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摘要: 物种多样性地理分布格局及其成因是生物地理学和宏观生态学研究的核心问题之一。为了解释物种多样性

的分布格局, 人们提出了多种假说, 其中讨论最多的是能量假说。该假说认为, 物种多样性的变化受能量控制。根

据能量的不同形式及其对物种多样性的影响机制, 能量假说包括以下几种形式: 生产力假说(productivity hypothe-

sis)、水分—能量动态假说(water–energy dynamic hypothesis)、环境能量假说(ambient energy hypothesis)、寒冷忍耐

假说(freezing tolerance hypothesis)以及生态学代谢假说(metabolic theory of ecology, MTE)。本文系统介绍了每种能

量假说的含义、所使用的能量形式及表征变量, 以及对物种多样性的影响机制, 并对不同形式的能量假说进行了

比较, 在此基础上, 分析了每种能量假说的优点和缺点以及各自面临的问题。 
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Abstract: Large-scale patterns of species diversity are one of the most important and attractive issues for 
ecology and biogeography. Many hypotheses have been proposed to understand the mechanisms that shape 
and maintain the diversity patterns. Among them, the energy hypothesis, which focuses on the influence of 
energy on species diversity, has generated the most attention. Based on the forms of energy and the mecha-
nisms of energy effects on diversity patterns, five versions of the energy hypothesis have been recognized, 
i.e. productivity hypothesis, water–energy dynamic hypothesis, ambient energy hypothesis, freezing tolerance 
hypothesis, and metabolic theory of ecology. The current paper reviews the development of the energy hy-
pothesis, and then presents the context, energy forms, variables, predictions, and underlying mechanisms for 
the five versions of the energy hypothesis. Furthermore, we discuss the advantages, shortcomings, and chal-
lenges of each version of the energy hypothesis.  
Key words: species diversity, kinetic energy, thermal energy, productivity hypothesis, water–energy dynamic 
hypothesis, ambient energy hypothesis, freezing tolerance hypothesis, metabolic theory of ecology 

 

物种多样性由赤道向两极的递减是地球表面

最显著的生态格局之一, 对其成因的探讨一直吸引

着生态学家和生物地理学家的兴趣(Rosenzweig, 

1995; Brown & Lomolino, 1998)。在过去几十年中, 

人们提出了上百种关于物种多样性大尺度格局形

成机制的假说(Palmer, 1994), 而且新的假说仍在不

断地提出(Hubbell, 2001; Brown et al., 2004; Colwell 

et al., 2004)。其中, 以气候因素为基础的能量假说

是目前讨论最多的假说之一。 

生物地理学家很早就开始关注能量对物种多
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样性的可能影响, A. von Humboldt (1769–1859)在其

植物地理学的研究中就认为, 能量影响着全球植物

多样性的空间格局, 但他只给出了简单的描述, 而

没有分析能量对物种多样性影响的机制(见Hawkins 

et al., 2003a)。在20世纪50年代以后, 随着生态系统

研究的深入, 能量对物种多样性的影响受到越来越

多生态学家的关注。 

早期关于物种多样性能量假说的分析, 起源于

对生态系统营养级 (trophic level)的研究。比如 , 

Hutchinson(1959)认为, 由于生态系统的食物链长

度受其能量输入的控制, 因此能量在不同营养级之

间的转化过程可能会控制生态系统内的物种多样

性。但第一次使用严格的统计方法定量地分析能量

对物种多样性地理格局影响的学者 , 当属J. H. 

