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摘要H宏生态学是生态学与其他宏观学科不断交叉和融合后的产物Q它以个体x种群和物种的生态特征在

大时空尺度上的格局和变化规律为主要研究内容3它比其他生态学更强调归纳和推论3也更依赖数据的积

累Q近年来3宏生态学在对物种M面积关系进行探讨的基础上3对生物类群间的物种数量的协同变化以及物

种和高级分类单元间的关系等进行了新的研究E宏生态学试图将有机论和个体论结合来探讨和总结群落

结构中的物种组成规律E并对物种多度和分布格局间的关系从生态位和异质种群角度进行新的解释E个体

大小频次分布规律是宏生态学一重要内容3对其深入研究和探讨已与物种多度x能量x分布面积x历史起源

等多方面特征相结合3并得到一些普遍性规律E最后3宏生态学还探讨物种在地理区域上的普遍性的分布

模式3并对其假说进行检验和探讨Q宏生态学在中国还处于刚起步阶段3但中国具有资源的优势3并具有一

定的数据积累3将在宏生态学研究中发挥越来越重要的作用Q
关键词H宏生态学E物种多度E物种组成E个体大小频次分布
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宏生态学D*+,-./,.0.12F是生态学的一个分支L近二三十年来M宏观生物学与生态学N生物地理学N系

统学N古生物学和进化生物学等许多领域相互交叉N综合M取得重要进展L在物种多样性大空间尺度空间格

局研究的推动下M产生了宏生态学O?PCQL?BHG年 R-.S4T*+7-/-首次在UV+67-/W提出 *+,-./,.0.12概念

后OJQM标志着宏生态学的正式确立L随后M宏生态学迅速得到广泛的承认M促进了大空间尺度的生态学过程

得到重视和发展OXQLR-.S4和Y+56.4先后出版了*+,-./,.0.12一书O?MEQM标志着宏生态学的发展进入一个

新阶段L

Z 概念N特点和应用

宏生态学是一种研究有机体与环境关系中那些反映和阐释了多度N分布和多样性统计格局和规律关

系的方法D*+,.-/,.0.1285+S+2.9567=2841-/0+68.45[8;5</6S//4.-1+485:5+4=6[/8-/4>8-.4:/466[+6

84>.0>/5,[+-+,6/-8\841+4=/];0+8484156+68568,+0;+66/-45.9+<74=+4,/M=856-8<768.4M+4==8>/-5862FO?QL宏

生态学是生态学的一个分支M它使用 *+,-.前缀是基于以下两点原因)一是因为它研究的是个体N种群和

物种变量的统计分布模式M需要在大时空尺度上进行3二是因为它需要应用其他学科M如生物地理学N古生

物学N系统学和地球科学等宏观学科中的最新成果L宏生态学在研究内容上具如下特点)

D?F研究生态 粒̂子_变量的统计分布格局L这些生态 粒̂子_既指种群内的个体M又指局部N区域种群或

大陆生物区中的物种L

DEF研究有机体的生态特征L这些特征包括个体大小N种群密度N分布范围等等M这些特征反映了有机

体对空间和营养的占有和利用情况L

DCF研究分类上和生态上相似性的有机体L

DJF研究的空间尺度从区域到全球范围M时间尺度从几十年到百万年L

DXF研究的性质既是经验性的又是理论性的M既是归纳性的又是推论性的L
由此M它与其他生态学的主要区别在于)第一M宏生态学强调统计模型的分析而不是实验操作M具有更

强的归纳性O?QL这是因为大时空尺度上进行重复性和可控性的实验既不可行也不可能M只能采用推论N归

纳等方法来了解自然的本质OGM‘Q3第二M宏生态学具有自我扩展性和综合性L宏生态学采用宏观方法和手段

来揭示有关的生态过程M其研究视野更为开阔M在大时空尺度上将生态学现象与其他领域的成果相综合M
来拓展所研究的内容和现象M达到认识自然的目的O?QL
宏生态学的应用主要表现)a 对物种濒危程度和绝灭可能性的评价M如濒危程度与个体大小和分布区

