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【摘要】　从空间尺度和特定生物区系两个尺度对物种多样性的维持机制进行了综述 1 在大的空间尺度 ,
简述了引起物种多样性存在差异的物理和自然因子的作用 ,包括植物群落的历史和年龄、梯度变化 (纬度
梯度、水分梯度、海拔梯度、土壤养分梯度) 、面积效应和隔离程度 ;针对特定生物区系 ,从生物因素 (生产
力、种间关系、林隙动态)和非生物因素 (演替、干扰及空间异质性、人类活动) 方面论述其与物种多样性之
间的关系.
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1 　引 　　言

物种多样性的维持机制是生物多样性研究的一个核心

和前沿领域. 自从 1996 年把“生物多样性起源、维持和变化”

列为生物多样性 5 个核心组分之一 ,这一科学问题成为生态

学家研究的热点问题[ 1 ] . 近年来 ,围绕陆地植物群落物种多

样性的形成及维持机制 ,国外开展了一些理论探索. 如

Abrams[ 1 ]关于物种多样性及面积效应的研究 ; Waide[ 59 ]等对

生产力和物种多样性关系的深入研究 ;还有人研究了群落内

源扰动与斑块动态、生物多样性内物种共存、协同进化和群

落内异质性的形成机制 ,并在此基础上形成了一系列的假说

和理论 ,其中以 Jeffries[ 34 ]提出的观点最为全面.

我国在生物多样性维持机制方面的研究起步较晚 ,关于

生物多样性维持机制的实际研究还很少 ,主要有海南岛热带

林生物多样性维持机制研究[ 69 ] ,林隙动态和干扰与物种多

样性维持关系的研究[ 37 ,38 ,41 ,68 ] ,以及有关生物多样性梯度、

格局及维持机制等综述[ 4 ,25 ,31 ,70 ] ,多从一种空间尺度内针对

特定的对象进行研究 ,未形成完善的理论体系 ,缺乏对物种

多样性维持机制进行全面、深入的研究. 本文主要从两个方

面来论述陆地植物群落的物种多样性维持机制 :一是从广阔

的空间尺度内地理和自然因子对物种多样性维持的影响进

行分析 ;二是针对某一特定生物区系 ,分析生物和非生物因

素与物种多样性的相互关系 ,以期对研究状况有一个较为系

统、完整的认识.

2 　全球尺度内物理因子对物种多样性的影响

211 　历史和年龄与物种多样性的关系

生物是从共同的祖先经过不断的进化发展而来. 生命从

无到有 ,所有的类群都经历了起源与分化的过程 ,是一个物

种多样性不断增加的明显过程. Jeffries[ 34 ]认为 ,生态系统形

成的时间越古老 ,生物多样性越高. 现已发现的化石记录充

分证明了这个结论. 时意专[ 53 ] 以爪哇海的卡拉卡托岛为

例 ,提出较古老、地质状况较稳定的地区比年轻的地区聚集

更多的物种.

地球上全部的物种数量是由物种形成和灭绝等一系列

事件发生的历史所决定的 ,每当发生大规模的绝灭事件时物

种多样性就会减少[ 53 ] . 但是从化石记录看 ,每次重大灭绝之

后生物多样性增加都很迅速 ,每个类群都发生过指数式的适

应辐射[ 29 ] . 关于物种多样性长期的增长模式与大绝灭所起
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的作用的观点有所不同. Benton[ 3 ]认为 ,从地质历史尺度而

言 ,物种多样性呈指数增长 ,大绝灭在生物的分化过程中没

有特殊的作用 ;而 Courtillot 等[ 13 ]发现 ,长期的分化增长模式

符合逻辑斯蒂模型 ,但这种增长过程会被大绝灭事件中断.

考察从生命起源迄今的全部演化历史可以发现 ,虽然地

球生物已经历过 5 次大的灭绝和许多次小灭绝 ,但整个陆地

生态系统的生物多样性和复杂性自生命起源以来在总体上

不断增加.

