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物种分布区研究进展
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摘要：近 *# 年来，分布区已成为宏观生态学的一个重要概念，分布区不仅与物种绝灭、生态入侵、生态位幅 度 密 切

相关，而且还与地方种群密度以及物种多样性的纬度梯度有关。本文总结了近年来物种分布区研究的一些重要进

展。研究表明：*）物种的地理分布与地方种群密度呈正相关是 具 有 普 遍 意 义 的 生 物 地 理 现 象，但 这 一 关 系 受 到 物

种的历史、物种的迁移特性和取样大 小 等 因 素 的 影 响；"）尽 管 物 种 分 布 区 大 小 的 纬 度 梯 度———+,-.-./0 规 律 有 时

并不成立，但依然具有重要的生物地理学意义，并被推广到山体 海 拔 梯 度 和 海 洋 深 度 梯 度；$）分 布 区 大 小、地 方 种

群密度、物种绝灭、生态位幅度、物种多样性的纬度 梯 度 以 及 +,-.-./0 规 律 是 彼 此 相 关 和 相 互 影 响 的，简 单 的 正 相

关或者负相关不能描述彼此间真实的关系；’）如何从理论上解释地理分布与地方种群的关系、+,-.-./0 规律以及

物种多样性的纬度梯度是目前生物地理学争论的焦点。
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! ! 分布区是一个物种或种上分类单元在地球表面

所占据的地理区域，在地图上表现为沿分布区边界

的一条或几条封闭曲线或者散布于一定地理范围的

点集。

物种的分布区是物种重要的空间特征，其大小、

形状、种群的丰度等是物种与环境长期相互作用的

结果。分布 区 一 直 是 生 物 地 理 学 最 基 本 的 概 念 之

一。从植物地理 学 的 创 始 人 亚 历 山 大 · 洪 保 德（2
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%&’ ()*+&,-）到 现 代 的 生 物 地 理 学 家 ./012-3)2 4
56,7&’（89#:）、;&&<（89:=）都高度重视物种的分布

区，分布区图成为生物地理学家和分类学家表达思

想最经 常 使 用 的“ 语 言 ”，被 用 来 推 测 分 类 群 的 起

源、散布、分化等规律。然而，长久以来，生态学家们

专注于生物与生物、生物与环境的现实作用，而对这

些作用在漫长的地质历史中造成的重要结果———分

布区却关注甚少；而分类学家则不大考虑生物与生

物、生物与环境的现实作用。近二、三十年来，由于

人类活动巨大而持续不断的干扰，众多物种的分布

区迅速缩小以致物种绝灭，而另一些物种的分布区

却突然扩大，在原产地以外的地区成为危害严重的

外来物种。在这一背景下，物种的分布区受到宏观

生物学领域众多学者的关注，成为新兴的生物多样

性科学的一个基本概念和研究对象，无论在理论研

究还 是 在 保 护 政 策 的 制 定 上 都 具 有 重 要 的 意 义

（>?,,，@AA8；./)2?2，@AA@；B??，@AA@；C?-D 4 E/3F
+?G，@AA@）。目前 的 研 究 表 明，物 种 的 分 布 区 不 仅

