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摘要: 如何解释群落的物种多样性是群落生态学的核心问题之一, 贯穿于群落生态学的整个发展过程, 至今仍未

得到圆满解决。与这个问题有关的理论层出不穷, 使得群落生态学研究产生了很多混乱, 这种状况促使一些生态

学家开始反思群落生态学是否一定要从群落结构出发? 近, 一个新的、基于过程的理论框架为群落生态学提供

了更有前景的发展方向。该理论框架认为群落的形成只包含了选择、漂变、成种和扩散这四个过程, 不同的群落

中四个过程的相对重要性不同, 而各种群落生态学理论间的差别就在于强调了不同的过程。本文在介绍该理论框

架的基础上, 分析了已有的用于解释局域群落多样性的理论所包含的过程。其中, 与生态位有关的理论主要强调

了平衡选择的过程; 局域与区域过程的共同作用理论强调了成种、扩散和选择的过程; 而与生态漂变有关的理论

则强调了漂变、成种和扩散的过程, 但忽略了选择作用。在这个理论框架下, 这些理论本身及其相互之间的关系

显得更加清晰。 
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A process-based theoretical framework for community ecology 
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Abstract: Understanding what maintains species diversity in a community is a central challenge in commu-
nity ecology. However, consistent answers to this very question are not yet available. This dilemma has led 
some ecologists to call community ecology “a mess” and to rethink whether it is appropriate for community 
ecology to move only unidirectionally from patterns to processes. A new and promising theoretical frame-
work is proposed. According to this new framework, there are four basic processes possible in a community: 
selection, drift, speciation, and dispersal. The relative importance of these four processes varies among 
communities. All current theories can be readily incorporated into this framework, because they individually 
consider a subset of the four processes. In this study we give a brief introduction to this process-based theo-
retical framework and use it to analyze the processes underlying existing community theories relating to 
niche, local and regional interactions, and ecological drift. Niche theory only considers balancing selection, 
whereas theories of local and regional interactions emphasize the role of speciation and dispersal, besides se-
lection. Theories incorporating ecological drift focus on drift, dispersal and speciation but discount selection. 
We are confident that this new framework provides new insights that will help to integrate existing commu-
nity theories. 
Key words: selection, drift, speciation, dispersal, community diversity 

 
为什么在一定的时空范围内总会有很多物种

共存? 这个问题一直贯穿于群落生态学发展的各

个阶段, 是群落生态学的核心问题之一。19世纪以

前人们对群落的研究仅停留在观察和描述各种各

样的自然群落, 之后人们开始不断探索群落多样性

的成因。达尔文在《物种起源》一书中提到, 将群
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落中物种的种类和数量比例归因于偶然完全是错

误的。 20 世纪初 , 超有机体论 (superorganism) 
(Clements, 1916)与个体论 (individualistic concept) 
(Gleason, 1926)分别强调了确定性与随机性对群落

的影响, 两者间的争论一直持续至今。虽然个体论

大有后来居上的趋势, 但超有机体论所强调的“种
间相互作用对于群落结构具有重要影响”这个观点

仍然广为生态学家认可(Ricklefs, 2008; Brooker et 
al., 2009)。 

20世纪中期, 生态位理论开始形成并不断完善

(Gause, 1934; Hutchinson, 1959; MacArthur & 
Levins, 1967; May, 1973)。在这一理论框架下, 生态

学家们发展了很多模型来解释物种共存。但同时生

态位理论也面临着诸如“浮游生物悖论” (the para-
dox of the plankton)这样的难题(Hutchinson, 1961), 
即很难从一个物种、一个生态位的角度去解释为什

么环境高度均一的水体中有那么多种浮游藻类共

存。另外, 一场有关竞争是否存在以及竞争是否影

响群落结构的论战也拉开了序幕(Diamond, 1975; 
Connor & Simberloff, 1979; Lawton & Strong, 1981)。 

