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摘要 19世纪博物学家的整体论自然观为生物多样性研究奠定基础. 20世纪初种群生物学范式的兴起导致生态 

与演化研究分离, 宏观尺度研究被弱化. 为解析宏观时空尺度上的多样性格局, 宏观演化与宏观生态的整合研究 

逐渐兴起. 该领域借助大数据与分析方法的革新, 整合系统发育、分化时间及生态演化推断, 从“深时远距”视角 

揭示多样性的形成机制, 并为生物多样性保护提供科学支撑. 温带亚洲作为重点区域, 拥有超过67%的维管植物 

特有种, 其“东亚-北美间断分布”和“第三纪孑遗植物区系”两大区系特征, 反映地质历史与气候变迁下的隔离分化 

与避难所存续过程. 本文综述该区域特有维管植物研究的关键进展, 包括特有性量化、博物馆/摇篮理论及气候 

避难所假说, 以期为该区生物多样性保护与深入研究提供依据. 
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19世纪的博物学家们在整体论自然观下, 开启探 

索世界生物多样性起源奥秘的征程. 达尔文在《物种 

起源》中对物种问题的解答, 始终交织着对生态与演 

化过程的观察与分析 [1,2]. 这种广阔的研究视野, 在达 

尔文之前的研究者如洪堡的著作中已有体现 [3~5]. 生物 

多样性研究本应是一个统一的领域, 其演化与生态、 

宏观与微观尺度之间并无绝对界限. 然而, 20世纪初 

种群生物学范式的兴起, 使微观尺度过程占据主导, 
导致生态与演化研究逐渐割裂. 两大学科均过度聚焦 

微观视角, 客观上削弱宏观尺度研究的重要性和相关 

性 [1]. 随着科学进步, 研究者逐渐意识到, 微观尺度研 

究难以充分解释宏观时空尺度上的多样性现象 [6,7]. 例 

如, 生物多样性空间分布的高度异质性 [8~10], 就需要在 

广阔的空间尺度、漫长的演化历史以及多样化的类群 

或谱系(lineages)中综合考量. 
在此背景下, 宏观演化与宏观生态的整合研究应 

运而生, 成为生物多样性领域的新发展. 这一趋势由 

“大数据”语境驱动, 得益于数据汇编与分析方法的革 
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新 [11~13]. 二者共享统一的知识框架、核心概念和分析 

工具 [1,11], 催生了诸如系统发育群落生态学(phyloge
netic community ecology) [14~16]、系统发育生态位保守 

性(phylogenetic niche conservatism, pnc) [17~19]以及空间 

系统发育系统学(spatial phylogenetics) [20~24]等交叉 

方向. 
宏观演化和生态相结合的研究, 提供一种“深时远 

距”的视角来观察和分析多样性时空分布模式. 该视角 

聚焦于整体(overall)模式和涌现(emergent)属性, 而非 

特异性和局部尺度变化, 并尝试在科学视角主义哲学 

框架下(scientific perspectivism) [25], 理解驱动这些普遍 

模式的生态与演化过程 [26]. 这为人类世(Anthropo
cene)背景下 [27~29]的生物多样性保护奠定更坚实的科 

学基础 [30~34]. 正如学者所言, 这种整体性科学视角意 

味着“以新方法解答老问题(new ways to answering the 
old questions)” [11]. 

温带亚洲 [35]作为生物多样性研究的重点区域, 涵 

盖45个国家和地区, 面积约3445万平方公里, 包含环 

北方、东亚、伊朗-图兰和青藏高原四大植物地理单 

元, 各具独特的生态特征与演化历史, 拥有维管植物 

6.3万种, 特有种比例高达67%, 包含4个特有科和614 
个特有属. 该区域植物多样性时空格局研究历史悠久. 
早在19世纪中期, 美国植物学家Asa Gray [36,37]就注意 

到北美东部与日本植物区系的联系, 并系统比较日本、 

北美以及北温带其他地区(如欧洲、亚洲中北部)植物 

区系的相互关系 [38]. 得益于古植物学、分子系统学和 

生态学证据的不断积累, 以及研究方法的多样化与整 

合, “东亚-北美间断分布(eastern Asian and eastern 
North American disjunct distribution)” [39,40]和“第三纪 

孑遗植物区系(Tertiary relict floras)” [41,42]成为阐述温带 

亚洲植物多样性时空格局的两大经典主题 [43~47]. 分子 

系统学、地质学和化石证据均支持这一解释: 东亚与 

北美东部的间断分布, 是第三纪北半球温带森林鼎盛 

时期的孑遗; 其格局形成涉及北大西洋和白令陆桥, 
并在第三纪有过多次起源事件 [39]. 对北半球洲际间断 

分布现象的研究, 揭示东亚、北美东部、北美西部、 

亚洲西部和欧洲东南部物种间复杂的生物地理联 

系 [48], 表明东亚-北美模式是一个更宏大图景的组成部 

分 [49]. 东亚-北美间断分布与第三纪孑遗植物区系, 共 

同刻画北半球温带植物多样性演化的时空特征, 前者 

侧重空间维度, 后者则强调时间维度. 