212 　梯度变化与物种多样性的关系

21211 纬度梯度与物种多样性的关系 　物种丰富度和多样

性随纬度梯度的变化研究表明 ,在赤道地区物种丰富度达到

顶峰 ,向两极逐步降低[ 49 ] . 在我国 ,南、中、北部温带森林植

物群落和亚热带森林群落的物种多样性研究都证明了这一

规律. 这种趋势的科学解释有两点 :一是认为由温度、湿度、

物质和能量所决定 ,二是认为热带地区比其他地区包含更大

的面积所致. Gentry[ 18 ]利用积累的全球范围的 74 个 1 000

m2 的样方表明 ,除了从高纬度到低纬度表现出的植物群落

物种多样性和丰富度明显增加外 ,不同的热带森林之间的物

种多样性的差异要远比温带森林和多样性较低的热带森林

之间的差异大 ;此外 ,在南北半球 ,从低纬度向高纬度生物多

样性的减少速率是不对称的 ,温带森林之间的物种多样性差

异要较热带森林差异小. Malyshev[ 43 ]在研究大不列颠、西德

及东欧 20°～30°E 范围内植物物种丰富度的纬度梯度变化

时 ,用数学方法对物种数目进行了很好的预测 ,认为物种丰

富度与生长季节的积温存在着线性关系.

21212 水分梯度与物种多样性的关系 　地球表面的水热条

件及其组合是决定植物群落分布的主要因素. 由于有效的水

分因子指标度量因子不同 (如有的用年度降雨量 ,有的用湿

度) ,导致了对于水分梯度与植物群落物种多样性关系的研

究存在很大的差异.

研究表明 ,热带森林和荒漠化草原的树种多样性随降水

的增加而增加 ,随降水变率的增加而降低[ 20 ,36 ] ,我国温带锡

林郭勒草原的研究和亚寒带祁连山植物群落的研究得出了

同样的结论 ;但是 ,山地垂直带盐沼森林群落却沿湿度梯度

中间位置物种多样性高 ;疏林类型则是最干燥坡向物种多样

性高. 由此可见 ,不同的地区、不同的地形条件多样性和水分

梯度表现的关系不一致 ,遵循了 Glenn2Lewin[ 21 ]得出的规律

性.他认为 ,多样性与环境之间在一个区域可能存在着一定

关系 ,而在其它区域 ,这些关系可能发生变化 ,甚至相反.

贺金生等[ 29 ]将植物物种多样性与水分梯度的关系归结

为 6 种情况 ,基本上囊括了所有的可能性 ,但是针对不同的

地区 ,还应进行具体的分析和研究.

21213 海拔梯度与物种多样性的关系 　海拔梯度是生物、土

壤、气候等环境异质性的综合体现 ,海拔差的大小充分反映

了环境间的差异 ,不同海拔差群落间的相异性不仅反映了群

落间环境的异质性 ,也在一定程度上反映了物种的适应性.

可见海拔梯度是影响物种多样性格局的决定性因素之

一[ 39 ,71 ] .

几个世纪以前 ,人们已经认识到了物种多样性随海拔梯

度变化的现象 ,但至今尚未形成普遍共识[ 39 ] . 许多研究表

明 ,中海拔往往拥有最大的物种多样性 ,如热带雨林. 但也有

许多相反的例证 ,如随着山体海拔高度的增加 ,物种多样性

逐渐降低 ,呈现出立体分布格局 . 这种分布格局在我国的横

断山区表现明显[ 67 ] ;此外 ,多样性与海拔梯度之间并无特定

的关系[ 62 ] . Lomolino[ 39 ]认为 ,多样性与海拔梯度格局的关系

(正相关、负相关或单峰关系)在很大程度上依赖于环境变量

之间的协变与互作. 王国宏[ 60 ]对祁连山北坡中段植物群落

多样性的垂直分布格局的研究认为 ,其他因子 (如地形因子)

对海拔梯度所框定的水热梯度进行着再修饰 ,尤其在地形变

化复杂的山地环境 ,因此 ,特定海拔高程处生境的海拔梯度

效应很可能因为地形等微环境的变化而得到削弱或加强.

贺金生等[ 29 ]曾对国内外有关的研究进行了综述 ,总结

出物种多样性与海拔梯度关系的 5 种模式 ,反映出不同地理

区域山地上植物群落物种多样性沿海拔梯度的变化模式是

不相同的 ,但这种格局的形成机制还不是很清楚.

