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喜马拉雅中段繁殖鸟类种域格局及 
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摘要：物种种域的分布规律是生物地理学与生物多样性研究的热点问题。Rapoport 法则认为，物种分

布范围随海拔上升而增大，但其适用性一直存在较大争议。喜马拉雅山脉是全球生物多样性热点地区

之一，拥有全球最广的海拔落差以及完整的垂直气候和植被带，是验证 Rapoport 法则的理想场所。为

探讨中喜马拉雅山脉吉隆沟 3 600 m 海拔梯度范围内繁殖鸟类种域分布是否符合 Rapoport 法则，于 2012

和 2013 年的雨季，利用样线法对中喜马拉雅吉隆沟地区的繁殖鸟类进行了 4 次调查。在海拔 1 800 ~ 

5 400 m 的调查区域内，每 300 m 海拔梯度布设调查样线 3 条，共计 36 条样线。调查共记录到繁殖鸟

类 169 种，种域范围低频方向呈明显偏右分布。平均种域为（1 642.29 ± 544.63）m，中值为 728.5 m。

其中，种域最大为 3 300 m。分别使用 Stevens 方法、中点法、逐种法、Pagel 法和四分法对调查数据进

行处理，采用线性回归方程验证其是否符合 Rapoport 法则。结果表明，Rapoport 法则的有效性与验证

方法有关，Stevens 方法、中点法、逐种法均不支持 Rapoport 法则，而 Pagel 法和四分法支持 Rapoport

法则。综合表明，吉隆沟繁殖鸟类种域海拔格局对 Rapoport 法则的支持较弱，说明 Rapoport 法则在该

区域适用性较差。 
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Abstract: The distribution rule of species range is a hotspot in the study on biogeography and biodiversity. 

According to the Rapoport’s law, it is believed that the range of species distribution increases as the altitude 

rises, but its applicability has been controversial. The Himalayas is one of the global biodiversity hotspots, 

with the largest altitude differences and complete vertical climate and vegetation zones in the world, so it is an 

ideal place to verify the Rapoport’s law. In order to investigate whether the species distribution of breeding 

birds within 3 600 m altitude gradient of Gyirong Valley section in the Middle Himalayas is in accordance 

with the Rapoport’s law, four surveys on breeding birds in Gyirong Valley section of the Middle Himalayas 

were carried out in rainy seasons of 2012 and 2013 using the line transect method. A total of 36 line transects 

were set up at an altitude range from 1 800 m to 5 400 m, with three line transects every 300 m altitude 

gradient (Fig. 1). A total of 169 species of breeding birds were recorded in the survey, and the species range 

was significantly skewed to the right (the average was 1 642.29 ± 544.63 m, the median was 728.5 m, and the 

maximum was 3 300 m, Fig. 2). Then, Stevens method, middle point method, Cross-species method, Pagel 

method and quartic method were used respectively to process the data, and the equation of linear regression 

was used to verify whether its complying with the Rapoport law. The results showed that the effectiveness of 

the Rapoport’s law was related to the verification method. Stevens’s method, middle point and Cross-species 

method did not support the Rapoport’s law, while Pagel method (R2 = 0.533) and quartic method (R2 = 0.382) 

supported the Rapoport’s law (Fig. 3). The comprehensive results demonstrated that the altitude pattern of 

breeding birds in Gyirong valley section presented a weak support for the Rapoport’s law, showing less 

applicable in this section. 
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种域（species range）是指物种分布范围的

大小（Sax 2001，罗振华 2012）。对于物种种

域的地理分布规律及其成因的研究一直都是生

物多样性研究的热点问题之一（Wang et al. 

2007，郑智等 2014）。尤其是，随着近年来人

类活动的进一步增强，气候及土地利用等环境

变化对物种种域的影响日深（沈泽昊等 2009）。

在此背景下研究种域分布规律有助于为生物多

样性保护提供基础资料。 

早在 20 世纪 70 年代，Eduardo H. Rapoport

首先在研究美洲大陆哺乳动物不同亚种之间种

域时，发现了低纬度亚种趋于拥有较小的地理

分布幅，而高纬度亚种趋于拥有较大的地理分

布幅这一现象（Simberloff et al. 1983）。1989

年 Stevens 在对美洲大陆不同类群生物的纬度

分布研究时再次发现了这一规律，并将其命名

为“Rapoport 法则”。随后，对其重新进行了定

义，即随着生物地理梯度的变化（包括纬度、

海拔、海洋深度等），在某一特定点上，生物类

群单元（如科、属、种、亚种等）的平均分布

宽度与该类群单元在该梯度的相对位置存在着

相关关系（Stevens 1996）。 

自Rapoport法则提出后就受到来自各界的

广泛关注，一度被认为是“第二可靠（robust）”

的生物地理格局（Sax 2001）。许多研究者从不

同类群（Bhattarai et al. 2006，McCain et al. 