本文综述温带亚洲特有维管植物多样性研究领域 

的关键方法与理论进展, 重点涵盖特有性量化评估、 

生物多样性博物馆/摇篮理论及气候避难所假说, 旨在 

为该区域植物多样性时空格局的综合研究与保护提供 

科学依据, 并促进后续深入研究.  

1 特有性量化评估需要全球标准 

特有性作为评估生物独特性核心指标的“生物地 

理学专属性(biogeographic specificity)” [50], 其科学内涵 

自20世纪初便备受关注, 对揭示生物多样性形成机制 

及制定保护策略至关重要 [51,52]. 研究特有性(endemi
city)首先需要界定其分布范围, 并量化其在特定研究 

区域的分布局限程度. 
过去受限于数据匮乏, 研究常采用描述性术语界 

定特有现象, 例如, 根据物种相对于研究区域(如特定 

生境类型、生物群系或生态区)的分布范围大小, 将其 

划分为狭域特有(narrow endemics)、地区特有(regio
nal endemics)、大陆特有(continental endemics)、准特 

有/半特有/近特有(semi-/near endemics)或真特有(true/ 
pure endemics)等 [53,54]. 此方法虽具实用性, 但未能充 

分考虑特有物种间分布范围大小(range size)的显著差 

异. 缺乏量化标准易导致对区域特有性水平评估结果 

不一: 严格限定特有分布虽可避免边际效应, 但会低 

估边界及近边界区域(尤其当边界存在山地、生态交 

错带等高异质性生境时)的特有物种丰富度, 造成显著 

偏差. 然而, 研究边界选择的主观性对边际效应的影响 

程度, 尚缺乏全面量化比较研究 [55,56]. 
物种的分布范围在时空上具有动态性 [57~59]. 实践 

中, 研究者常使用多种方法确定物种分布范围, 如直接 

观测、网格制图、凸包、克里金插值、物种分布模型 

或者其组合 [60,61]. 界定分布范围的核心数据均为物种 

在特定区域的历史观测记录(系统或随机收集). 观测、 

网格制图、凸包和克里金法仅需物种出现数据(occur
rence data). 鉴于大范围物种数据常非系统采样, 需采 

用概括化(网格制图)或内插(克里金法)方法克服数据 

偏差. 除出现数据外, 网格制图、凸包和克里金法还需 

预设规则与算法(如网格大小、网格内物种存在判定 

规则). 这些方法虽可预测物种出现范围等总体模式, 
但物种分布常呈斑块状而非均匀连续, 因此难以刻画 

真实的分布空间结构, 可能导致特有性评估误差. 

王利松等: 温带亚洲特有维管植物时空格局的宏观演化与宏观生态视角  

64  



尽管特有性及热点研究在生态、演化和保护生物 

学中广泛存在, 但对其定量定义仍缺乏科学共识 [62~66]. 
众多特有性量化指标被提出 [66~70], 最近的中文综述见 

文献[71]. 常用指标主要提供以下四类信息: (ⅰ) 特有 

种的数量或比例(丰富度指标); (ⅱ) 特有种密度(密度 

指标); (ⅲ) 分布范围限制程度(分布范围大小指标); 
(ⅳ) 演化独特性(系统发育指标) [62]. 近年来在大尺度 

网格研究中, (ⅲ)、(ⅳ)类指标应用较多 [72,73], 包括加 

权特有性(weighted endemism, WE) [68,74]、校正加权特 

有性(corrected weighted endemism, CWE) [68,69,75]、系 

统发育特有性(phylogenetic endemism, PE)和加权系统 

发育特有性(weighted phylogenetic endemism, 
WPE) [70,76]. 系统发育多样性的相关指数见文献[77]的 

综述. 
WE的计算核心在于根据物种分布范围大小对网 

格单元“计分”(亦称“加权”): (ⅰ) 计算每个物种分布的 

网格数; (ⅱ) 依据分布网格数为每个物种赋权重(如, 
仅1个网格出现则权重=1, 2个网格则权重=0.5, 100个 

网格则权重=0.01); (ⅲ) 网格内所有物种权重值之和 

即为该网格的WE值 [68]. CWE则用WE值除以网格的总 

物种丰富度, 以消除物种多样性对特有性评估的潜在 

影响(因物种丰富度与特有丰富度常呈空间正相关, 尽 

管此关系随尺度变化且非普遍) [51,78~81]. 这些指标的核 

心是对物种分布范围(网格数)进行倒数加权(即“逆分 

布范围大小之和(sum of inverse range size)”), 其概念与 

范围大小稀有性(range-size rarity) [82]和特有稀有性(en
demic rarity) [83]密切相关, 常导致术语混淆 [84,85]. 甚至 

有观点认为, 全球尺度上所有植物皆具特有性(即特有 

性是相对概念), 狭域应视为范围局限的稀有性(range- 
restricted rarity) [86~88]. 

