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摘要: 物种丰富度的大尺度地理格局及其成因是宏观生态学和生物地理学的中心议题之一。本文利用中国陆栖哺

乳动物分布数据, 结合高分辨率的气候、地形、植被等环境信息, 探讨了中国陆栖哺乳动物及主要类群的物种丰

富度格局及其影响因素。结果显示, 中国陆栖哺乳动物物种丰富度具有显著的纬度梯度格局, 总体上呈现出由低

纬度向高纬度逐渐减少的趋势, 并与宏观地形具有良好的对应关系; 其中, 亚热带、热带西部山区的物种丰富度

高, 而东部平原地区、西北干旱区和青藏高原腹地则是丰富度的低值区。各主要类群的物种丰富度格局既有相似

性, 又存在差异。 优线性模型的分析结果显示, 由归一化植被指数(NDVI)、生态系统类型数和气温年较差构成

的回归模型对哺乳动物物种丰富度格局的解释率 高, 其中NDVI对模型解释率的贡献 大, 这表明中国陆栖哺

乳动物物种丰富度的地理分异受多种环境因素的共同影响, 其中植被生产力起主导作用。各主要类群的 优线性

模型显示, 影响物种丰富度格局的主要环境因子因类群而异, 这可能反映了各类群进化历史及生理适应的差异。 
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Abstract: Understanding macro-scale spatial patterns in species diversity and their underlying mechanisms is 
central to macroecology and biogeography. In this study, we explored geographic patterns of species richness 
and their environmental determinants for overall terrestrial mammals and each major mammalian order in 
China, using datasets of species distribution, climate, topography and vegetation. Species richness of terres-
trial mammals exhibited significant latitudinal gradients, decreasing from south to north. High species rich-
ness generally occurred in tropical and subtropical mountains, whereas low species richness was found in the 
eastern plains, the arid areas of northwest regions, and central areas of the Qinghai-Tibet Plateau. Geographic 
patterns of species richness varied among mammalian orders. The best model, which included a remote 
sensing-based vegetation index (NDVI), number of ecosystems, and annual range of temperature, accounted 
for 66.2% of variation in overall mammal species richness, with NDVI being the most important determinant. 
This suggests that patterns of mammal richness in China are governed by the integrated effects of different 
environmental predictors, with vegetation productivity playing a major role. The best models for various or-
ders of mammals identified different combinations of determinants, possibly reflecting differences in evolu-
tionary history and physiological tolerances. 
Key words: terrestrial mammals, patterns of species richness, environmental variables, productivity hy-
pothesis 
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物种丰富度的大尺度地理格局是宏观生态学

和生物地理学的中心议题之一, 也是全球及区域物

种多样性保护的重要参考和依据 (Brown & Lo-

molino, 1998; Gaston, 2000)。以往关于物种丰富度

大尺度地理格局的研究涉及各主要生物类群, 包括

植物(Currie & Paquin, 1987; O’Brien, 1998; Francis 

& Currie, 2003)、无脊椎动物(Kerr et al., 2001; White 

& Kerr, 2006)、鱼类(Oberdorff et al., 1995; Zhao et 

al., 2006b)、两栖类(Rodriguez et al., 2005; Buckley 

& Jetz, 2007; Qian et al., 2007)、爬行类(Rodriguez et 

al., 2005; Qian et al., 2007)、鸟类(Rahbek & Graves, 

2001; Hawkins et al., 2003a; Ding et al., 2006)、哺乳

类(Simpson, 1964; Kerr & Packer, 1997; Tognelli & 

Kelt, 2004)等, 并且围绕地理格局的成因提出了多

个假说, 包括面积假说(MacArthur & Wilson, 1967; 

Rosenzweig, 1995; Rosenzweig & Ziv, 1999)、能量假

说 (Wright, 1983; Currie & Paquin, 1987; Currie, 

1991; Hawkins et al., 2003b; Brown et al., 2004)、环

境稳定性假说 (Connell & Orias, 1964; Stevens, 

1989)、生境异质性假说 (Pianka, 1966; Kerr & 

Packer, 1997)、历史假说(Ricklefs, 1987; Latham & 

Ricklefs, 1993; Qian & Ricklefs, 2000)等。这些假说

基于不同的影响因子和生态/非生态过程, 探讨了

物种丰富度大尺度格局的形成机制。虽然以往的研

究对各种假说进行了大量验证, 但对于不同假说的

地位以及物种丰富度大尺度格局形成的主导因子, 

目前仍存在广泛争议(Rosenzweig, 1995)。其中, 讨

论 多的为能量假说、环境稳定性假说和生境异质

性假说。 

能量假说认为, 物种丰富度主要受能量控制, 

能量越高的地区物种越丰富(Wright, 1983; Hawkins 

et al., 2003b)。根据不同的能量形式, 能量假说进一

步划分为环境热量假说(ambient-energy hypothesis) 

