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物种分布模型理论研究进展

李国庆1,2,3,刘长成2, 刘玉国2,4,杨摇 军2,5, 张新时2,郭摇 柯2,*

(1. 西北农林科技大学黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室, 杨凌摇 712100;

2. 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室, 北京摇 100093;

3. 中国科学院水利部水土保持研究所, 杨凌摇 712100; 4. 中国林业科学研究院荒漠化研究所, 北京摇 100091;

5. 北京电子科技职业学院生物工程学院, 北京摇 100029

摘要:利用物种分布模型估计物种的真实和潜在分布区,已成为区域生态学与生物地理学中非常活跃的研究领域。 然而,到目

前为止,这项技术的理论基础仍然存在不足之处,一些关键的生态过程未能被有效纳入到物种分布模型的理论框架中,从而为

解释物种分布模型预测的结果带来了诸多困惑。 鉴于此, 总结了物种分布模型的理论基础;系统探讨了物种分布模型与物种

分布区的关系;特别指出了物种分布模型研究中存在的理论问题;重点阐述了物种分布模型未来的发展方向。 研究认为,物种

分布模型与生态位理论、源-库理论、种群动态理论、集合种群理论、进化理论等具有重要的联系;正确理解物种分布模型的预

测结果与物种分布区的关系,有赖于对影响物种分布的 3 个主要因素(环境条件、物种相互作用与物种迁移能力)做出定量的

分离;目前物种分布模型主要存在的问题是未能将物种的相互作用和物种的迁移能力有效纳入到模型的构建过程中;未来物种

分布模型的发展应该加强模型背后理论框架的研究,并进一步加强整合物种相互作用过程、种群动态过程、迁移过程和物种进

化过程等内容。 研究还认为,从更高的理论层次模拟功能群和群落结构将是未来物种分布模型的重要发展方向。
关键词:物种分布模型;物种生态位模型;气候变化;生态位理论;竞争作用

Advances in theoretical issues of species distribution models
LI Guoqing1,2,3, LIU Changcheng2, LIU Yuguo2,4, YANG Jun2,5, ZHANG Xinshi2, GUO Ke2,*

1 State Key Laboratory of Soil Erosion and Dryland Farming on the Loess Plateau, Northwest A&F University, Yangling 712100, China

2 State Key Laboratory of Vegetation and Environmental Change, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China

3 Institute of Soil and Water Conservation, Chinese Academy of Sciences and Ministry of Water Resources, Yangling 712100, China