无论选用何种指标, 均可能忽视特有性的其他维 

度. Shipley和McGuire [63]对中美洲哺乳动物的综合研 

究表明, 不同特有性指标蕴含的生物学、保护及生物 

地理学意义各异, 识别的热点区域也不一致, 可能反 

映不同的生态与演化过程. 定义多样且有时矛盾, 导 

致关于特有物种生物学、地理学及保护的关键问题悬 

而未决. 指标间的差异如何体现在热点空间分布上, 也 

缺乏详细比较研究. 正因如此, 特有物种空间分布的形 

成机制尚不明晰 ,  对高特有性区域的认知仍不全 

面 [51,89,90].  
近年来, 高质、大尺度物种分布数据、地理信息 

系统、R软件包及经纬度/公里网格的普及 [61,91], 促进 

物种分布范围确定与特有性评估的定量比较研 

究 [57,58,92,93]. 例如, De Lima等人 [62]利用公开物种分布 

数据(>300万条记录), 对南美洲东部大西洋森林生物 

多样性热点区的乔木植物进行保护评估研究. 他们通 

过数据驱动分析, 量化物种在研究区内的分布状态(常 

见、偶遇、严格特有或近特有种), 并将其定义为“特 

有性水平(endemism level)”, 结果与专家名录定义的 

特有性具有较高一致性. 尽管上述研究方法仍需要在 

不同尺度与类群中验证并解决潜在概念问题, 其重要 

性在于尝试建立量化标准定义特有性, 并仿效IUCN红 

色名录进行等级划分. 此类尝试极具价值, 因为物种分 

布范围及其变化是评估受威胁物种的关键科学标准, 
量化等级也反映特有性尺度效应本质 [56,80,94,95]. 然而, 
网格法量化物种分布范围时, 不可避免地面临可修改 

的面积单位问题(modifiable areal unit problem, 
MAUP) [55,96]. 最简单情形下, 网格单元大小的选择会 

影响物种分布范围的估计(高估或低估), 进而影响景 

观中特有性的表观分布. 在任意或非生物学定义的研 

究区域中, MAUP还可能会导致识别的特有性热点区 

域存在差异 [56]. 遗憾的是, MAUP对特有性评估的影 

响研究甚少. 

2 古新特有聚集区-博物馆/摇篮: 隐喻解释 
的尴尬 

特有性中心(centers of endemism) [97]形成涉及复杂 

的演化和生态过程, 是气候、地质和生物地理历史相 

互作用的结果 [9,98~100], 并与气候变化速率(velocity of 
climate change) [101,102]及植物响应方式 [59,103]密切相关. 
其中, 气候在演化过程中的稳定性与变化模式, 是解 

释高度特有性中心起源与维持的关键 [101,104,105]. 历史 

上气候稳定、少有冰川或极端温度波动的区域, 即气 

候避难所(climatic refugia) [99,106], 常庇护演化历史古 

老、分布狭窄的古特有种 [107]. 而气候稳定性(亦包括 

地形和新栖息地的形成) [108,109]则可能促进演化上相对 

年轻的新特有种 [107]的形成 [110~112]. 气候及其相关干扰 

机制还驱动生态位和生命史性状(如草本植物的一年 

生习性)的演化, 进而通过影响物种形成与灭绝速率塑 

造特有性格局 [113~115]. 据此, 富含古老特有种的区域被 

喻为“演化博物馆”, 而年轻特有种富集的区域则称为 
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“演化摇篮” [72,116~122]. 因此, 长期的气候稳定性以及气 

候、地形造成的隔离, 被认为是古特有和新特有分布 

格局的形成的关键因素 [99,123]. 值得注意的是, 文献中 

“演化摇篮 /博物馆 ( e v o l u t i o n a r y  c r a d l e s / m u
seums)” [117,124,125]和“生物多样性摇篮/博物馆(biodiver
sity cradles/museums)” [119,120,126]等细微差别术语也时 

