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摘要    MacArthur-Wilson 的平衡理论是生态学中最有影响力的理论之一, 尽管进化的重

要性早已认识到, 但进化因素一直没有很好地整合到岛屿生物地理学模型中. 本文通过在

经典 MacArthur-Wilson 模型中整合成种及其他相关因素提出了一个更通用的综合模型. 模

型证实成种对岛屿上物种丰富度和特有种的形成具有重要作用, 并且在满足一定条件时成

种对局域物种多样性的作用可超过迁入的作用, 这些条件与平均每物种成种率、绝灭率以及

岛屿特征有关, 但与迁入率无关. 当其他参数固定时, 模型预测, 大岛具较大但不是最大的

特有种比例. 基于这一模型, 可以预测海洋岛上物种丰富度和特有种的变化, 预测结论与实

际观察的一致. 本文提出的模型为重新评估成种的作用和岛屿物种多样性数据, 尤其是对

那些偏离 MacArthur-Wilson 模型的数据进行重新分析提供了一个新方法.   
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MacArthur-Wilson 平衡理论[1,2]是生物地理学、

生态学以及保护生物学中最具影响力的理论之一[3,4]. 

作为岛屿生物地理学的研究范式, 这一理论基于迁

入和绝灭这 2 个生物地理过程以及岛屿面积、隔离程

度等物理性质, 解释了岛屿上物种丰富度和特有种

的现有格局 [1,2]. 并且, 该理论强烈影响生态学和保

护生态学领域达 40 年之久, 激发了大量探索不同生

态系统和生物区系中物种丰富度格局的研究[5]. 尽管

MacArthur 和 Wilson 认为, 进化因素在进化时间尺度

上是影响岛屿物种多样性的重要因素之一, 并且进

化也常用来解释异常丰富的局域物种多样性[6,7], 然

而并未将其有效地融入动态平衡模型中.  

长期以来, 人们一直注意到并反复强调物种形

成在岛屿物种多样性维持中的作用[6,8~15], 也有许多

研究尝试着将进化因素和生态因素结合起来以修正

经典的 MacArthur-Wilson 模型[14,15]. 然而, 进化、迁

入、绝灭和岛屿特征并未很好地加以结合, 因此, 一

些研究者多次呼吁理论生态研究者开发新的模型或

理论[3,5,12,16].  

此前我们曾提出一个岛屿生物地理学的简易模

型, 预测了物种形成和迁入对岛屿物种多样性的相

对贡献随着时间的变化, 并利用该模型很好地解释

了岛屿上特有种比例与物种多样性间的正相关关  

系[17]. 本文对该简易模型进一步拓展, 将其延伸为包

含生物地理过程和岛屿特征的更一般的模型.  

1  材料与方法 

MacArthur 和 Wilson[1]指出, 岛屿的物种丰富度

最终取决于 3 个生物地理过程: 迁入、局域成种和绝
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灭. 具体来说, 从大陆或者其他岛屿的迁入可以增加

岛屿上的物种数, 局域成种则通过物种分化增加新

的种类, 绝灭则降低岛屿上的物种数, 而岛屿特征

(如面积和隔离程度)可影响这些过程. 很多岛屿是存

在于群岛中, 为了简化模型, 我们把群岛当作一个岛

屿进行处理, 因为群岛内各岛屿间的迁移远大于群

岛间或者群岛与大陆间的迁移.  

假设 t 时刻迁入增加的新物种数为 It, 由于绝灭

减少的物种数为 Et. 不失一般性, It 和 Et可以通过下

式进行计算[18,19]:  

0 ( )( ),t M I tI I D A S S    

0 ( ) ,t I tE E D A S   

其中, SM指大陆物种丰富度, SI(t)为 t 时刻岛屿上的物

种丰富度, I0 和 E0 分别表示单位时间每物种迁入率和

每物种绝灭率或迁入系数和绝灭系数[20], D 为岛屿与

大陆间的距离, A 为岛屿面积, 恒正常量和分别为

衡量距离对迁入和绝灭影响的参数, 恒正常量和
分别为衡量面积对迁入和绝灭影响的参数. 上述公

式考虑了岛屿面积对迁入的影响(即靶标效应, target 

effect)以及隔离程度或者距离对绝灭的影响(即援救

效应, rescue effect)[21]. 假设其他参数不变, 岛屿越大, 

迁入率越高; 岛屿距大陆越近, 绝灭率越低.  