和生产力假说(productivity hypothesis)。环境热量假

说认为, 能量对物种丰富度的影响是通过温度对物

种体温调节、生长繁衍及分化的控制实现的; 温度

越高, 物种维持体温所消耗的能量越少, 并将更多

的能量用于生长和繁殖, 从而促进物种分化并提高

物种丰富度(Turner et al., 1987; Currie, 1991); 这一

假说中的能量多以环境温度(temperature)或潜在蒸

散量(PET, potential evapotranspiration)表示。而生产

力假说认为, 动物的物种丰富度主要受食物资源控

制, 初级生产力较高的地区具有更丰富的食物资

源, 能够支持更多的个体, 并维持较高的物种丰富

度水平(Wright, 1983; Hawkins et al., 2003b; Clarke 

& Gaston, 2006); 这一假说中的能量通常以归一化

植被指数(NDVI, normalized difference vegetation 

index)或实际蒸散量(AET, actual evapotranspiration)

表达。 

环境稳定性假说认为, 稳定的环境将促进物种

特化, 并使物种生态位趋于狭窄, 因此能容纳更多

的物种(Klopfer, 1959; Klopfer & MacArthur, 1960); 

反之, 在波动的环境中, 物种需要具有更广泛的生

理适应能力才能生存下来(Stevens, 1989), 因此物

种丰富度较低。生境异质性假说认为, 生境异质性

高的地区能够提供更多的生态位, 从而更有利于物

种共存, 物种丰富度也随之增加(Shmida & Wilson, 

1985)。 

中国疆域辽阔, 地形复杂, 气候多样, 物种丰

富, 是全球12个“巨大多样性国家”(mega-diversity 

countries)之一(陈昌笃, 1998), 适合开展大尺度物种

丰富度格局的研究。但由于缺乏完整的物种分布数

据, 以往关于中国陆栖哺乳动物物种丰富度大尺度

地理格局的研究尚不多见(可参见张荣祖和林永烈, 

1985; Zhao et al., 2006a)。本研究以《中国哺乳动物

图鉴》(中国野生动物保护协会, 2005)、《中国哺乳

动物彩色图鉴》(潘清华等, 2007)为基础, 并参考中

国物种信息服务网站(CSIS, http://www.chinabiodi-

versity.com)及世界自然保护联盟(IUCN)2008红色

名录(IUCN, 2008), 建立了中国陆栖哺乳动物物种

分布数据库。基于该数据库, 并利用高分辨率的气

候、地形、植被等环境信息, 尝试分析中国陆栖哺

乳动物及主要类群物种丰富度的大尺度格局, 并结

合相关假说探讨物种丰富度与环境因子的关系, 确

定中国陆栖哺乳动物物种丰富度大尺度格局形成

的主导因子。 

1 数据与方法 

1.1 物种分布数据 

物种分布区数据主要来自《中国哺乳动物图

鉴》(中国野生动物保护协会, 2005)和《中国哺乳动

物彩色图鉴》(潘清华等, 2007)记录的物种实际分布
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范围。我们将各物种分布图进行扫描和数字化, 并

通过ArcGIS9.0做投影变换使其具备统一的Albers

等面积圆锥投影(Albers equal area conic projection)。

为提高数据库的准确性, 我们还根据中国物种信息

服务网站(CSIS, http://www.chinabiodiversity.com)和

世界自然保护联盟2008红色名录(IUCN, 2008), 对

物种名录和所有物种的分布范围进行了核对和修

订; 各数据源不一致之处, 以IUCN(2008)公布的物

种分类及分布信息为准。数据库收录了中国已知全

部哺乳动物共计12目51科230属571种, 其中陆栖哺

乳动物共计11目537种。除去已在中国境内灭绝的

赛加羚羊(Saiga tatarica)和野马(Equus ferus), 实际

参与分析的物种共计11目535种。 

在物种丰富度大尺度格局的研究中, 面积是一

个重要的影响因素(He & Legendre, 1996)。为了消除

面积对物种丰富度的影响, 本研究采用100 km×

100 km的等面积网格系统(Tognelli & Kelt, 2004; 

Ding et al., 2006)。在计算物种丰富度时, 首先将所

有物种分布区与网格系统叠加, 然后统计每个网格

内出现的物种数, 作为各网格的物种丰富度值。该

网格系统将全国划分为1,070个网格, 由于海岸线

及边界地区的网格不完整, 可能给后续统计分析带

来偏差, 文中只使用了面积大于7,500 km2(即完整

网格面积的3/4)的网格(共计900个)进行分析。为在

类群间进行比较, 本文同时计算了陆栖哺乳动物主

要类群的物种丰富度, 包括食虫目(75种)、翼手目

(114种)、灵长目(21种)、食肉目(52种)、偶蹄目(43

种)、兔形目(34种)和啮齿目(190种); 攀鼩目、长鼻

目、奇蹄目、鳞甲目因物种较少, 未列入讨论范围。

陆栖哺乳动物及主要类群物种丰富度的基本统计

信息见表1。 

1.2 环境数据 

为了分析环境因子对物种丰富度格局的影响, 

本文采用了10个环境变量, 并将其分为4组, 各组

分别与特定的物种丰富度大尺度格局假说相对应

(表1)。 

环境热量假说(ambient-energy hypothesis): 采

用年均温(MAT)、 冷月均温(MTCM)、 热月均 
 
 
表1  100 km×100 km等面积网格系统中陆栖哺乳动物物种丰富度及各环境因子的基本统计信息(n = 900) 
Table 1  Descriptive statistics of species richness and environmental variables in 100 km×100 km grid system (n = 900) 