与物种分化和绝灭有关，还与地方种群的密度、生态

位幅度和物种多样性有密切的关系。本文介绍这一

领域近年来的进展，望引起我国学者对分布区研究

的重视。

!" 物种分布区与 地 方 种 群 的 密 度 及 生 态 位

幅度

关于物种分布区与地方种群密度的关系，长期

以来存在这样一种观点：在同一个类群内，地方种群

的密度与物种分布区的大小呈正相关。这一观点得

到理 论 上 和 一 些 观 察 数 据 的 支 持（ (/’7G6，89H@；

>2&I’，89H=；;/7-&’，899A），并 从 种 间 推 广 到 种 内

（;/7-&’，899#；;/7-&’，8999；;/7-&’ !" #$J ，899H/）。

然而，近几年的研究表明，这一关系受物种进化历史

的长短、生境的异质性、分布区所处纬度等因素的影

响，人们必须重新看待物种分布区与地方种群密度

的关系。

C&3’7&’（899H/）对澳洲大陆有袋类动物的分布

区与地方种群密度的关系的研究表明，对于那些进

化历史小于 =AA 万年的年轻物种，地方种群的密度

的确与分布区的大小呈正相关，但对于那些进化历

史大 于 =AA 万 年 的 古 老 种 类，两 者 反 而 呈 负 相 关。

其原因在于物种的分布区和地方种群的密度都会影

响物种的绝灭，而且两种作用能互补，对于那些分布

区大而地方种群密度较小的物种或分布区小而地方

种群密度较高的物种来说，这一补偿作用能使其免

遭绝灭；而那些分布区小且地方种群密度又低的物

种在漫长的进化历史中则容易绝灭，从而使现存物

种的分布区与地方种群的密度呈负相关。

C&3’7&’（899H+）对澳洲大陆哺乳动物的研究表

明，物种分布区大小与地方种群密度的关系受纬度

的制约：当被比较的物种分布于相同纬度时，地方种

群的密度与分布区面积显著地正相关，但当地理分

布面积保持不变时，地方种群密度与纬度也呈现出

正相关。这 意 味 着 热 带 种 类 不 仅 趋 向 有 小 的 分 布

区，也趋向有低的地方种群密度，且在分布区大小相

近时，分布于热带地区的种类的地方种群密度偏小。

植物种的分布区与地方种群的密度的关系更为

复杂。K3&*L7&’ !" #$J（899H）对 英 格 兰 中 部 "AAA
G*@ 的维管束植物的研究表明，在整体景观水平上，

地方种群的密度并不与物种在地方、地区或国家的

分布范围相关；但在同一类生境中，地方种群的密度

和分布区大小存在显著的相关性。这说明对植物种

类来说，不同生境的地方种群很难比较。他们的研

究同时表明，不同生活型的物种其地方种群密度与

分布区大小的相关性不同：在一年生草本植物中，两

者呈直线关 系；但 在 两 年 生 植 物 中 则 呈 典 型 的“ 上

三角形”。进一步研究表明取样大小会影响两者的

关系：随着取样面积增加，线性关系就会下降；当样

地面积足够大时，分布面积与地方种群密度就不再

有关系（(? 4 ;/7-&’，@AAA；M&I,?N !" #$J ，@AA8/）。

M&I,?N !" #$J（@AA8/）通 过 对 英 国 蝴 蝶 的 研 究 还 表

明，物种的迁移特性也影响地理分布与地方种群密

度的关系：在所有取样条件下，迁移有增加分布区面

积而减少地方种群密度的效应，从而使那些喜欢迁

移的种类较定居种类有更大的分布面积和更小的地

方种群密度。

上述研究表明分布区的大小与地方种群密度的

关系是复杂的，并非都是简单的正相关。目前的研

究还集中在进化历史、生境的异质性以及分布区所

处的纬度等单一因素对上述关系的影响，而实际上

这些因素是同时起作用的，其综合影响及各种因素

所发挥作用的大小还有待研究。

如何从理论上解释地方种群密度与地理分布的

关系是目前争 论 的 焦 点，现 已 有 9 种 假 说，分 别 根

据取样造成的误差、生态位幅度、资源的可利用性、
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群聚式样以及集合种群动态等单因子来解释地方种

群密 度 与 地 理 分 布 的 关 系（ %&’()* &) ./+ ，,---；

.)/012 &) ./+ ，,--$3；4)0( 5 %&’()*，,--!），但没有

一个假说能与各种各样的经验数据完全一致。

生态位幅度指的是物种在环境因子梯度中的耐

受性，如对光、水分、温度、食物等的适应范围。理论

上推测物种的分布区大小应该与该物种的生态位幅

度密切相关，物种的分布区越大，占领生境越大，生

境类型也越多（67)/*，$89:），这在植物和动物中都

得到观察 证 据 的 支 持（ ;<)=>’)* &) ./+ ，$889；?1012
5 @)012，$888；%&’()* 5 A>BC17，,--$，）。就植物而