为体现进化的作用, 在模型中引入岛屿内成种. 

成种产生新的物种从而提高岛屿内物种丰富度, 大

岛往往有更高的成种率[6,22~24], 而隔离降低了岛屿间

或者岛屿与大陆间基因流, 从而增加分化, 促进物种

形成[24,25]. 因此, t时刻岛屿上因物种形成增加的物种

数t可以表示为:  

0 ( ) ,t I tD A S    

其中, 0 指单位时间每物种成种率或成种系数, 即单

位时间内平均每物种由于成种事件增加的物种数 . 

为了简化模型, 假定0为常量. 恒正常量和分别为

衡量面积和隔离对物种形成影响的参数. 或的值越

小, 岛屿面积或隔离对成种的影响则越小.  

t+1 时刻岛屿物种多样性为[1]: SI(t+1)=SI(t)+ItEt+t.

与先前的研究
[17]

类似, 假定 SI(0)=0, 可得到 

0 0 0 0
( )

0 0 0

[1 (1 ) ]
.

t
M

I t

I D A S I D A E D A D A
S

I D A E D A D A

       

     




  

 

   


 
 

(1) 
一般而言, I0, E0, 0 以及衡量面积和隔离作用的

各参数都很小, 即 0 0 0I D A E D A D A        远小

于 1. 因此, 当 t  时, 迁入和成种增加的物种数

等于绝灭减少的物种数, 岛屿上物种丰富度达到平

衡, 此时, 岛屿上的物种丰富度为:  

0

0 0 0

.M
I

I D A S
S

I D A E D A D A

 

     



 
 

         (2) 

由于本文旨在探究物种形成对岛屿物种丰富度

的作用, 为简化模型, 忽略了大陆的成种作用, 而只

考虑岛屿内的物种形成. 但一般情况下, 岛屿的物种

丰富度小于大陆, 也就意味着 0 0 .E D D A      尽

管如此, 本研究的模型仍具备岛屿生物地理学平衡

模型的主要性质[2,18]. 例如, 局域物种丰富度随着岛

屿面积增大而增加(图 1), 随着隔离程度的增大而降

低; 岛屿内物种形成增加岛屿的物种多样性(图 1). 

考虑到岛屿面积对成种的影响, 物种多样性和之间

以及物种丰富度和岛屿面积之间都存在正相关关系, 

这在岛屿系统中已被广泛认识[26].  

2  结果与讨论 

2.1  成种和迁入因素对岛屿物种丰富度相对贡献
的时间变化 

岛屿上物种丰富度的增加有 2 个来源: 迁入和 

 

 

图 1  物种形成、距离隔离和面积对岛屿物种丰富度的影响 

固定参数为 SM=10000, I0=0.8×103, E0=0.5×103, =0.5, =0.1, =0.1, 

==0.01. 至大陆的距离分别为 25(黑线)和 625(红线), 实线和虚线

分别为存在(0=0.2×103, =0.005)不存在成种的结果 
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物种形成. 一般而言, 作为生态过程的迁入在较短的

生态时间尺度上就能发挥着重要作用, 而物种形成

在长期的进化尺度上有较大影响. 具体而言, 迁入可

能在岛屿物种多样性早期阶段的增长起主要作用 , 

而物种形成在后期阶段物种丰富度的增加上起重要

作用. 随着岛屿上物种多样性增加, 岛屿与大陆物种

丰富度差异降低时, 迁入增加的新物种数将逐渐降

低; 而物种形成增加的新物种数随着岛屿上物种丰

富度的增加而增加, 那么, 成种增加的新种数是否会

最终超过迁入所新增的物种数呢? 如果可以, 那么

在什么时候、在什么条件下会发生呢? 

假定单位时间内成种增加的新种数大于迁入增加

的 新 种 数 , 即 , t>It, 也 就 是 , 0 ( )I tD A S    

0 ( )( ).M I tI D A S S    因此, 很容易得到满足这一条件的

时间: 0 0 0 0

0 0 0

ln[(2 ) / ( )]
.

ln(1 )

D A E D A I D A D A
t

I D A E D A D A

       

     

 


 

 

 


  
 

这个关系表明, 成种新增种数超过迁入新增种数的

临界时间随绝灭而变化以及随迁入和成种的降低而

增加. 这种物种多样性随时间变化而导致的迁移和

成种的相对重要性的变化与经验观测数据一致. 在

早期阶段, 迁入对新形成的岛屿或因某种原因物种

完全绝灭的岛屿上物种的积累起重要作用[27]. 随着

时间的增加, 迁入增加的新种数降低, 这是因为物种

丰富度在岛屿和大陆间的差异减小而引起的.  