4 Institute of Desertification Studies,Chinese Academy of Forestry,Beijing 100091,China

5 Bioengineering college of Beijing Polytechnic, Beijing 100029, China

Abstract: With the development of spatial techniques in geographic information systems (GIS), new methods have allowed
for robust and detailed preparation of digital models of the earth忆s surface elevation, interpolation of climate parameters, and
remote sensing of surface conditions in terrestrial environments. These methods in turn have led to greatly enhanced species
distribution models (also called species niche models) by providing estimates of environmental conditions and predictions of
potential and actual species distribution areas across entire landscapes. Species distribution models have become the subject
of active field of research in large鄄scale ecology and biogeography, and have been used to solve many ecological issues in
recent decades. Models are used for biodiversity assessment; biological reserve design; habitat management and restoration;
population viability analysis; environmental risk assessment; invasive species management; community and ecosystem
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modeling; and predicting the effects of global environmental change on species and ecosystems. Species distribution models
using species occurrence records (presence only or presence / absence data) associated with environmental variables seek to
determine the fundamental niche or realized niche of a particular species, and then to project this niche onto the landscape
of interest to reflect the potential distribution area of the species. Results could be interpreted as the probability of
occurrence of the species, species habitat suitability or species relative richness. However, there is still insufficient
knowledge of the theoretical basis of species distribution models, as some of the key ecological processes have not been
incorporated into the framework of these models. This generates substantial confusion when the predicted results of species
distribution models are explained. For more efficient use and further development of species distribution models, this study
provides: 1) a full overview of the history and recent theoretical advances in the field of species distribution models; 2) a
systematic discussion of the relationship between species distribution model and species distribution area; 3) a highlight of
the critical limitations inherent in species distribution models; and 4) a focus on challenges of species distribution models
for future research. Results from this study suggest that the theoretical basis of species distribution models is strongly related
to niche theory, source鄄sink theory, population dynamics theory, metapopulation theory, and evolutionary theory. Proper
understanding of the relationship between the predicted and actual species distribution area depends on separation of three
factors ( environmental condition, species interactions and species migration ability) affecting the distribution area of
species. The main problems of current species distribution models are that they fail to efficiently integrate species interaction
and species migration ability into the model building process, which creates gaps between the predicted and actual species
distribution area under normal circumstances. Future development of species distribution models should focus on
strengthening their inherent theoretical framework, and must integrate species interactions process, population dynamics
process, migration process and evolutionary process into models. This study also suggests that simulating functional groups
and community structure from higher theoretical levels is important for the development of species distribution models. We
believe that through the efforts of scientists, future species distribution models can overcome the above鄄mentioned drawbacks
and can dynamically model the multi鄄species potential distribution area, thus providing a more in-depth theoretical study of
community ecology and biogeography.

Key Words: species distribution model; species niche model; climate change; niche theory; competitive effect

物种分布模型(SDMs)主要是利用物种的分布数据(主要是出现数据)与环境数据,依据特定的算法估计

物种的生态位,并投影到景观中,以概率的形式反映物种对生境的偏好程度,结果可以解释为物种出现的概

率、生境适宜度或物种丰富度等。 它在环境科学的研究、自然资源的管理和生物多样性的保护方面具有重要

的应用价值,这些应用包括生物多样性评估、自然保护区的设计、生态恢复中物种的选择、物种迁地保护生境

的筛选、环境风险评估、入侵物种的管理、群落和生态系统分布的模拟、全球环境变化对物种和生态系统影响

等方面[1鄄3]。
SDMs 的研究起源于早期植物群落与环境梯度关系的研究[4],特别是物种对环境因子响应曲线的研

究[5鄄6]。 在 20 世纪 70 年代,Nix 等最早使用 SDMs 预测物种的空间分布[7],但这一时期研究 SDMs 的主要目

的还是理解物种分布与环境的关系;在 20 世纪 80 年代,由于计算机技术和统计科学的发展,使得 SDMs 逐渐

转向以预测为目的的研究;20 世纪 90 年代以后,GIS 技术的快速发展及数字地球表面高程模型、气候的插值

数据、海洋和陆地表面遥感数据获得越来越容易,大大加强了 SDMs 的应用能力,大量的物种分布模型及软件

涌现出来(表 1) [8鄄18]。
中国学者对 SDMs 的研究起步较晚,20 个世纪后期的科学家们主要致力于研究植被类型或物种与气候的

定量关系[19鄄21]。 进入 21 世纪后,学者们的研究目标开始转移至物种潜在分布区预测上[22鄄27]及气候变化对物

种潜在分布区的影响[28鄄31]。 这些研究主要集中在 SDMs 的应用领域,而对 SDMs 的理论问题探讨较少[32鄄34]。
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本文总结近年来国内外关于 SDMs 理论的最新进展、存在的理论问题及未来研究的发展方向,为读者更有效

的利用和发展 SDMs 提供参考。

表 1摇 免费使用的物种分布模型软件包

Table 1摇 Free software for modeling species distribution

软件 Software 算法 Algorithm 地址 URL, Reference

Bayes BA ArcView extension available(Aspinall and Veitch 1993) [8]

Biomapper ENFA http: / / www. unil. ch / biomapper(Hizel et al. 2002) [9]