 小值
Minimum 

大值
Maximum 

平均值 
Mean 

标准差 
SD 

物种丰富度 Species richness     

陆栖哺乳类 Terrestrial mammals 16 177 59.2 31.0 

食虫目 Eulipotyphla 0 27 5.8 5.1 

翼手目 Chiroptera 0 45 9.7 10.5 

灵长目 Primates 0 9 0.9 1.6 

食肉目 Carnivora 3 34 14.5 6.7 

偶蹄目 Artiodactyla 1 18 6.0 2.8 

兔形目 Lagomorpha 0 10 3.1 2.1 

啮齿目 Rodentia 2 52 18.1 9.8 

     

环境因子 Environmental variables     

年均温 Mean annual temperature (MAT, ℃)1 –8.3 24.1 6.8 7.8 

热月均温 Mean temperature of the warmest month (MTWM, ℃)2 10.0 36.5 25.1 7.0 

冷月均温 Mean temperature of the coldest month (MTCM, )℃ 3 –37.7 14.4 –13.7 11.1 

潜在蒸散量 Potential evapotranspiration (PET, mm)4 257.2 1,320.2 627.9 220.6 

年降水量 Annual precipitation (AP, mm)5 17.7 2,542.7 596.3 506.9 

实际蒸散量 Actual evapotranspiration (AET, mm)6 17.7 1,298.8 452.9 311.0 

归一化植被指数 Normalized difference vegetation index (NDVI)7 0.043 0.667 0.286 0.166 

气温年较差 Annual range of temperature (ART, ℃)8 16.4 60.6 38.9 9.4 

海拔变幅 Elevational range (ER, m)9 41 6,717 1,645.6 1,148.0 

生态系统类型数 Number of ecosystems (VEGE)10 1 55 15.8 8.2 
1~4 环境热量假说的衡量指标; 5~7 生产力假说的衡量指标; 8 环境稳定性假说的衡量指标; 9~10 生境异质性假说的衡量指标。 
1~4 Descriptors of ambient-energy hypothesis; 5~7 Descriptors of productivity hypothesis; 8 Descriptors of environmental stability hypothesis; 9~10 De-
scriptors of habitat heterogeneity hypothesis.   
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温(MTWM)和潜在蒸散量(PET)表征一个地区的环

