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护等研究工作A

摘要8首先简要回顾了 !"世纪数学生态学发展的历史3特别是半个世纪以来在中国的发展A然后指出了生物学的进步为

数学生态学的发展提供了机遇A作者列出了当前数学生态学和生态模型研究的几个热点85$7非线性动力学95!7种群的

时空动态8包括异质种群动态3源<汇理论以及种群对时B空变化的响应等95:7多样性和稳定性的关系95>7行为的动态模

型95=7基于个体的模型A最后指出3生态学中的混沌现象3可能表明多年来理论生态学家寻找的种群动态及生态系统动

态的一般规律根本就不存在9然而还原论和整体论的相互补充促进3可能会对 !$世纪生态学的发展起到重要的影响A
关键词8数学生态学9生态模型9混沌9还原论9整体论
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!"世纪是生态学成熟和发展的时期A数学生态学作为生态学中的一个分支学科3在 !"世纪 !"年代至

>"年代经历了它的成长期A这一时期的生态模型都是在严格的假定条件下推导出来的3有严密的数学和物

理学的基础3表达式很简练3精确地描述了一些理想情况下生态过程的变化A这一时期最有名的数学模型

有 ,]Wy15$;!*7对 /]yw[1zx5$6:67*0%VzxV$模 型 的 完 善9*01x&W5$;!:7和 /01x]yy5$;!=7的 捕 食 模 型9

’w0#"z0X5$;!>7的昆虫拟寄生模型9?]y#W$&<Y$&]X!yV$&5$;!*7的传染病模型等A
其后3生态模型的进展主要是对种群动态模型的深化3考虑到诸如年龄结构3时滞3迁移3种内种间竞

争3取 食 行 为 以 及 功 能 响 应 效 应 等A这 期 间 有 代 表 性 的 模 型 时 是 具 年 龄 结 构 的 *]z1V]5$;>=7矩 阵 模 型3

-[x$wVXz0X5$;>67带时滞的种群增长模型以及 -011VX%5$;#=7提出的捕食者<被捕食者 :种类型的 功 能 响

应模型A

#"年代以后3有两个重要因素对生态模型的发展起到了至关重要的作用A一个是电子计算机技术的快

速发 展9另 一 个 是 工 业 化 高 速 的 发 展3人 们 日 益 认 识 到 保 护 生 态 环 境 的 重 要 性3对 环 境 治 理3

.........................................................

资 源 合 理 开

万方数据



发!能源持续利用越来越关心"面对这些复杂生态系统的研究!只有借助于系统分析及计算机模拟才能解

决诸如预测系统的行为及提出治理的最佳方案等问题"在国际生物学计划#$%&’的促进下!()多年来经过

*+,+-.//!0+1+2.34536!7+8+9:;;<3=!9+>+?@AB!%+7+&.//63等生态学家的创造性的工作!
形成了一门新兴的生态学分支学科CC系统生态学"这一时期的生态模型极为丰富!生态模型和系统分析

的应用显示出绚烂多姿!状态"这时系统模型的应用已紧密联系到实际的生态系统"例如植被演替模型!害

虫综合管理模型!渔业开发管理模型!全球气候变化模型!有毒物质在生态系统中的迁移和累积的模型!人

口模型和世界模型等"
我国数学生态学的发展也紧跟国际的步伐"DEF(年马世骏先生在中国科学院动物研究所建立了我国

第一个数学生态研究组!并开展了这方面的研究工作!并于 DEFG年发表了我国电子计算机应用于生态学

的第一篇论文!在国际数学生态学发展的舞台上!引起了强烈的反响HDI"在文革中断了十年之后!DEJE年上

半年!在北京香山举办了首次K数学生态与系统分析讲习班L"同年 D(月!在中国生态学会成立大会上!又

举行了全国K生态系统研究方法L讨论班"在马世骏先生倡导下!数学生态学专业委员会终于在 DEM)年 D)
月正式成立!成为中国生态学会下的第一个专业委员会"其后!DEM(年在中山大学举行了全国的数学生态

讨论班"DEMF年教育部举办了K农业院校数学生态讲习班L"数学生态专业委员会也分别在 DEMN年!DEE)
年和 DEEE年举行了 O次全国性学术讨论会"我国数学生态学的发展与国际相比!更紧密联系于国民经济

的发展与实际应用"中国数学生态学的发展源于昆虫生态学!其后很快涉及到植物生态学!动物生态学!环

境评价与生态规划!可更新资源管理及保护生物学等领域!呈现了一幅万紫千红的局面"E)年代之后!我国

一批年青的数学生态学家的出现!以及他们进入国际理论生态学和数学生态学前沿领域的研究!为我国生

态学的发展增添了光彩"