有出现. 
然而, 明确历史过程对塑造当代特有性生物地理 

格局的作用仍具有挑战性. 直接定量检验历史假说依 

赖于完整的化石或历史记录, 而这对于许多生物类群 

并不可得. 此外, 物种形成、灭绝、扩散等历史过程 

对当前格局的影响也一直是争论的焦点 [127~131]. 将某 

些区域界定为“起源中心”(演化摇篮)或“积累中心”(演 

化博物馆)的尝试, 恰恰凸显了仅凭现存类群分布推断 

历史过程所面临的固有难题 [132]. 将“气候避难所”直接 

等同于“演化摇篮”的解释面临挑战. 主要困难在于区 

域气候稳定性缺乏跨时间尺度的量化标准, 且其与物 

种形成-灭绝动态过程间存在复杂耦合关系. Fordham 
等人 [133]基于高分辨率古气候模拟发现, 晚更新世和 

全新世期间, 所谓的气候稳定区位置在千年尺度上变 

动显著, 很少长期固定. 气候稳定性与生物多样性摇 

篮的联系, 仅在稳定区能跨越多个米兰科维奇气候振 

荡周期(Milankovitch climate oscillations) [104,134,135]时 

才有意义. 这促使研究者重新审视晚第四纪气候稳定 

区对当代物种丰富度、分布范围、特有性中心及生物 

多样性热点形成的实际作用. 
更新世米兰科维奇气候周期所体现的环境不稳定 

性 ,  在生命演化史上可能普遍存在并扮演重要角 

色 [104,136]. 例如, 高纬度地区若经历较高的环境不稳定 

性, 其物种形成率可能更高 [137~139], 新适应性辐射出现 

的可能性也就更大. 这些在不稳定区起源的谱系中, 能 

迁移至灭绝率较低的稳定区的幸存者可能得以存 

续 [140]. 若植物能有效追踪气候变化, 即使现代温带类 

群系统发育上嵌套于热带类群中, 随时间推移, 迁入热 

带内稳定栖息地的比例也可能高于迁出热带的比例. 
此观点虽与史旦宾斯(George Ledyard Stebbins) [141]的 

摇篮-博物馆比喻一致, 却可能与“热带外迁假说(out of 
the tropics, OTT)” [142]和“热带生态位保守假说(tropical 
niche conservatism, TNC)” [19,143,144]相矛盾. OTT假说认 

为谱系优先起源于热带并持续存在于热带, 同时向高 

纬扩散; 非热带辐射通常较年轻且嵌套于热带主干支 

系中, 在科属水平表现最强 [142,145,146]. TNC假说则强调 

物种分布主要由祖先对温暖潮湿环境的保守适应性决 

定 [19,143,144]. 关键问题在于演化摇篮区可能长期存在, 
但其空间位置易变且消逝速度快于博物馆区, 加之摇 

篮区较高的就地灭绝率、较低的化石保存率以及持续 

向稳定区的迁移, 使得起源于摇篮区的谱系信号易被 

掩盖. 相反, 摇篮-博物馆隐喻提示, 某类栖息地中古 

老基部类群或化石的高频出现, 不应简单解释为起源 

中心, 而需警惕幸存者偏差. 事实上, “好的博物馆”与 

“好的摇篮”常共存于同一纬度带 [126,142]. 摇篮与博物 

馆的并存, 驱动着新适应性辐射的循环出现及在邻近 

区域的续存, 这可能是全球某些地区, 如低地热带雨 

林、安第斯山脉、亚马孙地区 [147~149]; 青藏高原、横 

断山和东亚 [108,150~153]生物多样性异常积累的关键机制 

之一. 
目前, “演化摇篮”和“演化博物馆”最常指代新特 

有种 (摇篮 )或古特有种 (博物馆 )占优势的地理区 

域 [119,126], 或分别对应高物种形成率(起源)与低物种灭 

绝率(存续)的区域. 但这隐含物种形成率与灭绝率相 

互独立的假设. 事实上, 古生物学证据 [154]表明两者常 

协同变化 [155]: 促进物种形成的因素也可能增加灭绝风 

险. 因此, 将高物种形成率与低灭绝率简单二分可能存 

在问题. 更合理的指标或许是“更替率”(turnover, 物种 

形成率+灭绝率), 它能衡量演化事件发生的整体频 

率 [136,156]. 此概念不同于净多样化速率(物种形成率 

−灭绝率)或灭绝分数(灭绝率/形成率), 但类似于古生 

物学中的“支系波动性(clade volatility)” [157]. 可以说, 
更替率本身(而非其组分)是理解宏观演化模式的关键 

指标. 其被忽视的原因可能是方法学限制, 难以在同一 

框架中同时估算物种形成与灭绝速率. 有趣的是, 实证 

研究常发现符合史旦宾斯 [141]描述的摇篮区, 如山 

地 [158]; 地中海气候区 [159]具有高物种形成率, 而博物 

馆区如热带雨林 [160]则较低, 但也存在例外 [161,162]. 然 

而, 仅凭区域间物种形成率差异难以完全解释宏大的 

生物多样性梯度 [163~165]. 同时考虑物种形成速率、灭 

绝率, 尤其是更替率, 将使结论更契合宏观演化的动 

态视角. 
George Ledyard Stebbins [141]在提出“摇篮”与“博 

物馆”概念时, 着重强调特定生物群落或生境类型(如 

热带雨林、山地、沙漠、地中海气候区)的生态背景 

对宏观演化过程的影响. 然而, 许多后续研究将其简 
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单等同于现代地理区域. 事实上, 这一概念最初并非 