境热量。其中潜在蒸散量表示理想状态下经蒸发和

蒸腾从地表向大气转移的 大水量, 主要由环境热

量决定(Currie, 1991)。 

生产力假说(productivity hypothesis): 采用归一

化植被指数(NDVI)、实际蒸散量(AET)和年降水量

(AP)反映一个地区的生产力水平。其中归一化植被

指数(以下简称植被指数)与植被覆盖程度和植被生

产力显著相关(Defries & Townshend, 1994), 常用于

反映生产力的相对大小。实际蒸散量表示经蒸发和

蒸腾从地表向大气实际转移的水量, 它同时受能量

和水分影响, 反映了水热综合效应, 常作为初级生

产力的替代指标(Hawkins et al., 2003b)。此外, 在研

究区范围内, 年降水量与植被指数、实际蒸散量具

强相关性(NDVI: r = 0.878, P<0.001; AET: r = 0.938, 

P<0.001), 也将其作为生产力假说的替代指标。 

环境稳定性假说 (environmental stability hy-

pothesis): 采用气温年较差(ART)作为环境稳定性

的衡量指标。气温年较差反映了日均温在一年内的

波动程度, 较大的年较差说明该地区温度的季节波

动性较强。 

生境异质性假说(habitat heterogeneity hypothe-

sis): 采用海拔变幅(ER)(即网格内 高海拔– 低

海拔)和生态系统类型数(VEGE)分别衡量网格内的

地形复杂性和生境复杂性。 

以上环境数据中, 气候数据均来自世界气候数

据网站(http://www.worldclim.org/), 其中潜在蒸散

量与实际蒸散量根据Thornthwaite(1948)计算(详见

Fang & Yoda, 1990)。植被指数来自美国国家海洋大

气局(NOAA) 8 km×8 km NDVI/AVHRR卫星遥感

时间序列数据。地形数据来自美国地质调查局

(USGS)1 km×1 km数字高程模型(DEM)数据。生态

系统类型基于中国1:1,000,000植被图(中国科学院

中国植被图编辑委员会, 2001), 将其与100 km×

100 km网格系统叠加, 统计每个网格内出现的植被

类型数作为网格内的生态系统类型数。 

1.3 统计分析 

本研究采用单因素相关分析考察各环境因子

对陆栖哺乳动物总体及各类群物种丰富度格局的

独立影响程度, 并采用 优线性模型筛选出决定丰

富度格局的主要环境因子。由于物种分布数据和环

境数据普遍存在显著的空间自相关, 这通常会降低

样本独立性, 使我们在进行显著性检验时增加犯第

一类错误的概率 , 并倾向于得到更显著的结果

(Diniz-Filho et al., 2003)。因此, 在检验相关系数的

显著性水平时 , 本文使用了改进的 t检验方法

(Dutilleul et al., 1993), 首先估算样本的有效自由度

(effective degree of freedom), 并以该有效自由度计

算t统计量, 再进行显著性检验。 

优线性模型以校正后的模型拟合优度

(adjusted R2)为依据, 在物种丰富度与环境因子的

多元线性回归模型中, 选择拟合优度 大的两个线

性组合构成 优线性模型 (Andrews & O’Brien, 

2000; Rensburg et al., 2002), 并通过偏决定系数

(partial coefficient of determination)比较环境因子对

模型的相对贡献大小(Quinn & Keough, 2002; Qian 

et al., 2007)。为了消除环境因子间严重的多重共线

性对回归模型的影响, 本研究将自变量个数控制为

3个, 且模型中自变量的容忍度(tolerance)均控制在

0.6–1.0之间(Ruggiero & Kitzberger, 2004)。 

以上统计分析均在R中完成 (R Development 

Core Team, 2008)。 

2 结果 

2.1 物种丰富度格局 

中国陆栖哺乳动物的物种丰富度呈现显著的

纬度梯度格局, 即由南向北逐渐递减(图1-A)。其中, 

亚热带、热带的西部是物种 为丰富的区域, 存在

多个物种丰富度的热点地区(hotspot), 如云南南部

的西双版纳、中南部的哀牢山及无量山、横断山区

等。这些热点区域的周边地区也拥有较高的物种丰

富度, 包括广西、贵州的大部分山区以及陕西、甘

肃南部的山地等。而东部平原地区、西北干旱区及

青藏高原物种丰富度普遍较低; 其中, 华北平原、

内蒙古西部阿拉善地区、塔里木盆地及青藏高原的

腹地是哺乳动物丰富度 为贫乏的区域。同时, 物

种丰富度格局与中国的宏观地形具有良好的对应

关系, 物种丰富度高的地区多集中于地势起伏大、

生境多样的山区, 而平原及自然条件恶劣的高原和

盆地则是丰富度较低的区域。 

进一步分析各主要类群的物种丰富度格局, 结

果如下:  
 



656 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 17 卷 

 

 
 

图1  中国陆栖哺乳动物(A)及主要类群(B: 食虫目; C: 翼手目; D: 灵长目; E: 食肉目; F: 偶蹄目; G: 兔形目; H: 啮齿目)的
物种丰富度格局(100 km×100 km) 
Fig. 1  Patterns of terrestrial mammal species richness in China (100 km×100 km). A, Terrestrial mammals; B, Eulipotyphla; C, 
Chiroptera; D, Primates; E, Carnivora; F, Artiodactyla; G, Lagomorpha; H, Rodentia. 
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表2  中国陆栖哺乳动物及主要类群物种丰富度的相关性矩阵(n = 900) 
Table 2  Correlation matrix among species richness of all terrestrial mammals and major orders (n = 900) 

 
陆栖哺乳类
Terrestrial 
mammals 

食虫目 
Eulipotyphla 

翼手目 
Chiroptera 

灵长目 
Primates 

食肉目 
Carnivora 

偶蹄目 
Artiodactyla 

兔形目 
Lagomorpha 

啮齿目 
Rodentia 

陆栖哺乳类 
Terrestrial 
mammals 

1.000        

食虫目 
Eulipotyphla 

0.801*** 1.000       

翼手目 
Chiroptera 

0.845*** 0.548* 1.000      

灵长目 
Primates 

0.839*** 0.530* 0.811*** 1.000     

食肉目 
Carnivora 

0.920*** 0.690*** 0.755** 0.815*** 1.000    

偶蹄目 
Artiodactyla 

0.589* 0.350ns 0.302ns 0.567** 0.685** 1.000   

兔形目 
Lagomorpha 

0.018ns 0.018ns –0.332ns –0.051ns 0.117ns 0.575** 1.000  

啮齿目 
Rodentia 

0.847*** 0.743*** 0.581* 0.573* 0.654** 0.360ns –0.027ns 1.000 

显著性水平由改进的t检验方法计算(Dutilleul et al., 1993)。 
* P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001; ns, non-significant. Adjusted P values were computed using modified t test developed by Dutilleul et al. 
(1993). 

 