P 生物学的未来与数学生态学发展的机遇

数理科学广泛而又深刻地渗入生物学的结果!开辟了以系统分析和计算机模拟在分子水平研究生命

现象的新学科"分子生物学的飞速发展!全面改变了现代生物学的面貌"正象邹承鲁院士所指出QK生物学

研究的主体一直是观察和认识生命世界的多样性"从生命现象的表面观察日益深入到生命活动本质的阐

明!是生物学发展的必然趋势!也正是现代生物学的特点LH(I"生命现象是多种多样!千姿百态的!然而生命

世界中最本质的规律!在不同生命体中却是高度一致的"
多样性与统一性的问题!不但是生物学争论的焦点!也是整个科学界探求的问题"物理学家最早讨论

为整体论与还原论的观点"所谓还原论!就是将事物分成许多小的部分!认为如果每一部分都研究清楚了!
最后拼起来问题就解决了"大物理学家爱因斯坦就是还原论的支持者"他曾说过QK物理学家的无上考验在

于达到那些普适性的基本规律!再从它演绎出宇宙"L在生物学中!也曾有过这样的倾向Q似乎研究只有做

到分子水平才能揭露事物的机理"然而 E)年代以来还原论的缺陷越来越显露出来"这正如人们常说K知道

的越多!却懂得的越少L"这主要是因为过多过细的信息!反而让人无所适从!K只见树木!不见森林L!使人

看不到事物的整体和全面面貌"此外!越来越细分的专业!也对信息的交流产生了障碍HOI"
生物学家几十年来试图象物理学家一样!以理解最基本粒子的方法去理解生物系统"现在到了以系统

和综合的观点去理解生物系统的时候了"生物学家认识到Q理解一个生物系统的各个部分如何相互作用!
与理解这些部分本身具有同等的重要性"科学家们提出K()世纪生物学是分析的生物学!(D世纪生物学将

从 分析重新走向综合LH(I"生态学家可能是生物学领域中最经常应用综合的方法来研究他们的对象的HOI"
系统生态学的产生!被著名的生态学家,+&+?@AB誉为K生态学中的革命L!表明生态学的研究中!更强调

整体观!更强调系统中各部分之间的相互作用关系"一般来说!复杂系统具有如下的特点QR它是由大量小

单元相互局部作用形成的系统ST对初始条件或扰动十分敏感!且往往须用非线性微分方程描述的系统S

U可用分形吸引子!自相似性等描述其性质!且具有多种演化途径的系统"生态系统就是典型的复杂系统"
理论生物学家 V+1.5HNI在研究种群动态中发现在简单 W:=<X/<Y方程中!隐藏着令人振奋的混沌现象!揭开

了K混沌L世界的序幕"最近 0.Z5HGI和 1Y7.33等HFI关于生态系统复杂性和稳定性关系的讨论!&[;<\等关

于阿利效应#];;666̂̂6Y/’对行为学!生态学和保护生物学的影响问题HJ!MI!以及入侵种对生态系统和物种保
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护等问题的讨论!"#$%&#显示了生态模型的威力#以及它在洞察复杂生态系统各成分之间相互关系时的作用’

()*+,-./等!$%&用模型揭示了0超捕食过程123456)5)67*89:+5):,6;;<=通过引入很好适应于高捕食压力的

被捕食种#可能会使新捕食种的数量突然增加#以至导致当地较为脆弱的被捕食种的绝灭’这种效应#过去

科学家知道得很少#但直观上却模糊感觉到#通过模型模拟把事物本质揭示得十分清楚#并显示了当地种

能承受超捕食过程所带来压力的条件’数学模型和系统分析将会在未来生态学发展中起到很大作用’这正

如诺贝尔奖得主朱隶文所预言=0在今后的几十年中#一部分物理学将会和一些生命科学结合起来>>这

意味着系统分析和数学模型将占有越来越重要的地位1!$$&’