20世纪80–90年代, 随着群落生态学研究的不

断积累, 人们发现很难找到普适的理论来解释群落

多样性, 曾被寄予厚望的生态位理论也很难解释物

种多样性极为丰富的群落(例如浮游生物、热带雨

林、高山草甸等), 层出不穷的理论模型和实验结果

都只是特定群落中的特定结果, 这使得群落生态学

产生了很多混乱(Lawton, 1999)。Lawton (1999)认为

这些混乱是由于过分关注局域群落中物种间以及

物种与环境间的相互作用造成的, 我们应该忽略这

些细节, 把注意力集中在更大尺度上, 即从宏生态

学(macroecology)的角度来解释群落结构。Ricklefs 
(1987)也持类似的观点, 他认为必须同时考虑局域

过程和区域过程对群落结构的作用。Hubbell (2001)
则借鉴种群遗传学的中性理论提出了生态学的中

性理论。虽然Hubbell自己命名为统一中性理论, 但
由于完全忽视了生态位分化的作用, 该理论未能得

到生态学家的普遍认同。作为一个普适的理论, 应
该尽可能地把以前被认为是分离的或无联系的分

支理论结合在一起。显然, 不考虑生态位的中性理

论并不具备这个特征。 
群落生态学是否存在普适的理论? 群落生态

学发展至今仍然没有一个明确的答案。甚至要不要

致力于发展群落生态学的普适理论, 生态学家都还

没有达成共识(Roughgarden, 2009)。 

1  基于过程的群落生态学理论框架 

通常群落生态学首先关注的是自然界中存在

的模式, 然后再解释哪些过程能够产生这些模式。

大量的研究表明自然群落确实存在一些比较普遍

的模式, 例如种–多度关系、种–面积关系、多样性–
生产力关系等等。这些模式有一个共同点, 就是虽

然模式的普遍性不断被证实, 但始终没有一个真正

的普适的机制解释, 人们总是发现多种过程都能产

生相同的模式, 而未能确定到底是哪个过程真正起

了作用。例如McGill等(2007)总结了用于解释种–多
度关系的五个类型的理论, 每个类型里面又有若干

理论, 这些理论都能成功预测出与实际相符的种–
多度关系。相同的模式不一定由相同的过程导致, 
而同一过程在不同的情形下也可能导致不同的模

式(张大勇, 2000)。群落生态学中大量的争论正是由

此而来。 
因此人们开始注意到不能只根据模式的预测

结果来评价一个理论的优劣(McGill et al., 2007)。与
此同时, 人们开始反思这种总是从模式出发的研究

思路是否合理。Roughgarden(2009)认为群落生态学

研究总是先关注群落结构, 然后才推测群落的形成

过程, 这种思路阻碍了群落生态学家找到普适的理

论。同时, 他提出应该借鉴进化生物学从过程出发

的思路, 从群落形成所包含的基本过程出发, 建立

普适的理论框架。Vellend(2010)将这一观点具体化, 
提出了一个综合的群落生态学理论框架。 

按照Vellend(2010)的理论框架, 群落构建只包

含了四个基本过程: 选择、漂变、成种和扩散, 人
们所观察到的各式各样的群落模式都是这四个过

程作用的结果, 只是在不同的群落中它们的相对重

要性不同。这四个过程与种群遗传学中的四个过程

(选择、漂变、突变和基因流)类似, 只不过种群遗传

学研究的对象是等位基因, 而群落生态学研究的对

象是物种(Antonovics, 1976; Hubbell, 2001; Hu et 
al., 2006; Vellend & Orrock, 2009)。下面我们主要参

考Vellend(2010)的工作逐一介绍群落生态学中的这

四个基本过程。 
1.1  选择(selection) 

群落生态学中的选择是指隶属于不同物种的
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个体具有不同的适合度。这里, 适合度可以定义为

种群增长速率(per capita population growth rate)。需

要注意, 这个定义虽然是 常用的, 但并不是普遍

适用的; 对这个问题的一些初步讨论可以参见Lin
等(2009)。为简化起见, 我们假定同一物种的所有个

体具有相同的适合度, 也就是说忽略种内个体间的

选择作用, 当然这只是为了使得问题不至于过分复

杂(Vellend, 2010)。更现实的情形应该是同时考虑种

间和种内个体的适合度差异。因此, 一个群落就等

同于一个基因座(locus), 不同的物种则对应于该基

因座上不同的等位基因, 自然选择会像偏好适合度

高的等位基因那样偏好适合度高的物种(Vellend & 
Orrock, 2009)。 

与种群遗传学一样, 群落中的选择也可以分为

三种基本类型: 方向选择、平衡选择和分裂选择

(Gillespie, 2004)。方向选择是指群落中各物种的适

合度存在确定的大小等级关系; 虽然每个物种的适

合度在不同情形下可能发生变化, 但物种间适合度

的等级关系不会发生改变(图1a), 适合度 大的物

种将 终排除其他物种, 在群落中被固定(形成单

优群落)。平衡选择是指种群密度相对较小的物种具

有更高的适合度(图1b), 也就是说当某个物种的个

体数量减少时, 其种群增长速率反而会增加, 从而

避免灭绝(由于这个性质, 平衡选择有时也称为负

密度或负频率依赖选择; Vellend, 2010)。平衡选择的

终结果是各个物种稳定共存在同一个群落中。生

态位分化导致的物种共存具有一个标志性特征, 即
稀有种优势(Siepielski & McPeek, 2010), 因此从选

择类型上看, 生态位理论对应于平衡选择。与平衡

选择相反, 分裂选择(又称为正密度依赖选择)则是

指种群密度相对高的物种具有更高的适合度(图1c), 
终种群初始密度 大的物种将排除其他物种而

在群落中被固定。 
在这三种基本选择类型的基础上可以组合产

生无限多的选择形式, 因为随着时间和空间的变

化, 在方向选择中排名第一的物种可能会发生改

变, 而不同的环境和物种密度的组合会影响密度

(频率)依赖选择(Vellend, 2010)。 
在这里要特别指出的是, 群落中的选择过程并

不是必然存在的, 各个物种的适合度可以相同, 即
出现中性的状态。进化生物学家很早就提出(Gould 
& Lewontin, 1979), 不能将任何微妙的生物表型变