21214 土壤养分梯度与物种多样性的关系 　土壤养分梯度

与植物群落物种多样性的关系已引起了普遍重视 ,并开展了

广泛的研究[ 5 ,17 ,18 ] . 已有研究表明 ,土壤特征是最有可能影

响热带山地雨林物种组成和多样性动态的因子[ 5 ] , Gartlan

等[ 17 ]的研究也显示 ,土壤中 P、Mg、K的水平与热带植物群

落物种多样性之间存在着显著相关关系. 但是 , Gentry[ 18 ]却

认为 ,在新热带 ,决定植物群落物种多样性的首先是生物地

理因子或年降雨量 ,其次才是土壤养分. 彭闪江等[ 47 ]对鼎湖

山植物群落多样性进行主成分分析后发现 ,不同土壤类型对

多样性的影响位于第二主成分内 ,次于干扰体系对群落多样

性变化的影响. Brosofske 等[ 5 ]的研究也发现林冠盖度是影响

多样性的主导变量 ,土壤因素位于其后.

已有研究表明 ,植物群落物种多样性随土壤养分梯度的

变化规律性并不一致. Gentry[ 18 ]的研究结果是随着土壤肥

沃程度的增加 ,群落的物种多样性也逐渐增加 , 而 Rosen2
zweig[ 52 ]研究得出在小尺度内可利用的土壤养分和植物多样

性呈负相关. 尽管如此 ,土壤养分对植物群落β多样性水平

所起的重要作用是毫无疑问的[ 29 ] . 最近也有研究涉及人为

增加系统中的养分对物种多样性的影响.

除此之外 ,影响植物群落物种多样性的梯度变化还有许

多 ,如经度梯度、干旱度、盐分梯度等 ,而所有这些梯度变化

之间既有一定的相互关联 ,又有一定的独立性 ,对物种几乎

有完全不同的作用 ,因此在考虑物种多样性维持的梯度变化

时 ,要从一个系统、全面的角度出发 ,才能使结论更加具有生

命力.

213 　面积效应与物种多样性的关系

在生态学上 ,面积对植物群落物种多样性的影响显而易

见 ,一个普遍的理论是更大的面积拥有更多的物种. 这个观

点已得到广泛的证实. 但是 ,关于相同面积的一个大斑块和

几个小斑块与物种丰富度的关系所得出的结论并不一

致[ 6 ,9 ] . Hakan 等[ 27 ]研究发现 ,面积相同时 ,一个大的连续斑
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块比几个小斑块的联合拥有更多的物种 ;与此相反 , Sim2
berloff 等[ 54 ]在对美国草原2森林群落交错区的研究中发现 ,

几个小斑块的总和比同样尺寸的大斑块拥有更多的物种 ,而

且稀有种更常见在小斑块中. 关于这方面的经验性研究较

少 ,得出的结论也不尽相同 ,有待于进一步深入.

Rosenzweig[ 52 ]总结出了 4 种关于物种多样性与面积关

系的具体模式. 其中 ,关于岛屿的物种2面积关系得到了最普

遍的关注. Arrhenius是第一个引用数学公式来描述物种2面
积关系的研究者 ,即 S = kA r. S 是属于一个特定分类群的

物种数量 , A 是面积 , k、r 是常数. 该公式适用于陆地和岛

屿 ,在大多数野外调查中 , r 值介于 011 和 014 之间 ,虽然物

种数量随着面积增加 ,但其速率逐渐降低 . 在岛屿上 , r 倾向

于一个较大的值 , r≈ 013 ;在陆地上 , r值较小 , r≈ 0115 ,常

数 k 受到较少的关注 ,但是众所周知 k 的变化范围很大 ,主

要取决于所测量的面积[53 ] .

近年来发展了许多模型用于研究物种2面积关系[ 45 ] ,还

有用森林现存总量来探测物种多样性和面积效应之间的关

系.