2013，郑智等 2014，王同亮等 2015）、方法

（Colwell et al. 1994，Ruggiero et al. 2007，梁
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军等 2010）上进行大量验证，但都未能得到一

致的结果。因此，物种种域的分布规律一直处

于争议之中，特别是关于 Rapoport 法则在海拔

梯度上的有效性问题，引起了研究者的热烈讨

论。其中，验证方法是导致 Rapoport 法则适用

性问题的一个重要因素（Gaston et al. 1998，

Bernhard 2006）。目前常用的方法有 Stevens 方

法、Pagel 方法、中点法、逐种法（沈泽昊等 

2009）。前三者均是分析每个海拔梯度物种的平

均种域与海拔梯度的线性回归关系，不同在于

Stevens 方法中物种的平均种域是某海拔梯度

内所有物种种域的平均（Stevens 1992）；中点

法中平均种域是分布中点位落在某海拔梯度内

的物种其种域的平均（Rohde 1992）；Pagel 方

法中平均种域是海拔分布上限落在某海拔梯度

内物种的种域平均（Pagel et al. 1991）；而逐种

法把每一个物种作为一个独立的数据点，以物

种分布范围的中点和分布范围的值作出 x、y
轴，然后进行线性回归（Letcher et al. 1994）。

四种方法均存在不同缺陷，Stevens 法受数据空

间自相关的影响较大（Rohde 1992）；中点法和

Pagel 法受到研究区域几何边界的影响较大

（Letcher et al. 1994，Zapata et al. 2003）；逐种

法不能较好地排除物种丰富度差异带来的影响

（Letcher et al. 1994，卢绮妍等 2009）。因此，

关于Rapoport法则的验证需要从多个方面进行

综合分析。 

喜马拉雅山脉是全球生物多样性研究的热

点地区之一（Myers et al. 2000），具有全球最广

的海拔范围以及完整的气候、植被垂直变化带，

是研究物种丰富度海拔分布规律及验证

Rapoport 法则的理想场所。目前该地区海拔格

局的研究主要集中在物种丰富度方面，如植物

类群（Grytnes et al. 2002，Bhattarai et al. 2006，

Acharya et al. 2011）、兽类（Hu et al. 2017，胡

一鸣等 2018）、鸟类（Pan et al. 2016）、两栖爬

行类（潘虎君等 2013），而有关 Rapoport 法则

的研究，则比较薄弱（Price et al. 2014，Joshi et al. 

2015）。本研究在分析喜马拉雅山脉中段吉隆沟

繁殖鸟类种域的垂直格局的基础上，利用 5 种

主要方法检验 Rapoport 法则在该地区的有效

性。所得研究结果有助于进一步了解当地物种

分布规律、生态系统状态及变化趋势，为制定

更加有效的保护措施提供科学依据。 

1  研究地区与研究方法 

1.1  研究区概况 

吉隆沟（28°15′ ~ 29°0′ N，85°6′ ~ 85°41′ E）

是喜马拉雅山脉中段南坡的五大峡谷之一，位

于西藏自治区日喀则地区吉隆县，东为聂拉木

县，西、北面以喜马拉雅山脉为界，南与尼泊

尔联邦民主共和国相邻。沟内地势北高南低，

海拔从最低处的热索村（1 700 m）到最高处的

马拉山（5 770 m），落差超过 4 000 m，水平距

离约 80 km。沟内地貌以高山峡谷为主，吉隆

藏布南北蜿蜒，受印度洋暖湿气流影响，水汽

自南往北沿沟谷输送，并沿海拔梯度上依次递

减，形成从低海拔亚热带山地季风气候到高海

拔高寒冷湿气候的垂直分异。受此影响，植被

分布垂直地带性明显，由低至高大致分为常绿

阔叶林带、针阔混交林带、暗针叶林带、灌丛、

草甸带和高山冰原带。沟内雨季为每年的 5 月

至 10 月，年降水量 1 000 mm 左右，平均气温

11.5 ℃。 

1.2  调查方法 

繁殖鸟类调查在吉隆沟内海拔 1 800 ~ 

5 400 m 区间开展。低于 1 800 m 海拔为特耳苏

里河；高于 5 400 m 为悬崖和冰川而不可达。

以 300 m 为跨度将上述海拔区间划分为 12 个

海拔带。根据繁殖鸟类栖息生境及环境可达性，

在每个海拔带内布设调查样线 3 条，共布设了

36 条样线，样线长度 2 000 ~ 3 000 m，各海拔

段样线总长度为 7 500 m，样线总长度 90 000 m

（图 1）。 

在 2012 和 2013 年雨季，具体为 2012 年 5

和 6 月、8 月、9 和 10 月以及 2013 年 7 和 8

月，调查并记录样线两侧 50 m 以内看到或听

到的繁殖鸟种类和数量。调查时间根据当地实 
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图 1  研究地位置示意图（图中红点为样线所在位置） 