化都归因于自然选择, 而要用确切的证据来证明。

同样, 在群落生态学中我们也不能只是默认选择过 
 

 
 
图1  有限群落中物种A和B在不同选择过程中的动态, 根据Vellend(2010)制作。(a)方向选择: 物种A的适合度总是大于物种

B, 但两者之间的差值不一定保持恒定, 最终物种A被固定。(b)平衡选择: 如果物种A的相对多度较小, 则物种A的适合度大

于物种B, 反之物种A的适合度小于物种B, 最终物种A与B稳定共存。(c)分裂选择: 如果物种A的相对多度较小, 则物种A的适

合度小于物种B, 最终被淘汰; 反之物种A被固定。虚线表示物种A和B适合度的差值, 箭头表示物种A相对多度变化的方向, 
黑点表示最终的稳定状态。 
Fig. 1  Expected dynamics of two species, A and B, under different types of selection, adapted from Vellend (2010). (a) Directional 
selection. The fitness of species A is always higher than that of species B, though the difference could vary. At last, A would be fixed. 
(b) Balancing selection. The fitness of species A would be higher than that of species B while the relative abundance of species A is 
lower. On the contrary, the fitness of species A would be lower. A and B would coexist stably. (c) Disruptive selection. The fitness of 
species A would go below that of species B with the decrease of A’s relative abundance. Species A would go extinct under low rela-
tive abundance or be fixed under high relative abundance. The dotted lines represent the fitness difference between A and B, the ar-
rows show the direction of change in the relative abundance of species A, and the black dots denote the final steady states.  
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表1  已有的解释局域群落多样性的各种理论中包含的基本过程。●表示含有该过程, ?表示可能含有该过程。 
Table 1  Processes included in the existing theories about biodiversity of local community. ● means that the process is included in a 
given theory, and ? means that the process is possibly included in a given theory. 

选择 
Selection 

理论 
Theories 

方向 
Direc-
tional 

平衡 
Balancing

漂变
Drift

成种
Speciation

扩散 
Dispersal

相关文献 
Relative references 

与生态位有关的理论 
Theories related to niche 

      

传统生态位分化 
Classical niche differentiation 

 ●    MacArthur & Levins (1967) 

资源比率模型 Resource ratio model  ●    Tilman (1982) 

储藏效应 Storage effect  ●    Chesson (2000) 

Janzen-Connell假说 
Janzen-Connell hypothesis 

 ●    Wright (2002) 

中度干扰假说 
Intermediate disturbance hypothesis 

 ●    Connell (1978); Roxburgh et al. 
(2004) 

竞争-拓殖权衡 
Competition-colonization tradeoff 

 ●    Tilman (1994) 

与区域过程有关的理论 
Theories related to regional processes 

      

岛屿生物地理学理论 
The theory of island biogeography 

  ?  ● MacArthur & Wilson (1967) 

源汇效应 Source-sink effect ●    ● Shmida & Wilson (1985)  

种库假说 Species pool hypothesis ?   ●  Zobel (1997) 

历史假说 Historical hypothesis    ● ● Ricklefs (1987) 

区域群落 Regional community   ? ● ● Ricklefs (2008) 

与生态漂变有关的理论 
Theories related to ecological drift 

      

Hubbell的中性理论 
Hubbell’s neutral theory 

  ● ● ● Hubbell (2001) 

Bell的中性理论 Bell’s neutral theory   ●  ● Bell (2000) 

随机生态位理论 
Stochastic niche theory 

 ● ●   Tilman (2004) 

群落近中性理论 
Nearly neutral theory of community 

●  ● ● ● Zhou & Zhang (2008) 

中性-生态位整合 
Integration of neutral and niche theory 

 ● ● ● ● Zhang & Jiang (1997); Gravel et al. 
(2006); Chisholm & Pacala (2010) 

 
 
 
程的存在, 而要进行严格地检验并区分选择的类

型。方向选择和平衡选择更符合人们的直觉, 很容易

想象; 但分裂选择可能不那么普遍, 虽然不能排除

它在自然界中的存在(如Allele效应或植物–土壤正反

馈; Bever et al., 2010)。现有的各种群落生态学理论

也几乎不涉及分裂选择(参见表1)。因此在下面的讨

论中我们只考虑方向选择和平衡选择两种类型。 
1.2  漂变(drift) 

由于出生、死亡和后代生产都是内在的随机过

程, 所以在个体数量有限的群落内每个物种数量的

改变都必然包含有随机成分: 这就是所谓的生态漂

变(Vellend, 2010)。如果在没有迁入迁出的封闭群落

中不存在选择作用(即群落中的所有个体都具有相

同的适合度), 那么群落中各个物种个体数量发生

改变的唯一驱动力就是漂变。漂变过程导致的 终

结果是该群落内只剩下一个物种, 其他物种全部灭

绝。每个物种都有达到单优状态(即被固定)的可能

性, 这种可能性等于该物种在群落中的初始相对多

度, 而 终达到固定所需要的时间与群落的大小成

反比。与遗传漂变一样, 生态漂变的重要性也取决

于群落大小: 群落越小, 漂变过程对群落动态的影

响就越大。 
群落漂变一直被人们忽略, 因为群落中的漂变

过程很难被证明。因为物种间总是存在适合度差异, 
人们找不到只受漂变过程作用的群落。另外即使人

们发现了漂变产生的影响, 也经常只是将其归结为

“噪音”。直到Hubbell(2001)提出生态学的中性理论, 
群落漂变才引起人们的重视。从逻辑上讲, 漂变引
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起的种群随机动态在任何一个群落中都是必然存