的关系等的应用3b 热点地区的确定N保护区的设计和管理M如物种多样性的时空格局N个体大小频次分布

等的应用3c 外来种问题及生物圈的监测等M如物种组成规律等的应用3d 人类活动对物种的影响评价M
特别是对物种地理分布格局的影响等M如空间格局N地理分布等模式的应用3e 全球物种数量的估计和预

测等等M如生物类群的协同变化N物种与高级分类单元的关系等的应用3f 生态恢复过程中物种多样性的

恢复和调控等等M如物种组成规律N物种A面积关系等的应用L

g 研究内容和进展

ghZ 大空间尺度的物种多样性格局

对于大空间尺度物种多样性格局研究有着大量的文献报道及综述OCMHP??QL人们发现物种多样性随经纬

度梯度N海拔和水深梯度N物理因子梯度N生境梯度以及营养级变化而变化等等L除以上研究外M最近在种A
面积曲线N不同生物类群间物种数量的协同变化以及物种和高级分类阶元的数量关系等方面取得了一定

的进展L
物种A面积函数 物种丰富度是面积的函数L物种A面积效应方程至少存在 J种形式OHQM但通常采用

i-/56.4的公式)jklmnDj为物种数Mm为面积Ml和 n为参数FOHM?EQLn值在不同生物类群间和不同区域

的同一生物类群中差异不大M在岛屿和大陆间有明显的差异M前者多在 @oEXP@oCX之间M大陆则在 @o?E

CB??G期 胡慧建等)宏生态学D*+,-./,.0.12F及其研究
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!"#$%之间&%’$()*对以上的差异’许多作者尝试解释物种+面积方程及其参数的生物学含义&$()’其中著名的

有 ,-.正态分布假设&$/)’临时个体假说&$0)’以及 1234+种群动态假说&$5)*
值得指出的是’物种+面积关系曲线是在均质的环境才有意义*中国鸟类和兽类在大尺度上6如动物地

