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摘要 :物种丰富度的空间分布格局及影响因素受研究尺度的影响 ,总结大尺度空间上物种丰富度沿

海拔梯度的分布格局及影响机制。各种出版物、腊叶标本和相关数据库是数据资料的主要来源 ;物

种丰富度的估算方法包括插值法、稀疏法和外推法 ;中海拔物种最丰富的单峰曲线分布格局最普

遍 ,其次是丰富度随海拔增加而单调下降的分布格局 ;物种特有率一般在树线附近达到最大值 ,但

在科、属级水平上特有率在海拔梯度上有多种变化格局 ;面积、气候因子、中间地带效应和 Rapoport

海拔法则等是物种丰富度海拔格局的重要影响因素 ,且中间地带效应的影响最大 ,甚至是唯一与丰

富度格局显著相关的因子 ;物种的系统发育、地质历史等因素在物种丰富度的海拔分布格局中起着

重要作用 ,但还难以定量评估。
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　　物种丰富度的空间分布格局及其潜在机制是生

态学领域的研究热点之一 [ 1 - 3 ]。在海拔梯度上 ,气

候、环境变量在较小的空间范围内急剧变化 ,因此 ,

物种丰富度沿海拔梯度的分布格局得到更多的关

注 [ 4 - 5 ]
,并且物种丰富度的海拔分布格局更加有利

于探索影响物种丰富度的机制 [ 6 ]。同多样性的测

度空间尺度一样 ,物种丰富度测度的空间尺度也包

括了从局域生境到大尺度空间的变化 ,分别属于α、

β和γ多样性的测度空间尺度。从大尺度空间上分

析物种丰富度的分布格局属于γ多样性的研究范

畴 ,是目前生态学领域的研究热点之一 ,相关文献呈

几何级数增加 [ 5 ]。γ多样性也称区域多样性 ( re2
gional diversity) , B rown和 Maurer

[ 7 ]使用宏观生态学

(macroecology)的术语进行区域生物多样性的研究。

区域尺度的界定是一个困难问题 ,但应是一个较大

的变化空间范围 ,一般面积可在 10
4 ～10

6
km

2 [ 8 ]。

通常情况下 ,空间尺度范围是在一个自然区域之内 ,

如整个岛屿或岛屿的一部分 ,整个山脉地区或山脉

中的一座山体。

物种丰富度沿海拔梯度的分布格局是一个传统

研究课题 ,尤其是在α多样性尺度上的分析一直受

植物学家与生态学家的关注 [ 1 ]。但是 ,由于测度空

间尺度的不同而使结果存在很大的差异 [ 9 ]
,在γ多

样性尺度上包括了一个区域所有物种的空间分布信

息 ,而且还涉及到地形、气候数据的计算与分析 ,物

种空间分布格局模型的计算机模拟等 [ 10 - 12 ]
,因此 ,

大尺度空间上物种丰富度沿海拔梯度分布格局的研

究起步相对较晚。在大尺度空间上 ,物种丰富度的

数据来源、估算方法 ,以及丰富度格局的影响因素等

方面都还存在很多争议 ,还需要深入的分析 [ 13 - 14 ]。

物种丰富度沿海拔梯度的分布格局受多种因素的影

响 ,既包括环境梯度 (如气候、地形梯度 ) ,也包括了

该区域的地质历史、物种的系统发育 ,以及一些非梯

度因素 ,如中间地带效应 ( m id - domain effect,

MDE)、Rapoport海拔法则 (RapoportÄs elevation rule)

等。在这些因素中 ,哪些因子是驱动物种丰富度格

局的主要因子 ,而且对于一个具体的区域其影响因

素可能不同 ,因此 ,更多区域的研究必将有利于这一
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问题的深入分析。

我国是世界上物种特别丰富的国家 (megadiver2
sity country)之一 [ 15 ]