在的, 只是在不同的群落中其相对重要性不同。例

如强烈的选择作用将掩盖漂变的作用。 
1.3  成种(speciation) 

群落生态学研究在很长一段时间内只关注局

域群落内的各种相互作用, 并认为在这一尺度上完

全可以忽视成种的过程。但人们逐渐认识到, 一个

群落中具体有哪些物种不仅取决于群落内部的局

域过程, 而且取决于有哪些潜在的物种可以到达该

群落(即物种库)。成种过程一定会对物种库的大小

和组成有影响(Ricklefs, 1987, 2004), 因此我们必须

考虑成种对局域群落的影响。如果局域群落的结构

完全由内部的种间相互作用所决定, 那么群落结构

应该与其所处的环境显著相关, 相同环境中的群落

结构应该趋于相似, 而与区域物种多样性(物种库)
无关(Ricklefs, 1987)。 

但事实上, 环境相同的不同区域中, 区域和局

域的物种数目可以有很大的差异(Ricklefs et al., 
2004)。例如, 北美东部、东亚地区和欧洲三者的面

积基本相当, 环境条件基本一致, 但东亚地区的乔

木物种数大约是北美东部的六倍, 而北美东部的乔

木物种数大于欧洲, 并且在局域尺度上多样性也有

同样的高低之分。由于温带的东亚地区与热带的东

南亚之间不存在任何阻隔, 热带动植物能侵入东亚

温带生态系统, 使东亚温带落叶林中的热带成分占

有相对较高的比例。但即使去除热带成分, 东亚乔

木的物种数和属数也比北美地区高。造成这种差异

的一个可能原因是, 与北美东部相比, 东亚地区的

地理条件更复杂, 致使其第四纪物种形成的速率更

高(Qian & Ricklefs, 2000)。另外, 化石记录表明, 在
第三纪中期, 欧洲的乔木属多样性与亚洲相当, 但
因为晚第三纪和更新世的气候变冷, 以及冰期–间
冰期的反复作用, 欧洲的许多乔木消失了; 北美的

乔木多样性在第三纪并没有达到欧亚的水平, 但其

物种灭绝速率也相对较低。这是因为寒冷时期, 北
美的乔木树种可以南移至墨西哥湾附近避难。而当

欧洲变冷时, 阿尔卑斯山和地中海成为树种南移的

有效屏障 , 许多不耐寒的植物分类群因此消亡

(Latham & Ricklefs, 1993)。 
这些都说明区域的物种组成会显著影响局域

群落的物种组成。区域的物种组成由物种形成、扩

散、历史等因素决定(唐志尧等, 2009), 因此成种通

过影响区域物种组成而间接影响了局域群落结构。 
1.4  扩散(dispersal) 

扩散是指生物个体在空间的迁移。扩散的模型

主要有两类: 一类是大陆–岛屿模型, 这类模型假

设生物个体总是单向地从具有无限个体的大陆迁

移到能容纳有限个体的岛屿; 另一类是岛屿模型, 
这类模型假设生物个体在能容纳有限个体的岛屿

间相互迁移, 也就是“集合群落(metacommunities)”。
扩散与其他过程共同作用, 会对群落多样性产生各

种不同的影响(Cadotte, 2006)。 
岛屿生物地理学理论 (MacArthur & Wilson, 

1967)是一种只包含扩散过程的理论。该理论假设每

个物种具有相同的迁移能力和在岛屿上成功建群

的能力; 随着物种迁移的增加, 到达岛屿的物种数

增加, 但由于岛屿容纳量有限, 物种数的增加必然

导致每个物种的种群大小降低, 从而增加了物种灭

绝速率, 终岛屿上的物种数会平衡在某一个数

值。这里, 岛屿生物地理学理论假设所有物种, 无
论其种群大小如何, 都具有相同的灭绝概率。这意

味着岛屿生物地理学虽然忽略了不同物种之间的

生态位差异, 但并未真正考虑漂变过程的影响(在
漂变作用下物种灭绝的概率与种群大小负相关)。因
此岛屿生物地理学只能被视为自然群落组建的一

个非常粗糙的近似解释, 不能据此进行更为精细的

定量分析, 例如不能分析群落的种–多度关系。 

2  局域群落多样性理论的分析 

Lawton(1999)认为群落生态学包含的可能性

(contingency)太多, 因此不可能有普适的理论。但

Vellend(2010)认为, 如果从过程的角度出发, 任何

空间和时间尺度上的群落都只包含了上述的四个

过程, 而各种群落生态学理论的差别就在于它们强

调了不同的过程或不同过程的组合。因此我们可以

在这四个过程的框架下分析比较各种已有的群落

生态学理论, 并引导人们提出新的理论。 
群落生态学中 核心的一个的问题是为什么

群落内会有多个物种, 并且为什么有的数量多、有

的数量少? 在不同的空间和时间尺度上, 对这个问

题的解释各不相同。在较短时间和局域群落的尺度

上, 观察和实验更具有可操作性, 因而大量的研究

聚焦于该尺度, 下面我们的讨论也将限于局域群

落。我们将利用上述的四个基本过程, 在Vellend 
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(2010)分类的基础上, 介绍已有的一些与局域群落