理亚区7随着空间面积的扩展’物种多样性具有矢量特征’即随着面积的扩展’在不同的方向上物种多样性

的增加是不同的8*
生物类群间物种数量的协同变化 人们认为不同生物类群之间物种数在空间中存在着正相关关系*

现有的报道的确得出了不同的结果9一些研究发现不同分类类群间物种数的相关关系很低&/’$:!$;)<另一些

研究发现不同生物类群之间物种数有较高的相关性&("!(()*胡慧建等分析了不同结果产生的原因’结果表

明除环境因素外’分类类群=分类单元=数据质量=研究对象=调查时间和研究方法等都对结果有影响&(()*分

类类群间生态位的互补性也是需要考虑的因素&(/)*
物种和高级分类阶元的数量关系 人们发现物种和高级分类阶元在数量上强相关关系’该关系在许

多分类类群上报道’如植物=兽类=鸟类=两栖类=鱼类=昆虫的目等等&(0)’从而使利用高级分类单元代替物

种作为生物多样性的度量单位来进行热点地区的选择和评价成为可能’节约了时间和费用’具有应用价

值&(0’(5)*胡慧建发现中国鸟兽物种数量与科属数量也具强相关’并证明这种强相关由于物种在科属间的频

次分布具规则分布有关8*以上的物种和高级分类单元间的关系明显受到地域和进化历史的影响’如美国

和中国的植物各属或科平均所含的物种数存在着明显地差异&(;’/")*

>?> 群落结构

关于群落结构一直存在着 @,24A-B的个体论和 @,212B3A有机论之争*CD-EB认为前者更多地强调群

落间在细节上的差异’而后者强调群落整体上的共性’他们之间没有本质的差异’只是各自仅强调了复杂

系统的两面性中一面&$)*CD-EBFGHDIJHA经过十多年的研究发现在 ("K1(大小范围内不同啮齿动物群落

的物种组合都是独一无二’即使全部物种相同’但其中的多度肯定不同’而且群落物种组成符合 CD-EBF

LJ,A-B提出的M性状替代N6OK4D4P32DQJAR,4P212B37规律’即共存种间的竞争使同域物种间的差异高于异

域物种&$’/$’/()’这反映了群落的差异性*
但群落也有共性*CD-EB总结了群落结构所具有的共同特征96S7共存物种的某些特征’如个体大小=

喙长等的差别趋向于均匀分布<6C7M组合规则N6SAA21T,4.2DH,27’即群落内分类或生态特征的组合是非

随机的’在一群落内 $属 $种的情况最多’其次是 $属 (种’再是 $属 /种’以此类推<6O7所谓的M嵌套子

集N规律6U2A32QAHTA23A7’丰富度较低的群落往往是丰富度高的群落的子集<6V7物种组成分布格局为两

类9一类是数量大且广泛分布’一类是数量少且局域分布&$)*
以上规律中至少前两种反映了种间竞争对群落结构的影响*该影响在物种体重的组成反映得更为明

显*尽管不同啮齿动物群落在时空的组成上不同’但是各群落中啮齿动物在体重上表现出明显的梯度分

布&$)*戴昆对中国准噶尔盆地啮齿动物研究发现共存种间的体重比是相对固定的W*胡德夫利用历史和当

前数据对中国古北界温带草原+荒漠开阔景观斑块环境中有蹄类动物’发现在一定区域内的某一时期有蹄

类动物呈体形一大一小的固定组合分布X*

>?Y 物种多度和分布的关系格局

种间的多度与分布格局关系早在 $%5;年被 V4DEJB观察到*他发现同属物种中出现两种分布类型9一

种是广域分布且密度高<一种是狭域分布且密度低*近年来’该格局受到重视并被广泛研究&$’(’//!0")*人们

发现96S7这种格局是非常普遍的现象*6C7这种格局只适用在系统发生相近或同一生态类群=功能群或

分类上相关的物种’在某种程度上它反映了生态或系统发生或两者兼有的限制作用*6O7这种格局在不同
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X 胡德夫?古北界温带草原+荒漠开阔景观斑块环境中有蹄类双种共存格局或资源二分规律的研究?东北林业大学博
士后研究报告?哈尔滨’$;;%

戴昆?准噶尔盆地南部荒漠啮齿动物群落格局与制约机制?中国科学院动物研究所博士学位论文?北京’("""
胡慧建?中国鸟类和兽类物种多样性的结构=关系和格局?中国科学院动物研究所博士论文?北京’(""$
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尺度上都适用!如局部内"局部之间或区域内"区域之间!包括群落尺度#见 $%$&’#(&这种格局与专化性适

应和广谱性适应的补偿理论相对立’

)*+,-用生态位理论来解释这种格局./0’12-345和1+67的8972:种群模型表明随机的8972:种群动态

可能是造成该格局的原因.;/!;$0’1+67发现了<核心种:卫星种=格局!即物种在取样点上出现的频次分布为

双峰型>两端高#核心种&!中间低#卫星种&’)*+,-认为生态位理论与<核心种:卫星种=理论并不相互排

斥!并根据生态论理论建立了相关模型’通过模拟!发现在小尺度上或单一生境内为双峰型!但在地理尺度

上或多生境中为单峰型./0’
种间多度与分布格局表明!进化和生态上的限制因子大大限制了物种和个体所具有的性状组合’进化

上的限制作用表明系统发育研究在生态学中的重要性’而生态上的限制作用表明生物对环境的所具有的

适应策略是有限的./0’

?@A 个体大小频次分布及其与多度和能量间的关系

个体大小是与生态"生理"进化特征相关的参数!所以个体大小格局既能用以上三者间的相互作用来

解释!又反映了它们的作用特征’于是!个体大小的研究在宏生态学中占有重要地位’

/BCB年!1D7EF5-3+-GH2EI*7FD*报道了美国密执安州和欧洲陆生兽类的身体长度的频次分布图’
该图表明体形中等的兽类物种数要明显多于体形较大或较小的兽类’他们认为>中等大小的物种相对分化

程度高!划分空间和资源也更细’由此!他们指出环境是由大量的<马赛克元素=组成的#H+325E96989-73&!
体形中等的物种所拥有的元素要小于体形较大或较小的物种.;J0’
自 1D7EF5-3+-GH2EI*7FD*的研究后!许多作者对不同的类群进行了相关研究!绝大多数结果表明>

