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关于种域的 Rapoport法则检验 、算法比较

及中域效应消减

———以云南无量山种子植物为例

梁 军 ,沈泽昊
(北京大学城市与环境学院生态学系 ,北京大学地表过程分析与模拟教育部重点实验室 ,北京 100871)

摘　要:Rapoport法则是物种分布幅度在环境梯度上的统计分布特征 ,与物种丰富度的梯度格局密切相关。关于

Rapoport法则普适性检验的争论被认为与数据统计方法有关 , 但对这些算法有效性的评价还很少见。以云南无量

山种子植物在海拔梯度上的分布数据为例 ,比较 4种常用的 Rapoport法则检验算法 , 并按照海拔分布幅度等级将

全部物种分成 4组后 , 再比较不同算法的结果。分析表明 , 中点法和上限法的检验结果受中域效应的显著影响 ,

Steven方法受影响较小 ,而逐种法可以回避 MDE影响。按海拔幅度分组统计 ,可以显著削弱 MDE的影响 , 但是数

据本身误差的效应有所放大。综合所采用的分析方法 , 无量山种子植物海拔分布整体格局中存在 Rapoport法则;

而山顶附近存在局部的反 Rapoport法则现象 ,与植物群落类型的更替对应 ,可能与山顶气候效应有关。
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　　Rapoport比较了美洲一组哺乳动物中 ,同一物

种不同亚种之间的地理分布幅度 ,发现相比高纬度

的亚种 ,低纬度亚种趋于拥有更小的地理分布幅

度
[ 1, 2]
。Stevens进一步比较了北美地区 25°～ 80°N

的乔木树种 、有壳类软体动物等多个动物类群的纬

度分布幅度与纬度的关系 ,得到与 Rapoport相同的

结论。他认为物种的纬度分布幅度从高纬地区向低

纬地区逐渐变窄的现象具有普遍性 ,将其命名为

“Rapoport法则 ”(Rapoport' sRule)
[ 3]
。随后 Ste-

vens又将这一 “法则”扩展到海拔和海洋深度梯度 ,

并提出 “Rapoport法则 ”更为一般化的定义 ,即沿某

个生物地理梯度(如纬度 、海拔 、海洋深度),出现在

某一特定点上的生物类群(包括种 、亚种 、属 、科等)

的平均地理分布幅度与该类群在此梯度上的相对位

置存在一种相关关系
[ 4, 5]
。

由于被认为与生物多样性全球格局的机制紧密

相关 , Rapoport法则自提出以来 ,便受到广泛关注和

多方验证 。但无论是针对纬度
[ 6, 7]
、海拔

[ 4, 8 ～ 10]
,还

是海洋深度
[ 5]
梯度上的不同生物类群的研究 ,都未

能得到一致的结果。关于 Rapoport法则的定位 ,

Colwell和 Hurtt认为这只是一种取样效应带来的假

(spurious)现象
[ 11]
;而 Rohde认为这只是一个局部

(local)现象 ,不具普适性
[ 12]
;还有部分研究采用了

Chown＆Gaston的观点
[ 13]
,将这一尚未研究成熟的

现象称为 Rapoport效应(effect)。 Rapoport法则的

性质至今尚未定论
[ 14]
。

关于 Rapoport法则的普适性 ,不同的验证算法

是产生分歧的一个重要因素
[ 7, 15]

。Rohde等在研究

海洋硬骨鱼分布幅度随纬度的分布格局时 ,首先发

现他提出的中点法与 Stevens方法对 Rapoport法则



的验证结果不同
[ 16]
。 Stevens

[ 3]
、Pagel

[ 17]
、Rohdet

al.
[ 16]
和 Letcher

[ 18]
先后提出了 4种不同的算法 ,但

都被指出存在不同的缺陷
[ 15, 19]

。后来 ,为了消除谱

系关系造成的分布数据的种间不独立性 , Cowlishaw

和 Hacker首先引进独立对比比较分析法 (CAIC,

comparativeanalysisbyindependentcontrasts)用于检

验该法则
[ 20]
。该方法可以回避先前方法中数据空

间自相关性 、系统关系不独立性等问题 ,和研究区域

边界限制(或中域效应 , Mid-domaineffect, MDE)的

影响 ,但受到对不同研究区域和生物类群谱系发生

树研究程度的限制 ,其结果也存在不同程度的不确

定性
[ 7]
。 Ruggiero＆Werenkraut对全球纬度梯度上

Rapoport效应的 meta分析再次强调 ,分析方法是研

究结果的重要影响因素之一
[ 14]
。

近年来 ,关于区域边界的限制对物种丰富度格

局影响的研究非常活跃
[ 21, 22]