生物多样性相关的理论(表1), 并分析这些理论中包

含的基本过程, 针对这些理论的详细综述参见表1
中列出的参考文献。 
2.1  与生态位有关的理论 

根据传统的竞争排除法则, 相互竞争的物种只

有占有不同的生态位才能稳定共存(Gause, 1934)。
对每一个物种而言, 当种群增大时, 由于其生态位

空间的限制, 种内竞争加剧, 种群大小受到限制; 
相反, 当种群减小时, 由于其他物种不能占用其特

有的生态位, 种内竞争减弱, 种群增长速率增加, 
种群大小得以恢复。因此每个物种的生态位大小决

定了该物种在群落中的多度, 而群落中包含的生态

位数量决定了有多少物种可以共存。 
早期的生态位理论把注意力主要集中在资源

利用上, 物种通过资源瓜分(resource partitioning)而
共存; 在动物群落中这种观点很容易被接受, 因为

同一个群落中的动物常常具有不同的食性和觅食

模式。但对植物群落来说这一理论很难解释, 因为

植物需要的资源及获取资源的方式相似, 不同植物

之间有限的差异很难解释植物群落如何维持那么

高的多样性。探索这一问题的一个办法就是扩展资

源生态位概念的范畴, 从更广的范围内寻找有可能

导致物种共存的种间差异。 
资源比率模型(resource ratio model)认为, 是限

制资源的比率而不是限制资源的数量导致了物种

共存。如果物种对两种或两种以上限制资源的竞争

能力存在权衡, 而每一个物种只有在限制资源供应

速率达到某一特定的比率时才具有 强的竞争力, 
那么异质环境中资源供应率的差异就可以使很多

物种共存(Tilman, 1982)。资源比率假说要求群落内

必须存在环境条件的空间异质性, 因而不适用于环

境均一的群落。另外资源比率假说的前提是至少有

两种限制性资源, 但某些群落可能只受一种资源限

制; 例如, Tilman(1994)本人研究的草地植物群落就

只受氮资源限制, 迫使他不得不从其他角度(即竞

争-拓殖权衡)来解释这些草地植物的共存。 
储藏效应(storage effect)假说认为, 由于不同的

物种对环境波动的响应不同, 而不同的环境条件下

适应的物种也不同, 那些不受环境选择的物种可

以通过种子库等方式度过不利的时期, 直到迎来

适宜的环境条件 , 然后种群迅速恢复 (Chesson, 

2000)。也就是说, 在某一时间内种群数量减少的物

种能在另一时间内得到恢复, 从而达到物种稳定共

存。储藏效应假说要求环境条件必须具有时间异质

性, 同时群落内的物种也必须具备某些能够缓冲不

利环境影响的生活史特征, 如长寿命、多次繁殖、

休眠的种子库等(Chesson, 2000)。 
Janzen-Connell假说认为, 越接近同种成熟个

体, 专性天敌的密度就越高, 而且同种后代的密度

也越高, 天敌压力和种内竞争的加剧都会导致该种

的幼苗存活概率降低, 使其他物种的存活率提高

(Janzen, 1970; Connell, 1971; Wright, 2002; 祝燕等, 
2009)。因此, 对种群数量大的物种来说, 其更新成

功几率高的生境少, 种群增长的速率就相对较低; 
反之, 种群数量小的物种, 其更新成功几率高的生

境多, 种群增长速率相对较高。这样, 不同物种之

间就可以实现稳定共存。Janzen-Connell假说要求三

个条件: (1)天敌必须对植物的适合度产生显著影

响; (2)天敌危害程度与物种多度负相关; (3)天敌对

寄主植物必须具有专一性。目前还没有任何实际研

究能严格验证Janzen-Connell假说, 尤其是第三条, 
即使涉及的天敌是病原体也是如此 (Mordecai, 
2011)。 

中度干扰假说 (intermediate disturbance hy-
pothesis)认为, 一个局域群落内存在不断受到干扰

的斑块, 由于受到干扰的时间不同, 这些斑块总是

分别处于不同的演替阶段, 演替后期斑块内处于劣

势的先锋植物在其他处于演替前期的斑块内受到

环境选择, 种群增大。因此先锋种在这一局域群落

内不会被完全排除(Connell, 1978; Roxburgh et al., 
2004)。如果扰动频率太低, 竞争力强的演替后期种

将在群落内取得优势; 如果扰动频率太高, 只有那

些生长速度快、侵占能力强的先锋物种才能生存下

来; 仅当扰动频率中等时, 不同物种共存的机会才

是 大的, 因而此时群落物种多样性 高。 
竞争-拓殖权衡(competition-colonization trade-

off)假说认为, 如果群落内的物种存在适当的竞争-
拓殖权衡, 也就是说竞争能力强的物种拓殖能力

弱, 而竞争能力弱的物种拓殖能力反而强, 那么群

落中的空白生态位将被竞争能力弱而拓殖能力强

的物种占据。不过要实现稳定共存, 必须保证竞争

能力 强的物种不会占据群落内的所有位置

(Tilman, 1994)。需要注意的是, 早期的竞争-拓殖
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权衡假说是应用在区域水平上的(Levins & Culver, 
1971), 经过Tilman(1994)的进一步引申才用于解释