Brown 及其同事 (Brown, 1981; Wright, 1983) 。

Brown(1981)认为, 能量对物种多样性的影响是通

过两个途径实现的, 即能量的多少(capacity rule)以

及能量在不同物种及不同个体之间的分配

(allocation rule)。之后, Wright (1983)提出, 一个营养

级的物种多样性受从低营养级中获得的能量控制, 

而植物物种多样性则受太阳辐射能量的控制, 他据

此修改了经典的岛屿生物地理学理论, 以能量代替

面积, 即S = kEz (其中, S为物种多样性, E为一个地

区内某一营养级的能量输入, k、z均为常数)。他研

究了全球36个岛屿上的植物和鸟类物种多样性, 发

现实际观测数据很好地支持了他的理论(Wright, 

1983)。据此, 他首先使用“物种—能量假说(species– 

energy theory)”这一术语(Wright, 1983), 这被人们

认为是能量假说的正式提出。在此后的20多年中, 

人们开展了大量关于能量假说的理论和实证研究

(Adams & Woodward, 1989; Cousins, 1989; Fraser & 

Currie, 1996; Guegan et al., 1998; Kaspari et al., 

2000; Lennon et al., 2000; Hurlbert, 2004; Storch et 

al., 2006; Davies et al., 2007; Evans et al., 2008)。 

本文基于已有的研究, 综述了影响物种丰富度

分布格局的能量形式以及不同能量假说的基本假

设、理论预测和已有实证检验, 并在此基础上分析

了不同能量假说的可能机制以及将来有待解决的

问题。 

1  能量的不同形式 

能量是生物的重要资源, 能量的多少决定了一

个地区对物种的承载能力(capacity) (Brown, 1981)。

能量包括不同的形式, 而不同形式的能量对生物具

有不同的作用。然而, 很多生态学家在研究中并没

有区分不同能量形式之间的差异, 这可能是造成物

种—能量假说研究中存在争议的原因之一。 

Clarke和Gaston(2006)认为, 能量可以分为三种

不同的形式: (1) 辐射能(radiation energy)或光合有

效辐射(photosynthetically active radiation, PAR), 指

波长介于400–700 nm的可见光, 可被植物用于光合

作用; (2) 热能(thermal energy), 指一个地区的冷热

气候特征, 通常用与温度相关的指标表征; (3) 吉

布斯自由能(Gibbs free energy)或化学能(chemical 

energy), 指有机物被氧化所释放出来的能量, 通常

指好氧生物的呼吸过程(对动物而言指分解代谢或

异化作用), 是生物生长和各种生理活动的能量来

源。 

而Allen等(2007)则根据能量的作用机制, 将能

量分为动能(kinetic energy)和势能(potential energy)

两种形式。其中动能是指由于运动产生的能量。在

生态学研究中, 一般可以区分两种不同的动能：一

种是由分子运动产成的热量动能(thermal kinetic 

energy), 主要影响生物体内的化学反应过程, 通常

用绝对温度(K)来衡量(Allen et al., 2002); 另一种则

是太阳辐射, 主要被植物用来进行光合作用。因此

动能包括了Clarke和Gaston (2006)划分方法的辐射

能和热能。而势能则指通过光合作用或同化作用储

存在生物体内的化学能, 通常以净初级生产力(net 

primary production, NPP)或与之相关的指标来衡量, 

如年实际蒸散量(actual annual evapotranspiration, 

AET) (Currie et al., 2004)。 

Evans等(2005)同样将能量划分为两种形式, 即

太阳辐射能 (solar energy matrics)和生产性能量

(productive energy matrics)。前者指太阳辐射以及与

之相关的其他变量, 比如年均温度和潜在蒸散量, 

与Allen等(2007)的“动能”相对应; 后者则指一个地

区NPP及与之相关的指标, 与Allen等(2007)的“势

能”对应。 

这三种对能量形式的区分方式在总体上来说

是一致的, 这种区分有利于我们深入理解能量对物

种多样性的影响机制。在下文的讨论中, 我们将更

多地使用Allen等(2007)的划分(即动能和势能), 因

为这种划分更具有物理学意义上的一般性。 
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一个地区的物种多样性是物种形成速率

(speciation)、灭绝速率(extinction)、迁入速率以及迁

出速率的直接结果。其中, 前两个过程在较长的时

间尺度上起作用 , 两者的差值被称为分化速率 

(diversification rate); 而后二者则在较短的时间尺

度上起作用(Rosenzweig, 1995; Brown & Lomolino, 

1998)。在物种多样性分布格局的研究中, 前两者受

到了更多的关注, 所有的能量假说均试图建立能量

与物种形成/灭绝速率的关系, 并以此解释物种多

样性的地理格局。 

虽然太阳辐射是植物乃至整个生物圈最根本

的能量来源, 但实际上, 植物仅利用了到达地球表

面的光合有效辐射的极小部分, 一般认为小于1% 

(Öpik & Rolfe, 2005)。这说明, 太阳辐射本身可能并

不是限制物种多样性的因子。因此, 作为一个单独

的因子, 太阳辐射很难解释地球表面物种多样性的

地理格局(Clarke & Gaston, 2006)。比如赤道和北极

的太阳辐射仅相差4倍, 但两个地区的物种多样性

却相差数十倍(Barthlott et al., 1996); 另一个极端的

例子是世界屋脊——青藏高原地区, 虽然该地区太

阳辐射很强, 且在东部的高寒草甸地区, 水分也不

是明显的限制因子, 但物种多样性却很低(方精云

等, 2004; 杨元合等, 2004)。由于太阳辐射本身难以

解释物种多样性格局, 因而, 关于太阳辐射对物种

多样性地理格局直接影响的研究较少, 大多研究集

中在热量动能和势能(也即Clarke和Gaston (2006)提

出的热能和化学能)对物种多样性格局的影响等方

面。根据这两种能量形式对物种多样性的影响机制, 

常见的能量假说包括以下五种类型: 生产力假说

(productivity hypothesis)、水分—能量动态假说

(water–energy dynamic hypothesis)、环境能量假说

(ambient energy hypothesis)、寒冷忍耐假说(freezing 

tolerance hypothesis)以及生态学代谢假说(metabolic 

theory of ecology, MTE)。 

2  生产力假说 

生产力假说最早由J. H. Brown及其同事提出 

(Brown, 1981; Wright, 1983), 在有些研究中也被称

为更多个体假说(more individual hypothesis, MIH) 