Fig. 1  Location of study area (The red dots in the figure are the locations of the sample lines) 

 

际情况定为日出后半小时至中午，下午 3 时至

日落前半小时。因鸟类在中午或较为恶劣的天

气情况下活动频率不高，为避免此现象影响调

查结果，故在中午或较为恶劣的天气情况下不

进行调查。物种鉴定主要参照《中国鸟类野外

手册》（约翰·马敬能等 2000）和 Birds of Nepal
（Richard et al. 2000）。繁殖鸟类分类系统参照

《中国鸟类分类与分布名录》（第 2 版）（郑光

美 2011）。调查人员均多年从事野外调查工作，

具有丰富的调查经验。 

1.3  繁殖鸟类垂直分布幅的确定 

为了避免候鸟迁徙带来的影响，本文仅对

野外调查中所记录的繁殖鸟（留鸟、夏候鸟）

进行分析。在分析时对物种的海拔分布范围进

行插值，即认为一个物种在它的最高分布海拔

和最低分布海拔之间是连续分布的（Colwell 

et al. 2004，McCain 2004，Wu et al 2013）。物

种的海拔分布范围定义为物种分布的海拔上限

减去海拔下限，在分析物种海拔格局时按 300 m

梯度对插值后的丰富度进行统计。而在对海拔

梯度上的 Rapoport 法则进行检验时，为方便与

前人研究比较，按照研究惯例将 1 800 ~ 5 400 m

海拔区间划分为 36 个 100 m 的海拔带进行分

析（Colwell et al. 1994，Bhattarai et al. 2006，

卢绮妍等 2009，郑智等 2014），对只有一个海

拔分布记录的物种，以其记录点为中点，上下

各扩展 50 m 作为该物种的种域范围；对于有

分布上下限但两者之差不足 100 m 的物种，以

其原有分布中点为中点将种域范围扩展为 100 m

（Stevens 1992）。最后根据国际惯例，按照低

频率方向来确定其种域范围的偏向。 

1.4  海拔 Rapoport 法则验证 

采用 Stevens 方法、Pagel 方法、中点法、

逐种法和基于小分布范围物种的四分法这 5 种
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基本算法，验证研究地区的繁殖鸟类分布范围