局域群落的物种共存。 
上述用于解释群落多样性的理论之间并不完

全排斥, 而且都与生态位有关, 它们的要点在于群

落中的每个物种都能从小种群中恢复, 从而避免在

局域群落中灭绝, 只是关于导致这种恢复的原因, 
不同的理论有不同的解释。这些理论实际上强调的

都是平衡选择过程, 要证明这些理论首先就必须证

明平衡选择过程的存在, 然后再说明其成因。然而

Siepielski和McPeek (2010)统计的结果表明, 真正能

证明平衡选择的证据不仅很少而且很不完整。事实

上很多有关生态位理论的研究只是描述了物种间

生理、形态、物候和生态的差异以及性状之间的权

衡, 然后把这些差异和权衡作为生态位分化的证

据, 却未能证明这些所谓的生态位分化是如何导致

物种稳定共存的(Silvertown, 2004)。简单地将物种

差异等同于生态位差异似乎是一个很常见的模糊

认识。物种之间存在任何差异都被解释为占据了不

同的生态位, 而没有进一步阐明这些种间差异如何

保证了(平衡选择所要求的)稀有种优势。 
2.2  区域与局域过程的共同作用 

Gleason早在1926年就提出局域群落只不过是

各种分布重叠的物种碰巧出现在同一地点的产物, 
但在很长一段时间内人们认为局域过程(例如竞争、

捕食和互利等)是局域群落多样性的主要决定因素, 
因此可以忽略大尺度上进化、历史以及地理因素对

局域群落多样性的影响(MacArthur, 1965)。大量解

释生物多样性的理论也只关注局域过程(Palmer, 
1994), 事实上把群落当成了不受外界影响的封闭

系统。然而, 越来越多的证据表明, 区域群落的物

种迁入是影响局域生物多样性的一个重要过程, 因
而 Gleason 的 “ 开放群落 ” 观点重新得到重视

(Ricklefs, 1987; Harrison & Cornell, 2008)。在这样一

个背景下, 生态学家提出了许多局域与区域过程共

同作用影响局域群落多样性的假说, 将成种、扩散、

冰期-间冰期导致的物种分布区变迁等大尺度的区

域过程纳入到对局域群落多样性的解释当中。 
岛屿生物地理学理论 (MacArthur & Wilson, 

1967)认为岛屿上的物种数(也就是局域群落多样

性)是控制迁入的区域过程与控制灭绝的局域过程

之间达成的一个动态平衡。该理论假设生物个体的

迁入将增加岛屿上的物种数, 但物种数增加的同时

必然导致物种灭绝速率上升, 终岛屿上的物种数

量达到某一平衡值。岛屿生物地理学假设, 一个岛

屿上的所有物种无论其种群大小如何, 都具有相同

的灭绝率。这作为一个初步的估算, 可以被接受, 
但这种简化处理并未真正考虑前面我们所说的漂

变过程。按照上述的过程框架, 岛屿生物地理学包

含了扩散过程, 但未包含任何形式的选择过程。 
源汇效应(source-sink effect)也叫空间数量效应

(spatial mass effect), 强调了扩散对局域群落多样性

的影响(Shmida & Wilson, 1985)。如果在区域尺度上

存在很多异质性斑块(即局域群落), 每个斑块内物

种受到方向选择的作用, 但不同斑块中具有 大适

合度的物种不同, 这些物种将在该斑块内生存繁

殖, 形成稳定的源种群, 然后源源不断地向其他斑

块扩散, 通过大量的输入性补充使其在不受选择青

睐的斑块中作为一个汇种群生存, 终导致多个物

种在每个斑块内共存(Shmida & Wilson, 1985)。按照

源汇效应假说, 出现在同一个斑块(局域群落)内的

不同物种并不存在生态位分化, 因而不是稳定共存

的。对于这样的斑块, 如果我们设计一个群落封闭

实验, 使个体迁入迁出无法正常进行, 那么 强的

竞争者将成为该斑块的主宰, 其他的物种将消失。

源汇效应虽然不要求存在局域生态位分化, 但要求

区域生态位分化, 即每个物种都必须在某些斑块内

具有 大的竞争力。 
种库假说(species pool hypothesis)强调了物种

形成过程的影响(Zobel, 1997)。该假说认为, 一个局

域群落的物种多样性不仅受当地环境条件和局域

过程的作用, 也受区域物种库(即可能进入某一个

特定群落的物种数量)的限制。大尺度的进化以及历

史和地理因素决定了区域物种库的大小, 而真正能

够进入这个群落的物种是由过滤作用决定的。过滤

作用是指物种与生物、非生物因素间的相互作用

(Zobel, 1997; 方精云等, 2009)。区域物种库的大小

必然与成种速率相关, 例如前面提到的高成种速率

导致东亚植物的种数远大于北美(Qian & Ricklefs, 
2000)。种子添加实验表明局域群落多样性随着物种