然而 , 上述变化是有条件的 . 除了前述条件   

外 , 还必须满足 0 02 0D A E D A       或者 0   

( )
0

1
,

2
A D E       这一条件与迁入系数无关(图 2). 当

所有这些条件都满足时, 成种对局域物种丰富度增

加的贡献最终将大于迁入的作用. 如果其他参数都

固定, 岛屿越大, 需要满足的单位成种速率就越小. 

如当+=0.25, A=625, D=25 以及==0.01, 尽管单

位成种率仅仅是单位绝灭率的 10%, 单位时间内成

种增加的新种数目也会超过迁入增加的. 这表明, 即

使成种速率很小, 局域成种仍然对岛屿上物种多样

性起重要作用, 尤其是在大岛上, 因此, 成种的作用

比最初想象的要重要[15].  

成种对岛屿新增物种的贡献超过迁入的条件与

迁入系数无关, 但与距离有关, 因为隔离会影响到成 

 

图 2  单位时间内迁入(实线)和成种(虚线)新增的物种数 

参数为0=0.2×103(黑线, 即 ( )
0 0

1

2
A D E       )、1.1966×104(红线, 

即 ( )
0 0

1

2
A D E       )和 5×105(蓝线, 即 ( )

0 0

1

2
A D E       ); 其

他参数为: SM=10000, I0=0.8× 103, E0=0.5×103, D=25, q=0.5, ==0.15, 

===0.01, A=100 

种率和绝灭率. 比如当>, 即隔离程度增加时成种

率的增加大于绝灭率的增加, 当岛屿离大陆的距离

满足

1

0

02

E
D

A

 

 





 
  
 

时, 成种新增的物种数将超过

迁入新增的物种. MacArthur 和 Wilson[2]认为接近  

扩散边缘时, 即具低迁入率的地方, 成种率可超过迁

入率. 这个说法总体是正确的, 但并不是因为远的 

岛屿迁入率低, 而是因为距离影响了成种率和绝灭

率 . 然而 , 当 >, 当岛屿距离大陆的距离小于

1

0

0

2 A

E

      
 
 

时, 一定时间后成种新增的物种数就会

超过迁入新增的种数. 这就意味着, 当距离对绝灭率

的影响大于成种时, 越远的岛屿将会因过高的绝灭

率而无法积累物种丰富度, 同时岛屿和大陆间物种

数差异较大, 存在较大的来自大陆的迁入压, 因而迁

入对局域物种丰富度的贡献要大于成种. 然而, 在较

近的岛屿上, 高的迁入率将减小大陆和岛屿间物种

数的差异, 从而在一定时间后, 单位时间上迁入新增

的物种数很少, 而成种率随着物种数增加而持续  增

加, 因此, 成种对局域物种丰富度的贡献比迁入大.  
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2.2  岛屿特有种比例 

高比例的特有种是岛屿的一个重要特征, 下面

采用前面的模型预测岛屿上特有种的比例(PE). 本研

究仅考虑因进化而形成的特有种[3,28], 即成种产生的

物种, 而忽略因在大陆和其他地方的绝灭而形成的

特有种, 因为这类特有种的形成与进化没有多大关

系. 由于成种增加岛上的特有种, 绝灭降低特有种数

量, 此外, 迁移通过将特有种扩散到其他岛屿或大陆

而减少岛屿上特有种的数量, 因此, t+1 时刻特有种

的数量为 

( 1) ( ) 0 ( ) 0 ( ) .E t E t t E t E tS S E D A S I D A S     
     t时

刻的特有种比例为: 

( )
( )

( )

0 0 0 0 0 0

0 0 0 0 0

0 0 0 0 0

0 0 0 0

(1 ) ( )

( )[1 (1 ) ]

(1 ) ( )

( )[1 (1

E t
E t

I t

t

t

t

S
P

S

D A I D A E D A D A I D A E D A

I D A E D A I D A E D A D A

I D A E D A I D A E D A D A

I D A E D A I D A E D A

           

         

         

       

 




   

   

   

   



    


    

   


     0

.
) ]tD A 

 

由上式可知, 特有种的比例随时间的增加而增加(图

3), 因为时间增加可使得岛内形成的新种更多. 这一

格局与古老岛屿上具较高特有种的现象一致 [29,30]. 