,山区由于相对较轻的干扰而成

为物种最丰富的区域。因此 ,从大尺度空间上分析

物种丰富度沿海拔梯度的分布格局十分重要 [ 3, 14 ]
,

不仅可以区分出物种丰富程度不同的区域 ,为生物

多样性的保护、自然保护区的规划等方面提供决策

依据 ,而且还可更好地揭示物种丰富度与气候环境

梯度、面积、物种演化与迁移、地质历史等因素之间

的关系。目前 ,我国植物学家已基本完成植物资源

本底资料的调查与编目 ,而且《中国植物志》和地方

植物志编著工作的完成和出版、数字化植物标本馆

和有关植物多样性数据库的构建使人们能够更加方

便、全面地获取物种空间分布的数据资料 ,为分析大

尺度空间上物种丰富度空间分布格局奠定了基础 ,

也将促使该领域的研究成为今后国内的研究热点之

一。本文主要总结大尺度空间上物种丰富度沿海拔

梯度分布格局的数据来源和估算方法、分布格局和

影响因素。

1　数据资料来源与物种丰富度估算方法总结

在大尺度空间上 ,数据资料不可能完全依靠研

究者的调查 ,而主要来源于出版物、标本馆和相关数

据库等 [ 16 ]。各种出版物 ,包括公开和非公开出版资

料中有关物种空间分布信息的记载是很多植物学家

多年工作的汇编 ,充分反映了研究区域所有物种的

空间分布信息 ,根据资料记载确定物种的海拔分布

范围 ,假定物种在海拔分布上、下限之间的各个海拔

带均有分布 (实际上在部分海拔带没有分布 ) ,插值

( interpolation ) 计算各个海拔带的物种丰 富

度 [ 14, 17 - 20 ]。计算过程可以直接计数 , 也可在

RangeModel 5. 0软件中计算 [ 10 ]
,直接获得各海拔带

的物种丰富度。但是 ,插值法可能过高地估计了中

海拔带的物种丰富度 ,使物种丰富度在高、低海拔段

急剧下降 ,从而产生人为的单峰曲线格局 [ 14 ]。

标本馆中腊叶标本记载了植物空间分布的相关

信息 ,是物种丰富度空间分布信息的重要来源 ,甚至

是唯一来源 [ 21 ]。“数字植物标本馆”的建成为植物

标本数据资料的收集提供了极大的方便 ,成为大尺

度空间上物种丰富度数据资料的重要来源。而且 ,

不同区域的物种多样性数据库详细记录了该区域物

种空间分布的信息 ,如横断山生物多样性数据库

( http: / /hengduan. huh. harvard. edu / fieldnotes)、青

藏高原维管植物查询系统 ( http: / /www. cib. ac. cn /

search_db /db12 / index. asp ) ,这些数据库资料是该

区域植物多样性多年考察的结果 ,是植物空间分布

信息的重要来源。植物标本的一个采集号或数据库

中的一条空间信息记录对应着植物在海拔梯度上分

布的一次频度 ,因此 ,结合标本和数据库中植物的空

间分布信息 ,可以获得物种在各海拔带的分布频度。

稀疏法 ( rarefaction)根据各海拔带的物种丰富度及

物种的分布频度构建物种稀疏曲线 ( species rarefac2
tion curve) ,并以此估算物种丰富度沿海拔梯度的

分布格局 [ 13, 22 ]。该方法假定植物标本的采集是随

机的 ,即不偏向于多采集某一物种 ,在大量标本采集

的基础上 ,即达到完全取样的水平 ,物种稀疏曲线就

可真实地反映物种丰富度沿海拔梯度的分布格局。

物种稀疏曲线数据可在 EcoSim 7. 68软件中计

算 [ 23 ]。但实际上植物标本的采集过程并不是完全

随机的 ,色彩鲜艳的物种、观赏价值高的物种可能有

更多的标本 ;个体较大和显眼的乔木和灌木植物的

标本也多于草本植物 ,易于到达的海拔区域植物标

本数量也相对较多 [ 24 ]。而且 ,标本数量较少的稀有

物种的存在也将影响物种丰富度的估算 [ 13 ]。

稀疏法可以 3种方式描述物种丰富度格局 :