? 数学生态学和生态模型发展的几个热点

?@A 非线性动力学

耗散结构理论#协同学#突变理论#混沌动力学和分形理论几乎都是创立于 B%世纪 C%年代’这些跨学

科非线性理论的共同目标是探索自然界的复杂性和规律性#因而被称为是继量子力学和相对论两次重大

科学发现之后的第三次科学革命#这些非线性理论共同形成的学科称为非线性科学!$B&’D/E*4!F&揭开了

生态学中非线性特性的神秘面纱#其后#GHH6+!$I&对 J:8-*KL:H86)*捕食者和猎物方程的研究#J:M*+!$F&对

昆虫与天敌模型的研究#以及 NO),P9+!$Q&对 $I种森林害虫的时间序列的研究中#都发现了这种混沌现象’
混沌的研究对生态学的意义十分重大#它指出生态系统的波动可能是内在的而非源于随机振荡R初始条件

的微小变动对系统未来演化的结果会产生巨大的影响R然而它又指出系统在混沌的外表下可能隐藏着良

好的有序结构#虽然长期的预测是不可能的#但对短期行为的预测是可能的’通过对奇异吸引子的处理2如

神经网络方法<#时间序列分析#计算图像处理等手段#揭示生态系统内部的动态机制是完全可能的’

?@? 种群的时空动态

种群动态的研究#是经典生态学研究的核心问题之一#至今仍然是生态学中的重要议题’经典生态学

研究的种群动态往往是在同质空间里研究#因而种群的平均密度就代表了这一区域的种群大小’然而自 C%
年 代 以 来#由 于 人 为 活 动 的 干 扰 和 栖 息 地 的 破 碎 化#种 群 在 空 间 的 动 态 越 来 越 受 到 关 注#正 象 J96HP:H7
等!$S&指出=0人们常在科学幻想剧中说T空间是最后未开垦的处女地U#其实在生态学中也是这样’1生态学

的一个新领域>>空间生态学已经建立’种群的时空动态的研究主要涉及到下面的一些主题’

?@?@A 异 质 种 群2E68*5:5OH*89:+<动 态 异 质 种 群 是 指 由 于 栖 息 地 破 碎 化 后#在 一 相 对 独 立 地 理 区 域

内#各小生境上局域种群的集合’各局域种群通过一定程度的个体迁移而使之成为一整体!$CV$"&’
在这个领域#目前的热点在研究多物种的异质种群’在相互作用的异质种群中#灭绝与局域物种间的

相互作用有很大关系R迁移率的增大导致了同步性的增加#从而可能破坏系统的稳定性!B%#B$&’

?@?@? 源K汇理论2W:O),6K;9+-8P6:)4< 源K汇理论强调了种群结构和资源分布之间的联系’某些小生境

是个体的净输出者#这就是源R而另外一些则是个体的净输入者#这就是汇’源K汇理论被广泛用于生态毒

理学模型#农业生态系统结构模型#以及基于遗传的种群结构评估模型’
异质种群动态和源K汇理论之间的联系是十分明显的它们之间的结合可能会对 未来 种群生态学 和种

群遗传学的发展带来光辉的前景!BI&’

?/?/X 种群对时空变化的响应 已知很多物种已经建立特别的进化机制或者采取某种生态策略以适应

在其资源或者环境中的时Y空变异’例如很多两栖类动物建立了多阶段的生活周期#以便能在陆地和水域

里 生存’D6Z9+9,-等!BF&以虹 2[O554<为对象连续 $I*在特立尼达田间通过增加捕食者改变虹 的死亡

率#然后再在实验室里在恒定条件下饲养两代进行比较#发现死亡率的增加会使虹 的成熟期提前#体形

变小#生殖率增加#后代体形变小’W865P6+!BQ&在他的实验室里#以果蝇为对象#比较两种处理#得到结果表

明提高成虫期的死亡率#会使雌虫提前 "V$BP发育#体重降低 I\#而使前期生殖率增高#而后期生殖率降

低’这 些 实 验 结 果 是 和 生 活 史 对 策 中 的 繁 殖 力 模 型2D65):7O,89:+6]]6,8̂ :76H<预 测 的 结 果 完 全 一

致!BS#BC&’
生活史理论中的模型可能是生态学中最成功的模型’这正如W865P6+!BQ&所指出=0伟大的理论做出惊人

的预测1#0生活史理论正帮助进化论成为象物理学一样建立在理论基础上的智能学科1’

Q_%$S期 李典谟等=展望数学生态学与生态模型的未来
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!"!"# $%技术与种群时空动态的研究 对于种群时&空动态的监测和研究’必然要涉及到大量的数据的