指特定具体的地理位置或现存群落, 而是指能加速或 

减缓演化速率的特定生态环境条件. 例如, 气候多变、 

不稳定的地区常以年轻辐射类群为主, 但这并不意味 

着此类区域在过去地质时期就不存在. 即使在更温暖 

湿润的时期, 造山运动、山地侵蚀、海陆变迁及干旱 

化等过程, 也可能在全球多地不同演化历史阶段引发 

环境不稳定性和生态分异. 值得注意的是, George 
Ledyard Stebbins [141]的原始论述比当前领域常用的论 

据更为丰富和综合, 它不仅涉及物种的演化和灭绝速 

率, 还包含迁移和化石保存等因素. 其诸多观点在被 

后续研究引用时, 往往脱离原始语境而改变含义, 甚 

至丢失关键论点. 对“摇篮”和“博物馆”这一隐喻的探 

讨, 引出一个核心问题: 在宏观演化和生态研究中, 简 

单的二元分类(如将地区标记为摇篮或博物馆)是否仍 

然适用? 事实上, 该隐喻的扩展, 如“赌场” [166]与“坟 

墓” [116], 以及特定区域兼具摇篮和博物馆功能的结 

论 [142,151,167]频繁出现, 恰恰说明简单的二分法难以涵 

盖形成空间生物多样性梯度所涉及的复杂变量组合. 
Araujo等人 [168]基于系统发育更替率对全球哺乳动物 

摇篮和博物馆的研究, 为此提供有力注解. 其研究发 

现, (ⅰ) 水能动态是主要驱动力: 水分供应高于能量 

需求环境(如热带雨林)主要充当摇篮; 而干旱环境则 

主要充当博物馆. (ⅱ) 气候变化历史的影响: 经历更 

高历史气候变化的地区(如高纬度北方地区)成为摇 

篮; 气候稳定的地区则成为博物馆. (ⅲ) 山脉的双重角 

色: 在不同的海拔带, 山脉既能促进新谱系的产生(摇 

篮功能), 又能为古老谱系提供气候避难所(博物馆功 

能). 因此, “摇篮”与“博物馆”并非二元对立, 而是存在 

于一个演化的连续体之中, 其分布和功能受多重环境 

因子动态塑造. 