(1) 食虫目: 除青藏高原主体及其周围山地外, 

全国均有分布; 物种丰富度较高的区域集中在横断

山区、邛崃山、岷山、秦岭等地, 华北平原及西北

干旱区物种丰富度较低(图1-B)。 

(2) 翼手目: 多分布于热带、亚热带季风区, 其

中云贵高原、广西和福建等地的山地和丘陵是丰富

度较高的区域, 北方大部分地区物种丰富度较低, 

而青藏高原腹地则未见分布(图1-C)。 

(3) 灵长目: 多数物种的分布区仅限于热带和

亚热带, 其中藏东南至云南西部、中部、南部中越

边境一带及广西南部为灵长目丰富度 高的区域, 

秦岭—淮河以北地区和青藏高原则未见分布(图

1-D)。 

(4) 食肉目: 全国广布, 其中犬科、鼬科、猫科

多为世界广布(张荣祖, 1999)。总体上看, 南方丰富

度水平高于北方, 其中邛崃山、喜马拉雅山东段至

横断山区、云南南部至广西南部是物种 丰富的区

域, 而华北平原、西北干旱区及青藏高原的物种丰

富度较低(图1-E)。 

(5) 偶蹄目: 全国广布。总体上看, 南方丰富度

水平高于北方, 其中横断山区及喜马拉雅山东段是

物种 为丰富的区域, 而东北的小兴安岭及新疆的

阿尔泰山、天山等则是北方物种丰富度相对较高的

区域。青藏高原腹地也有物种分布, 如牦牛和藏羚

羊等(图1-F)。 

(6) 兔形目: 几乎遍布全国, 但除青藏高原周

围山地外, 其他地区的物种丰富度均较低。其中, 

青藏高原东部及喜马拉雅山地区是丰富度 高的

区域(图1-G)。 

(7) 啮齿目: 全国均有分布, 其中秦岭、岷山、

云南西北部横断山区、云南中部及南部地区丰富度

高; 此外, 新疆北部的阿尔泰山及天山、内蒙古

中部地区物种也较为丰富, 而塔里木盆地、青藏高

原腹地和山东半岛丰富度均较低(图1-H)。 

综上所述, 哺乳动物主要类群的物种丰富度格

局具有各自的特点, 彼此间既存在差异, 又有一定

程度的相似性: 华北平原、塔里木盆地、青藏高原

腹地各类群的物种丰富度均较低, 而亚热带、热带

西部, 尤其是横断山脉与云南中南部地区, 则是多

数类群物种 丰富的区域。同时, 主要类群物种丰

富度的相关性矩阵也显示(表2): 除兔形目外, 各主

要类群的物种丰富度与总体物种丰富度均显著相

关(r = 0.589–0.920, P < 0.05), 但类群间物种丰富度

的共变趋势并不一致, 食虫目、翼手目、灵长目、

食肉目、啮齿目间物种丰富度的相关性较强(r = 

0.530–0.815, P < 0.05), 而偶蹄目、兔形目与其他类

群物种丰富度的相关性多数较弱, 或没有显著相关

性。 
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2.2 物种丰富度与环境因子的单因素相关分析 

物种丰富度与各环境因子的单因素相关分析

结果显示(表3): 中国陆栖哺乳动物总体物种丰富

度分别与植被指数、年降水量、实际蒸散量、 冷

月均温、生态系统类型数呈显著正相关, 与气温年

较差呈显著负相关。其中, 与植被指数、年降水量、

实际蒸散量的相关性 强(NDVI: r=0.691, P<0.05; 

AP: r=0.686, P<0.05; AET: r=0.651, P<0.05), 与

冷月均温、气温年较差的相关性次之 (MTCM: 

r=0.627, P<0.05; ART: r=–0.587, P<0.05), 与生态系

统类型数的相关系数则显著低于上述气候或生产

力因子(VEGE, r = 0.426, P < 0.01)。 

各主要类群物种丰富度与环境因子的相关分

析显示(表3):  

(1) 食虫目物种丰富度仅与植被指数、生态系

统类型数显著相关 , 相关系数分别为0.579(P < 

0.05)和0.410(P < 0.01)。 

(2) 翼手目、灵长目物种丰富度与表征环境热

量、生产力、气候稳定性的环境因子均显著相关; 其

中, 翼手目物种丰富度与 冷月均温、年降水量及

实际蒸散量的相关性 强, 相关系数均在0.8以上

(P < 0.01), 灵长目丰富度与气温年较差的相关性

强, 相关系数为–0.725(P < 0.01)。 

(3) 食肉目物种丰富度与各类环境因子均显著

相关 ; 其中 , 与生产力因子相关性 强 (AP: 

r=0.687, P<0.05; NDVI: r=0.683, P<0.05; AET: 

r=0.645, P<0.05), 而与生境异质性因子的相关性较

弱(ER: r=0.402, P<0.01; VEGE: r=0.382, P<0.05)。 

(4) 偶蹄目物种丰富度与生境异质性因子呈显

著正相关; 其中, 与海拔变幅的相关性 强, 相关

系数为0.591(P < 0.001)。其与气候及生产力因子则

大多不具显著相关性, 仅与气温年较差呈显著负相

关(r = – 0.488, P < 0.01)。 

(5) 兔形目物种丰富度与环境热量因子均呈显

著的负相关关系; 其中, 与潜在蒸散量及 热月均

温的相关性 强 , 相关系数分别达–0.660(P < 

0.001)和–0.653(P < 0.001)。同时, 其与生境异质性

因子中的海拔变幅显著正相关 (r = 0.482, P < 

0.001), 但相关系数(绝对值)低于环境热量因子。 

(6) 啮齿目物种丰富度与各气候及生产力因子

均不具显著相关性, 仅与生态系统类型数呈显著正

相关(VEGE: r = 0.577, P < 0.001)。 

综上所述, 各主要类群物种丰富度与环境因子

的相关关系并不一致。总体而言, 食虫目、翼手目、 
 
 
表3  中国陆栖哺乳动物及主要类群物种丰富度与环境因子的单因素相关关系(n = 900) 

Table 3  Bivariate correlation coefficients (r) between species richness of terrestrial mammals (for overall terrestrial mammals and 
each major mammalian order, respectively) and environmental variables (n = 900) 