是否符合 Rapoport 法则。 

Stevens 法是通过计算出某海拔梯度内出

现的所有物种的种域平均值（Stevens 1992），

然后以线性回归模型的斜率来判断是否支持

Rapoport 法则。此次研究以每 100 m 为一个海

拔梯度，计算每个海拔梯度内出现所有鸟类的

种域平均值。以海拔梯度为横坐标，各鸟类的

种域宽度为纵坐标作图，根据线性回归来验证

是否支持 Rapoport 法则。 

中点法是首先统计出各海拔梯度内每个物

种的分布中点，然后确定其是否此在海拔梯度

内，计算出某海拔梯度内所有物种的种域分布

中点坐落在此海梯度段内物种的种域平均值

（Rohde 1992）。此次调查统计每 100 m 海拔梯

度内每种鸟的分布中点位于每一海拔梯度种域

的平均值，然后以各海拔梯度为横坐标，平均

种域值为纵坐标作图，最后用线性回归来验证

Rapoport 法则。 

Pagel 方法中平均种域的计算方法是统计

出每个海拔梯度上分布的所有物种种域的最高

海拔，之后计算出落在此海拔梯度内的所有物

种种域最高值的平均值（Pagel et al. 1991）。本

研究以每种鸟类的种域最高海拔位置，且坐落

在此海拔梯度内的物种作为基础数据，得到海

拔位置与平均种域的关系，最后以各海拔梯度

为横坐标，平均种域宽为纵坐标作图，然后进

行线性回归验证。 

逐种法把每个海拔梯度范围内出现的所有

物种都作为一个单独的数据，以点的形式在图

中显现，以每个物种种域的中点作为横轴，其

分布范围作为纵轴作图。此次研究将所有海拔

梯度中出现的鸟类种域的中点作为基础数据进

行制图，然后进行线性回归（Letcher et al. 1994），

并以其斜率正负来判断是否支持 Rapoport 法

则，如果是正值，则为支持 Rapoport 法则；相

反，则不支持 Rapoport 法则。 

除以上方法外，McCain 等（2013）提出基

于小分布范围物种的四分法，即分布范围值小

于研究海拔区间四分之一的物种归入小分布范

围种，统计每个梯度内分布的小分布范围种的

物种数量，检验小分布范围种是否主要分布于

低海拔地区，且数量沿着海拔上升而单调递减。 

本文利用普通最小二乘法回归（ordinary 

least square，OLS）来检验上述各物种平均种

域与海拔之间关系是否符合 Rapoport 法则，

OLS 通过 R 软件计算获得。 

2  结果 

2.1  吉隆沟繁殖鸟类海拔种域大小 

调查共记录了繁殖鸟类 169 种，分属于 11

目 41 科 100 属。种域范围按照低频方向呈明显

偏右分布，平均为（1 642.29 ± 544.63）m，中

位数为 728.5 m。其中，种域最大为 3 300 m，

共 2 种繁殖鸟类，占本调查地区繁殖鸟类种数

的 1.2%；种域最小为 300 m，共 53 种繁殖鸟

类，占全部繁殖鸟类种数的 31.4%；90.5%的物

种（153 种）海拔种域小于 1 800 m（研究海拔

范围的一半），仅有 9.5%的物种（16 种）海拔

种域大于 1 800 m（图 2）。 
 

 
 

图 2  吉隆沟繁殖鸟类海拔分布范围 

Fig. 2  Elevational range size of breeding  

birds in Gyirong valley 

 

2.2  海拔梯度上 Rapoport 法则的检验 

2.2.1  Stevens 方法  Stevens 方法的结果显

示，与 Rapoport 法则预测相反，每个 100 m 海

拔带内所有物种的平均海拔分布范围值总体上

沿海拔梯度的上升呈现下降趋势，在高海拔地
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区出现波动，检验结果不支持 Rapoport 法则

（β =﹣0.013，r2 = 0.028，P = 0.327，图 3a）。 

2.2.2  中点法  通过统计各海拔段内所有鸟

类种域分布中点坐落在该海拔带内的物种种域

数值的平均值，利用线性回归方程，验证调查

范围内以每 100 m 海拔带内物种分布范围的平

均值是否符合 Rapoport 法则。通过中点法所得

物种种域数值的平均值沿海拔梯度呈现出一个

单峰格局，说明检验结果不支持 Rapoport 法则

（β =﹣0.005，r2 = 0.000 098，P = 0.958，图

3b）。 

2.2.3  Pagel方法  采用Pagel方法得出物种分

布范围在总体上呈现出沿海拔梯度上升而上升

的趋势，物种的平均分布范围值与海拔呈显著

的正相关关系，该结果支持 Rapoport 法则（β = 

0.357，r2 = 0.533，P < 0.01，图 3c）。 

2.2.4  逐种法  逐种法得到的结果总体上为

一个三角形的格局，检验结果不支持 Rapoport 
 

 
 

图 3  不同方法对海拔梯度上 Rapoport 法则的检验 

Fig. 3  Test of the Rapoport,s rule along elevational gradient by different method 

a. Stevens 方法；b. 中点法；c. Pagel 方法；d. 逐种法；e. 四分法。 

a. Stevens’s method; b. Mid-point method; c. Pagel’s method; d. Cross-species method; e. Quartile method. 
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法则（β = 0.006，r2 = 0.000 042，P = 0.934，