(1)物种稀疏曲线 ,仅描述物种丰富度的分布格局 ,

而不能估算各海拔带物种丰富度的绝对数量 ; ( 2)

以相同标本采集强度估算各海拔带的物种丰富度 ,

各海拔带标本采集强度实际上有很大的差异 [ 13, 24 ]
,

而稀疏法最大的优点是可以消除这些差异 ,将所有

海拔带的标本数量都下降 (稀疏 )到相同水平 ,以相

同的采集强度估算各海拔带的物种丰富度 ; ( 3)在

各海拔带标本最大采集强度下估算其物种丰富度 ,

如果各海拔带标本采集满足随机、完全的条件 ,那么

在标本最大采集强度下估算的物种丰富度则为该海

拔带的最大物种丰富度 ,随着标本数量的增加而物

种丰富度保持不变。

外推法 ( extrapolation)是估算物种丰富度的又

一常见方法 [ 25 ] ,但是其正确估算需要大量的物种空

间分布信息 ,对于物种丰富而标本数量少的区域则

很少使用该方法估算物种丰富度 [ 13 ]。由于统计标

本在各个海拔带分布的工作量相对较大 ,因此 ,稀疏

法和外推法很少使用 ,但是“数字标本馆”的建成必

将推动这两种方法的广泛使用。

2　物种丰富度沿海拔梯度的分布格局

物种丰富度沿海拔梯度的分布呈多种分布格

局 ,但中海拔物种最丰富的单峰曲线格局 ( unimodal
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pattern)最普遍 ,即在低海拔段物种丰富度随海拔的