 
陆栖哺乳类 

Terrestrial 
mammals 

食虫目 
Eulipotyphla

翼手目 
Chiroptera

灵长目 
Primates

食肉目 
Carnivora

偶蹄目 
Artiodactyla 

兔形目 
Lagomorpha 

啮齿目 
Rodentia 

年均温 (MAT, ℃)  0.541ns   0.345ns   0.742**   0.515*   0.434ns  –0.087ns  –0.593**   0.458ns 
 

热月均温 (MTWM, ℃)  0.209ns   0.218ns   0.371ns   0.092ns   0.074ns  –0.439ns  –0.653***   0.337ns 
 

冷月均温 (MTCM, ℃)  0.627*   0.328ns   0.839**   0.669**   0.550*   0.134ns  –0.464*   0.424ns 
 
潜在蒸散量 (PET, mm)  0.432ns   0.268ns   0.671*   0.401ns   0.327ns  –0.224ns  –0.660***   0.381ns 
 
年降水量 (AP, mm)  0.686*   0.411ns   0.863**   0.678*   0.687*   0.282ns  –0.349ns   0.390ns 
 
实际蒸散量 (AET, mm)  0.651*   0.440ns   0.821**   0.610*   0.645*   0.186ns  –0.391ns   0.395ns 
 
植被指数 (NDVI)  0.691*   0.579*   0.744*   0.558*   0.683*   0.242ns  –0.272ns   0.482ns 
 
气温年较差 (ART, ℃)  –0.587*  –0.226ns  –0.718**  –0.725**  –0.598*  –0.488**  –0.061ns  –0.251ns 
 
海拔变幅 (ER, m)  0.318ns   0.159ns   0.091ns   0.257ns   0.402**   0.591***   0.482***   0.214ns 
 
生态系统类型数 (VEGE)  0.426**   0.410**   0.116ns   0.142ns   0.382*   0.347*   0.248ns   0.577*** 

显著性水平由改进的t检验方法计算(Dutilleul et al., 1993)。缩写代表含义同表1。 
* P < 0.05; ** P < 0.01;*** P < 0.001; ns, non-significant. Adjusted P values were computed using modified t test developed by Dutilleul et al. 
(1993). Abbreviations correspond to those in Table 1. 
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灵长目及食肉目的物种丰富度均与植被指数显著

正相关(r > 0.55, P < 0.05), 与气候因子也有不同程

度的相关性, 与生境异质性因子的相关性则相对较

弱; 而偶蹄目、啮齿目的物种丰富度与多数气候及

生产力因子均不具显著相关性, 只与生境异质性因

子显著相关; 兔形目物种丰富度则与环境热量因子

呈强负相关。 

2.3 物种丰富度与环境因子的最优线性模型 

优线性模型的分析结果显示(表4), 所有环境

因子中, 植被指数、生态系统类型数与气温年较差

的线性组合对中国陆栖哺乳动物总体物种丰富度

格局的解释率 高, 达66.2%; 其次为植被指数、海

拔变幅与 冷月均温的线性组合, 解释了物种丰富

度变化的66.0%。偏回归分析显示, 上述两个 优线

性模型中, 表征生产力大小的植被指数影响 为强

烈, 其偏决定系数分别为31.8%和33.2%(表4); 此

外, 生境异质性及气候稳定性因子也有一定程度的

贡献, 与植被指数共同决定了中国陆栖哺乳动物总

体物种丰富度的地理分异。 

各主要类群物种丰富度与环境因子的 优线

性模型显示(表4): 

(1) 食虫目、食肉目: 植被指数均为影响物种

丰富度格局的首要环境因子, 生境异质性因子与气

温年较差也进入 优线性模型, 但对模型的贡献均

小于植被指数。 

(2) 翼手目: 由 冷月均温、植被指数和海拔

变幅构成的 优线性模型解释了物种丰富度变化

的79.7%; 气温年较差、植被指数和 热月均温的线

性组合也解释了物种丰富度变化的79.6%。 

(3) 灵长目: 气温年较差是影响物种丰富度格

局的首要环境因子, 其与植被指数、海拔变幅构成

的 优线性模型解释了物种丰富度变化的59.0%。 

(4) 偶蹄目: 生产力因子和海拔变幅对 优线

性模型的贡献 大, 并与环境热量因子共同解释了

物种丰富度变化的54.3%。 

(5) 兔形目: 环境热量因子对物种丰富度格局

的影响 为强烈, 并与生境异质性及生产力因子构

成 优线性模型, 模型解释率为53.2%。 

(6) 啮齿目: 生态系统类型数是影响物种丰富

度格局的首要环境因子, 其与年均温、植被指数构

成的 优线性模型解释了物种丰富度变化的

53.1%。 

综上所述, 生产力(以植被指数表征)是中国陆

栖哺乳动物物种丰富度格局的主导因子, 而各类群

物种丰富度格局的主要影响因素及 优线性模型

的解释率则因类群而异。 

3 讨论 

3.1 中国陆栖哺乳动物物种丰富度格局的主要影

响因素 

就物种丰富度地理格局的成因, 以往的研究提

出了多个假说(Pianka, 1966; Wright, 1983; Stevens, 

1989; Rosenzweig, 1995; Brown et al., 2004), 并在

不同地域及尺度上对这些假说进行了验证(Currie, 

1991; Kerr & Packer, 1997; Rahbek & Graves, 2001; 