。由于研究区域软(生

态)硬(物理)边界的存在 ,物种分布区范围沿纬度

或海拔梯度的格局同物种丰富度格局一样受到限

制 ,表现出非生物因素的虚假物种分布梯度
[ 11, 23]

。

因此 ,中域效应也成为 Rapoport法则检验需要解决

的重要问题之一 。对此不同研究采取了不同策略 ,

如去掉分布范围触及边界的物种 ,或与拟合的随机

分布模型对比等
[ 6, 13, 24]

。尽管上述 4种算法仍在

Rapoport效应的检验中仍一再被使用 , MDE对 Rap-

oport效应的检验结果的影响也被一再提出 ,但对于

MDE对不同算法的影响大小 ,及消除 MDE影响后

Rapoport效应的有效性等 ,都未见到系统评估。

本文利用云南无量山种子植物的海拔分布数

据 ,比较 4种 Rapoport效应检验算法的有效性;并提

出一种消减 MDE的方法 ,以检验该地区海拔梯度上

种子植物物种分布幅度格局的 Rapoport效应。

1　研究区概况

无量山为横断山之云岭余脉 ,位居云南省中南

部(图 1)。山脉走势西北—东南向 ,主峰猫头山海

拔 3 318m,为云南中南部最高的山峰。无量山是云

南乃至全国种子植物较为丰富的区域
[ 25]
。本文所

采用数据的地理范围限于狭义的无量山 ,即主要位

于景东彝族自治县境内的一段 ,其范围自山脊部分

向东至川河(把边江上游),西止于澜沧江边 ,介于

100°25′～ 100°53′E和 24°0′～ 24°45′N之间 ,面积

约 2 300km
2[ 26]
。

无量山区受西风南支急流和来自印度洋的西南

图 1　无量山地理位置与地形

Fig.1　GeographiclocationandtopographyofMt.Wuliang
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季风的季节性交替影响 ,具鲜明的南亚热带季风气

候 ,兼具低纬高原气候特点 。四季不分明而干湿季

明显;太阳辐射强烈 ,气温年较差小而日较差大 。无

量山走势与西南季风的风向大致垂直 ,因此东 、西坡

气候存在一定差异 。西坡为迎风坡 ,降雨量高于东

坡 ,而冬季温度稍低于东坡
[ 26]
。

2　数据分析方法

.　数据预处理

本研究采用的植物物种分布的海拔数据来自

《滇中南无量山种子植物 》
[ 26]
。该区域有海拔分布

记录的自然分布种子植物共计 209科 1 039属 2 574

种(含种下单位)。录入每种植物的分类信息和海

拔分布范围信息 。为了提高分析质量 ,参照同类研

究
[ 8, 9]
,对数据进行如下整理:

1)剔除无明确海拔分布范围的物种 ,得到 2 334

种种子植物的海拔分布上下限数据。

2)将所有物种分布的海拔上下限按四舍五入

的原则取整 ,得到 100m为单位的高度值;

3)对只有一个分布海拔点记录的物种 ,以该海

拔为中点 ,将其分布的海拔幅度统一调整为 100 m。

.　分析方法

将研究区域内的地形分成 24个海拔段 ,基本以

每 100 m为一段。具体的分段情况如下:845 ～

1 000 m、1 000 ～ 1 100 m、……、3 100 ～ 3 200 m、

3 200 ～ 3 318m。

本文采取以下 4种算法检验无量山地区种子植

物海拔分布的 Rapoport效应:1)Stevens方法———计

算各海拔段内出现的所有物种的海拔分布幅度的算

术平均值 ,然后分析其与该段海拔中点的关系;2)