增加而增加 ,在中海拔达到最大值 ,然后丰富度随海

拔的增加而降低。根据文献资料统计 , 50%以上的

文献都报道了这一分布格局 [ 4 - 5 ]。所有种丰富度沿

海拔梯度的变化表现为偏向低海拔的单峰曲线格

局 ,而特有种丰富度最大值出现在更高的海拔 ,即为

偏向高海拔的单峰曲线格局 [ 11, 26 - 28 ]。物种丰富度

随海拔增加而单调下降的分布格局也较为普遍 ,

25%的文献报道了这一分布格局 [ 5 ]
;该分布格局在

热带或低海拔较湿润的区域最普遍 [ 19, 29 ]
;乔木、蕨

类植物丰富度也多为该分布格局 [ 13, 30 ]。

各海拔带的面积沿海拔梯度的分布不是均匀

的 ,如低海拔段的面积最大 [ 2, 29 ]
,或中海拔段的面

积最大 [ 11, 28 ]。面积对物种丰富度沿海拔梯度的分

布格局有极大的影响 ,如 Bachman et al. [ 29 ]以等海

拔范围 (100 m海拔带 )划分海拔梯度时 ,物种丰富

度随海拔增加而单调下降 ,而以等面积划分海拔梯

度时 ,物种丰富度沿海拔梯度的变化为单峰曲线格

局。因此 ,在分析物种丰富度沿海拔梯度的分布格

局时应消除面积的影响 [ 5 ]。物种密度 [ D = S / ln

(A ) , D -物种密度 ; S -物种丰富度 ; A -面积 ]被普

遍用于消除面积对丰富度的影响 [ 27 - 28 ]。同时 ,以等

面积划分海拔梯度也是消除面积对丰富度格局影响

最直接的方法 [ 29 ]。

物种特有率 (特有种占所有种的百分比 )沿海

拔梯度的变化同样也倍受关注 ,高海拔地区由于破

碎的生境、物种低的迁入率而被认为有较高的特有

率 [ 31 ]。然而 ,物种特有率沿海拔梯度的变化并非随

海拔的增加而单调增加 ,通常在树线附近达到最大

值 [ 27 ]。而且 ,在科或属一级水平上 ,物种特有率沿

海拔梯度表现出多种变化格局 [ 26, 32 ]。

3　物种丰富度沿海拔梯度分布格局的影响

因素

物种丰富度沿海拔梯度分布格局受多种因素的

影响 ,其中面积、气候因子、“中间地带效应”、Rap2
oport海拔法则等因子与物种丰富度海拔分布格局

之间的关系可以定量分析 ,被证实是影响物种丰富

度沿海拔梯度分布格局最重要的因素。

3. 1　面积

面积与物种丰富度之间的关系是生态学上公认

的法则之一 ,面积越大物种越多 [ 33 ]。因此 ,面积对

物种丰富度有最直接的影响 ,是物种丰富度分布格

局重要的解释变量 [ 29, 34 - 35 ]。但是 ,有时候面积也不

能很好地预测物种丰富度 ,甚至与物种丰富度之间

呈现微弱的关系 [ 12, 27 ]。在众多物种 -面积关系式

中 ,幂函数关系 ( S = c ×Az ) [ 29, 34 - 35 ]和对数函数关

系 (S = b + a ×lnA ) [ 27 ] (S -物种丰富度 ; A -面积 ;

a, b, c, z为参数 )被广泛用于检测物种丰富度与面

积之间的关系。

分析种 -面积关系的数据资料基本都来源于局

域均质生境条件下的样地资料 ,即种 -面积关系描

述的是在均质生境条件下物种丰富度随面积的变

化。但是 ,在大尺度空间上同一海拔带内可能包括

了不同的生境类型 ,蕴含了不同的种 -面积关系

(即使同一种 -面积曲线类型也包括了不同的参数

值 ) ,因此 Triantis et al.
[ 36 ]将生境类型结合到种 -

面积关系中 ,使种 -面积之间的相关性更高。而且 ,

一些非饱和曲线能够更好地描述种 -面积之间的关

系 [ 37 ] ,但却很少被应用于大尺度空间上分析种 -面

积之间的关系。

3. 2　气候因子

气温、降雨量、可能蒸散量 ( potential evapora2
tion)、湿度、生长季节长度等气候因子表现出明显

的海拔梯度 ,所有这些因子对物种在海拔梯度上的

分布都有一定的影响 [ 38 ]。而且 ,物种在海拔梯度上

分布的上、下限均受极端气候因子的限制 ,通常情况

下物种在海拔梯度上的分布上限受低温、生长季节

长短和积雪量等气候因子的影响 ,而在海拔梯度上

的分布下限是气候与生物因子的综合作用 [ 2 ]。温

度和与温度相关的变量 (如可能蒸散量 ) ,以及降雨

量和与降雨相关的变量 (如湿度、降雨天数等 )与物

种丰富度的海拔分布格局均显著相关 [ 12, 17 ]。但是 ,

不同的气候因子在不同的海拔段与物种丰富度的关

系不同 ,如在高海拔段温度可以直接控制物种丰富

度 ,而在低海拔段物种丰富度与湿度的相关性更

高 [ 12 ]。

引起气候变量变化的空间范围通常属于大尺度

空间 ,即在小尺度空间范围内具有相似的气候特征 ,

因此 ,海拔分布范围更大的乔木植物丰富度受气候

因子的影响更大 [ 30 ] ,同样分布范围广的非特有种丰

富度受气候因子的影响也更大 [ 11 ]。然而 ,草本植物

丰富度受气候因子的影响较小 ,甚至没有一个气候

因子与草本植物丰富度显著相关 [ 30 ] ,可能的原因是

草本植物的分布范围更小 ,特有率更高 ,物种系统演

化对其丰富度的分布有更大的影响 ,且生命周期更

短 ,受局域生境条件的影响更大 [ 39 ]。

3. 3　中间地带效应 (MDE)

中间地带效应理论认为 ,物种在海拔梯度上的
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分布存在一个不可逾越的“硬边界 ”( hard bounda2
ry) ,即山顶和海平面 (或谷底 ) ,因此 ,物种在海拔