Hawkins et al., 2003b)。本研究结果显示, 中国陆栖

哺乳动物的物种丰富度与多个环境因子具有显著

相关性, 且植被指数、生态系统类型数与气温年较

差的线性组合对物种丰富度格局的解释率 高, 达

66.2%。这说明中国陆栖哺乳动物物种丰富度的地

理格局受多种环境因素的共同影响, 各类环境因子

所表征的物种丰富度假说并不完全排斥(Brown & 

Lomolino, 1998; Gaston, 2000; Whittaker et al., 

2001)。其中, 表征生产力水平的环境因子(以植被指

数表征)与物种丰富度的相关性 强, 对 优线性

模型的贡献 大(表3, 表4), 表明植被生产力是影

响中国陆栖哺乳动物物种丰富度地理分异的主要

因素, 这支持了物种丰富度格局的生产力假说。研

究认为, 对动物而言, 生产力通过控制区域内的种

群密度影响其物种丰富度水平。通常情况下, 生产

力较高的地区拥有较丰富的食物资源, 能够维持更

高的个体数量 ,  使更多物种达到 小生存种群

(MVP, Minimum viable population), 从而降低灭绝

概率 ,  提高物种丰富度(Brown, 1981; Wright, 

1 9 8 3 )。以往的研究也得到了类似的结果 ,  如

Ruggiero和Kitzberger (2004)对南美洲哺乳动物物种

丰富度的研究同样支持生产力假说, 不同的是, 他

们发现在表征生产力的环境因子中, 实际蒸散量比

植被指数能更好地解释物种丰富度的大尺度地理

格局。Hawkins等(2003a)对鸟类的研究也发现, 在全

球尺度上, 生产力(以实际蒸散量表征)是影响物种

丰富度格局的主要因素, 其解释率高达72%。值 
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表4  中国陆栖哺乳动物及主要类群物种丰富度与环境因子的最优线性模型 
Table 4  Determinants of species richness for terrestrial mammals and different orders from best-fit explanatory models 

缩写代表含义同表1。Abbreviations correspond to those in Table 1. 
 

  
环境因子 

Environmental 
variables 

标准化系数 
Standardized 
coefficient 

偏决定系数 
Partial r2 

模型解释率 
(校正后) 

Adjusted R2 

显著性水平 
(校正后) 

Adjusted P 
陆栖哺乳类 
Terrestrial 
mammals 

Model I 植被指数 (NDVI) 
生态系统类型数 (VEGE) 
气温年较差 (ART) 

 0.461 
 0.324 
–0.351 

0.318 
0.231 
0.218 

0.662  0.001 

       
 Model II 植被指数 (NDVI) 

海拔变幅 (ER) 
冷月均温 (MTCM) 

 0.525 
 0.348 
 0.300 

0.332 
0.262 
0.141 

0.660  0.001 

        
食虫目 
Eulipotyphla 

Model I 植被指数 (NDVI) 
生态系统类型数 (VEGE) 
气温年较差 (ART) 

 0.545 
 0.310 
 0.050 

0.279 
0.140 
0.003 

0.430  0.002 

       
 Model II 植被指数 (NDVI) 

生态系统类型数 (VEGE) 
海拔变幅 (ER) 

 0.528 
 0.287 
 0.049 

0.315 
0.094 
0.003 

0.430  0.002 

       
翼手目 
Chiroptera 

Model I 冷月均温 (MTCM) 
植被指数 (NDVI) 
海拔变幅 (ER) 

 0.606 
 0.375 
 0.112 

0.527 
0.298 
0.058 

0.797 < 0.001 

       
 Model II 气温年较差 (ART) 

植被指数 (NDVI) 
热月均温 (MTWM) 

–0.574 
 0.364 
 0.306 

0.526 
0.286 
0.267 

0.796 < 0.001 

       
灵长目 
Primates 

Model I 气温年较差 (ART) 
植被指数 (NDVI) 
海拔变幅 (ER) 

–0.548 
 0.301 
 0.104 

0.324 
0.137 
0.022 

0.590  0.002 

       
 Model II 气温年较差 (ART) 

植被指数 (NDVI) 
热月均温 (MTWM) 

–0.620 
 0.234 
 0.076 

0.390 
0.075 
0.011 

0.586  0.002 

       
食肉目 
Carnivora 

Model I 植被指数 (NDVI) 
海拔变幅 (ER) 
气温年较差 (ART) 

 0.619 
 0.382 
–0.180 

0.467 
0.282 
0.063 

0.684 < 0.001 

       
 Model II 植被指数 (NDVI) 

海拔变幅 (ER) 
冷月均温 (MTCM) 

 0.599 
 0.437 
 0.178 

0.408 
0.375 
0.058 

0.682 < 0.001 

       
偶蹄目 
Artiodactyla 

Model I 年降水量 (AP) 
海拔变幅 (ER) 
热月均温 (MTWM) 

 0.418 
 0.420 
–0.407 

0.248 
0.237 
0.206 

0.543 < 0.001 

       
 Model II 海拔变幅 (ER) 

