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生态学系统的空间异质性

陈玉福，董 鸣‘
(中国科学院植物研究所，北京 100093)

摘要:空间异质性是生态学系统的一个普追特性，生态学家对它在生态学中的重要性已取得了比以往更探

刻的认识。试图从空间异质性的含义，空间异质性与尺度和等级的关系，空间异质性的定量描述，空间异质

性对生物和非生物过程的影响，以及空间异质性的动态等5个方面综述了有关空间异质性的生态学研究

的新进展
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Spatial heterogeneity in ecological systems
CHEN Yu-Fu,DONG Ming*   (rattitate f somay, Cnine..e Aradeay of srienrer, Beijing         100093). Arra

Ecologira Sinim, 2003, 23(2) :346-352.

Abstract: Spatial heterogeneity in ecological systems is a common understanding of ecologists.  The

importance of spatial heterogeneity in ecology lies in its ubiquity as a feature of ecosystems and in the

ecological effects it raises. Spatial heterogeneity, the complexity and/or variability of ecological systems in

space, associates with scale. The degree to which heterogeneity is expressed depends on scale. The

hierarchical theory throws light on understanding spatial heterogeneity in ecological systems. Ecological

systems can be seen as multi-scale hierarchical mosaic patches. Many quantitative methods, such as nested

quadrat analysis,  semivariograms,  fractals. trend-surface analysis, spectral analysis, etc.  provide

powerful tools to describe spatial heterogeneity. Spatial heterogeneity has very important influences on

both abiotic and biotic processes.  Most organisms are benefited from environmental heterogeneity.

Modeling and experimental studies over landscape scale is a new challenge to ecologists in studies of

dynamics of spatial heterogeneity. Experimental studies on striding across boundaries between landscape

patches of some clonal plants can link researches on behaviors of plant individuals and dynamics of patches

and landscapes. In the future, defining a system appropriately within which heterogeneity is analyzed and

identification of appropriate null models for studies of the effects of heterogeneity are important issues.
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    在上个世纪的后20a里，伴随着景观生态学的迅速发展.生态学经历了生态范式的转换【:-el。生态学家

已经强烈地意识到自然生态系统在空间上是具有格局的和级块状的，并且随时间以复杂的，有时是不可预
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测的方式而变化;领会到世界是异质的.非平衡的D. at。异质性(Heterogeneity)在生态系统中的普遍性和重

要性已毋庸置疑 然而，异质性在生态学中并不是一个新的概念，18和19世纪的地植物学家和早期的生态

学家就曾在区域和景观水平上对空间异质性做过定性的叙述川。在种群和群落生态学的理论研究中，为了

研究的方便和简单化，人们往往以环境的同质性和空间上的随机分布为基本假定，把空间异质性看作是一

个棘手的问题。但是，所有生态系统都在一个广阔的尺度范围内表现出异质性和级块镶嵌的特点，这种级

块城嵌是种群动态、群落结构与稳定、元素循环和能量流动等发生的基础川。生态学系统的空间异质性是

新兴的景观生态学研究的核心问颐E-」在过去的20a里，景观生态学的理论与应用研究经历了前所未有

的快速发展，有关空间异质性的概念解释、定量化及其生态学效应的研究有了许多新的进展，在此，本文将

数年来对该领域的跟踪和研究工作做一介绍 以期利于国内同行更快地了解和掌握国内外有关生态异质

性研究的最新成果和动态.