3 讨论 

在20世纪中晚期, 宏观演化(macroevolution) [169]和 

宏观生态(macroecology) [170]相继作为独立的研究领域 

出现. 尽管二者在核心概念上有所重叠, 但由于数据来 

源和方法论的差异, 它们之间存在着深层次的分歧. 宏 

观演化主要关注时间尺度上的过程, 核心问题集中于 

物种形成、灭绝和净多样化等速率及其在谱系内和谱 

系间的时间变化. 而宏观生态则侧重空间尺度, 其核心 

问题聚焦于丰富度、分布范围和特征等水平在空间和 

类群间的变异. 尽管整合这两个领域的呼声持续不 

断 [1,2,6,7,171~173], 其根本差异——时间过程与空间过程 

的侧重——仍然显著. 
特有植物的时空分布格局受宏观演化(物种形成 

与灭绝)和宏观生态过程(扩散历史与环境筛选)的共 

同塑造 [89,98,174], 同时也与区域地质历史、气候演变、 

生态地理隔离、环境异质性、水热资源、气候季节 

性与长期气候稳定性以及植物内在的生物学特征等 

多重互作因素密切相关 [86,87,99,175]. 随着栖息地丧失、 

城市化和气候变化的加剧, 物种分布范围普遍萎缩, 
使得分布范围和特有性动态研究在生态学与保护生 

物学研究中的重要性日益凸显 [59,176~179]. 全球环境变 

化的深化, 进一步增加分布受限物种生态学与保护实 

践的复杂性和不确定性. 因此, 要在当前及未来开展 

有效的全球性研究, 亟需采用综合、全面的视角理解 

特有性, 这要求纳入不同尺度和多种特有性指标. 单 

一特有性指标往往难以全面刻画特有性的空间格局. 
整合评估多种量化指标, 并将其应用于全球、区域、 

国家等不同空间尺度, 识别基于多指标——多尺度重 

叠的“共识热点区”(consensus hotspots) [63,180,181], 对于 

生物多样性热点区域的精准识别与制图具有重要的 

科学和实践价值. 
研究不同尺度(全球、区域、国家)上的特有性格 

局, 对优化全球保护策略至关重要, (ⅰ) 尺度效应: 分 

析尺度和范围的差异会显著影响特有性格局的呈现和 

热点区域的识别精度. 尽管空间偏差对生物多样性格 

局解释的影响已被广泛探讨, 但其对特有性(尤其跨大 

洲尺度)的影响研究仍相对匮乏. (ⅱ) 指标选择: 所采 

用的特有性定义指标会深刻影响格局的解释和热点区 

域的分布. 不同的特有性指标常具有一定独立性, 它们 

分别衡量物种分布范围大小、演化新颖性或地理独特 

性的不同方面. 因此, 有效研究特有性的趋势与驱动因 

素, 必须明确研究问题, 并理解不同指标与该问题的关 

联性. 
德国植物学家恩格勒最早提出应在演化时间尺度 

上区分“古老”与“年轻”的特有类群 [87]. 随后这一概念 

被广泛采纳, 并被Cain [182]在其经典植物地理学著作中 

确立为定义特有性的三个关键标准之一. 自George 
Ledyard Stebbins在其开创性研究——《加州植物区 

系的特有性和物种形成》《有花植物: 种以上水平的 
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演化》 [107,141]——中提出核心问题: 热带地区物种丰 

富性源于其作为高物种形成率的“摇篮”, 还是低灭绝 

的“博物馆”? 关于物种快速近期起源(新特有)与古老 

谱系的续存(古特有)的讨论, 便构成特有性研究的基 

本框架 [99]. 尽管当时受限于化石证据、系统发育信息 

和相关分析方法的不足, 难以清晰界定特定区域中古 

特有与新特有类群的数量. 这也是近年来系统发育特 

有性研究日益受到重视的原因 [70,73,76,183~188]. 相关研究 

已从概念探讨逐渐深化为对系统发育特有性空间分布 

结构及其决定性环境因素的比较分析 [20~23,189~200]. 在 

此背景下, 通过新特有和古特有的等级分析(categori
cal analysis of neo- and paleo-endemism, CANAPE)方 

法识别古特有、新特有和混合特有区域的空间分 

布 [70,123,201], 已成为揭示全球及区域植物多样性历史聚 

集模式的重要途径. 
这一研究趋势的兴起得益于两方面: (ⅰ) 公开可 

用的物种分布数据及古植物化石记录的快速增长 ;  
(ⅱ) 系统发育数据的积累及其分析方法和工具的飞 

速发展. 传统特有性概念主要关注物种地理分布范围 

的空间局限性, 对时间维度则缺乏有效度量方法. 系 

统发育多样性(phylogenetic diversity, PD)概念的提出 

和应用 [20,70,201~204]恰好填补这一长期的知识空白, 更完 

整地揭示特有性本质上是物种地理分布在时空上动态 

变化的属性 [57~59]. 
过去数十年间, 针对温带亚洲特有植物的研究在 

多领域取得显著进展, 涵盖诸多主题, 例如, (ⅰ) 第三 

纪孑遗植物区系的分子系统学比较研究 [41,42,46,47,205]; 
(ⅱ) 东亚种子植物特有属的古植物地理学 [206,207]; 
(ⅲ) 东亚与北美植物区系的比较 [208~211]: (ⅳ) 亚热带 