植被指数 (NDVI) 
热月均温 (MTWM) 

 0.454 
 0.400 
–0.387 

0.266 
0.232 
0.190 

0.533 < 0.001 

       
兔形目 
Lagomorpha 

Model I 热月均温 (MTWM) 
生态系统类型数 (VEGE) 
实际蒸散量 (AET) 

–0.599 
 0.289 
–0.182 

0.398 
0.152 
0.058 

0.532 < 0.001 

       
 Model II 潜在蒸散量 (PET) 

海拔变幅 (ER) 
生态系统类型数 (VEGE) 

–0.589 
 0.299 
 0.139 

0.393 
0.069 
0.030 

0.532 < 0.001 

       
啮齿目 
Rodentia 

Model I 生态系统类型数 (VEGE) 
年均温 (MAT) 
植被指数 (NDVI) 

 0.514 
 0.291 
 0.214 

0.352 
0.105 
0.058 

0.531 < 0.001 

       
 Model II 生态系统类型数 (VEGE) 

植被指数 (NDVI) 
潜在蒸散量 (PET) 

 0.528 
 0.251 
 0.238 

0.354 
0.078 
0.074 

0.514 < 0.001 
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得说明的是, 物种丰富度格局的主导因子可能随研

究区域的不同而不同, 如Kerr和Packer(1997)对北

美洲哺乳动物的研究发现, 在高纬度地区, 环境热

量是影响物种丰富度地理分异的主要因素, 而在中

低纬度地区, 生境异质性则是决定物种丰富度空间

分布的更为重要的因子。 

3.2 中国陆栖哺乳动物物种丰富度格局及成因的复

杂性 

中国具有丰富的哺乳动物资源, 物种数约占世

界哺乳动物物种数的10.4%(IUCN, 2008; Schipper et 

al., 2008), 本研究涉及的陆栖哺乳动物共计11目

535种。中国陆栖哺乳动物及其主要类群的物种丰

富度格局表明, 各类群的物种丰富度格局既存在共

性, 又有差别, 从而使整体格局趋于复杂(图1, 表

2)。国外相关研究也得出类似的结论 (Simpson, 

1964; Wilson, 1974; Owen, 1988, 1990; Real et al., 

2003)。这一方面是物种资源丰富的反映, 另一方面

也暗示了物种丰富度格局成因的复杂性。 

统计分析结果表明, 各主要类群物种丰富度与

同一环境因子的相关系数存在显著差异, 甚至呈现

相反的关系(表3), 说明不同类群的物种丰富度与环

境因子的共变趋势并不完全一致。同时, 优线性

模型识别出的主要环境因子也因类群而异, 有些因

子(如植被指数、气温年较差等)存在于多数类群的

优线性模型中, 对各类群物种丰富度的空间分布

均具显著影响; 而有些因子(如 热月均温)则只出

现在个别类群的 优线性模型中。不同类群的物种

丰富度与环境因子关系的复杂性, 可能与各类群独

特的进化历史及生理适应有关, 这在某些类群中表

现得尤为突出。例如, 单因素相关分析中, 兔形目

物种丰富度与环境热量因子均呈负相关, 这与兔形

目物种特殊的生理机制及对极端条件的适应有关

(Feldhamer et al., 2004)。灵长目物种丰富度与气温

年较差和 冷月均温的关系 为密切, 这与灵长目

多分布于热带、亚热带(Feldhamer et al., 2004), 其

物种丰富度受冬季低温限制有关。而作为哺乳类中

现存物种数 多的啮齿目, 广泛分布于各种生境类

型并分化出相应的适应特征, 其物种丰富度的空间

分布则主要受生境异质性影响。物种丰富度格局的

主导因子因类群而异, 这说明, 如果地域间哺乳动

物的区系组成具有显著差异(即各类群物种所占比

例具有显著差异), 物种丰富度格局的主导因子可

能发生改变, 这可能是导致以往针对不同地区物种

丰富度格局主导因子的研究无法形成一致结论的

一个重要原因。 

此外, 优线性模型对各主要类群物种丰富度

格局的解释率也有差别(R2
adj = 43.0%–79.7%); 某些

类群的 优线性模型解释率偏低(如食虫目: R2
adj = 

43.0%), 仍有相当一部分物种丰富度的地理分异未

被解释。这说明, 在探讨哺乳动物及各类群物种丰

富度格局的成因时, 仍有一些可能影响物种丰富度

空间分布的因素未被涉及, 如局地尺度的环境要素

(干扰、捕食、竞争、小生境结构等)以及区域历史

对物种丰富度格局形成与演化的影响 (Ricklefs, 

1987; Ricklefs et al., 1999; Hawkins et al., 2003a; 

Hawkins & Porter, 2003; Buckley & Jetz, 2007); 对

这些因素的研究将有助于更全面地认识物种丰富

度格局的形成机制。同时, 不同食性、体型或分布

区大小的物种受环境因子的制约也不同, 以此为依

据进行分类探讨将有助于更深入地理解物种丰富

度地理格局与环境因子的关系(Andrews & O’Brien, 

2000; Badgley & Fox, 2000; Jetz & Rahbek, 2002; 

Ruggiero & Kitzberger, 2004)。 
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