Biomod GLM, GAM, CTA, ANN, CE, GBM,
RF, MARS https: / / r鄄forge. r鄄project. org / projects / biomod / (Thuiller 2003) [10]

Diva鄄GIS CE, DOMAIN http: / / www. diva鄄gis. org(Hijmans et al. 2001) [11]

GARP GA http: / / www. lifemapper. org / desktopgarp(Stockwell and Peters 1999) [12]

GRASP GLM, GAM http: / / www. unige. ch / ia / climate / grasp / (Lehmann et al. 2002) [13]

HyperNiche Non鄄parametric multiplicative http: / / home. centurytel. net / —mjm / hyperniche. htm (McCune 2006) [14]

Mahalanobis Mahalanobis ArcView extension available(Farber and Kadmon 2003) [15]

MAXENT ME http: / / www. cs. princeton. edu / —schapire / maxent (Phillips et al. 2006) [16]

ModEco SVM, ANN, GLM, ME, CE,
CART, Domain http: / / gis. ucmerced. edu / ModEco / (Guo and Liu 2010) [17]

OpenModeller GA, CE, RF http: / / openmodeller. sourceforge. net /

SAM Autoregression http: / / www. ecoevol. ufg. br / sam / (Rangel et al. 2006) [18]

摇 摇 BA, 贝叶斯模型 bayesian approach; ENFA, 生态位因子模型 ecological niche factor analysis; GLM, 广义线性模型 generalized linear model;

GAM, 广义可加模型 Generalized Additive Models; CTA, 分类回归树模型 Classification and regression trees; ANN, 神经网络模型 artificial neural

networks; CE, 气候包络模型 climatic envelop; GBM, 广义推进模型 generalised boosting models; RF, 随机森林模型 random forest; MARS, 多元适

应回归样条模型 multivariate adaptive regression splines; DOMAIN, Domain 距离模型 domain distance; GA, 遗传算法模型 genetic algorithm;

Mahalanobis, Mahalanobis 距离模型 mahalanobis distance; ME, 最大熵模型 maximum entropy; SVM, 支持向量机模型 suport vector machine

1摇 物种分布模型的理论基础

生态位理论在 SDMs 的研究中始终占据主导地位[35鄄37]。 物种生态位概念具有不同的解释,Grinnell[38] 利
用限制性环境因子定义的生态位,称为空间生态位;Elton[39] 定义的物种生态位是物种在群落中的功能地位,
即功能生态位;Hutchinson[40]定义的生态位为物种在环境多维空间中的超体积,在这种环境条件下物种能够

