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摘要=利用多个物种共存模式模拟了不同情况下的不同动物种群演化的动力学特性2研究结果表明=65<由于栖息地的毁

坏所导致的动物物种灭绝是依赖于对物种死亡率和有关平衡态的假设的C不同的假设下2即使栖息地的破坏率相同2灭

绝的物种可能是竞争能力最强的若干物种2也可能是竞争能力相对较弱的若干物种C既不象传统的物种进化理论所认为

的必是弱的物种先灭绝2也不象 &F0DEI等人所认为的一定是最强的若干物种先灭绝:6!<如果弱的物种具有较高的平均

死亡率2则当栖息地受到一定的毁坏时2将有较多强的物种灭绝2而且物种灭绝时间将大大缩短:6;<在物种死亡率不变

的情形下2物种在未受毁坏栖息地上的平衡态的大占有率 Q#R2将有利于物种的生存C
关键词=物种灭绝:栖息地毁坏:种群动力学:模拟
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栖息地的毁坏是动物物种灭绝主要原因之一!一个十分重要的问题是"何种程度上的栖息地的毁坏会

导致群落里某些动物物种的灭绝#这种物种灭绝的顺序又是如何#$%%&年以前的经典生态理论’$(认为"当

栖息地遭到毁灭性破坏时)群落中是弱的物种种群先灭绝!$%%&年 *+,-./与 0.1在 23340.1’5(的工作

基础上联合在 2.6783上提出新理论"当栖息地遭到毁灭性破坏时)是强的动物物种先灭绝)而且被毁灭的

栖息地的比例稍微增大将导致大量的9强的物种种群灭绝:注"这里的强弱是根据某不同动物种群所占栖

息地的比例而言的;’<(!即强的种群对环境的适应力很弱)而对栖息地的毁坏极其敏感!由于动物种群演变

的长期性)只能通过有关的动力模式来模拟种群的长时间演变!*+,-./等人’<(在其不同种群竞争共存模式

里假设栖息地上的不同动物种群可以严格地通过竞争能力来排序:种群的竞争能力是指其占有栖息地的

能力;)群落里物种的共存是由于种间的竞争能力和迁移扩散能力以及自然死亡率之间的动态平衡)这种

平衡要求竞争力弱的物种具有较强的迁移能力!即"
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其中 ?为某种群依照竞争能力在群落中的排序J>?为种群 ?对栖息地占有的比率JB?为种群 ?的迁移率JG?
为种群 ?的平均死亡率JD为被毁坏的栖息地占总的栖息地的比率!

:$;式是一个平均场方程:假设种群分布具有空间一致性;)其右边的 <项分别表示"某动物种群 ?对栖

息地的成功占有J种群 ?因个体得死亡而引起得对栖息地占有的减少J由于竞争因素种群 ?在栖息地上被

竞争能力强的种群 F取代)因此而导致群落里物种的减少!正是这 <个因素构成了群落里各动物种群占有

栖息地比率的变化!当栖息地遭到永久的毁坏:比率为 D;)群落达到新的平衡态里各动物种群对栖息地的

占有比率 >K?:=>?L=@AM的解;)即:$;的定态解"
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要将这个模式应用于某一实际的 I个动物种群共存于栖息地的情形)还必须对各物种的死亡率和未

受破坏栖息地上:DAM;的平衡态的各物种占的比率 >K?作出假设)以作为动力学系统的初始条件)从而构

成完整的动力学系统!由 >M?9G?和 B?的关系"
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可以得到以下的式子"
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对>M?和G?的假设应与具体的栖息地的实际情形一致)如*+,-./等人使用这个模式)模拟了栖息地的

破坏对温带雨林和热带雨林不同动物物种种群的影响)模拟结果认为"栖息地的毁坏将导致一些竞争能力

最强的动物物种的不可避免的灭绝)其物种灭绝的时间大约为 VMW&MM.’<(!*+,-./等人提出了有关 >M?和

G?&种假设)但除了其中的一种假设)其它假设虽然有所分析)却并没有通过模拟研究各种假设对于模拟

结果的影响’&(!
本文将对 *+,-./’X(提出的 &个假设进行动力学模拟)同时还将对作者提出的两个不同的假设进行模

拟研究)籍以比较各种假设对模拟结果的显著影响!另一方面)Y,.7Z-38+38模拟了 <个动物物种的情况)
指出栖息地的永久毁坏并不总是导致竞争力强的动物种群先灭绝)第二强的物种可以先于第一强的物种

而灭绝!既在一定的死亡率和假定平衡态下)栖息地的破坏可以导致某些弱竞争力的动物物种的先灭

绝’V(!将对这个问题进行深入研究)希望能揭示栖息地的毁坏所导致的动物物种灭绝的序与有关假设的关

系!