Rohde中点法 ———计算海拔分布中点出现在各海拔

段内的所有物种海拔分布幅度的算术平均值 ,然后

分析各段平均幅度与海拔中点的关系;3)Pagel方

法 ———计算海拔分布上限值出现在各海拔段内的所

有物种海拔分布幅度的算术平均值 ,然后分析其与

海拔的关系;4)逐种法 ———将每个物种看作独立的

数据点 ,统计每个物种的海拔分布幅度 ,与物种分布

海拔中点的关系 。

MDE是分布区边界对物种分布范围的限

制
[ 11]
。对于分布幅度窄的物种 ,这种效应也限于整

个分布区两端较窄的范围;而对于分布区较宽的物

种 ,受 MDE影响的范围也较宽。若将所有的物种按

照其分布幅度分组 ,则每一组内的物种分布宽度沿

海拔梯度的变化不应受到 MDE的影响(两端边缘

带除外),因而能够更客观地检验 Rapoport效应的

存在与否 。本文将无量山地区的种子植物按照 4个

不同分布幅度(0 ～ 200 m、201 ～ 500 m、501 ～ 1 000

m、 >1 000 m)分组 ,再运用上述 4种算法分组统

计。对诸算法下的物种海拔分布范围(平均)宽度

与海拔数据的相关性进行 Spearman秩检验(双尾)。

另外 , Rapoport效应的存在 ,还可能表现为海拔

分布范围窄的物种在同海拔高度分布物种中所占的

比例随海拔上升而减小 ,或者宽域物种的比例随海

拔上升而增大 。鉴于此 ,本文分别计算 4个海拔分

布幅度组(0 ～ 200m、201 ～ 500 m、501 ～ 1 000 m、 >

1 000m)的物种百分比构成随海拔的变化 。

3　结果与讨论

3.1　4种算法对 Rapoport效应的检验结果

Stevens方法得出所有种子植物平均分布幅度

在海拔梯度两端有低值 ,而在中间部分近于线性变

化 ,分布幅度与海拔正相关(图 2A),但统计上不显

著(n=24, rs=0.267, p=0.207)。

Rohde中点法得出的海拔梯度上物种分布幅度

的格局是一个中间隆起的格局 , 但具有两个峰值 。

物种分布平均幅度与海拔之间显然不具线性关系

(图 2A)。

Pagel方法得出的物种平均分布幅度的海拔梯

度格局基本上为线性递增的模式 ,但在高海拔段数

据有较大起伏(见图 2A)。物种平均海拔幅度与海

拔呈显著的正相关关系(n=24 , rs=0.894, p<

0.001)。

逐种法得出的物种分布幅度的海拔格局见图

2B,散点图整体上具有三角分布格局 。物种分布海

拔幅度与海拔之间具有弱而显著的正相关关系(n

=2334, rs=0.063, p=0.002)。

.　分段检验结果

对全部物种根据海拔分布幅度段分组后 ,分别

采用 4种算法对各组进行 Rapoport效应的验证 ,结

果见图 3和表 1。

基于 Steven算法的结果表明(图 3A),各组物

种的平均海拔分布宽度与海拔之间存在显著或不显

著的线性关系 。其中 , 501 ～ 1 000 m海拔幅度段的

物种分布幅度与海拔的相关关系不显著 ,对于其他
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3个海拔幅度段的物种 ,分布的海拔幅度随海拔上

升而显著增大。

对于中点法(图 3B),对海拔幅度分段统计的

结果是 ,在两组窄幅的物种分别存在接近显著(0 ～

200m段 , p=0.065)或显著(200 ～ 500 m段 , p=

0.024)的正相关关系;而在较宽分布幅度的两组物

种 ,物种分布海拔幅度与海拔的关系不明确 ,或者仍

具有非线性特征 ,这显然与样本大小和样本值的随

机性有关 。

基于 Pagel算法的分段统计果是 , 4个海拔幅度

段的物种分布幅度与海拔均呈显著的正相关关系

(图 3C)。

逐种法将所有的物种点分成 4部分(图 3D),除

501 ～ 1 000m海拔幅度段的物种分布幅度与海拔之

间无显著相关性外 ,其他 3段的物种分布幅度与海

拔均呈显著的正相关关系。
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表 1　种子植物海拔格局 Spearman秩检验结果

Table1　 ResultsofSpearman' sranktests(two-sided)ofelevationalpatternsofallseedplants

算法

Algorithm

海拔幅度

A.a.

(m)

种数

Sn
rs p

算法

Algorithm

海拔幅度

A.a.

(m)

种数

Sn
rs p

Stevens

方法

0～ 200 1 265 0.64 0.001

201～ 500 362 0.597 0.002

501 ～ 1 000 512 0.011 0.958

>1 000 195 0.731 <0.001

0～ 200 1 265 0.382 0.065

Pagel

方法

0～ 200 1 265 0.512 0.01

201 ～ 500 362 0.744 <0.001

501 ～ 1 000 512 0.495 0.031

>1 000 195 0.947 <0.001

0～ 200 1 265 0.065 0.021

Rohde

中点法

201～ 500 362 0.478 0.024

501 ～ 1 000 512 0.019 0.937

>1 000 195 0.015 0.958

逐种法

201 ～ 500 362 0.235 <0.001

501 ～ 1 000 512 0.021 0.631

>1 000 195 0.242 0.001

　　　　　 (A.a.Altitudinalamplitude;Sn, Speciesnumber.)