个体大小频次分布格局表现出普遍性./!;;K;L0’原马赛克元素学说也被分形几何学说#M*2E726N9+897*O&所

代替./!;P!;B0!个体大小的频次分布被确认为右偏的 6+N正态分布./0’值得指出的是!6+N正态分布不象正态

分布那样是随机变量的属性!而是多个随机变量多重组合的结果’

H2O尝试性地研究了所有生物物种的个体大小频次分布!得到了该频次分布格局!因此以上频次格局

具有普遍性.CQ0’)*+,-GR5E+6977+对比北美陆生兽类在大区域和小块生境中的体重频次分布!发现小块

生境中体重分布为均匀分布!而大尺度才有具有右偏的 6+N正态分布’该结果表明在中等体形的物种占据

小范围生境!而具较大较小体形的物种占据大范围生境.C/0’H2*SD97GT+U*9对比了南"北美洲大陆兽类的

体重频次分布!发现两大洲的构成具很大的相似性!在南美洲的兽类组成中的南"北美洲成分也都符合该

规律.;L0’该结果表明在两大陆发生替代后!体重频次分布受到起源和历史的影响’V5776982-GWD*X53首次

尝试利用系统发生学来研究个体大小与物种丰富度的关系!认为多样性的变化不能完全归由于个体大小!
但他们未能给出其他因子.C$0’
对个体大小的频次分布规律!除前述两种解释外!许多人都尝试进行相关的解释.C$!CJ0’前述两种解释!

明显忽略了体重小的物种频次分布特征!所以人们尝试利用生理和生态异速生长来进行解释!从而涉及了

体重与多度"生长能量间的关系研究’

)*+,-利用代谢率与体重关系!推导出种群密度#Y&与体重#Z&间的关系表达式>Y[\]Z^Q%LC!其

中 \]为常数./0’实验数据支持了该关系.C;0’但该关系式未能解释小体重物种的情况’)*+,-等将适宜度

用超出生长和个体所需的收获和生殖的效率!从而导出最佳适宜体重模型.CC0’在该模型中>体重越大!获得

能量的能力越强!但转化能量的能力越弱!反之亦然!所以存在最佳体重’根据现有的生理实验结果!得出

兽类最佳体重约为 /QQN!鸟类约为 JQN’
以上的结果得到实际观察的支持’一是在隔绝条件下!兽类中体重大于 /QQN的物种趋向于小型化!而

体重小于 /QQN的物种趋向于大型化./0_二是在隔绝条件下!兽类体重极大值和极小值分别与物种最大分

布面积回归所得方程的交点在 /QQN处.C‘0’
除此之外!个体大小与多度也有着密切关系./!CCKCL0’多项研究表明>随着个体大小的增大!多度降

低./0’该格局 ;个特点>#I&种群密度的最大值时!个体较小!但不是最小!类似于体重的频次分布格局_

#)&从最大种群密度的个体大小值开始!随个体的增大!其值所对应的密度值的极大值降低!且极大值与

CB//‘期 胡慧建等>宏生态学#H2E*+9E+6+NO&及其研究
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体重间呈!"#$%!"#&’的指数函数关系()*+密度极小值要么与个体大小无关,要么随个体的增大而降

低-由以上规律,./012提出,多度与个体大小的关系而非简单的线性或非线性关系,而是在体重为某值

时,种群密度为一范围值而非固定值,而该范围值的极大值和极小值都与体重关系呈!"#&’的指数关

系3$4-

567 地理分布范围格局

地理分布范围的尺度是指生物区系或大陆尺度-亲缘关系相近的物种在生态要求上差异很大,但这种

差异至少是可预测的3$4-./01289:;/</根据北美陆生鸟类的调查数据得出地理分布面积与多度间的关

系图,该图表明不同地理分布面积下的最小密度是一致的,但最大值却呈指数变化3’=4-地理分布面积与体

重关系是>不同体重的鸟类或兽类的分布面积有着相同的最大值,但最小值却呈负指数变化-显然,面积的

最小值对多度和体重都具有限制作用-
地理分布范围的形状也显出规律性,北美蜥蜴和蛇类经向分布区宽度和纬向分布区宽度间呈显著性

相关3$4(而 ./01289:;/</对北美兽类?鸟类和欧洲鸟类的分析,也发现相似的结果3’=4-@:AA0/B发现北

美陆生兽类分布面积与周长比约为 $"-这些格局与天气?纬度?物种本身等因素有着密切关系3$,’C4-

@:AA0/B于当年提出了一个假说>热带至极地,物种的地理分布范围趋于增大,且其分布范围大小与当地物

种丰富度呈负相关3’C4-随后多项研究支持了该假说3D"%DE4-但也有人提出反对意见3DE4-
对该假说,先后出现了 ’种解释>第 $种是北美大陆形状决定论-该假说认为该规律是由于北美大陆