[ 种群竞争的动力学模拟

在栖息地未遭受毁坏时)群落里的各动物种群在竞争能力9自然死亡和迁移扩散能力的共同作用下)
达到了某种动态平衡:即 DAM时的各物种种群的比率 >M?;!模式:$;的迁移率是由该动物种群的死亡率 G?
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和假定栖息地未毁坏时各动物物种对栖息地的占有比率 !"#所决定的$即%&’式$后两者在不同栖息地上不

同$并成为影响群落各动物种群演化达到的平衡的主要因子(表 )给出了 *种基本假设$其中 )$+$&$,四种

假设是 -./012等人提出的 3种基本假设435$而第 3和第 *两种假设则是根据 -./012的 3个假设所做的补

充(
表 6 物种死亡率 78和未受破坏栖息地上的种群占有率

9:8的若干假设%#;)$+$<$=’

>?@AB6 CDEBFGHHDFIJIDK?@DGJ9:8%LMNLNMO.N2NPL1OQRST

NQQUL.SVWXTLSQ.ST#’?KYJZBED[J?AIJ\[?JBF78
]1TS) #̂; _̂ !#‘a;";b%)cb’#c)

]1TS+ #̂; _̂ !#‘a;";b
]1TS& #̂; _̂ !#‘a;";#b
]1TS3 #̂;#̂_ !#‘a;";b%)cb’#c)

]1TS, #̂;#̂_ !#‘a;";b
]1TS* #̂;#̂_ !#‘a;";#b

如果沿用 -./012的研究而分别取参数 ^;

"d"+$b;"e"&$栖息地的破坏率为 a;)f&$则动

力系统在以上 *种不同的假使下的模拟结果分别

如图 )1gP所示(
从图 )可以看出h热带和温带雨林由于栖息

地的毁坏造成的若干具有较强竞争力动物物种的

灭绝是不可避免的(不同假设下的物种竞争动力

学的模拟结果的差别在于$灭绝的物种的数量略

有区别$此后经过很长时间的演化$群落里各动物

种群会达到新的平衡(此外$在不同的假设下$有

图 ) 物种灭绝与栖息地毁坏的数值模拟$其中 1gP的参数取

值分别对应于表 )的 ]1TS)g]1TS*

i.jd) -RS2U0SM.Q1/T.0U/1O.N2TNPORSMS/1O.N2WSOkSS2

TLSQ.STSlO.2QO.N212VR1W.O1OVSTOMUQO.N2d-RSL1M10SOSMT1ONP

QNMMSTLN2VON]1TS)ON]1TS*.2-1W/S)