　　因此 ,采用分段统计的方法消除 MDE的影响

后 ,属于各海拔幅度段的物种海拔宽度基本与海拔

呈正相关关系 ,亦即 Rapoport效应得到了基本一致

的支持 。

.　不同海拔幅度段物种的比例构成

不同海拔分布幅度段的种数百分比构成的海拔

格局见图 4。其中 ,分布幅度小的物种在各海拔段

的物种数所占的比例与海拔呈负相关关系(<200

m幅度:rs= -0.003;201 ～ 500 m幅度:rs=

-0.578, p=0.003),最窄幅的物种所占百分比在

海拔梯度上呈现两头高 ,中间低平的格局 。中等宽

度 500 ～ 1 000 m幅度物种的百分比在海拔梯度上

表现为明显非线性的格局 ,而 >1 000 m幅度的物

种在各海拔段的物种数所占的比例与海拔呈负相关

关系(rs=-0.27)。

图 4　物种数在各海拔段所占比例随海拔的变化格局

Fig.4　Altitudinalpatternofpercentagecompositionofspecies

richnessindifferentrangeclasses

总体而言 , Rapoport效应得到不同分布幅度物

种百分比的海拔梯度格局的较弱支持。

.　分段算法对中域效应消减作用

所谓中域效应实质上是一种边缘效应 ,其对物

种分布的限制程度因物种分布幅度的大小而不

同
[ 28]
。这种单纯由边界限制产生的边缘效应作用

范围相当于各物种分布幅度的 1/2。因此 ,分布幅

度最宽的物种的分布区中点只可能分布在区域范围

的中点附近;而分布区最窄的物种的中点可以出现

在边缘效应作用带之间很宽的区域 。由于中域效应

的影响 ,物种分布海拔幅度与分布中点海拔的二维

散点图就会表现为三角形分布(图 2B)。

从算法的定义来看 , Steven方法因为在计算每

个区段的平均分布幅度时重复使用一些物种的数

据 ,分布幅度越宽的物种被重复计入的次数越多 ,因

此被批评为各区段统计数据空间不独立
[ 16]
,另一方

面 ,尽管狭域种的数量更多 ,宽域种的分布也部分掩

盖了窄幅物种的特征对分布幅度整体格局的影响 。

这种影响也表现在物种丰富度的格局中
[ 28]
。中点

法受中域效应的影响最强 ,因为按照这种算法 ,分布

梯度两端只计入狭域种而最宽域的物种只在分布区

中间被计入 ,从而必然形成一个单峰格局(峰值的

位置因全部物种中点的位置在环境梯度上的分布格

局而异)。因此 ,中点法的计算结果无法得到线性

的趋势。类似地 , Pagel方法因为统计分布区的上限

与分布中点的关系 ,而分布中点在低海拔的物种因

分布幅度窄而不可能存在高海拔的上限 ,因此同样

受到中域效应的限制。逐种法表达全部物种的分布

格局 ,最直接地显示了中域效应的作用 。但是 ,由于

理想的中域效应是关于分布梯度的对称效应 (图
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5),因此对全部物种数据拟合线性模型 ,反而可以

消除这种中性几何效应的影响 。因此 ,在上述 4种

算法中 ,中点法和上限法 (Pagel方法)对中域效应

最敏感 ,而逐种法受影响最小 , Steven方法次之。

图 5　不同分布幅度的物种受山地海拔边界的限制示意图

(改自 Colwell＆Hurtt[ 11] , 1994)

Fig.5　Asketchmapoftheconstraintofmountainaltitudinalboundary

onthedistributionofspeciesofdifferentrange

(ModifiedfromColwell＆Hurtt[ 11] , 1994)