迁入强度的加大而增加(Turnbull et al., 2000), 说明

区域物种库通过扩散过程, 确实可以影响局域群落

多样性。种库假说得到了很多证据的支持, 例如局

域物种丰富度随区域物种丰富度的增加而呈线性
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增加(Srivastava, 1999; Gaston, 2000)。现在人们争论

的焦点不再是种库效应是否存在, 而是区域过程与

局域过程各自所占的比例有多大 (Harrison & 
Cornell, 2008; White & Hurlbert, 2010)。需要注意的

是, 种库假说虽然承认选择过程, 但并未明确选择

的类型是方向选择还是平衡选择。 
历史假说(historical hypothesis)强调特殊历史事

件对群落物种多样性具有持久的影响 (Ricklefs, 
1987; 唐志尧等, 2009)。例如, 第四纪冰期-间冰期

反复更替可能造成高纬度地区物种的分布区处于

不断变迁中, 尤其是末次冰期的作用。冰期来临时, 
物种被迫南迁; 冰期结束后物种又开始向北方回

迁。但是物种扩散速度可能跟不上冰川消退速度, 
这种扩散限制使当前的群落多样性并未达到气候

允许的 大值。另外, 某些历史事件也可以增加区

域环境的异质性或新物种迁入速率, 如随着青藏高

原的隆起, 横断山区形成了复杂的生境, 不仅使物

种分化速率加快, 并且提供了更多的物种生存机

会。与种库假说一样, 历史假说也不关心局域选择

过程, 主要强调较长时间尺度上一些涉及成种和扩

散过程的历史事件所造成的独特效果。 
对于大尺度上区域历史过程的重视, 终导致

Ricklefs(2008)提出应该彻底放弃局域群落的概念

而直接在区域尺度上分析群落多样性。这时研究的

对象不再是人为划定的局域群落, 而是各个物种的

种群在地理和生态梯度上的分布。只有理解了物种

分布的成因才能理解局域尺度上物种的共存, 而对

影响物种分布的进化、历史及生态因素的探索将会

为群落生态学的发展注入新的活力。虽然Ricklefs 
(2008)的区域群落概念基于物种分布, 但物种的分

布同样受到成种、扩散和选择的影响。Ricklefs 
(2011)应用区域群落的概念分析了北美东部森林鸟

类的种群分布, 发现它是由随机过程以及鸟类与专

性病原体间的相互作用决定的。 
从上述的分析可以看出, 探讨区域与局域过程

对局域生物多样性的相对重要性实际上就是在探

讨成种、扩散和选择这三个过程对局域生物多样性

的影响, 而要论证相关的理论就必须阐明这三个过

程是如何影响生物多样性的。 
2.3  与生态漂变有关的理论 

群落生态学的中性理论很早就出现了, 例如

Caswell(1976)和Hubbell(1979)提出的中性理论, 但

这些早期版本以及后来Bell(2000)提出的中性理论

都缺少一些关键要素(尤其是成种过程), 因此直到

2001年Hubbell出版了《生物多样性与生物地理学的

统一中性理论》一书, 中性理论才真正引起生态学

家们的关注。之后人们对中性理论的讨论也主要是

基于 Hubbell(2001) 的理论框架 (Chave, 2004) 。
MacArthur和Wilson(1967)创建的岛屿生物地理学

有时被看成是生态学中性理论的鼻祖, 但它并未真

正考虑由种群统计随机性(demographic stochastic-
ity)导致的漂变过程, 因此本文不把它划入与漂变

有关的理论中(表1)。 
Hubbell(2001)的群落中性理论有两个基本假

设: 一是中性假设(生态等同性), 即每个个体具有

相同的出生、死亡、迁移和成种的概率, Lin等(2009)
放宽了这个假设, 允许不同物种具有不同的出生率

和死亡率, 只要出生与死亡之间的生活史权衡关系

使不同物种的适合度相等即可。二是零和假设(群落

总个体数量保持恒定), 即某物种个体数量的增加

必然伴随着其他物种个体数量的减少。这一假设后

来被放宽(Volkov et al., 2003)。在此基础上, 群落中

性理论解释了不同尺度的物种多样性: 在大尺度的

集合群落中, 物种多样性取决于出生、死亡、物种

灭绝和物种形成之间的动态平衡, 而在小尺度的局

域群落中, 物种多样性则由出生、死亡和集合群落

的迁入决定。中性理论中的生态等同性假设相当于

假设不同物种的个体具有相同的适合度, 即没有选

择过程, 而在个体总数有限的群落内只要有个体出

生、死亡就会导致漂变。因此中性理论综合考虑了

漂变、扩散和成种这三个基本过程对群落多样性的

影响, 因此被Hubbell冠名为“统一中性理论”。 
生态等同性的假设备受争议 (Chave, 2004; 