关物种灭绝的时间延滞也有区别(
当栖息地毁坏的比例 a大于某值时$群落

里首先是最强竞争力的物种灭绝而不是传统所

认为的是弱的物种先灭绝的原因是h具有较强

竞争力的动物种群的迁移能力弱$而那些竞争

力弱的动物种群由于它们的具有较强的迁移能

力$因此它们可以在剩余m未被毁坏的栖息地上

生存下去(
有必要指出$在 ]1TS)里模拟的m有关竞争

能力强的那些物种的灭绝延滞时间与 -./012
在 ]1TS)的模拟结果并不一致%见图 )1’(模拟

结果是hn种竞争能力最强的动物种群的灭绝

所 需 的 时 间 是 ,""g )"""1$甚 至 更 长_而

-./012的模拟结果是 ,"g3""1(-./012等人的

错误在于h所取 a;"时的各物种的比率 !"#并

不满足其有关参数的假设%b;"e"&’(

]1TS)假设群落里各物种种群具有相等的

死亡率 $̂未受破坏栖息地上的平衡态的各动

物种群占的比率 !"#为几何级数分布$]1TS+以

及 ]1TS&也是假设群落里各物种种群具有相同

的死亡率 $̂但是取 !"#为更简单的假设$即分

别为相等的 !"#和对动物种群竞争能力成反比

的 !"#%竞争能力弱的物种种群占有更多得栖息

地’(]1TS+与 ]1TS)的模拟结果并无本质的区

别$而仅仅在于 ]1TS+的假设下所灭绝的最强物种是 *个而不是 n个$即比 ]1TS)的假使少灭绝了一个物

种(其原因是由于第 n个物种种群在 ]1TS+里的栖息地的占有率 !"#比在 ]1TS)中的大%在 ]1TS)中$竞争

能力越弱的物种种群占有较少的栖息地’$因而在 ]1TS+群落里第 n个物种种群不会灭绝(相似的情形出

现在 ]1TS&中$由于竞争能力弱的动物种群 !"#大$所以只有竞争能力最强的 &个物种灭绝了(值得指出得

是 ]1TS&的假设最多只适用于 n个动物种群的群落$其原因是 ]1TS&中更多的物种种群会导致群落里的各

n&,3期 林振山等h栖息地毁坏与动物物种灭绝关系的模拟研究
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物种在竞争能力!迁移扩散能力以及自然死亡率之间的不协调"结果是出现不合理的负的物种迁移率#
由以上分析不难得出这样的结论"如果假设群落里不同物种具有相同的死亡率而且越弱物种的 $%&越

大"则强的物种种群灭绝的个数越少#换而言之"在物种死亡率不变的情形下"弱物种种群对未受破坏栖息

地上’平衡态(的所占的比率 $%&越大"越利于群落里较强物种种群的生存#
由于在实际自然界群落里"不同动物物种的平均寿命是不相同的#一般而言"竞争能力越弱的物种的

平均寿命越短"即弱竞争能力的物种死亡率)&大#因此提出了*+,-.的假设/物种平均死亡率)&与物种的

竞争能力成反比"群落里未受破坏栖息地上的平衡态的各动物物种所占的比率 $%&为几何级数分布#*+,-.
的模拟结果表明"最强的 0个物种将灭绝"而物种的灭绝时间大约为 1%%23%%+#与 *+,-1的模拟结果相比

发现"如果假设某动物物种死亡率 )&随竞争能力的增强而增长"则将而导致更多强的物种灭绝4而且强的

物种灭绝的时间要比 *+,-1模拟的时间大为缩短#如果群落里弱的动物物种具有较高的平均死亡率’实际

情况恰恰如此("则当栖息地受到一定的毁坏时"将有较多强的动物物种灭绝"而且物种灭绝时间将大大缩

短#有意思的是"强物种的灭绝"将导致弱物种的平均寿命的增长"既平均死亡率的减小#这是一个稳定的

负反馈生物链#

*+,-5假设了物种死亡率 )&与物种的竞争能力成反比"未受破坏栖息地上的平衡态的各动物种群具

有相同的比率 $%&#其模拟结果表明"群落里最强的 6个物种将灭绝"而灭绝所需的时间也是 1%%23%%+"这

与 *+,-.的模拟结果并没有本质上的区别#事实上"物种的演化曲线都存在某种程度的相似#与前面的分

析相似"*+,-5作出的假设相对于*+,-7是有利于更少的物种的灭绝#同样"*+,-7假设物种死亡率)&与物

种的竞争能力成反比"物种对栖息地的占有率 $%&与其竞争能力成反比#*+,-7的假设也是最多只适用于 8
个物种的群落"最强的 7个物种灭绝"比*+,-.的情形少灭绝了 9个物种#原因也是*+,-7作出的假设相对

于 *+,-.是有利于物种的灭绝数的减少#*+,-7的种群竞争动力学机制与 *+,-3的相似"群落里弱竞争能

力物种的高死亡率 )&将导致群落里灭绝物种的增加以及弱物种在未破坏栖息地的大占有率 $%&而导致的

群落里灭绝物种的减少"这两种影响物种灭绝个数的机制相互抵消了#
比较 *+,-."*+,-5"*+,-7可以得到与前面相似的结论/在物种死亡率不变的情形下"群落里某动物种

群在未受毁坏栖息地上的平衡态的大占有率 $%&"将有利于该物种种群的生存#
以上情况里都导致了竞争能力最强的若干个动物物种先灭绝"以下的分析结果表明这是群落系统自

身的动力学性质所决定的#
倘若群落里最强的 &个动物物种的死亡率 )&以及由 )&!$%&所决定的 :&都满足以下条件/

1; <; )&=:&> % ’5(
那么由’3(式可见"这 &个物种种群在栖息地毁坏后’毁坏率为 <(将演化到新的平衡态 $?&@%"即它们

将全部灭绝#在以上的 7个假设中"群落里最强的若干动物种群都满足了条件’5("因此模式模拟的结果自

然是最强的若干物种先灭绝#所以"群落里最强的若干物种灭绝的模拟结果"完全是由该系统自身的动力

学性质所决定的#
在表1中7种情况里"如果就物种死亡率的假设而言"后9个假设更符合实际情形#当然不论是哪种假

设"在对热带雨林以及温带雨林的模拟中都给出了以下的有关动物物种灭绝机制/正是栖息地的破坏导致

了竞争能力强的若干动物物种的灭绝#由于没有足够的观测事实来证实该动力学的真实性"AB-CD-和 AE
指出 FEDG+H的模式只能谨慎的应用到实际的情形中I7J#