如果时间增加到无限 ( ),t   就可得到平衡时岛屿

上特有种的比例(PE):  

0

0 0

/ .E E I

D A
P S S

I D A E D A

 

   


 

 


      (3) 

式(3)表明, 平衡时岛屿上特有种的比例取决于

单位物种迁入率、绝灭率、成种率以及岛屿性质. 特

有种比例与成种速率正相关, 与迁入和绝灭速率负

相关[17]. 式(3)也表明, 若 ,   即距离对绝灭的影 

 

 

图 3  岛屿上特有种比例与时间的关系 

其他参数为 SM=10000, I0=0.8×103, E0=0.5×103, 0=0.2×103, =0.5, 

=0.1, =0.1, =0.01, =0.01, =0.01, A=25 

响小于对成种影响时 , PE 将随隔离的增加而增加  

(图 4), 这种现象可以在海洋岛上观测到[25,31]. 然而, 

当 ,   特有种的比例随距离而增加 , 在 D   

1

0

0

( )
.

( )

I A

E

    
 

  
  

 时达到最大值. 式(3)还表明, 在

特有种比例和岛屿上物种丰富度之间没有联系. 然

而, 由于岛屿上物种丰富度也会受迁移、绝灭、成种

和岛屿特征的影响, 因此, 特有种比例与岛屿上物 

种丰富度间接相关 , 可以观察到它们间的正相关  

现象[17].  

特有种比例也与岛屿面积相关 .  如果 ,    

特有种比例将随岛屿面积的增加而持续增加 .  若 

 

 

图 4  隔离(D)和面积(A)对岛屿上特有种比例的影响 

其他参数为: SM=10000, I0=0.8×103, E0=0.5×103, 0=0.2×103, =0.5, 

==0.15, ===0.01 
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,   特有种比例随面积的增加而增加 , 并在

1

0

0

( )

( )

E D

I

    
 

  
  

时达到最大值, 然后存在缓慢的

持续降低的过程. 由于岛屿面积对迁入的影响比对

成种的影响要大, 所以其他参数一定时, 可以观察到

特有种比例的极值. 当岛屿面积很小的时候, 绝灭导

致许多物种消失, 包括成种形成的特有种, 且这一影

响随岛屿面积的增大而降低; 迁入可带来较高比例

的非特有种, 这一影响随岛屿面积的增大而增加. 因

此, 可以想象得到存在某个面积, 其特有种比例最高. 

这一结果与MacArthur和Wilson的预期不同, 他们认

为最大值发生在位于扩散外缘的环形区域的大岛  

上[1]. 尽管超过特定面积的岛屿上特有种比例有所降

低, 但降低得不多(图 4), 因此, 在大岛上还是会观察

到较高比例的特有种[6,9].  

2.3  预测岛屿发育过程中物种丰富度及相关参数
的变化 

许多海洋岛源于火山喷发, 且历经一个发育过

程: 新的火山岛突出海面, 面积不断增加, 最终达到

最大值, 然后由于侵蚀, 岛屿不断减小, 最终完全消

失[3,28,32]. 为验证模型的预测性, 用提出的模型预测

发育过程中岛屿上迁入、绝灭、成种和物种丰富度的

变化. 为简化起见, 假定岛屿面积随时间呈线性增加, 

达到最大值后, 再线性减小趋于零(图 5 (A)), 这与

Whittaker 等人[3]的假设一致. 当岛屿面积增加时, 平

衡时岛屿的物种多样性的或者潜在承载的最大物种

数增加[3], 并在岛屿面积最大时达最大值. 岛屿上实

际存在的物种多样性也随岛屿面积的增加而增加 , 

但其最大值与岛屿面积存在一定的滞后, 在岛屿面

积达最大值以后继续增加 (图 5(A)). 这一格局跟

Whittaker 等人[3,33]的描述相似. 事实上, 岛屿上实际

物种多样性在达到最大承载物种数时达最大值, 之

后是一个缓慢的多样性降低过程, 直到岛屿消失于

海洋中(图 5(A)). 由于本研究的模型没有考虑种间相

互作用, 随机绝灭是导致物种多样性降低的唯一因

素, 因此, 物种多样性降低得比较慢, 最后的多样性

快速降低是由于岛屿太小而无法承载过多的物种丰

富度.  