采集’存储和处理(过去的科学家即使认识到它的重要性’也不具备处理大量数据的能力(只有 $%技术的

出现才为这种研究提供了可能的工具(例如 )*+,等-./0利用 12%研究了密执安州连续 3*的舞毒蛾种群分

布动态’建立了具有 4种密度的雄蛾时间等值线图序列5%6788等-.3’$90利用 12%分析了美国 :;<=>+,地区

$?*的蝗虫调查数据’以确定易发生蝗灾的地方’并建立了由坡度&土壤深度和土壤侵蚀度 $个变量描述的

蝗虫易爆发区的回归模型(
描述种群时&空动态的模型中’最值得推荐的是最近十年刚发展起来的空间精确性种群模型@%A*B>*88;

7CA8>D>BA<AE8*B><+=<F78G(这种模型是把对种群的模拟和具有景观特点的空间分布图结合起来(借助于这

种图’栖息地的小生境&个体的数量&和其他的地理地貌特征都明确地结合到模型里去(它对研究种群对栖

息地在不同时&空尺度下变化的响应具有特别重要的意义-$?’$.0(目前更进一步的研究是要把空间精确性种

群模型和植被模型连接在一起’这样就能更好地探索栖息地的变化对种群时空动态的影响-$$0(

H 多样性和稳定性的关系

在生态学中多样性和稳定性的讨论几乎经历了半个世纪(这不仅因为它有重要的理论意义’而且还在

于它涉及到资源管理’害虫防治’生物多样性保护等重大实际应用(今天在研究系统复杂性的时候’关于这

个问题的讨论更显得重要(将近半个世纪前 I8B<+-$J0&K*DLMB6EM-$N’$O0注意到当生态系统变得简单了’它

们就会不稳定(然而 K*;的工作对传统的P多样性导致稳定性Q提出了挑战’K*;用一个 R维的非线性方

程组表示一个生态系统的状态方程’然后在平衡态附近’把它展开近似为一个线性方程组(应用线性方程

稳定性理论’K*;得到结论S当R增大时’系统稳定性降低(其后1<<F=*+-$40和T>==-$/0指出在生态系统多

样性和稳定性之间并不存在着简单的相关关系(最近 KDU*++等-$30的工作非常出色的表明复杂性是怎样

影响生态系统的(他们使用的模型和 K*;的模型有不同的结构’增加了更多合理的生物学假设S第一’不

象传统使用的 V<BW*XY<8B7MM*模型’他们加上了非线性项5第二’他们并不假设系统处在平衡态’因而不象

传 统的做法去寻找稳定的平衡点’代之去寻找P吸引子Q’P吸引子Q使种群波动减弱’以致减少了种群绝灭

的概率5第三’他们模型的非线性项考虑了很多真实的取食行为’例如捕食者不能同时对很多猎物维持很

高的捕食率’这个较为实际的假设将防止捕食者驱使某一特定的猎物种群走向灭绝’这是另一个增加系统

稳定性的因素(KDU*++等人的研究结果表明S物种之间微弱到中等强度的联系对促进群落持续和稳定起

着重要的作用’他们防止种群趋向灭绝(而在自然群落里收集到的很多资料显示S食物网相互作用的强度

很多都是很微弱的’只有不多的一些是很强的-J9’J?0(T<8>Z-J.0高度赞扬了 KDU*++的工作’认为他们建立了

一套P创新性的模型Q’表明P复杂性使系统趋向稳定Q’从而消除了多年来理论生态学家和经验生态学家的

隔阂(P复杂性对一个自然生态系统的稳定和整体性是至关重要的论点’可以使生态学家们无可争辩地阐

明保持一个多样的物种及其组成的生态系统’对它的健康和可持续发展是多么重要Q-J.0(

# 行为的动态模型

生活史理论通常讨论的是有机体如何面对生殖和死亡的时间表’做出决策以便在这两者之间实行交

换’从而寻求P适合度Q最大(但是在行为生态学中很多重要的行为决策’例如取食’躲避捕食者’领域防卫’
迁移’社会行为等’都不适合于经典的生活史理论的框架(然而这些行为又都影响他们的存活与繁殖’因此

又似乎类似于传统的生活史理论(这两个分支学科都是研究有机体对环境的适应’而又在很大的程度上依

赖于数学模型(但是它们应用不同类型的模型’而且采用不同的P适合度Q的定义(自九十年代以来’一种新

的方法@主要是基于动态的G状态模型越来越多地用于研究行为的适应性(事实上’这种新的方法’正在统

一生活史理论和行为生态学(这种动态模型既能产生一般的原理又能得出关于某些行为或者生活史现象

的可验证的&定量的或定性的预测(U":"U8*MW-J$0应用别尔曼提出的动态规划方法’研究存在被捕食危

险的取食行为’把种群的生长和繁殖结合到模型中去’显示了这种新方法的优越性(
行为生态学模型之所以受到越来越多关注的另一个原因是’最近十年来生物多样性的保护受到人们