言，与此有关的是分布区的大小也与种子的散布能

力正相关，分布区大的物种其种子的扩散能力也强

（;<)=>’)* &) ./+ ，$889）。然而，有一些研究表明有

些物种的某些生态位幅度并不与它们的分布区大小

呈正相关（ ;<)=>’)* &) ./0 ，$888；;<)=>’)* 5 .17BD
&*B，,--!），两者间存在复杂的关系，远不是简单的

正相关所能描述。

!" 分布区与物种的绝灭、扩张

一个物种的绝灭、扩张过程直接反映在分布区

的变化上。在生物圈的历史上，巨大的地质活动和

气候变化曾经引起物种分布区的剧烈变化，但近几

百年来，随着人类活动的增强和人口数量的剧增，人

类成为物种分布区剧烈变化的关键因素。由于人类

活动的直接和间接干扰，大量物种的分布区在迅速

缩小，理论上说当其分布区缩小为零时，该物种就绝

灭了；而同时，由于人类在以往间断的不同地理区域

间频繁往来，使许多物种越过自然分布的障碍，在与

其自然分布区隔离的地理区域建立新种群，成为当

地的外来物种。其中，有些种迅速扩大其新的分布

区，给当地生态系统带来较大影响，这就是外来物种

的入侵。已经有大量的研究表明，外来物种分布区

快速扩 张 会 导 致 土 著 物 种 的 绝 灭（ @)72’ 5 E001*，

$888 ），有人甚至认为外来物 种 的 扩 张 是 导 致 物 种

绝灭的最重要的因素之一（FB0C)G1 &) ./+ ，$889）。

分布区的变化不仅能反映一个物种的扩张、绝

灭过程，而且其大小、所处的地理位置等还会影响上

述两个过 程（.<&**100 5 H)=)0B*)，,--- ）。理 论 上

说，就一个类群而言，分布区的大小应该与该物种绝

灭的可能性呈负相关，这一观点得到一些古生物学

研究的证实（ I&CJ’)*，$8K:；4&*’1*，$8K9；I&30)*’JB，

$89"，$89K）。但是一个物种的绝灭过程还与该物种

的种群密度相关，地方种群的密度越高，绝灭的可能

性就越小。I)<*’)*（$889&）对澳洲大陆有袋动物的

研究证实了密度与分布区的这种补偿性。如果地方

种群的密度与物种的分布区大小呈正相关这一假定

成立，那么，一个物种的绝灭过程将不会是一个匀速

的过程，而是一个加速的过程。随着分布区的缩小，

地方种群绝灭的可能性将增大。然而，正如在上一

节中所述，分布区大小与地方种群密度的相关性受

物种进化历史、分布区所处纬度等诸多因素的影响，

这意味着物种绝灭的可能性与分布区大小的关系将

出现复杂的模式。在这一点上还缺乏研究。

近年来在研究分布区与物种绝灭的关系上取得

的一个进展是地方种群的绝灭方向。由于一个种群

绝灭的可能性与种群的可塑性呈正相关，与种群密

度和 迁 移 率 呈 负 相 关（ L&CE7(<M7 5 FB0’)*，$8"K；

67)/* 5 N)O7BCD67)/*，$8KK；PB== &) ./+ ，$899；

;7&C2 5 %1)7Q1，$88,），而一个物种从其分布区的中

心到外围，地方种群占据的适宜生境将逐步减少，种

群密度 越 来 越 低 而 波 动 越 来 越 大（ 67)/* ，$89:；

67)/* &) ./+ ，$88R；%&’()* ，$88-），因此，理论上讲一

个物种绝灭的过程应是从分布区边缘向中心逐渐收

缩的过程，残存的种群将常常位于分布区的中心区

域。但 .<&**100 5 H)=)0B*)（,---）研究了 ,:R 种动

物分布区的变化后发现，绝灭的方向正好相反：中心

区域的种群比边缘种群更容易绝灭，残存的种群常

常分布于边缘而不是中心区域。.<&**100 5 H)=)0BD
*)（,---）认 为 这 种 种 群 绝 灭 的 偏 向 是 由 于 人 类 活

动造成的，因为众多分布区缩小的动物种类的分布

中心，人类的活动也较频繁，在那些偏远的地区动物

活下来的可能性更大。这一成果对于濒危物种的保

护策略具有重要意义。目前人们重视的是分布区的

核心区域，而常常忽视了边缘区域的重要性。由此

提出的一个问题是地方种群的绝灭是否还有其他方

面的偏向性，如在纬度或经度上的偏向性等。

物 种 分 布 区 的 特 点 不 仅 会 影 响 物 种 的 绝 灭 过

程，还会影响物种的扩张过程（ A&S，,--$）。目前最

严重的物种扩张问题是外来种入侵。然而一个物种

原有的分布区如何影响对其他区域的入侵、新的分

布区如何形成、是否广布种更容易成为危害严重的

外来种等，都有待进一步研究。
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!" 分布区大小的 纬 度 地 带 性 与 物 种 多 样 性