(Gaston, 2000)或直接称为能量假说(Currie et al., 

2004)。其主要观点是: 环境能量的增加会提高一个

地区的净初级生产力(NPP), 增加生物量的积累 , 

从而为动物提供更多的食物; 其结果就是使该地区

动植物的种群规模(population size)增大, 使更多的

个体能够共存, 从而提高了该地区的物种多样性

(Brown, 1981; Wright, 1983; Gaston, 2000; Clarke & 

Gaston, 2006; Evans et al., 2006)。因此, 这一假说中

的能量是指一个地区的势能(Allen et al., 2007)或化

学能 (Clarke & Gaston, 2006)。在最近的研究中, 能

量的这一作用机制被重新表述为: “大蛋糕能被分

为更多块(the larger pie can be divided into more 

pieces) (Fuhrman et al., 2008)”。 

在对该假说的检验中, 一个地区的能量通常以

NPP来表征(Adams & Woodward, 1989); 但由于

NPP难以估算, 有的研究也用与之密切相关的其他

指标来衡量 , 比如实际蒸散量 (AET) (Currie & 

Paquin, 1987)或干旱地区的年降雨/降水量(annual 

rainfall/precipitation) (Abramsky & Rosenzweig, 1984)

以及归一化植被指数(normalized difference vegetation 

index, NDVI) (Hurlbert & Haskell, 2003; Evans et al., 

2006)等。实际蒸散量反映了一个地区在一年内, 由地

表(植被、土壤和水表面)向大气输送的实际水量, 其

数值大小受能量和水分的双重控制(Thornthwaite & 

Hare, 1955), 被认为是表征NPP的最好的单变量气候

指标(Lieth & Box, 1972; Lieth, 1975)。归一化植被指数

反映了一个地区的植被覆盖程度(或绿度 , green-

ness), 通常与植被生产力具有良好的线性关系

(Hurlbert & Haskell, 2003; Evans et al., 2006)。 

实测数据和模型模拟研究表明, 在全球尺度

上, 群落的NPP由两极向赤道逐渐增加(Gurevitch et 

al., 2002), 这与物种多样性的纬度梯度具有高度一

致性, 在一定程度上支持了生物多样性的生产力假

说(Mittelbach et al., 2001; Willig et al., 2003)。比如, 

Currie和Paquin(1987)对北美洲树木多样性的研究

发现, 实际蒸散量是影响其地理格局的主导因子, 

解释了其多样性变化的70%以上(图1); 同时, 他们

发现, 利用北美洲树木多样性与实际蒸散量的关系

能很好地预测爱尔兰和英国的树木多样性。在全球

尺度上, 树木多样性与NPP成显著的指数关系, NPP

解释了树木多样性变化的84–97%(Adams & Wood-

ward, 1989)。对动物的研究也很好地支持了该假说。

比如, Hawkins等(2003a)对全球鸟类多样性的研究

发现 , 其分布格局主要受年实际蒸散量的影响  

(图1)。 
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图1  北美洲树木(A, 引自Currie & Paquin, 1987)以及全球鸟类(B, 引自Hawkins et al., 2003a)物种丰富度与实际蒸散量

(AET)的关系。其中实际蒸散量反映了一个地区的净初级生产力; Nearctic, 新北区; Neotropical, 新热带区; Palearctic, 古北

区; Afrotropics, 古热带区; Australia, 澳洲区。 
Fig. 1  Relationships between species richness and actual evapotranspiration (AET) for North American trees (A, from Currie & 
Paquin, 1987) and global birds (B, from Hawkins et al., 2003a). AET is a surrogate of net primary productivity (NPP). 
 