在岛屿发育过程中, 绝灭和成种有类似变化趋

势, Whittaker 等人[3,28]曾以示意图作了类似描述, 不 

 

图 5  利用通用模型预测的岛屿发育过程中主要速率和岛

屿物种多样性性质的变化 

主要参数为: SM, I0=0.8×103, E0=0.5×103, 0=0.2×103, D=25, =0.5, 

==0.15, ===0.01.. (A) 岛屿面积、物种多样性: 与 Whittaker

等类似, 假设岛屿面积(黑线)首先随时间线性增加(A=0.05t, t6000), 

在时刻 t=6000 达到最大值, 然后再线性下降为 0
3000 3

4 40
A t

   
 

, 

t>6000); 绿线为平衡状态的物种多样性, 红线为实际的物种多样性. 

(B) 迁入(紫线)、绝灭(褐线)、成种(绿线)以及特有种比例(蓝线)随

岛屿发育时间的变化 

同之处在于, 我们预测在岛屿接近消失时, 绝灭有一

个剧增而成种剧减(图 5(B)), 这种变化是由于岛屿面

积急剧减小导致绝灭率增加造成的, 这种现象在古

老火山岛上的石蛛属蜘蛛(Dysdera)中已有报  道[34]. 

总体上讲, 迁入的影响与 Whittaker 等人[3]描述的相

似, 但我们预测在岛屿发育早期, 由于岛屿面积太小

而只能承载很低的多样性, 因此迁移率很小; 随着迁

移率快速增加, 达到最大值, 之后是一个持续的降低. 

与成种率类似, 由于岛屿面积的限制, 在岛屿接近消

失时, 迁入率剧减(图 5(B)). 随着岛屿的发育, 当实 
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际的物种多样性高于岛屿最大能承载的多样性时 , 

绝灭降低的物种数将超过迁入和成种所增加的物种

数(图 5(A)和(B)). 特有种的数量和比例随岛屿发育

时间而增加, 即使在岛屿达到最大面积并开始被侵

蚀, 仍有增加, 只是在岛屿趋近消失时才存在较快的

降低(图 5(A)和(B)). 由于仅仅考虑了导致物种丰富

度降低的一个因素(即绝灭), 因此, 最后的降低趋势

非常快. 不管如何, 我们的模型表明, 在岛屿发育的

中期阶段特有种最多. 老岛比新岛普遍具更高的特

有种这一格局经常在群岛中观测到 [29,30], 而最古老

的岛由于面积侵蚀导致特有种比例降低[3].  

这些结果表明, 基于我们的综合模型预测的海

洋岛屿发育过程中物种丰富度、特有种以及迁入, 成

种和绝灭的相对贡献都与实际观测的格局类似[3,28].  

3  结论 

构建综合生态、进化以及岛屿性质的理论模型是

岛屿生物地理学研究的重要内容之一 , 基于 Mac- 

Arthur-Wilson 模型, Lomolino[5]提出岛屿生物地理的

三元框架模型来理解迁入、绝灭和成种在维持物种多

样性的相对作用以及为什么岛屿具较丰富的特有种. 

本研究表明, 岛屿上的成种事件在维持岛屿物种丰

富度和特有种方面具重要作用, 在特定条件下, 成种

对局域物种多样性的贡献最终超过迁入新增的物种

数, 这一条件与单位时间单位物种的成种率、绝灭率

以及岛屿性质有关. 本研究模型预测表明, 大岛具有

较高、但不是最高的特有种比例. 此外, 模型还可预

测岛屿发育过程中的一些关键速率、物种多样性和特

有种的变化, 为观测到的物种丰富度、特有种与岛屿

特征间的格局提供了机制解释. 然而, 我们的模型假

设每个物种具有相同且恒定的成种率, 而实际上成

种率在不同岛屿间是不同的, 并且成种率并非恒定

的, 在一个较大的成种率后往往存在一个较小的时

期[23], 这有待以后进一步改进. 不论如何, 本研究模

型为重新评估成种的作用以及重新分析岛屿物种多

样性的数据提供了一个很好的开端, 尤其是那些偏

离 MacArthur-Wilson 模型的情形.  

致谢 感谢 Prof. Robert J. Whittaker 和 Fang-Liang He 提出的建设性意见. 
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