常绿阔叶林的起源和演化 [212~217]; (ⅴ) 干旱区代表类 

群的生物地理学研究 [124,218]; (ⅵ) 高山植物区系的历 

史聚集特征 [150,219~223]; (ⅶ) 多样性的时空演化模 

式 [108,151,152]等. 
伴随生态与演化研究的深入, 一些多样性时空分 

布的关键问题认识不断深化. 以东亚-北美植物区系比 

较为例, 传统观点认为, 东亚极高的物种多样性(多样 

性异常, diversity anomalies)源于地形异质性驱动的辐 

射式异域物种形成, 导致净多样化速率差异 [210,224], 系 

统发育多样性的空间格局也支持此模式 [225,226]. 然而, 
基因组比较研究显示两地类群分子演化速率相近, 选 

择压力亦相似, 表明多样化速率差异并非主因, 暗示 

其他因素的作用 [227]. 尽管如此, 现有研究仍存在明显 

局限. 关于生物多样性热点(包括系统发育多样性分 

布)及历史多样化进程的重建, 大多聚焦于单一系统发 

育分支或特定地理区域, 缺乏在更广阔时空尺度(尤其 

是整合古植物化石证据)上的综合分析. 鲜有研究将多 

源数据结合, 系统探讨温带亚洲特有植物区系的起源 

年代、多样化进程模式, 并检验其分布格局与古地质 

历史、古气候及现代气候因子的关联. 虽然追踪如此 

丰富植物群的多样化历史具有复杂性, 但通过多谱系 

数据的比较分析, 仍可揭示普适性模式 [116,228~230]. 鉴 

于温带亚洲悠久的历史与极高的多样性, 唯有通过跨 

谱系、跨区域的长期多样化模式与驱动因子的综合比 

较研究, 方能获得更具普遍性的洞见. 然而, 广泛系统 

发育与生态背景下深时比较数据的整合不足, 阻碍对 

该问题的全面理解. 未来的深入研究需建立全球标准 

以统一特有性量化、克服尺度效应. “演化摇篮/博物 

馆”假说虽有助于理解古特有种聚集机制, 但受限于物 

种形成-灭绝速率的耦合及气候动态变化, 应结合系统 

发育特有性分析(如CANAPE)与多指标综合评估. 未 

来应加强宏观生态-演化整合视角, 结合机理模型与机 

器学习, 跨学科揭示温带亚洲特有植物格局的驱动 

机制. 

3.1 孑遗植物间断分布的模式与成因 

孑遗植物包含第三纪或更早时期广泛分布于北半 

球的植物群幸存者 [231~233]. 根据其历史和起源可分为 

前第三纪、间冰期或后冰期孑遗植物 [ 2 3 4 ] .  过去 

6500万年(65 Ma, 即第三纪和第四纪)的气候波动和地 

理剧变, 深刻塑造北半球现代生物群落的分布格局. 随 

着全球气候变冷, 在第三纪早中期(65~15 Ma)适应环 

北方分布的植物类群, 被限制在气候适宜的有限区域, 
并在其他地区走向灭绝 [233,235,236], 最终形成现今仅存 

于北美东南部、北美西部、东亚和欧亚西南部温暖潮 

湿区域的第三纪孑遗植物区系 [41,42]. 
温带亚洲第三纪孑遗植物的间断分布格局, 是地 

质历史不同时期, 在地质构造与气候变迁背景下, 迁 

移扩散、适应分化、物种形成与灭绝等演化与生态过 

程共同作用的结果. 隔离分化(vicariance)被认为是主 

要成因, 尽管通过白令陆桥或北大西洋陆桥的长距离 

扩散事件亦不可完全排除 [41,42]. 第四纪冰川作用导致 

的生境隔离对此格局形成至关重要. 冰期引发北半球 
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物种的大规模灭绝, 而北美东部、北美西部、东亚及 

欧亚西南部的复杂地形, 为孑遗植物提供多样化的避 

难所(refugia) [101,237]. 这些避难所不仅是孑遗植物在冰 

期得以存续的关键, 也是间冰期气候波动下其分布范 

围扩张、适应分化及新多样性产生的重要源头. 这些 

孑遗植物涉及生命树上的不同谱系, 涵盖密切相关的 

属或种对、属下等级 (如组、系 ) ,  乃至单系分 

支 [39,41,42,44,238]. 然而, 除少数深入研究的类群外, 目前 

尚不完全清楚有多少类群或谱系遵循这种“时空异步 

同域”的演化模式(即在空间上一致但时间上不一致地 

形成当前分布). 

3.2 数据洪流下的机遇与挑战 

DNA序列数据的爆炸式增长, 极大地推动利用分 

子系统学解析谱系起源与多样化模式的研究 [20,77]. 分 

子数据与植物分布、环境特征数据库及古生物数据 

库 [239~241]的整合, 正广泛应用于探究生物多样性起 

源 [242,243]、空间分布格局 [98,183,244,245]、灭绝风险评 

估 [246]、特有植物分布格局与历史演变 [101,123]、动植 

物区系区划 [247~252]、岛屿植物多样性形成过程 [253], 乃 

至植物抗逆响应的时空模式 [254]. 
大量可开放获取的生物多样性基础数据的涌现, 

促使生态与演化生物学家日益采用“大数据”方法, 在 

大空间、大分类群及长时间尺度上解决问题. 典型应 

用包括: (ⅰ) 基于机器学习模型的全球植物多样性分 

布预测  [ 2 5 5 ] ;  ( ⅱ )  全球动植物地理区划研  

究 [247,250,256~258]; (ⅲ) 系统发育多样性的空间格局分 

析 [183,184,259,260]; (ⅳ) 全球生态区边界的验证 [261]等. 然 

而, 面对数据洪流, 必须清醒认识到数据本身在分类 

学、地理空间和时间(尤其是系统发育深度)维度上存 

在的覆盖不全、不确定性及偏差问题 [262~264]. 这些问 

题直接影响对真实生物多样性模式的识别与解 

读 [265~267]. 因此, 在利用这些强大工具的同时, 审慎评 

估数据质量与局限至关重要. 