 
虽然生产力假说得到了很多实际数据的支持, 

但该假说仍面临两个关键问题。首先, 较高的生产

力(或生物量)是否会增加一个地区的种群规模？这

一问题对不同的类群可能有不同的答案(Gaston, 

2000)。研究发现, 脊椎动物, 特别是鸟类和哺乳动

物的种群规模呈现明显的纬度梯度, 由赤道向两

极逐渐递减(Storch, 2003), 这与陆地表面植被NPP

的纬度格局具有一致性。Evans等(2006)对北美洲

鸟类种群大小与NDVI关系的研究也发现 , 随

NDVI增加, 鸟类种群增大。而对于植物, 一些生态

学家认为, 森林群落的种群密度(指单位面积的个

体总数)并没有明显的纬度梯度(Allen et al., 2002, 

2007)。并且, 还有研究显示, 随着单位面积内生物

量的提高 , 成熟个体的数量并非增加而是减少

(Tilman & Pacala, 1993), 这些发现均不符合生产力

假说的预测。 

第二, 为什么更大的种群(即更多的个体)会分

化成更多的物种来分享能量等资源, 而不是形成一

个“超级”物种(Wright, 1983; Blackburn & Gaston, 

1996; Clarke & Gaston, 2006)。对这个问题, 以往的

研究已经提出了多种不同的观点。Brown(1981)和

Wright(1983)认为, 较大的种群规模会提高一个地

区每个物种的种群大小, 使更多的物种能够抵御环

境波动, 从而降低物种的灭绝概率(也见Terborgh & 

Winter, 1980; Lande, 1993; Srivastava & Lawton, 

1998)。还有一些研究认为, 较大的种群规模包含更

多的基因多样性, 使不同种群(或不同个体)能适应

更多的新环境, 并进而可能在一定程度上增加不同

种群之间的隔离程度; 从而提高了该地区的物种形

成速率 , 最终导致物种多样性的提高(Connell & 

Orias, 1964; Hubbell, 2001)。其他一些解释则认为, 

一个群落的物种多样性与群落内的个体在不同种

之间的分配有关。研究发现, 群落内的种群大小呈

对数正态分布(Preston, 1962, 1968); 据此, 有些研

究认为物种多样性是群落内的个体总数和最小生

存种群的函数(Chave, 2004)。 

在生产力假说提出之后, 很多生态学家开始研

究生物多样性和生产力之间的关系(Guo & Berry, 

1998; Weiher, 1999; Tilman et al., 2001; Schmid, 

2002; Allcock & Hik, 2003; Hawkins et al., 2003a; 

Rajaniemi, 2003; Mulder et al., 2004; Hoffmann & 

Dodson, 2005; Grace et al., 2007; Sanders et al., 

2007; Zobel & Pärtel, 2008); 同时, 由于物种多样性

的维持受到越来越大的威胁, 而物种多样性的丧失

可能会严重危及全球生态系统功能, 也使生态学家

对生物多样性与生态系统生产力关系的讨论越来

越多。但以往的研究并未发现生物多样性与生产力

之间的统一关系(Loreau, 1998, 2000; Loreau et al., 
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2001)。在实际的观测中, 物种多样性沿生产力梯度