Harpole & Tilman, 2006), 非中性的过程也可能导致

中性的模式(Chave et al., 2002; Chisholm & Pacala, 
2010), 因此生态学家们在认同随机过程会影响群

落多样性的同时, 也在试图发展中性理论以使其更

符合实际(牛克昌等, 2009)。这些发展主要可以分为

两类: 一类是将中性理论和生态位理论整合, 这一

观点得到了很多生态学家的支持 (Adler et al., 
2007)。例如Gravel等(2006)提出的生态位-中性连续

体概念和Tilman(2004)提出的随机生态位理论

(stochastic niche theory)。张大勇和姜新华(1997)甚
至早在十多年前就提出把生态位理论和中性理论
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结合的观点, 即一个群落内包含不止一个生态位

(即群落不是中性的), 并且与传统的一个生态位内

只能有一个物种不同, 每个生态位内可能包含多个

物种 ; 这一理论与近期的一些工作不谋而合(见
Chisholm & Pacala, 2010, 2011)。另一类则是借鉴种

群遗传学中的近中性理论提出的群落近中性理论

(Zhou & Zhang, 2008), 它假设物种间的适合度存在

微小差异(例如竞争力服从具有微小方差的正态分

布), 然后由漂变和扩散两个过程决定群落多样性。 
上述两类理论都是在中性理论的框架内加入

了选择过程, 所不同的是中性和生态位整合理论加

入的是平衡选择, 而近中性理论加入的则是方向选

择。Du等(2011)甚至把这两种发展整合在一起, 试
图形成一个更完整更现实的群落理论框架。 

3  结语 

Vellend(2010)的过程框架并未提出任何新的概

念或理论, 相反它简化了群落生态学现有的各种概

念和理论, 将其归结为选择、漂变、成种和扩散四

个基本过程。在这个框架下, 各种群落生态学的理

论本身及其相互之间的关系显得更加清晰。各种与

生态位有关的理论中都存在平衡选择。生态位理论

中强调的种间相互作用与种库假说中强调的过滤

作用实际上都属于选择过程, 不同的是种库假说更

多地考虑了成种过程。中性理论则完全不考虑选择

过程, 只考虑另外三个过程尤其是漂变对群落多样

性的影响。而近中性理论与中性-生态位整合理论是

对中性理论的发展。 
这四个基本过程穷尽了群落中可能出现的所

有过程, 在没有任何证据的情况下, 我们不能先验

性地强调或忽略某个过程, 它们都可能对群落结构

具有重要影响。但到目前为止, 四个过程所受到的

关注和研究深度不一样: 选择和漂变过程得到了相

对较为充分的研究, 而对于成种和扩散过程的了解

还很少, 尤其是这些过程之间的相互作用对群落结

构的影响更是基本上属于“黑箱”。一些初步的理论

工作已经说明这些过程的作用不是相互独立的, 例
如, 较高强度的外界物种的迁入可能会主导局域群

落的结构形成, 使得局域的生态位分化或漂变过程

的重要性下降(Zillio & Condit, 2007)。Chisholm和

Pacala(2011)利用生态位-中性整合模型发现: 随着

成种速率的增加, 群落内物种相对多度分布从生态

位控制迅速转变为中性控制, 据此他们推测, 在多

样性较低的生态系统(如温带森林)中, 生态位过程

占据主导地位, 而在多样性较高的生态系统(如热

带雨林)中, 中性过程决定了群落结构。 
虽然本文重点讨论了局域群落的多样性问题, 

但这并不表示这个基于过程的框架只适用于局域

群落。正如前面所说, 在任何的空间和时间尺度上

都存在这四个过程, 因此任何尺度的群落生态学理

论都可以纳入这个框架, 不同理论之间的区别就在

于强调不同的过程。例如, Ricklefs(2008)认为在局

域尺度上选择过程不重要、迁入很重要, 而在区域

群落尺度上选择过程很重要、扩散却不重要。

Brooker等(2009)的观点则正好相反, 他们认为在小

尺度上生物相互作用决定了群落结构。 
在群落生态学的发展过程中, 不断有新的理论

提出, 然而, 事实上很多新理论与已存在的理论并

没有多大的区别, 这种所谓的创新不过是重复发明

(Graham & Dayton, 2002)。只有在共同的基础理论

框架下我们才能真正厘清已有理论的异同, 进而严

格证明这些理论, 并在此基础上提出真正的新理论。

从这个意义上讲, 一个普适的群落生态学理论框架

是至关重要的。 后, 我们要强调, 普适的理论并不

是单个过程的理论; 相反, 它往往包含多个过程的

联合作用, 而且在不同类型、不同尺度的群落中发挥

主要作用的过程也不一样。事实上, 任何只强调某个

过程的群落生态学理论(如生态位理论)注定只能应

用于非常有限的范围, 而不具有普适性。 
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