梯度上的分布被限制在最高海拔 (山顶 )和最低海

拔 (海平面或谷底 )之间 ,即物种在海拔空间上的分

布存 在 一 个 几 何 限 制 边 界 ( geometric con2
straints) [ 40 - 41 ]。因此 ,物种在海拔梯度上的分布向

中海拔重叠最多 ,而向海拔梯度的两端 (即高海拔

与低海拔 )重叠较少 ,所以 ,不管气候环境在海拔梯

度上如何变化 ,物种丰富度都将在中海拔最高 ,且物

种的海拔范围越大 ,受中间地带效应的影响越

大 [ 40 ]。MDE 空模型 ( null model ) 的模拟可在

RangeModel 5. 0软件中模拟计算 [ 10 ]。很多研究都

证实 MDE与物种丰富度沿海拔梯度分布格局高度

相关 ,甚至是所有影响因子中唯一与物种丰富度显

著相关的变量 [ 11 - 12 ]。

气候环境梯度是物种在海拔梯度上分布不可逾

越的“软边界”( soft boundary) [ 42 ]
,如树线附近的气

候环境是乔木植物的海拔分布上限 ,绝大多数植物

的分布也不可能逾越永久冰雪带。通常情况下将集

中区域 95%的物种的最小海拔范围定义为物种在

海拔梯度上分布的“软边界”,在“软边界”范围内物

种丰富度沿海拔梯度的分布格局受 MDE的影响更

大 [ 43 ]。

物种在海拔梯度上的分布边界应是一个动态范

围 [ 27 ]
,不同的物种集合在海拔梯度上的分布范围不

同 ,如乔木植物与草本植物在海拔梯度上的主要分

布范围不同 ,因此 ,应在“软边界”范围内分析物种

丰富度格局与 MDE之间的关系。当前 ,大多数研究

只分析了“硬边界”海拔范围内物种丰富度海拔分

布格局与 MDE之间的关系 ,可能会得到与 MDE预

测相矛盾的结果 ,如平均海拔范围更小的特有种丰

富度格局受 MDE的影响更大 ,而平均海拔范围更大

的非特有种丰富度受 MDE的影响更小 [ 11, 44 ]。

3. 4　Rapoport海拔法则

Rapoport法则由 Rapoport & D rausal[ 45 ]和 Ste2
vens[ 46 ]提出 , 1992年 Stevens[ 47 ]将该理论延伸到海