的变化趋势大体可以分为四类: 单峰曲线、单调上

升曲线、单调下降曲线以及没有显著关系 (Waide et 

al., 1999; Mittelbach et al., 2001; Hunt et al., 2005)。

同时, 物种多样性沿生产力梯度的格局存在明显的

尺度效应, 不同的类群之间也具有差异。在局地

(local)尺度(比如局地的生物多样性实验)至景观尺

度, 植物多样性与生产力多呈单峰曲线关系, 动物

多样性与生产力则大多没有显著关系; 而在洲际至

全球尺度, 植物和动物多样性与生产力的关系均以

单调上升格局最为普遍(Waide et al., 1999)。 

在物种多样性—生产力关系的研究中, 单调上

升的曲线支持了生产力假说, 但单峰曲线的右半部

分(即随生产力增加, 物种多样性下降的部分)以及

多样性随生产力单调下降的格局, 并不符合生产力

假说的预测, 因而在局地至景观尺度, 物种多样性

与生产力的关系可能并不支持生产力假说。比如, 

Tilman(1982)通过施肥实验发现, 随着生产力的提

高, 群落物种丰富度先呈现快速的增加, 但达到一

个最大值之后则开始下降, 而非如理论预测继续上

升。Abramsky和Rosenzweig(1984)对以色列干旱地

区的啮齿类动物多样性的研究同样发现, 物种多样

性与生产力(以降雨量作为一个替代指标)呈单峰关

系。 

对于物种多样性随生产力的提高而逐渐减小

的现象, 人们提出了多种解释, 但尚未形成一致结

论。比如, D. Tilman等人认为, 生产力提高到一定程

度之后, 会导致一个地区生境和资源异质性的降

低, 从而导致物种多样性的下降(Tilman, 1982; Til-

man & Pacala, 1993); 而Abramsky和Rosenzweig 

(1984)则认为, 沿着生产力的梯度存在一个干扰梯

度, 干扰的减弱使多样性呈现先增大后减小的单峰

曲线格局(也见Rosenzweig, 1995); 另外, 物种多样

性随生产力的提高而下降的格局也可能与竞争改

变有关(Rosenzweig, 1995)。 

3  环境能量假说 

环境能量假说认为, 物种丰富度的地理格局主

要是由能量对物种生理活动的直接控制引起的

(Turner, 2004), 其主要代表人物有J. R. G. Turner和

D. J. Currie等。这一假说有时也被称为“体温调节假

说(thermoregulatory loads hypothesis)”(Lennon et al., 

2000)或“分布区限制假说(range limitation hypothe-

sis)”(Evans et al., 2005)。Currie(1991)则把这一假说

总结为“良好的环境适合更多的物种生存(benign 

conditions permit more species)”。在这一假说中, 能

量指热量动能(Allen et al., 2007), 通常以年均温、最

大潜在蒸散量(potential evapotranspiration, PET)、太

阳辐射或日照时数等指标来衡量。 

与生产力假说不同, 环境能量假说认为, 能量

(指势能或化学能)并非通过在营养级之间的流动影

响物种多样性(间接影响), 而是通过直接影响生物

个体的生理调节机制而改变物种多样性(Turner et 

al., 1987, 1988; Currie, 1991; Currie et al., 2004)。一

般认为, 在环境能量较高的地区, 变温动物(比如两

栖动物和爬行动物)的生理活动更加活跃, 繁殖及

养育后代过程中的能量利用效率更高; 而在环境能

量较低的地区, 其生理活动所消耗的能量增加, 从

而降低繁殖及养育后代过程中的能量分配。与变温

动物不同, 恒温动物需要消耗大量的能量维持其体

温, 随着环境能量的提高, 这一过程消耗的能量逐

渐降低, 从而使得这些物种能分配更多的能量用于

繁殖和养育后代; 其结果可能会提高物种的种群规

模, 降低物种的灭绝概率, 从而增加物种多样性

(Terborgh & Winter, 1980; Brown, 1981; Srivastava & 

Lawton, 1998)。 

环境能量对物种多样性的影响已经得到多个

研究的支持。比如, 英国蝴蝶和蛾类的多样性均受

夏季(5–9月)平均温度以及夏季日照的影响, 这可能

主要是因为较高的环境温度和较强的光照, 会增强

蝴蝶的生理活动(Turner et al., 1987)。而Turner等

(1988)对英国鸟类的研究则发现, 夏候鸟的多样性

随夏季均温升高而增大, 但与冬季均温不相关; 而

冬候鸟的多样性则随冬季均温升高而增大, 与夏季

温度不相关。这说明, 候鸟只受生活期内的温度影

响, 而其他时间的温度对其影响很小; 随着生活期

环境温度的提高, 其用于维持体温等过程的能量消

耗降低, 这在另一个方面支持了环境能量假说。

Currie(1991)对北美洲脊椎动物分布的研究发现 , 

最大潜在蒸散量(PET)对其多样性格局的解释量远

高于实际蒸散量(AET), 他认为, PET主要是通过影

响动物调节体温的过程, 进而影响其多样性的变

化。这说明, 相对于生产力假说而言, 环境能量假

说能更好地解释北美洲脊椎动物的多样性格局。对



618 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 17 卷 

于伊比利亚半岛爬行动物(Schall & Pianka, 1977)以

及北美蜥蜴多样性(Schall & Pianka, 1978)的研究, 

也很好地支持了环境能量假说。一些关于植物多样

性的研究也同样支持环境能量假说。例如, 南非树

木多样性与最冷月的潜在蒸散量(PET)呈显著的抛

物线关系, 即随最冷月PET增大, 树木多样性先增

大至某一值后再逐渐减小 (O’Brien, 1993, 1998; 

O’Brien et al., 1998; Field et al., 2005); 而温度和

PET对全球种子植物科多样性的地理格局具有很大

影响 , 但其关系受水分的调节(Francis & Currie, 

2003; Currie & Francis, 2004)。 

虽然环境能量假说得到了大量实际研究支持, 

但仍存在一些关键问题尚待解决。实际观测数据显

示, 多样性与温度或PET之间的关系并非线性。很

多研究发现, 随着环境能量的提高, 多样性逐渐增

加, 但在环境能量达到某一个阈值后, 物种多样性

也会达到一个上限; 此后, 随能量提高, 多样性或

变化很小, 或逐渐下降。比如, 北美洲脊椎动物多

样性(Currie, 1991)、南非树木多样性(O’Brien, 1993, 

1998; O’Brien et al., 1998; Field et al., 2005)以及全

球种子植物科多样性(Francis & Currie, 2003; Currie 

& Francis, 2004)沿环境能量梯度的变化均呈非线性

趋势(图2)。合理解释这一关系, 将增进我们对于物

种多样性格局成因的理解。 

另外, 一些生态学家认为, 虽然温度对物种多

样性具有重要影响, 但温度是衡量生物体获得或失

去能量的趋势, 并不等同于能量(Huston, 2003; 