214 　隔离程度与物种多样性的关系

MacArthur 等[ 42 ]认为 ,岛屿生物种丰富度完全决定于两

个过程 :迁入和绝灭. 就不同的岛屿而言 ,这种迁入率随其与

大陆种库 (种迁入源)的距离而下降. 这种由于不同种在传播

能力或定居能力方面的差异和岛屿隔离程度相互作用所引

起的现象称为“距离效应”

MacArthru2Wilson 学说的数学模型可写作 :

ds ( t) / dt = I - E

其中 , I 是迁入率 , E 是绝灭率.

模型中的迁入率和绝灭率是相互独立的 ,但实际上并非

如此. 同种个体的不断迁入 ,以及伴随着的遗传变异能力的

增加 ,均可能减小岛屿种群的绝灭率[ 64 ] . 因此 ,隔离程度不

仅会影响迁入率 ,而且会影响到绝灭率. 随着隔离程度的增

加 ,迁入率下降 ,绝灭增加. 在实际的研究中 ,关于迁入率、灭

绝率与隔离度关系的野外证据并不多.

3 　特定生物区系内影响因子与物种多样性作用机制

311 　生物因子对物种多样性的影响

31111 生产力与物种多样性的关系 　长期以来 ,生态学家对

多样性和生产力间的关系研究较多 ,所得结果并不一致.

Foster[ 16 ]认为草地施用 N 肥后 ,降低了草地群落的物种多样

性.这主要是由于生产力的增加有效地阻止了下层蕨类和本

地种的萌发、存活与更新. 然而 , Pollock[ 50 ]在对湿地的研究

中 ,发现在低中生产力水平及受中等洪水频率影响的样地 ,

物种多样性高 ,而在低或高洪水频率及低生产力的样地 ,物

种多样性低.

Waide 等[ 58 ,59 ]综合了沙漠、寒带森林、热带森林、湖泊

和湿地等关于生产力与多样性关系的研究 ,揭示了大约 200

种关系 ,其中 30 %是单峰的、26 %是正线性的、12 %是负线

性的、32 %是不显著的. 认为生产力与物种多样性的关系与

所研究的尺度相关 ,在小范围局部群落内 ( ≤20 km) ,植物的

多样性和生产力呈单峰曲线 ,即多样性在低水平时随生产力

的增加而增加 ,但最终在达到足够高的生产力时反而降低 ;

在区域和全球尺度内 ( ≥4 000 km) ,植物多样性与生产力的

关系是一种单调变化关系 ,即在生产力增加时 ,多样性也增

加 (可能会达到一个极值) .

生产力和多样性间的关系是目前被广泛提及的 ,其中单

峰模型建立在竞争排斥理论基础上. Grime[ 22 ,23 ]最早注意到

了在生产力与多样性之间有这样一种单峰关系 . 近年来 ,在

所有提出的生产力和多样性关系的假说中 ,该模型是唯一得

到实验和理论上的支持[ 33 ] ,但所有的描述都隐含了一个事

实 ,即竞争程度的增加是导致高生产力时多样性降低的原

因 ,同时 ,高生产力将降低有限资源的空间异质性 ,使生境变

得更为均匀.

31112 种间关系对物种多样性的影响 　在种间作用方面 ,多

数研究集中在种间协作、互惠共生、物种共存、竞争和草食等

对物种多样性的影响. 种间协作可以改善和提高幼年个体的

补充与更新 ,从而减少死亡率和促进定居 (或萌发) [ 63 ] ;

Hacker 等[ 26 ]认为 ,互惠和共生可以增加那些通常在高自然

干扰、胁迫或捕食等条件下难于生存的种类 ,从而增加群落

的物种多样性 ;并且 ,物种共存对维持雨林的物种多样性具

有重要作用. 此外 ,有的学者对群落的花期不同步性进行了

研究 ,认为花期不同步性是植物种间在生长发育时间上的不

同步性 ,是物种间共存和群落多样性维持的重要机制之

一[ 15 ] .

研究证明 ,植物间的竞争影响个体的适合度成分和种群

的丰富度 ,也影响群落的成分[ 70 ] ,竞争排斥和由此引起的生

物多样性的减少是同时栖息于同一地区的物种竞争的不可

避免的结果[ 24 ] . Givnish[ 20 ]认为 ,在热带 ,高降水量、低降水

变率的水分条件很适合两类重要的植物天敌 ———昆虫和真

菌的生存 ,而昆虫和真菌可直接增加密度制约植物的死亡

率 ,从而增加树种多样性.