生存且繁殖,称为超体积生态位。 Hutchinson 进一步区分了基础生态位和现实生态位:基础生态位是在没有

物种竞争情况下的物种能够生存的环境条件;现实生态位包括了物种之间的相互作用,在这种条件下物种能

够生存且繁殖。 SDMs 与 Hutchinson 的超体积生态位关系密切,SDMs 强调物种的生态需求,特别是重要的非

生物因子控制物种的分布,因此在 SDMs 的研究中通常使用多个环境变量来预测物种的生态位,从而模拟物

种的分布区。
关于 SDMs 是模拟物种的基础生态位还是模拟物种的现实生态位,在过去的研究中受到了很多的争

论[41]。 Stockwell and Peters[12]认为 SDMs 模拟的是物种的基础生态位,而不是现实生态位,因为生物的相互

作用没有被考虑在模型中;然而 Austin[35]和 Guisan 和 Thuiller[2]认为用于建立模型的物种出现数据已经包括

了的物种相互作用信息,因此模拟出来的生态位应该是物种的现实生态位;Sober佼n and Peterson[36] 认为在用

于建立 SDMs 的物种出现数据可能包括了来自库种群,这些库种群所在的环境条件不能满足种群延续的需

要,因此在这种情况下模型模拟出的生态位既不属于基础生态位也不属于现实生态位;Hizel 和 Le Lay[37] 注

意到物种之间的相互作用主要发生在很小距离上的,扩散限制和小尺度的环境异质性允许竞争劣势种在没有

竞争者的地方回避负的相互作用,认为实际上区分基础生态位和现实生态位是没有必要的,特别是在尺度较

大或精度较粗糙的环境因子条件下,如气候等。 因此,SDMs 模拟的生态位与物种的生态位的关系是不确定

的,还需要深入的研究。
SDMs 虽然和生态位理论有重大的关系,但源鄄库理论和集合种群理论在 SDMs 的研究中也有非常重要的
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作用。 源鄄库理论认为可以把物种的分布生境区分成源生境和库生境[42鄄44],在源生境中种群的维持依靠出生

率大于死亡率,而库生境中死亡率大于出生率,种群的维持来自于源生境中物种的扩撒;集合种群理论认为一

个物种可能由于局部灭绝而从适合生境的斑块中消失,或者是扩散的限制而未能到达适合的生境[45]。 按照

这两个理论的认识,物种可能分布在并不适合其生长的环境中(存在于库生境中),或者从适合生境中缺失

(局部灭绝)。 这个两个理论对于使用 SDMs 来说是非常重要的,因为大多数的 SDMs 都是根据观察到的物种

出现数据推测物种的环境条件,因此不能简单的把物种出现数据的生境等同于物种适合生境,模型预测的生

境适合区域也不一定有物种的存在。

摇 图 1摇 用于解释物种分布模型与物种分布区关系的静态的、非机

理的概念化模型(修改 Sober佼n and Peterson, 2005)

Fig. 1摇 The static, no mechanistic conceptual model for

explaining the relationship between species distribution model and

species distribution area ( modified from Sober佼n and Peterson,

2005)

(a)物种的基础生态位、物种之间相互作用和物种的扩散能力的

示意图; (b)A、B 与 M 都重合; ( c) A 仅与 M 重合,但不与 B 重

合; (d)A 仅与 B 重合,但不与 M 重合. 其中 A 代表基础生态位

(FN)区域, B 代表物种之间的相互作用区域, M 代表物种扩散的

区域, RN 代表现实生态位区域, P 表示物种实际分布区

2摇 物种分布模型与物种分布区的关系

物种分布区是物种生态与进化历史的复杂表达形

式,在不同的时空尺度上受到多种因素、不同强度的控

制[46鄄47]。 Sober佼n 等认为决定物种分布区共有四种因

素[36,48鄄49]:(1)环境因素,包括气候、地形、土壤、生理环

境等通过直接或间接的影响物种的生理生态功能,进而

限制物种的分布;(2)生物因素,通过与其它物种之间

的相互作用(包括互惠、种子扩散、授粉、竞争、捕食、疾
病等),导致物种的适应能力变化,从而影响物种的分

布区;(3)物种的扩散能力,该因素受到地形障碍而无

法到达适合生境,或者能够到达其不适合的生境,在不

适合生境中的种群能够生存但不能繁殖;(4)物种适应

新环境的进化能力,这种因素的作用通常被认为是很小

的,但在物种超出了其可能的分布区的情况下,该种因

素可能是非常重要的。
在上述的 4 种因素中,由于物种适应新环境的进化

能力在短时间内很少发生。 因此,Sober佼n 等发展了一

个静态的、非机理的概念化模型(图 1a)来解释其它的

三种因素(环境因素 A、生物因素 B、物种的扩散能力

M)对物种分布区的影响[36,49]。 通过该模型可以推演

出 3 种情况来解释物种分布模型与物种分布区的关系:
(1)当图 1 中的 3 个区域(ABM)完全重合时 (图 1b)。
在这种情况下基础生态位等于现实生态位,因为在这种

情况下没有竞争的限制也没有扩散的限制,SDMs 估计

物种分布区的准确程度完全取决于模型算法的本身和物种在环境 A 中的取样比例,在取样合理的情况下,
SDMs 能够准确的模拟物种的分布区;(2)当 A 仅与 M 重叠,而与 B 不重叠时(图 1c),即表示物种扩散能力较