4 展望 

展望未来, 理解生物地理格局的关键问题需要融 

合宏观演化与宏观生态的视角和变量. 这是因为大尺 

度空间过程通常在长时间尺度上发挥作用, 反之亦 

然 [268,269]. 具体而言, 特有性的空间分布是植物多样性 

在地理空间上随时间变化的体现, 从宏观演化和生态 

角度看, 它是解读区域多样性来源和历史聚集过程的 

核心内容. 深入探究此问题需整合系统发育、谱系地 

理、生态、古生物、构造和气候学等多学科知识 [109], 
并应用现代计算技术 [270,271].  

地貌特征深刻影响生物群落的多样性与分布. 陆 

地和海洋中地形复杂区域常为生物多样性热 

点 [272~276], 这体现地质过程对生态与演化的塑造. 复杂 

地形由构造活动形成, 并受气候与地表过程相互作用 

的进一步雕琢. 这些过程促进物种分化, 并通过强化 

环境梯度增加物种丰富度, 从而提升区域多样性. 随 

时间推移(数百万年尺度), 地形多样性梯度(topo
graphic diversity gradients)此消彼长, 记录着构造与气 

候的历史变迁. 这些梯度既可源于物种的地理隔离分 

化, 也可能来自物种向高环境梯度区域的扩散积累. 
要重建多样化历史并确定驱动机制, 必须结合化石与 

现代数据, 因为单一数据源难以完全揭示其模式与过 

程 [277]. 因此, 生物学与地质学方法需紧密结合, 以检 

验沿地形多样性梯度的多样化模型 [229]. 通过综合分析 

化石记录 [278,279]和区域地形演化的地球物理模型, 研 

究者能直接量化过去多样性变化与地貌动态之间的耦 

合关系 [280]. 这种多学科(系统发育、谱系地理、生态、 

古生物、构造、气候学)的交叉融合正是生物地理学 

的新兴前沿 [109]. 
在研究方向上, 目前呈现两大趋势: (ⅰ) 机理模型 

模拟与预测的兴起. Rangel等人 [116]构建空间明确的机 

理模型, 模拟过去80万年气候驱动下南美洲鸟类、哺 

乳动物和植物的丰富度分布. 该模型采用“自下而上” 
策略, 整合关键生态与演化过程(如适应、地理范围变 

化、物种形成/灭绝、扩散、竞争)的机制及其公认运 

作原理. 尽管模拟未参考现实分布且时间跨度有限, 
其生成的丰富度格局却惊人地逼真. 研究证实适应性 

生态位演化在地形和气候驱动的多样化与灭绝中作 

用显著, 并成功通过模拟的持久性(“博物馆”)物种丰 

富度历史模式捕捉现代格局的关键特征. 参数敏感性 

分析揭示不同演化生态过程对物种丰富度时空格局 

(摇篮、博物馆、坟墓)的相对影响. 当然, 这种还原论 

方法在宏观演化与生态研究中的适用性仍需深入探 

讨 [281,282]. (ⅱ) 机器学习技术的广泛应用. 该方法已在 

多个领域发挥作用, 包括全球维管植物多样性分布预 

测 [255]、系统发育关系推断 [283]、系统发育多样性趋 
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势分析 [284]和整合分类学物种界定 [285,286]. 上述研究进 

展(机理模型模拟与机器学习应用)为未来深入广泛地 

研究温带亚洲特有植物时空格局提供重要的方法论 
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The holistic view of nature held by 19th-century naturalists laid the foundation for biodiversity research. The rise of population 
biology paradigms in the early 20th century led to a separation between ecological and evolutionary studies, weakening macro-scale 
research. To analyze diversity patterns across broad spatiotemporal scales, integrative research in macroevolution and macroecology 
has gradually emerged. Leveraging advancements in big data and analytical methods, this field integrates phylogenetic reconstruction, 
divergence time estimation, and eco-evolutionary inference to uncover the mechanisms driving biodiversity from a “Deep Time and 
Broad Scale” perspective, thereby providing scientific support for biodiversity conservation. Temperate Asia, a key region with over 
67% of endemic vascular plant species, exhibits two major floristic characteristics: “eastern Asian and eastern North American 
disjunct distributions” and “Tertiary relict floras”. These features reflect processes of isolation, divergence, and refuge survival upon 
geological and climatic changes. This review summarizes key advances in the study of endemic vascular plants in this region, 
including quantification of endemism, the museum/cradle, and the climate refuge hypothesis, aiming to provide a basis for 
biodiversity conservation and further research in the area. 
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