的普遍重视(正如 [>=U*M<-JJ0所指出P个体行为的知识潜在地改变人们对该种群在破碎化生境中的命运

以及种群对捕猎和其他干扰反应的认识’改变人们对物种再引入’种群监测以及建模的认识’个体行为的
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研究甚至帮助我们了解人类将怎样采取保护对策!"在经典的有关海洋渔业捕捞的生态经济模型中#把个

体看成是相同的#但是实际上个体对种群的潜在生产力是大不相同的"例如对一雄多配的哺乳动物#过多

的雄性往往不利于种群的繁殖"而在单配种中雄性往往帮助抚育后代#雄性的被捕获#即降低了种群的内

禀增长率"此外对某一性别的过度捕杀#例如对非洲雄象的捕杀#导致雌象很难找到配偶#这种$阿利效应!
在种群模型中受到特别重要的关注%&’("

) 基于个体的模型*+,-./.-01234156-78-629
最 近#三方面的进展深深影响着生态学中的建模:第一:$混沌理论!告诉人们非线性系统的短期预测

将是困难的#而长期预测是不可能的;第二:生态学家开始认识到在生态系统中个体之间的局部相互作用

是很重要的;第三:计算机的能力和其软件的进展#使得计算机成为生态建模最主要的工具"这三者的结合

可能会对生态学理论产生深远的影响%&<("
理论生态学家长期以来试图在生态学中寻找类似于物理学中牛顿定律那样的基本定律#然而$混沌现

象!告诉人们系统初始值的微小差异#会导致系统路径的千差万别#这意味着系统的历史对它的未来有决

定性的作用#因此系统的某一特别行为的原因#很可能出自历史的偶然=因此要知道一个动态系统将如何

运动#只有精确地模拟它#这也就是基于个体的模拟可能是仅有的发现这类动态系统本质的方法"生态学

转向基于个体的模型表明#生态学家已经认识到模型既要包括生物学的本质#又要认识和接受生态系统非

线性的特性"
目 前 在 建 立 基 于 个 体 的 模 型 时#有 两 种 最 重 要 的 方 法:一 种 是 >状 态 分 布 方 法*.35?1?6-.5?@.40?.8,

1AA@81BC9"它主要依靠象D652.6矩阵模型和偏微分方程等分析工具来处理种群的特征分布"这些方法源于

几 十 年 前 的 一 些 方 法#然 而 近 十 几 年 有 飞 速 的 发 展;另 一 种 是 .状 态 结 构 方 法*.35?1?6B8,E.F0@1?.8,

1AA@81BC9"它基于对为数众多的相互作用的有机体个体的模拟#依靠高速的计算机进行计算#以综合的形

式提供结果%&G("
在生态学中基于个体的模型可以被看作是还原论方法的应用:系统的特性可以从组成系统的各成分

的特性以及它们的相互关系中得到"在科学的发展历史中#还原论方法已广泛被证明是非常有用的#那么

我们有理由相信在生态学中也应如此"实际上最近在进化生态学和行为生态学中的进展已证明了这一点"

H 结论

HIJ 生态学与其他学科例如物理学的不同之处至少有两点:第一#生态学中没有如物理学中的牛顿定律#
其他的定理能从中推演出来;生态学中又有一个统一的原理KK进化论#这是其他学科所没有的"达尔文

把历史引入了生物学#也就是说他引入了随机性和偶然性"进化论只告诉人们有机体是进化而来的#而并

没有告诉人们具体是怎样进化的#今天的大千世界是怎样由最初的原核细胞进化而来"生态学中的混沌现

象表明多少年来理论生态学家寻找的种群动态和生态系统动态的一般规律可能根本就不存在"

HLM 还原论和整体论都是生态学中重要的方法"整体论方法促进了生态学中系统生态学的发展#基于个

体模型的出现则是还原论思想的体现"生态学的研究表明#在生物学中#并非一定要做到分子水平才是最

高水平的研究"正如著名科学家卡达诺夫指出:$要将科学上的层次分高低#往往是愚蠢的#在每一层次上

皆有的普遍原则中都会出现宏伟的概念"!
最近十几年来#行为生态学#进化生态学#空间生态学的研究以及基于个体模型的出现#表明还原论观

点再次在生态学中受到重视#还原论和整体论的相互促进#可能对 NO世纪生态学的发展会起重要的影响"
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