31113 林隙动态对物种多样性的影响 　林隙干扰是属于森

林群落所固有的内源干扰 ,相对来说是连续的、必然的事

件[ 69 ] .无论是温带林还是热带林 ,林隙及其动态在生物多样

性的形成与维持方面都具有重要作用[ 32 ] . Hubbell[ 32 ] 在对

1 200多个林隙长达 13 年多的研究基础上 ,提出了由树木死

亡所形成的林隙干扰对热带森林物种多样性的维持其主导

作用的假说. Chazdon 等[ 10 ]认为 ,林隙最迅速、最重要的影响

是达到森林较底层的直接光照和持续时间的增加 ,促进了下

层树苗的更新和生长. 我国近年来也有较多关于林隙特征及

其更新规律的研究[ 37 ,41 ,68 ] .

总之 ,通过林隙微环境的形成、变化以及不同物种对其

的占据、利用和竞争 ,在不同时期内 ,处于不同空间的森林群

落小片断形成了一个个组成不同、年龄各异、结构有别的镶

嵌复合体 ,从而保证了生物多样性的维持.

312 　环境因子 (包括时间)对物种多样性的影响

31211 演替对物种多样性的影响 　有关植物群落演替的概
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念和理论 ,一直是生态学理论的中心问题[ 2 ] ,然而大部分研

究都集中在对不同演替阶段群落的物种组成、演替模型以及

演替顶级理论方面 ,对演替过程中物种多样性变化的研究资

料非常有限.

Bazzaz[ 2 ]对 Illinois南部落叶阔叶林区弃耕地演替过程

中物种多样性的研究表明 ,随着演替进程 ,物种多样性增加 ;

Tilman[ 56 ,57 ]在明尼苏达的 22 块废弃田里通过观察和一定

时间的研究 ,得到了同样的结论. Nicholson & Monk[ 46 ]提供

了最长时间的数据 ,其中的一些田地废弃以后未受干扰的时

间长达 200 年 ,结果与 Uilman 相同. 但也有相反的结论.

Houssard 等[ 30 ] 检验了法国 Montpellierais 地区的物种多样

性 ,发现经过长达 10 年的稳定后 ,植物的多样性开始下降 ;

Loucks[ 40 ]对威斯康辛南部的森林群落演替研究结果表明 ,

在 100 年的演替过程中 ,物种多样性首先增加 ,然后下降 ,并

且峰值出现在阳性树种和阴性树种同时出现在群落中的阶

段.

Preston[ 51 ]认为 ,在一个固定的地方逐年累计统计结果

所列物种数一定是增加的 ,增加的具体形式应与物种2面积

曲线相似 ,即在对数空间内是一条直线 ,并且有一个与物种2
面积曲线相似的 z 值 (斜率值) . Bzaaza[ 2 ]认为 ,对于演替过

程中的群落 ,当垂直和水平的异质性最大时 ,群落物种多样

性可达到最大. 对于演替后期的群落 ,当存在有很强的优势

种 ,或优势种存在化学他感作用时群落物种多样性可能会很

低.在演替过程中 ,群落的物种多度分布曲线由演替早期的

几何级数分布逐渐变为对数正态型 . 贺金生[ 29 ]总结了在植

物群落演替过程中物种多样性变化的 4 种模式 ,不同的条件

下有所差异 ,但总体趋势相同 .

31212 干扰、空间异质性与物种多样性的关系 　干扰和空间

异质性常被认为是植物群落中调节物种多样性的主要因

子[ 25 ] ,两者常联系在一起. 这是因为干扰是空间和时间异质

性的主要来源[ 48 ] . 自然或人为干扰 (如伐木) 对物种多样性

的影响是通过改变生境的异质性、资源的有效性以及种间的

竞争平衡 ,从而形成特殊的生境来实现的[ 14 ,25 ] . 小尺度和中

等频率的干扰可以增加温带和热带森林的物种多样性. 热带

森林在灾难性干扰后 ,其树种多样性随时间的增加而增

加[ 20 ,61 ] .