采取按照海拔种域宽度分段的方法 ,分别对各

种域宽度段的物种集合进行分析 ,各种算法的分析

结果都明显削弱了非线性的成分 ,从而对 Rapoport

效应的线性趋势有了更明显的反映 ,彼此之间也有

了更好的可比性 。在同一算法中 ,不同种域宽度段 ,

如 <200m幅度 、200 ～ 500 m幅度物种集合的分析

结果之间没有明显矛盾之处 ,但也未表现出显著的

趋势性变化 。这主要应与数据中的误差分布有关 。

具体地 ,宽幅种数据对记录的海拔上下限数值误差

的敏感度较低 ,但因物种总数较小 ,统计对误差较敏

感;窄幅物种数量大 ,但物种分布幅度数据对采样不

足引起的误差更敏感 ,如一部分只有一个记录点的

物种数据。各段数据的相对可靠性还有待进一步比

较评估 ,但总体上对 Rapoport效应的反映是基本一

致的。

海拔梯度上 Rapoport效应的存在 ,应该表现为

窄域种在低海拔段的物种总数中较高的百分比 。无

量山的数据反映了窄幅物种的比例随海拔上升而减

小的趋势 ,但对于幅度 <200 m的物种 ,其百分比在

山顶附近又显著上升 ,形成两头高中间低的格局 。

部分地 ,这是因为山顶较为特殊的小气候往往带来

植物群落的突然改变 ,和一些物种分布的非地带性

分布
[ 29]
。如在我国亚热带地区的中山山地 ,往往因

山顶气候和土壤条件的局域性变化而发育特殊的植

物群落 ,如山顶草甸
[ 30]
。这种群群落往往对应于一

些物种在山顶的狭域分布。在无量山 ,海拔 3 000 m

以上的植物群落由常绿阔叶树种为优势的苔藓矮林

转变为山顶杜鹃灌丛 ,对应于种子植物中狭域种的

比例迅速显著上升
[ 26]
,两方面的变化有显著的对应

相关性 ,这显然与山顶附近局部气候效应的影响有

关。

4　结论

Rapoport效应计算的 4种算法受中域效应的影

响程度不同 ,其中中点法和上限法受影响最强 ,逐种

法在理论上不受 MDE影响。采用分段统计的处理

后 ,分析结果中中域效应的影响被显著消除 ,但是数

据误差影响的显著性有所增大 。综合上述方法的分

析结果 ,在无量山种子植物分布幅度的海拔梯度格

局中存在着 Rapoport效应 ,山顶气候效应形成了局

部的反 Rapoport效应 。
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OntheTestoftheRapoport' sRule, AlgorithmComparison,

andWeakenningofMid-DomainEffec

———WithaCaseStudyontheSeedPlantsinMt.Wuliang, YunnanProvince

LIANGJun, SHENZehao
(DepartmentofEcology, theKeyMOELaboratoryforEarthSurfaceProcesses, PekingUniversity, Beijing100871, China)

Abstract:TheRapoport' sruleconcernsthestatisticdistributioncharacteristicofspeciesrangealongaspecificen-

vironmentalgradient, whichiscloselyrelatedwiththepatternofspeciesrichnessalongthesamegradient.Thelong

standingcontroversyonthegeneralvalidityofRapoport' srulehasbeenfoundtopartiallybecausedbythealgo-

rithmsapplied.However, theassessmentsandcomparisonsarestillrareconcerningthevalidityofthealgorithms.

Inthispaper, thedataofaltitudinaldistributionoftheseedplantsinMt.WuliangatsouthYunnanProvinceis

used, tocomparethe4commonlyappliedtestingalgorithmsforthevalidityoftheRapoport' srule.Wethenbreak

thespeciesintofourcategorysaccordingtothealtitudinalrangesize(etc.<200m, 201 ～ 500m, 501 ～ 1 000m,

and>1 000 m), andcomparetheresultsoftestingwith4 methodsonthesamesetofdata.Boththeresultsof

midpointmethodandPagel' supperlimitmethodarestronglysufferedfromtheimpactofMDE, whilethebiason

Steven' smethodismuchweaker.Incontras, thecross-speciesalgorithmisfreeofMDE.Ourcategorizingstrategy

obviouslyweakenedtheMDEonthepatternsgotthroughfirstthreemethods, butreleasedtheimpactfromstochas-

ticerrorinthedataperse.Inasummary, wegotconsistentresultsinsupportoftheRapoport̀sruleinthealtitu-

dinalpatternofspeciesrangeofseedplantsinMt.Wuliang.AlocalpatterninversetotheRapoport' srulenear

themountaintopcorrespondstotheexchangeofvegetationtypes, mightduetothelocalclimateeffectonspecies

distribution.

Keywords:speciesdistributionrange;theRapoport' srule;Mid-DomainEffect;altitudinalgradient;algorithm
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