K LMN和 ON对种群灭绝的影响

在前面的分析中已经指出"在表 1的 7种情况里"栖息地的毁坏够将造成了群落里竞争能力最强的若

干物种种群的灭绝#然而由于生态系统和群落演化的复杂性"表 1的 7种假设显然只是一些特殊情况"不

能涵盖复杂自然界可能出现的所有情况#在群落的演化过程里"客观地存在着最强的动物物种’如人类(不

先灭绝的事实#为此"选取了其他的一些对 $%&和 )&的假设"如表 3所示#由于在这些假设里"并不是所有

的最强的物种种群都满足条件’5("因此可以预言"在表 3的假设下"群落里将不会出现最强的物种种群依

序先灭绝的结果#
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表 ! 导致某些竞争能力弱的物种先灭绝的的参数取值

"#$%&! "’&(#)#*&+&),-#.,/01+’&2&&3-4*(&+/+/5&,(&-/&,14&6+/0-+/407/),+

89:没有物种灭绝 ;<=>?@A?=B<?=?CDAE@DA<E8FGHIJK:

L J M N K O P Q R S JH
TL HIHMHH HIHNHH HIHKHH HIHOHH HIHPHH HIHQHH HIHRHH HIHSHH HIJHHH HIJJHH
UL HIHMPO HIHOOJ HIHSHP HIJKQO HIMKRK HIKOSN JIHPPR PIOHJP MPINJPN NMIHSSH
VHL HIMKOP HIHSMJ HIHSNJ HIHSKO HIHSPO HIHSSR HIJHPM HIJMOH HIHHKN HIHHNS
VWL HIJHOP HIJOSK HIHMOQ HIJNOR HIHOOJ HIJMMM HIHRNS HIJMRQ HIHHHP HIHHPS

8X:只有第五强的物种灭绝 YEZ[D\?]A]D\=D̂<EB=>?@A?=B<?=?CDAE@DA<E8FGHIMK:

_ J M N K O P Q R S JH
TL HIHMHH HIHNHH HIHKHH HIHOHH HIHPHH HIHQHH HIHRHH HIHSHH HIJHHH HIJJHH
UL HIHNMP HIHSPS HIMQMS OIRHHR QMIQSN RRIPJS JHQIRM JNJIJM JOSINQ JSNIPN
VHL HINRQJ HIJQMR HIJROS HIMNJQ HIHHMH HIHHJS HIHHJQ HIHHJO HIHHJK HIHHJN
VWL HIJKQJ HIMONP HIJHOJ HIMNOO H HIHHJR HIHHJO HIHHJO HIHHJM HIHHJM

8@:只有第三和第四强的物种灭绝 YEZ[D\?D\Â‘9E‘D\?]A]D\=D̂<EB=>?@A?=B<?CDAE@DA<E8FGHINK:

_ J M N K O P Q R S JH
TL HIHMHH HIHNHH HIHKHH HIHOHH HIHPHH HIHQHH HIHRHH HIHSHH HIJHHH HIJJHH
UL HIHKHP HIMKMK HIPRMH HIRRNM JIJNMK JIKKHK JIRMHH MIMRQJ MIRPHQ NIOPKM
VHL HIOHQO HIMRNR HIHJSH HIHJQN HIHJOQ HIHJKN HIHJNH HIHJJR HIHJHQ HIHHSQ
VWL HIJPQO HINKHR H H HIHJSR HIHHOQ HIHJPK HIHHOJ HIHJNO HIHHKK

8‘:第三a第四a第五强的物种将先于第一和第二强的物种灭绝 b\?D\Â‘D<]A]D\=D̂<EB=>?@A?=B<?CDAE@DA<EX?]<̂?D\?