的纬度地带性

&’()()*+ 于 ,- 世纪 $- 年代在研究哺乳动物时

发现，分布于不同纬度的亚种间其分布区的大小从

高纬度到低纬度有减少趋势（&’()()*+，./$!），随后

发现在种级水平上也存在类似的现象并被提升成规

律（ 0+12134，./5/ ），即 &’()()*+ 规 律。 0+12134
（./5/）这样 叙 述 &’()()*+ 规 律：“ 当 以 纬 度 为 横 坐

标，以处于该纬度的物种的分布区所跨越的纬度范

围为纵坐 标，则 两 者 有 简 单 的 正 相 关 关 系 ”。 简 单

地说就是：物种分布区所跨越的纬度范围与所处纬

度的高低呈正相关。&’()()*+ 规律的提出引发了人

们对分布区大小与纬度关系的研究热情，一些学者

通过研究 不 同 的 分 类 群 来 证 实 其 真 实 性（ 0+12134，
./5/，.//,；6*’371，.//,；8173’*，.///），另一些学者

将纬度梯度推广到海拔梯度及水深梯度（ 691:4;<’3
!" #$= ，.//5；0+12134，.//,，.//#），还有一些学者通

过观察研究反驳这一规律（&)> !" #$= ，.//?），部分

学者 则 专 心 探 讨 形 成 这 一 规 律 的 原 因（ 6*’371，

.//,；@’4+)3 A B9’7CDE*3，.//#；0+12134，.//#）。

@’4+)3 等人在 .//5 年 总 结 了 这 一 领 域 的 进 展

（@’4+)3 !" #$= ，.//5D），发现在当时做过的 "$ 项研

究中，有 ., 项在所研究的纬度范围都支持 &’()()*+
规律，.. 项 在 一 定 纬 度 范 围 内 支 持，而 .? 项 不 支

持。其中，脊椎动物研究领域得到的支持较多。因

而 @’4+)3 等人认为 &’()()*+ 规律并无普适性，只是

在一定范围 内，特 别 是 在 北 半 球 的 中、高 纬 度 地 区

（?-F G !-FH 以上）出现的地方现象，在热带及低纬

度地区常常无此现象，甚至出现相反的情况。尽管

@’4+)3 等 人 在 .//5 年 为 &’()()*+ 规 律 写 下“ 墓 志

铭”，但 争 论 并 没 有 停 止（ 0<:+; A B*)I3，,--,；

0’3J1*4，,--,），就 ., 项符合 &’()()*+ 规律 的 研 究

来说，分布 于 低 纬 度 的 也 不 少（ K’L19 !" #$= ，.//.；

M>)34 A N:99:L， .//$；0+12134， ./5/ ），K’L19 等

（.//.）对北美哺乳动物的研究表明在 !F G 5-FH 的

范围内都符合 &’()()*+ 规律，新的证据支持将该规

律推广到物种分布区大小与水深梯度和海拔梯度的

关系（0<:+; A B*)I3，,--,；0’3J1*4，,--,）。

人 们 对 出 现 &’()()*+ 规 律 的 原 因 争 论 不 休

（@’4+)3 !" #$= ，.//5D），目 前 至 少 有 ! 种 不 同 的 解

释：陆地面积说（ 9’3J ’*1’）——— &’()()*+ 规 律 来 源

于高、低纬度 地 区 陆 地 面 积 的 差 异（ 主 要 是 针 对 北

美地区，高纬度地区面积比低纬度地区面积大）；气

候变化说（ 79:<’+:7 2’*:’D:9:+>）———高、低纬度地区气

候变化的差异以及与此相关的物种对温度的耐受性

差异导致了 &’()()*+ 规 律；差 异 绝 灭 说（ J:OO1*13+:’9
1P+:37+:)3）———高、低纬度地区受冰区影响的程度不

同以及分布区大小不同的物种在冰期时的绝灭率不

同，在高纬度地区小分布区的物种大量绝灭，而留下