Clarke & Gaston, 2006)。对动物来说, 即使有合适的

温度, 如果没有食物他们也无法生存。但值得说明

的是, 绝大部分生态学研究的对象均存在于单一介

质中, 也即大气(如鸟类、陆生哺乳动物, Jetz & 

Rahbek, 2002; Hawkins & Porter, 2003; McCain, 

2 0 04 ,  20 05 ,  2 00 7 )、水 (如鱼类、浮游生物 , 

Macpherson & Duarte, 1994; Zhao et al., 2006; 

Walker & Cyr, 2007; Reyjol et al., 2007; Fuhrman et 

al., 2008)或土壤(如土壤动物, Andre et al., 2002)。虽

然不同介质之间的比热相差很大, 但其自身的比热

在不同地区相差很小, 因此在单独研究某一种介质 

 

  

图2  北美洲脊椎动物多样性与环境能量(以最大潜在蒸散表示, PET)的关系(引自Currie, 1991)。Aves：鸟类; Mammalia：哺

乳动物; Amphibia：两栖动物; Reptilia：爬行动物。 
Fig. 2  Relationships between species richness of North American vertebrates and ambient energy measured by potential evapotran-
spiration (PET) (from Currie, 1991).  
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中的物种多样性梯度时, 温度能在一定程度上反映

不同地区热量动能的多少; 但当研究对象跨越不同

的介质时, 温度也许不能很好地反映环境热量动能

的变化梯度。 

4  寒冷忍耐假说 

寒冷忍耐假说认为, 在寒冷地区, 很多物种由

于不能忍受冬季的寒冷而无法生存, 因此, 随着冬

季温度的降低, 其物种多样性逐渐减少(Hawkins, 

2001; Hawkins et al., 2003a)。这一假说可能来源于

人们对环境“好坏”的直觉。很多人认为, 对于物种

的生存来说, 冬季严寒的气候使北方地区的环境变

得更加“恶劣”; 与此相反, 南方地区温暖的气候更

适合物种的生存(Hutchinson, 1959; Clarke & Gas-

ton, 2006)。这一假说有时也被称为“生理容忍假说

(physiological tolerance hypothesis)”(Currie et al., 

2004)或“低温限制假说”, 也有些生态学家将这一

假说作为环境能量假说的一种。在寒冷忍耐假说中, 

能量指热量动能, 通常用一个地区的冬季平均温

度、最冷月均温或年极端低温表示。与前两类能量

假说相比, 对于这一假说的研究相对较少。 

对植物分布的研究为该假说提供了很多证据。

如Sakai和Weiser(1973)研究发现, 北美洲部分树木

的分布区主要受冬季低温的控制。在东亚地区 , 

Sakai和Malla(1981)认为喜马拉雅山地区物种的垂

直分布可能也受冬季低温的影响 ; Fang和Yoda 

(1991)指出中国的常绿阔叶林不能分布到平均极端

最低温低于–3oC至–2oC的地区。Woodward(1987)总

结了不同物种对冬季低温的忍耐性, 发现大部分热

带木本植物无法在0oC以下的地区生存; 热带干旱

地区落叶植物的生存温度下限介于0–10oC之间; 亚

热带和温带地区的常绿阔叶木本植物虽然能忍受

较低的温度, 但也无法忍受低于–15oC的冬季温度; 