在自然干扰中 ,树倒、火烧、洪水等因子对生物多样性的

影响作用引起了许多生态学家的兴趣. 洪水对植物物种多样

性的影响很大. Pollock 等[ 50 ]的研究表明 ,在阿拉斯加一湿地

群落 ,受中等频率和高空间变化率洪水影响的样地 ,其物种

多样性高 ;相反 ,受经常或很少或长期洪水影响、但洪水的空

间变化小的样地 ,物种多样性低. 这同时反映了干扰在很小

尺度上的空间变化可显著改变干扰对物种多样性的影

响[ 56 ] .火对生物多样性的影响也较大 ,Collins 等[ 11 ]在天然

草场的实验表明 ,火烧会降低生物多样性. 而强度较小、频率

适中的地面火能烧掉地面上的枯枝落叶 ,使其中的养分释放

出来 ,促进了森林的物质循环. 同时 ,适度的火烧能对优势物

种的生长起抑制作用 ,平衡了群落内生物的相互间的竞争 ,

使原来受优势物种排斥的生物物种获得生存的机会 ,从而增

加了森林内的生物多样性[ 65 ] .

有关干扰对生物多样性影响的理论中 ,普遍接受的理论

之一是中度干扰假说 ,但是关于这一假定还有少许的争论和

结果相反的实验[ 12 ] ,而且 ,由于“中度”的模糊性 ,中度干扰

假说大多停留在定性程度上[ 35 ] . 因此 ,未来研究的趋势是运

用野外调查与田间实验相结合方法 ,从系统的高度来综合研

究干扰在生物多样性维持机制中的作用.

31213 人类活动与物种多样性的关系 　人类活动对物种多

样性有很大影响 ,进而影响生态系统的结构和功能[ 8 ] . 生物

多样性的变化和物种灭亡的加速进行 ,主要是由于人类活动

导致生境的改变 ,如森林的采伐、湿地的排水、草原的开垦和

放牧. 伐木对生物多样性的影响比较复杂. 择伐会严重破坏

热带雨林的结构 ,但可维持雨林高的树种多样性[ 7 ] . 在 Ap2
palachians地区 ,伐木可以导致落叶阔叶林林下稀有草本数

量减少 ,林下地被层种群也因不适应改变了的微气候而进一

步减少等[ 44 ] . Gilliam 等[ 19 ]研究了森林经营活动 (如皆伐) 对

植物生物多样性的影响. 若要维持植物物种多样性 ,最有效

的途径是在营林时维持并培育资源与环境在时间和空间上

的多样性[ 28 ] .

4 　结 　　语

　　在自然界中 ,绝大多数植物群落是由许多植物种类在长

期适应进化中形成的统一整体 . 在大的空间尺度上 ,如纬度

地带性尺度、经度地带性尺度和海拔梯度等 ,以及在局部明

显的环境异质性尺度上 ,植物群落物种多样性的差异很明

显 ,在一个足够小的空间尺度内 ,许多物种能够共存 ,也是生

物多样性的一个基本特征 . 本文仅就广阔的空间和某一特定

生物区系两个尺度内物种多样性的主要影响因素进行分析 ,

综述了国内外的研究进展 ,遗漏之处在所难免. 为了得出关

于生物多样性维持机制的更加全面、完善的理论 ,应该有更

加广阔的视角 ,从不同的时间和空间尺度 ,在不同的对象层

次上 ,全面、深入地研究各类因子与物种多样性之间的相互

作用机理.
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Tel :020285280301 ; E2mail :mxzhang @scau. edu. cn

胡 　飞 　　510642 　广州天河五山 　华南农业大学农学院

Tel :020285280204 ; E2mail :hufei @mail. edu. cn

会议期间 ,组委会将安排珠海和澳门生态农场考察. 欲访问香港的代表 ,组委会将给予安排 ,费用自理.

欢迎国内同行及感兴趣的专家学者参会. 会议第二轮通知将于 2005 年 4 月初发出.

中国生态学会化学生态学专业委员会 　　　　

2004 年 11 月 10 日 　　　　　　　　

875 应 　用 　生 　态 　学 　报 　　　　　　　　　　　　　　　　　　16 卷

© 1995-2005 Tsinghua Tongfang Optical Disc Co., Ltd.   All rights reserved.