]Â=D9E‘D\?=?@<E‘=D̂<EB=>?@A?=8FGHIKK:

_ J M N K O P Q R S JH
TL HIHMHH HIHNHH HIHKHH HIHOHH HIHPHH HIHQHH HIHRHH HIHSHH HIJHHH HIJJHH
UL HIHOJK HIJQNR HIMKJK HINMPN HIKNMK HIOPKQ HIQMRR HISNJS JIJRMR JIKSJR
VHL HIPJJJ HIHNOK HIHNMJ HIHMSM HIHMPP HIHMKJ HIHMMH HIHMHH HIHJRJ HIHJPO
VWL HIJQJJ HIJPOP H H H HIHNMR HIHHNR HIHMQH HIHHKJ HIHMMN

由此得出c从表 M可以看出d当一部分栖息地被毁坏后d群落经过长时间的演化d栖息地上的不同动物

种群最终将达到新的平衡 VWL8由8K:式给出:d而群落里先灭绝的动物物种8VWLGH:可以是某些竞争能力较

弱的种群e表 M假设死亡率 TL与物种强弱的关系为 TLGHIHJfHIHJgLd8L越大表示该种群越弱d因此个

体的平均死亡率越高e当栖息地的毁坏率为 HIJKd群落里没有物种灭绝8如表 M89::e表 M8X:表明了当栖息

地的毁坏率 FGHIMK时d群落里灭绝的物种的序是 Od既第五强的物种将灭绝e表 M8@:表明当栖息地的毁

坏率 FGHINK时d群落里只有第三a第四强的物种灭绝e表 M8‘:则表明当栖息地的毁坏率 FGHIKK时d只

有第三a第四a第五强的物种灭绝e由此得出ch栖息地的毁坏未必将导致竞争能力强的物种先灭绝ij 群

落里由于栖息地毁坏而导致灭绝的物种将取决于 VHL和 TL的取值e
进一步的研究发现d取 FGHINK时灭绝物种的序是 N和 Ki但如果 VHL变化d那么物种 N将出现不同得

变化d如图 M所示e如果 VHNkHIHOd物种 N就不会灭绝e这就是前面分析的结论c未破坏的栖息地上的物种

种群的大占有率有利于该物种种群在栖息地遭到毁坏后继续存活下去e如对T也作变化模拟则发现d群落

里某物种的小死亡率将有利于该物种种群在栖息地遭到毁坏后继续生存e
可见模式所模拟的物种种群的演化特性d即栖息地的毁坏所导致的物种灭绝d在物种共存模式中d是

依赖于对物种死亡率和有关平衡态的假设的e不同的假设下d即使栖息地的破坏率相同d灭绝的物种可以

完全不相同e
总而言之d在对物种的死亡率 TL以及未受破坏栖息地上的各物种占的比率 VHL作各种的假设下d栖息

地的破坏最终都会导致群落里某些动物物种的灭绝d而不同之处在于灭绝的物种的数量以及竞争能力的

不同e但是d无论在何种假设下得出栖息地的恢复或破坏导致的物种的灭绝的结论d仍然都有待于事实的

SNOK期 林振山等c栖息地毁坏与动物物种灭绝关系的模拟研究
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图 ! 当栖息地毁坏时"如果第三强物种的平衡态占有

率 #$%&$’$(时"该物种不会灭绝)反之该物种将灭绝

*+,-! ./#$%&$’$("01201+3450367,5829+254625760

,62:0+790+67"60123;+52+0;+<<,62:0+790+67;127012

1=>+0=0+542503?90+67

检验@

A 结语

利用多个物种共存模式模拟了不同情况下的动物

种群演化的动力学特性"研究结果表明BCDE由于栖息

地的毁坏所导致的动物物种灭绝"是依赖于对物种死

亡率和有关平衡态的假设的@不同的假设下"即使栖息

地的破坏率相同"群落里灭绝的物种可以完全不相同@
群落里灭绝的物种可能是竞争能力最强的若干动物种

群"也可能是竞争能力相对较弱的若干动物种群@所

以"由于栖息地毁坏所导致的物种灭绝的序是一个十

分复杂的问题@既不象传统的物种进化理论所认为的

必是弱的物种先灭绝"也不象 F+<G=7等人所认为的一

定是最强的若干物种先灭绝)C!E如果弱的动物种群具

有较高的平均死亡率C实际情况恰恰如此E"则当栖息地受到一定的毁坏时"将有较多强的物种灭绝"而且

物种灭绝时间将大大缩短@而强物种的灭绝"将导致弱物种的平均死亡率的减小@这是一个稳定的负反馈

生物链)C%E在物种平均死亡率不变的情形下"群落里任一物种种群在未受毁坏栖息地上的平衡态的大占

有率 #$H"将有利于该物种种群的生存)CIE物种灭绝的时间延滞在模式中的估计"依赖于对死亡率参数的取

值假设@
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