温带落叶阔叶树种能忍受–40oC的冬季低温; 针叶

树种的生存温度下限则更低, 可达到–45oC; 一些

温带树种或针叶树种甚至不存在低温限制, 因而能

够在极端的低温环境下生存, 如杨属(Populus)、桦

属(Betula)以及落叶松属(Larix)的某些物种(也见

Sakai, 1979; Prentice et al., 1992)。 

与此相反, Hawkins等(2003a)发现, 最冷月均温

对全球鸟类多样性地理格局的解释量远低于实际

蒸散量(AET)。因此他们认为鸟类多样性并不受冬

季严寒的影响, 而受能量(指势能或化学能)输入的

限制。Turner等(1987)的研究则显示, 英国蛾类多样

性与冬季均温呈负相关关系, 即随冬季均温下降, 

蛾类多样性逐渐增加, 这一结果也不支持寒冷忍耐

假说。这可能是由于蛾在冬季处于冬眠状态, 较高

的冬季温度会提高其呼吸速率, 减少其储存的能

量, 并最终影响其物种多样性(Turner et al., 1987)。 

环境的“恶劣”与否是相对的, 与水生生物进化

为陆生生物时所面临的由水体到陆地的环境变化

相比, 冬季严寒的恶劣程度可能远低于前者。因此, 

这一假说面临的一个问题是: 既然某些物种能适应

严寒的气候 , 为什么其他物种不能 (Hutchinson, 

1959)？这一问题质疑了寒冷忍耐假说的一般性, 

而这一问题的答案则可能涉及物种的进化历史以

及研究的时间尺度。最近的一些研究认为, 在始新

世(Ecocene)以前, 地球的气候类似于湿热的热带/

亚热带地区, 在早第三纪(Paleogene)晚期, 全球的

气候才逐渐变冷(Latham & Ricklefs, 1993; Qian & 

Ricklefs, 2000); 由于绝大部分物种的祖先在湿热

环境中进化, 不具备抵御寒冷的机制, 因而分布受

低温的控制(Latham & Ricklefs, 1993; Wiens & Do-

noghue, 2004; Ricklefs, 2007; Hawkins & DeVries, 

2009)。 

5  生态学代谢假说 

最近, J. H. Brown及其同事提出了生态学代谢

理论(也称代谢理论, Gillooly et al., 2001; Allen et 

al., 2002; Brown et al., 2004), 并尝试利用这一理论

从机制上解释物种多样性的地理格局(包括纬度格

局和海拔格局)与温度的关系。这种机制性解释主要

基于个体新陈代谢速率(metabolic rate, B)与体形大

小(M)及绝对温度(T)的关系(Allen et al., 2002; 也见

Brown et al., 2004)。人们将这一基于代谢理论的物

种多样性假说称为生态学代谢假说(或称代谢假说), 

假说中的能量指热量动能, 一般用绝对温度来表

示。该理论预测物种丰富度的对数与绝对温度的倒

数(1/kT, k为Boltzmann常数)呈线性关系, 其斜率在

–0.70至–0.60之间, 即:  

ln(S) = C– E×(1/kT) 

其中S为物种数量, T为绝对温度, E为生物进行新陈
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代谢的活化能, k为Boltzmann常数(k ＝ 8.62×10–5 

eV K–1)。该假说提出之后, 引起了生态学家的广泛

关注和争论 (Allen et al., 2003; Brown et al., 2003; 

Huston, 2003; Storch, 2003; Gillooly & Allen, 2007; 

Hawkins et al., 2007a, b)。对于生态学代谢理论的详

细内容, 我们将另文详细论述(见王志恒等, 2009)。 

6  水分－能量动态假说 

水分－能量动态假说(有时简称为水热动态假

说或水分假说)最早由E. M. O’Brien及其同事们提

出, 其主要观点是认为物种多样性的大尺度格局由

水分和能量共同决定(O’Brien, 1993; Hawkins et al., 

2003b)。这一假说中的能量指热量动能(或热能) 

(Clarke & Gaston, 2006; Allen et al., 2007), 通常用

潜在蒸散量 (O’Brien, 1993, 1998; O’Brien et al., 

1998)或温度表示; 而水分一般指液态水, 通常用一

个地区的年降雨量表示(O’Brien, 1993, 2006)。近年

来, 有些研究用实际蒸散量(AET)来衡量一个地区的

水热动态(Kreft & Jetz, 2007)。实际蒸散量受能量和

水分的共同影响, 在水分充足时(也即有足够的水分

用于蒸散), 其大小受能量控制, 而在水分不足时则

受水分控制。因此, 实际蒸散量反映了一个地区的水

热动态平衡(O’Brien, 1993; Hawkins et al., 2003a)。 

水热动态假说主要基于水分对生物体能量利

用过程的影响。研究发现, 在植物的生理活动中, 

液态水不仅是生物化学过程重要的溶剂, 也是很多

生化反应(比如光合作用和呼吸作用等)的重要反应

物或产物(Gurevitch et al., 2002; Clarke & Gaston, 

2006; O’Brien, 2006)。同时, 液态水的运动是植物吸

收和运输营养物质的动力(Gurevitch et al., 2002); 

这些过程均对植物的能量利用过程(比如光合作用

和呼吸作用)具有重要的影响。水在不同的能量条件

下呈现不同的状态, 当能量太低时(温度0oC以下), 

水以冰的形式存在; 当能量太高时(温度100oC以

上), 水变为水蒸汽。以这两种状态存在的水分无法

作为溶剂和反应物参与植物的能量利用过程。只有

当水分以液态的形式存在时, 才能影响植物的能量

利用过程。因此, O’Brien等人认为, 由于水分的作

用, 能量对物种多样性的影响呈现抛物线形式, 即

随能量升高, 多样性先升高后下降(O’Brien, 1993, 

1998, 2006; O’Brien et al., 1998), 因而水分和能量

的多少共同决定了植物光合作用的强弱以及生物

量的积累, 并进而影响植物多样性格局(O’Brien, 

1993; Gurevitch et al., 2002)。比如, 在沙漠地区, 虽

然能量充足, 但由于水分的限制, 植物无法利用这

些能量进行光合作用(O’Brien, 2006), 从而解释了

为什么沙漠地区拥有极低的物种多样性。 

早期, 这一假说主要被用来解释维管束植物, 

特别是木本植物的多样性分布格局。比如, E. M. 