拔梯度上 ,称之为 Rapoport海拔法则。该法则认为

高海拔地区物种能够忍受的气候变化幅度较大 ,因

此 ,物种的海拔分布范围宽而物种丰富度低 ;低海拔

段的物种只适应于一些特定的温度和降雨条件 ,适

应的气候变异幅度小而海拔分布范围窄 ,因此 ,物种

丰富。根据该法则的预测 ,物种丰富度随海拔的增

加而单调下降。相关研究表明 ,如果物种丰富度随

海拔的增加而单调下降 ,或物种丰富度在最低几个

海拔带最丰富然后随海拔增加而单调下降 ,则物种

丰富度沿海拔梯度的分布格局与 Rapoport海拔法

则显著相关 [ 34, 48 ]
;如果物种丰富度沿海拔梯度为单

峰曲线格局 ,则与 Rapoport法则之间的关系微

弱 [ 49 - 50 ]。

3. 5　α多样性

α多样性尺度上物种丰富度数据资料都是通过

样地调查 ,数据可靠、准确 ,避免了面积和取样强度

对多样性测度的影响 [ 31 ]。但样地调查费力费时 ,尤

其是对一个大的区域和物种丰富的地区 ,样地调查

数据不可能包括整个区域物种的分布信息。α多样

性和γ多样性之间的关系也是生态学领域的研究

热点 ,γ多样性是α多样性的物种库 ( species pool) ,

对α多样性有显著的影响 ,因此物种丰富度在α多

样性和γ多样性尺度上的海拔分布格局具有相似

性 ,相互之间有较高的相关性 [ 51 - 52 ]。但是 ,影响二

者的主要因素不同 ,因此 ,二者之间也存在不同的分

布格局 [ 53 ]。

3. 6　其他

其他因素主要包括物种的系统发育、历史演化、

生物地理过程、地质历史等 ,这些因素与物种丰富度

分布格局之间的关系难以定量测定 ,也存在很多争

论 [ 54 - 55 ]。但是它们对物种丰富度分布格局的影响

不可忽略 ,尤其是对于特有种丰富、物种分化剧烈的

区域而言。

4　结论与建议

在大尺度空间上 ,物种丰富度沿海拔梯度分布

的单峰曲线格局和随海拔的增加而单调下降的分布

格局最普遍 ,面积、气候因子、物种的系统演化和地

质历史 ,以及非环境梯度的中间地带效应、Rapoport

海拔法则都与之密切相关。在今后的研究中以下几

个问题值得注意。 (1)在大尺度空间上估算物种丰

富度的方法本身都存在一些缺陷 ,应充分利用出版

物、标本馆和数据库资料 ,采用多种方法估算物种丰

富度的分布格局 ,以避免由于估算方法本身的缺陷

而产生的人为格局 [ 14 ]。 ( 2 )尽管非环境梯度因子

MDE和 Rapoport海拔法则对物种丰富度沿海拔梯

度的分布格局有重要影响 ,但是面积、环境梯度和物

种系统发育与地质历史对物种的空间分布有最直接

的作用 ,它们对物种丰富度分布格局的影响不可忽

略。 (3)由于冰期的影响 ,大多数高山植物区系都

是新近起源 [ 56 ]
,物种在高山区域经历了快速的辐射

演化而形成了大量的分布范围狭窄的特有种 ,高比
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例的特有种对物种丰富度的分布格局有重要影响 ,

选择一些代表类群 ,将物种丰富度的海拔分布格局

和物种在海拔梯度上的系统演化相结合 ,可以定量

分析物种的系统演化在物种丰富度分布格局中的作

用。 (4)物种丰富度的空间分布格局受空间尺度的

影响 [ 5 ]
,即使在大尺度空间上分析物种丰富度的海

拔分布格局 ,空间尺度仍然是一个焦点问题 ,如大尺

度空间范围本身的定义 ,海拔梯度上划分海拔带的

距离本身也是一种空间尺度。 (5)分析α,β和γ多

样性沿海拔梯度分布格局之间的联系 ,在种 -面积

幂函数关系中 , c值可用于衡量γ多样性 [ 57 - 58 ]
, z值

可用于衡量β多样性 [ 59 ]
,因此 ,通过种 -面积关系

可以将 3种不同尺度的多样性相结合。
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Research Advances in A ltitudinal Gradient D istribution Pattern
of Plant Species R ichness at a B road Spatial Scale

ZHANG Da2Cai
1, 2

, SUN Hang
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(1. Faculty of Resources, Southwest Forestry University, Kunm ing Yunnan 650224, China;

2. Key Laboratory of B iodiversity and B iogeography, Kunm ing Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Kunm ing Yunnan 650204, China)

Abstract: Spatial distribution pattern of species richness is affected by spatial scale of the studies, and the alti2
tudinal gradient distribution pattern of p lant species richness and the influencing mechanism at a broad spatial scale

were studied in this paper. It was showed by the study that species data mainly came from varied publications, her2
baria and relative database; the estimation methods of species richness mainly included interpolation, rarefaction

and extrapolation. One single peak curve of distribution pattern was the most typ ical pattern of the species richness

at m id elevations, followed by the distribution pattern in which the value of species richness monotonously de2
creased with the increment of elevation. The maximum value of the percentage of endem ic species relative to total

species occurrence usually appeared near the tree line, but there were more variation pattern along the altitudinal

gradient at fam ily or genus levels. The distribution area, climatic factors, m id2domain effect (MDE) and RapoportÄs

elevation rule were the most important influencing factors upon the altitudinal distribution pattern of species rich2
ness, and MDE was the most powerful exp lanatory variable, and sometimes itwas the only variable that significantly

correlated with the distribution pattern of species richness. Phylogeny of species, geological history and some other

factors p layed an important role in the altitudinal distribution pattern of species richness, but the effect was difficult

to be quantitatively measured.

Key words:γ2diversity; interpolation; rarefaction; area; m id2domain effect; climatic factors
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