的形状是北宽南窄所决定的-该假说很快被其他地区的数据所否定3$4-第 E种解释由FB<G<2H根据I<B:J种

群理论 K扩散源和扩散区L假说,即在低纬度地区因为非生物条件较好从而使扩散作用加强,在小范围就能

避免绝灭的威胁3D",D$4-第 M种高程作用假说-该假说来自于 N:2O<P:2:Q<2的发现>高程对低纬度物种的阻

隔作用要高于高纬度的-所以,低纬度区的物种更易受环境的影响而减少-第 R种是 ./012提出的气候波

动假说-该假说认为更新世以来气候的大波动所导致低纬度区有着更多的物种和小范围分布3$4-最后一种

是生物作用假说,这是根据物种多样性随纬度变化规律得出的,即在低纬度区生物相互作用较强从而限制

了地理分布范围-事实上,以上的假说)除第 $种外+相互间并不排斥,而且真正的作用机理是相似的-

S 小结和讨论

宏生态学是生态学与其他宏观生物学科相互交叉?相互融合的产物,但它还是生态学的一个分支-宏

生态学与其他生态学的区别在于宏生态学在宏大的时空尺度上来研究生物与环境的关系,因此,它更需要

资料的积累和统计学的应用3$4-但从宏生态学的研究和发展来看,正如它主张将群落的有机论和个体论来

结合来研究群落生态学一样,它也主张研究宏观问题时将整体和个体相结合,这也是它从物种多样性大时

空尺度格局研究中发展起来的重要原因3M4-物种多样性大空间尺度格局研究更多的是物种数量在整体上

所表现出的规律的研究,如物种数量的纬度梯度变化等等,而宏生态学则是物种的具体细节在大时空尺度

上所表现出的规律,如个体大小的体重分布?区域组成等等-但是两者的最终目的都是为当前生物多样性

的保护服务的3$%M,=4-
从宏生态学的产生和发展来看,它主要从群落生态学?物种多样性大时间格局和生物地理学吸取了较

多的研究成果-若以此来看中国在该领域的研究,中国与世界有着极大的差距,但在有些方面也取得一定

的进展-在生物地理学相关的研究中,张荣祖等对环境因子对物种多度分布的影响探讨?中国及其邻近地

区物种多样性的纬度变化等取得了显著的成果,并有着良好的数据积累3E",E=4,周立志对干旱和半干旱区的

啮齿动物组成研究也可看作是相关研究的一个尝试T-对于物种多样性大时空格局的研究论文在我国各期

刊至今仍极少见报道,主要以介绍国外研究为主-其他方面,如胡德芙和戴昆对群落物种组成展开了研究-
胡慧建等人对生物类群的物种数量协同变化?空间格局?物种和高级分类单元的数量关系等研究也正在开

展-但是,中国在有关问题的研究中具有优越的地理条件-中国是全球物种多样性和环境多样性具为丰富

的地区之一,特别是青藏高原的特殊性和三大自然区存为人们提供了优异的研究材料-同时,E"世纪 ’"?

DC$$ 生 态 学 报 EM卷

T 周立志6中国干旱地区啮齿动物物种多样性及其分布规律6中国科学院动物研究所博士论文6北京,E"""
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!"年代以来多次大规模的全国性或区域性的本底调查也提供了一定的资料积累#钱宏与美国的 $%&’()*+
就中国和美国植物的比较研究,-./0"1/取得的成功/与以上条件有着密切关系#但是在国内的相关研究甚少/
这与拥有的条件相比是极不对称的#因此/最为重要的是如何充分利用本底资源来进行相关的研究是应认

真面对的#
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