O’Brien及其同事利用这一假说解释南非树木物种

丰富度的地理格局, 发现水热动态(降雨量和最冷

月 蒸 散 量 ) 解 释 了 南 非 树 木 多 样 性 变 化 的

79%(O’Brien, 1993; O’Brien et al., 1998)。她们利用

南非树木数据建立了水热动态模型, 并用该模型预

测了南、北美洲和中国木本植物的分布格局

(O’Brien, 1998; O’Brien et al., 1998; Field et al., 

2005)。但需要说明的是, 虽然这一模型解释了南非

树木多样性格局, 但模型中的最冷月蒸散量在北温

带大部分地区均为0, 因而无法反映实际的能量输

入, 因此Hawkins等人建议使用其他的指标(比如最

冷月均温等 )代替最冷月蒸散量 (Hawkins et al., 

2007)。对北美、欧洲树木多样性以及全球种子植物

科多样性的研究也很好地支持了这一假说(Francis 

& Currie, 2003; Currie & Francis, 2004; Hawkins et 

al., 2007c; Montoya et al., 2007)。如Francis和Currie

等人对全球种子植物科多样性地理格局的分析显

示, 水分亏缺(water deficit, WD, 反映了一个地区

的干旱程度)和潜在蒸散量共同决定了种子植物的

多样性格局, 且多样性与能量(以温度或潜在蒸散

量表示)之间呈抛物线关系, 从而支持了这一假说 

(Francis & Currie, 2003; Currie & Francis, 2004)。在

最近的研究中, Hawkins等(2003a, 2005)用这一假说

解释了鸟类多样性的分布格局, 但他们认为, 水热

动态对动物的影响可能是间接的, 是通过对植物生

产力和生物量的影响实现的。 

虽然水分和能量均对物种多样性具有显著的

影响, 但二者的相对重要性在不同地区具有很大差

异。Hawkins等(2003b)对85个关于能量和水分效应

的研究发现, 在能量较低的北方地区, 能量是限制

物种多样性的主导因子; 而在南方地区, 能量并 

不对物种的生理活动构成限制, 因而不是多样性 

格局的主导因子, 相反, 水分则成为主导因子。

Whittaker等(2007)对欧洲鸟类和蝴蝶多样性的研究

很好地支持了这一结论。 
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图3  热量动能和势能对物种多样性的影响机制(引自Allen 
et al., 2007) 
Fig. 3  Collective mechanisms for influences of thermal ki-
netic energy and potential energy on species diversity (from 
Allen et al., 2007).  

 

7  小结 

我们对5种不同的能量假说进行了简单的描

述。在已有的研究中, 每一种假说都在不同程度上

得到了实际观测数据的支持; 同时, 每种假说都存

在自身的优点以及有待解决的问题。因此, 对于不

同假说的优劣, 目前尚未形成一致结论。已有研究

发现, 对于不同的生物类群, 主导其物种多样性地

理格局的能量形式以及能量对多样性的影响机制

可能是不同的, 因而不同假说的适用性可能也是不

同的。Gaston(2000)认为, 植物可能受能量和水分的

共同影响; 而动物则主要受能量的影响, 水分的作

用较小。Allen等(2007)认为, 物种多样性的地理格

局是由动能和势能共同决定的, 但二者通过两个不

同的机制影响多样性格局; 同时, 对不同的类群, 

二者的相对重要性也有很大差异(图3)。由于恒温动

物的体温在不同地区基本保持不变, 其代谢速率不

随环境温度而变化, 从而无法用生态学代谢理论解

释其物种多样性格局; 而较高的生产力为恒温动物

提供了更多的食物资源, 从而会提高种群规模, 因

而其多样性格局可能主要受势能, 即不同地区的生

产力控制。对变温动物和植物而言, 其新陈代谢速

率随环境温度升高而升高, 直接结果就是缩短物种

的世代时间和提高突变速率, 进而提高物种形成速

率和物种多样性, 因此, 热量动能可能主导了变温

动物和植物的多样性格局。基于此, 构建包含动能

和势能的统一模型, 研究二者如何共同影响物种多

样性, 将有助于我们理解物种多样性格局的成因。 
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