分布区大的物种；竞争说（ 7)<(1+:+:)3）——— 高 纬 度

地区较低的物种多样性导致的低竞争水平使分布区

较大，而低纬度地区则相反；生物地理制约说（ D:)Q
L*’(;:7’9 D)E3J’*>）———高 纬 度 地 区 的 生 物 地 理 省

（ 生物区系 分 区 的 单 位 之 一）面 积 比 低 纬 度 地 区 的

大以及物种在同一个生物地理省内的传播比跨省传

播容易。然而，没有一个假说得到令人信服的证明，

在一个地理区域得到的结论很难推广到别的区域。

要想对 &’()()*+ 规律给出正确的评价，有待于对这

一规律成因的深入研究。

与分布区大小的纬度地带性密切相关的一个问

题是物种多样性的纬度地带性，即低纬度地区比高

纬度地区有更多的物种。物种多样性的纬度地带性

是人们早就注意到的事实，但对于这一分布格局的

成因却存在较多争论，长久以来一直是生态学家和

生物地理学家面对的巨大挑战之一，目前更是成为

关注的焦点，已 有 ,! 个 以 上 的 假 说 来 解 释 这 一 现

象。

近 .- 年 来，主 要 的 假 说 之 一 是 &)413RI1:L
（.//,，.//!）提 出 的“ 面 积 模 型”（ ’*1’ <)J19）。该

假说认为低纬度地区有高的物种多样性是由于北半

球热带和南半球热带彼此相邻，使热带的总表面积

大于其他气候带的面积，这导致热带物种有较大的

平均分布面积，进而有较高的物种发生率和较低的

物种绝灭率，使得热带地区比非热带地区拥有更多

的物种。这一假说与物种分布区的性质密切相关。

S;)I3 A @’4+)3（,---）指出“ 面积模型”建立在 " 个

与分布区有关的假设之上：.）物种分布区面积与其

所处气候带的面积呈正相关，,）新物种的发生率与

祖先物种的分布区面积呈正相关，"）物种的绝灭率

与物种的分布区面积呈负相关。正如本文前面的章

节所述，这 " 个假设都未得到令人信服的证明：&’(Q
)()*+ 规律与第 . 个 假 设 相 矛 盾（ 至 少 在 中、高 纬 度

地区如此），由于影响绝灭的因素较多，使得分布区
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面积与物种绝灭风险的关系变得较为复杂。因此，

面积模型还有待于更严格的证明，而进一步明确物

种分布区与物种发生、绝灭、气候带、纬度等的关系

是成功的关键。

!" 展望

如上文所述，物种的分布区是一个十分重要的

特征，其大小与纬度、地方种群的密度、物种分化和

绝灭、地方种群绝灭、物种多样性等密切相关，而且

这些特性之间又相互关联。目前的研究大多集中在

分布区与其中一个特征的关系上，这难免得到片面

的结论。未来研究的一个重要方面将是考虑多个特

征的相互作用。&’()*+,* - ./(**0(（1222）最近提出

的关于地球 轨 道（ 地 轴 倾 斜 度 和 偏 心 率）周 期 性 波

动引 起 的 气 候 周 期 性 波 动（ 即 3+4/(506+789 气 候 波

动）对物种 分 布 区 特 性 的 影 响 是 一 个 很 好 的 例 子，

他们为 :/;0;0<7 规律、物种多样性的纬度梯度、物种

扩散能力的分布格局等提供了一个全新的解释。

目前物种分布区的面积受到生态学家和生物地

理学家较多的关注，而对分布区的其他特征如形状、

连续性等的研究远不如前者多，然而，这些特性对于

理解物种的绝灭、分化、扩散以及制定濒危物种的保

护策略等具有十分重要的意义。随着 =>? 等技术的

发展，物种分布区的形状、连续性等特征将会受到越

来越多的重视。
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