强或研究区域不存在迁移障碍,物种之间存在强烈的相互作用,物种占有的现实生态位小于基础生态位。 当

SDMs 使用非生物的环境因素来预测物种的分布区时,由于在模型中缺少了物种的相互作用的成分,在这种

情况下将高估物种的分布区;(3)当 A 仅与 B 重叠,而与M 不重叠时(图 2d),在这种情况下,物种之间的相互

作用较弱,对物种分布模型预测的准确度影响不大。 但是,这时由于物种扩散能力较弱或在研究区域存在迁

移障碍,物种分布可能呈现出岛屿化状态,其占有的生态位远小于物种的基础生态位和现实生态位,因此,当
使用 SDMs 结合实际出现的物种分布数据模拟物种的分布区将大大低估物种的分布区。

从上述的分析得知,只有在 3 组影响因素的地理分布完全重合的情况下,物种分布模型能够正确的估计

出物种的潜在分布区;在 A 仅与 M 重叠的情况下,物种分布模型将高估物种的分布区;在 A 仅与 B 重叠的情
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况下,物种分布模型将低估物种的分布区。 从目前的资料来看,这 3 组影响因素的重叠程度是个经验问

题[36],一般说来,如果研究区域面积较小或者研究区域具有同质的生物地理历史过程,生物意义上 M 应该接

近于 A;如果区域物种之间的相互作用较弱,A 与 B 期望的重叠度较大。
3摇 物种分布模型存在的问题与未来的研究方向

3. 1摇 加强模型背后的理论框架的研究

SDMs 与生态位有密切的关系,但到目前为止,SDMs 模拟的生态位是物种的基础生态位还是现实生态位

仍然存在争议[2,12,36鄄37]。 争议的焦点主要是物种的相互作用是否已经被纳入 SDMs 中? 或者物种相互作用对

SDMs 模拟物种分布区的准确度是否有影响? 目前虽然有人认为物种出现数据中已经包括了生物相互作用

的信息[2,35],但在 SDMs 模拟的过程中能否得到充分反映呢? 是不清楚的。 物种的相互作用在群落生态学的

零模型假设中备受争议,中性模型认为物种具有相同的生态需求并且相互之间没有竞争,在这种情况下是足

以描述物种的分布格局;生态位理论认为生态位相同的物种因竞争相同的资源而不能稳定共存[50鄄51]。 目前

的生态学家一致认为这两种过程共同作用于物种的分布。 因此,在未来 SDMs 的研究中应该考虑纳入物种相

互作用过程。 在整合生物相互作用的过程中,应该充分重视尺度对生物的相互作用的影响[52鄄53],因为有些生

态过程可能发生在较大或较粗的尺度上,而不发生在较小或较细的尺度上,例如在较大的尺度上,竞争或互利

应该对物种的分布具有较小的影响[37,52鄄53],然而却对局地物种丰富度产生影响。 除了竞争和互利之外,捕食、
寄生、病原菌、互惠等作用对物种的分布影响也具有重要作用。