图 3d）。 

2.2.5  四分法  各海拔梯度内小范围分布的

物种数随海拔上升呈现下降趋势，检验结果支

持 Rapoport 法则（β =﹣0.003，r2 = 0.382，P < 

0.01，图 3e）。 

3  讨论 

3.1  吉隆沟繁殖鸟垂直种域格局 

吉隆沟繁殖鸟类的垂直种域根据其低频方

向呈明显偏右分布，表明大部分繁殖鸟类的种

域跨度较小，仅有少部分物种占据较大海拔分

布范围。造成该结果的原因可能是在海拔垂直

梯度上的能量、水分、植被等环境因子变化相

对于纬度而言更为明显与剧烈（McCain 2009）。

因此，大部分物种的生态位均受制于其对应的

小范围梯度内。另外，由于受到地理区域边界

对物种分布范围的限制，越靠近边界地带物种

分布区重叠越少，物种丰富度越低；越靠近中

心地带不同物种分布区重叠越大，物种丰富度

越高，就此形成由两边向中间物种丰富度及物

种分布范围逐渐过渡的生物多样性格局（Colwell 

et al. 1994，王襄平等  2009），即中域效应

（mid-domain effect, MDE）。如，在陆地上生

活的动物，不会进入到水域生活（Colwell 

2006）。所以生活在区域周边的生物，正是因为

受到这种地理边界的限制，导致其种域减少；

相反，生活在中心区域的物种不受到其分布区

的影响，因此其种域较大（Colwell et al. 1994， 

2000，Colwell 2006）。表明地理区域边界的限

制将导致物种分布范围在区域中心重叠，所以

区域中心的物种种域可能要大于周边（Sanders 

2002），从而影响了所观测到的格局。 

3.2  不同方法对 Rapoport 法则有效性的验证 

通过分析吉隆沟繁殖鸟类种域海拔格局，

结果显示，Pagel 方法和四分法支持 Rapoport

法则，Stevens 方法、中点法和逐种法均不支持

Rapoport 法则。前人研究也发现，无论从纬度

还是海拔上对 Rapoport 法则的验证，不同方法

往往不能得出一致结果（沈泽昊等 2009，张婉

君等 2010，McCain et al. 2013）。目前常用的

检验方法都存在一定的缺陷，如 Stevens 方法

在统计各个海拔带的物种时，种域宽的物种会

被重复计入，数据存在不独立的问题。如此次

研究中样线设定以每 100 m 的海拔落差为一个

海拔梯度，鸟类移动快速，且调查范围为一条

沟谷，所以很容易造成重复计数的情况，造成

数据不独立。Rohde（1992）指出了该问题，

并且提出了中点法。中点法中种域较宽的物种

归属的海拔段（分布海拔区间的中点）往往会

位于研究海拔段的中段，而海拔段的两端更容

易记录到窄域物种，使之容易受到中域效应的

影响，得到的结果往往是一个单峰格局。调查

中鸟类的种域宽窄也同样受到调查的影响，由

于调查的局限性可能会导致种域统计偏差，加

之中域效应的影响，本研究采用中点法便得出

了单峰格局的结果。逐种法则因针阔混交林生

态系统中物种丰富度较高，容易汇集窄域、宽

域的物种，因此对统计分析造成影响（沈泽昊

等 2009）。对于研究区域的针阔混交林部分，

生态环境较为复杂，物种丰富度较高，容易对

逐种法的结果造成影响。不同检验方法的缺陷

在一定程度上限制了 Rapoport 法则的发展（卢

绮妍等 2009，张婉君等 2010），目前，尚未有

一种方法被广泛认可。因此，在实际运用中经

常将不同方法进行搭配使用，综合检验结果来

判断 Rapoport 法则的存在与否。 

3.3  关于 Rapoport 法则的普适性 

本文中仅Pagel方法和四分法支持Rapoport

法则，但两者回归分析得到的决定系数 r2 不高

（< 0.533）。在吉隆沟，尽管温度、降雨量等

气候因子沿海拔的升高递减，但气候稳定性、

植被覆盖、生境异质性等环境因子却呈单峰乃

至多峰分布（胡一鸣等 2018）。此外，物种丰

富度的分布格局同样被认为是影响Rapoport法

则有效性的因素，尤其物种丰富度沿海拔梯度

上升呈现出单峰模式分布格局的区域中，

Rapoport 法则较不明显（Sanders 2002，Almeida- 
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Neto et al. 2006，Bhattarai et al 2006）。根据之

前的研究结果，吉隆沟繁殖鸟类丰富度为单峰

分布格局（胡一鸣 2014）。这可能是导致吉隆

沟繁殖鸟类种域垂直分布格局总体上仅两种方

法支持其符合 Rapoport 法则的原因。该研究结

果与过去对喜马拉雅山脉植物的验证结果相符

（Vetaas et al. 2002，Bhattarai et al. 2006），因

此在一定程度上对Rapoport法则的普适性提出

了挑战。或许，正如部分研究者所言，Rapoport

法则只是在特定环境条件下的区域性现象，不

具备普适性（Rohde 1996，Gaston et al. 1998，

McCain et al. 2013）。但无论 Rapoport 法则是

具有普适性的法则还是仅为区域现象，对

Rapoport 法则的不断验证与解释的过程，极大

地丰富了研究者对物种分布格局及其潜在机制

的认识，因此它对推动宏观生态学与生物地理

学的发展所作的贡献是毋容置疑的。 
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