用于 SDMs 研究的物种分布数据,一般情况下是从实际的野外调查中获得的或者从标本、文献记载获得

的[54]。 搜集的物种出现数据可能已经包括了来自库生境中的种群,这种情况下 SDMs 模拟的生态位既不是

基础生态位,也不是现实生态位[43,55]。 物种分布数据是来自于源生境还是库生境的判断标准是物种在该地

区是否能够长期生存且顺利繁殖。 因此,在未来的 SDMs 研究中应该更多的考虑物种的生殖的成功率,这就

需要一个更综合的理论框架来整合生态位理论和源鄄库理论。
3. 2摇 在模型中整合种群动态过程与物种迁移过程

SDMs 模型假定物种与环境之间达到一种平衡的状态,这是使用 SDMs 预测的核心假设[35,56],但物种分布

的实际情况是否如此? 或者在环境变化的情况下,物种重新达到平衡状态需要多长时间? 这就需要我们在

SDMs 模型中整合种群的动态过程来解决上述问题。 除此之外,在模型中整合种群动态过程不仅可以帮助我

们理解 SDMs 模型预测产生的 Commission 和 Omission 错误的生物学原因,而且能够为集合种群的研究提供有

力的技术支持[2]。
SDMs 能够模拟出物种在气候变化情景下的适合生境,却没有考虑物种是否能够赶上气候变化的速

度[57鄄59]。 因此有时模拟的结果与实际的情况相差较大,可能是由于物种本身的迁移能力较弱,或者景观中存

在迁移障碍导致物种不能到达其适合的生境[60]。 因此在 SDMs 模型中加入物种的迁移过程就能够克服上述

问题,能更真实的模拟物种随环境或气候变化的动态过程[61]。 在未来的研究中,两个方面的研究不应该被忽

略,一是模拟随机的长距离扩散事件对物种分布的影响和二是迁移障碍对物种扩散的影响。
3. 3摇 加强模型与生态位进化理论相互关系的研究

物种分布数据一般都是从物种整个分布区获得的,它们全面的覆盖了整个物种分布区的环境条件。 但这

些工作忽略了物种出现数据是否代表一个单一的进化整体或者一个集合的进化谱系,物种是否能够随着年

龄、进化的独立性、遗传的独特性而改变[62]。 进而引出两个问题:物种下分类水平的亚种群内部的生态位是

否出现分化了呢? 或者物种的基础生态位是否已经进化了呢? 研究表明广泛分布的种群在空间连续的区域

能够表现出持续的形态特征差异,这种变异与所研究的基因位点的变异或局地适应不一致,表明有受到选择

作用的基因位点存在[63鄄64];也有研究表明独立的分类群的基础生态位能够数千年保持恒定[65],或能够在短短

的数代内大幅的发生改变[66]。 相关物种的生态位漂移和保守的证据是模糊不清的或存在争论的[67鄄68]。 而物

种生态位是否保守对 SDMs 模型的成功预测至关重要,特别是评估气候变化对物种潜在分布的影响,因此以
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后应该加强物种生态位稳定性和进化研究。
3. 4摇 从更高理论层次加强功能群和群落结构的模拟

从理论上说,预测单个物种的潜在分布区可以分析更高水平的生态复杂度,目前这类的 SDMs 研究报道

相对较少,这里的一个主要困难是物种聚合的规则,特别是预测未来气候变化情况下物种的聚合规则[69鄄70]。
目前可以归纳出如下 3 种方法:1)先聚合物种,再预测群落分布;2)先预测物种分布,再聚合群落分布;3)聚
合和预测同时进行。 第一种方法是在知道物种的聚合规则的前提下进行预测的,如实地调查群落的组合物

种;第二种情况是在未知物种聚合规则情况下,来推测群落的物种聚合规则的,不考虑物种之间的相互作用;
第三种情况是根据物种共同出现的情况进行预测的,包括了物种之间的相互作用[71鄄72]。 这 3 个群落聚合规

则与群落生态学中的有机体论和个体论学说不谋而合,先聚合再预测的策略符合群落有机体论学说;先预测

再聚合符合群落个体论学说;聚合和预测同时进行符合群落有机体论鄄个体论综合的学说。 探索和发展这 3
种物种聚合规则在功能群和群落结构模拟中的应用前景,必将是未来 SDMs 研究中的热点问题[73鄄75]。

总之,SDMs 应该更多的联系生态学中的理论,如生态位理论、种群动态理论、源鄄库理论、集合种群理论、
进化理论及群落构建理论等。 相信通过科学家的努力,未来的 SDMs 应该能够动态的描述多物种的潜在分布

区、更能深入到生态学的理论研究中。
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