1 空间异质性的含义

    笼统地讲，空间异质性是指生态学变量在空间上的不均匀性和复杂性，表现为生态系统的级块性和环

境的梯度变化[[eio Li&Reynolds"'提出一个定量的、便于描述和应用的空间异质性的概念，即“空间异质性

定义为所研究的系统特性在空间上的复杂性和/或变异性”。景观的生态系统组成构成了基本的空间异质

性格局.同时，资源可利用性、环境因子的空间特征以及生物种群和群落在景观上的分布等都表现了异质

性的分布格局，这种异质性格局反映了环境异质性对生物在景观上的异质性分布的制约作用。因此，当研

究空间异质性的时候，必须弄清所研究的系统特性是什么，是整个景观的生态系统和土地极盖类型等基本

结构组成?还是具有生态学意义的一个或一组系统特性，如植被盖度，物种多样性，土坡养分含量，等等?空

间异质性随着所研究的向题或系统特性而变化、不同系统特性的空间异质性的描述方式和变异格局是不

同的

    对于一个生境或景观，有许多种异质性.如果系统特性的空间异质性的测量从观侧者的角度出发，不

考虑任何生态学功能的话，称之为“侧量的异质性(Measured heterogeneity)"或“结构的异质性(Structural

heterogeneity) "f s. iaf‘相反.如果从生态学实体〔生物个体、种群、物种等)的角度出发，考虑到所研究特性的
生态学效应，则称之为“功能的异质性(Functional heterogeneity)"!''!, "侧量的异质性”带有很大的随意性，

人为框定一定区域，用各种指数来描述景观异质性.这种方法往往具有较低的生物相关性。“功能的异质

性”基于物种所感知和响应的尺度，与生物及生态学过程密切相关.“功能的异质性”表现出多维性，生存于

同一环境中的不同生物类群“功能的异质性”是不同的fiat

2 空间异质性、尺度与等级

    尺度(Scale)是空间异质性的量度单位，空间异质性的程度决定于测量所用的尺度大小[+7。对于一个生

态学实体，尺度的变换可能会导致异质性的出现和消失[not。尺度与格局的概念必定是相互交织在一起

的[tzz7，生态系统所遵循的自然过程受时空尺度的严格限定fn7。空间异质性在不同尺度上具有不同的格局，

并且生物及生态学过程对空间异质性的反应发生在不同的特定的尺度上〔’们.
    尺度是空间异质性的一个重要方面，依赖于尺度的自相关，而不是连续的自相关是一个普追的现

象us!许多生态系统的空间异质性格局随空间尺度的变化而变化ps-ts7，生态系统特性在不同尺度域

(Domains of scale)上有着不同的变化速率，这种多尺度格局反映了生态系统的等级特征[f}zf指示着控制不

同尺度格局的不同的生态学过程。自然景观格局形成的主要推动因素可以分为干扰、生物学过程和环境制

约Izo7而这些因素都同时作用于多个空间尺度，如千扰，从植物个体死亡的局部影响到野火、干早和流行病

害大尺度上的作用，对景观格局形成了多尺度效应，生物的再生过程从一个个体的再生到一组物种组合的

重建也发生在一个变化的空间尺度上;再如环境的制约作用包括限制种子萌发的小气候和小尺度土壤条

件，以及决定生物群区的亚洲际的气候系统跨越一个广阔的空间尺度[tzz.zzl等级理论被引人生态学、以描

述自然景观的这种多尺度空间异质性

    等级理论(Hierarchical theory)考虑的是一种有组织的复杂系统，等级组织系统可以被分解为作用于

不同尺度上的功能成分Izzl等级理论认为，自然系统的每一等级上都有其独有的特征，即新质(Emergent

"a.荔
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properties)或不可简化的特征(Non-reducible properties).因而，不研究该等级，就不能完全理解整个系

统lz}同样，要充分理解该等级，就必须研究与之相关的其他等级Us zs7。多尺度等级缀块结构，被作为研究

景观异质性的一个概念模型，一个缀块有反映更小尺度异质性的内部结构，同时也是更大尺度异质性结构

的一部分，不同尺度上的等级组成之间是相互关联的，如低级单元之间的相互作用产生高级单元的动态，

而高级单元对低级单元具有制约作用[U.u.zzl等级理论非常宝贵的一点是它让我们在关注一个特定尺度上

的事件的同时，认识到仍有与之相关的其他尺度fzz1。等级理论为生态学提供了一个概念的和分析的模型，

它不仅可以用于景观格局的分析，而且还可用于生态学事件机制的解释fzz?

    既然生态学系统是一种多尺度等级缀块镶嵌体，不同等级之间又是相互关联的，那么生态学研究就应

该采取多尺度的观点，在等级关联的生态学系统中.小尺度上的空间异质性研究可以为大尺度上的生态学

格局与过程提供机制方面的解释[2t7。另外，要充分地评价景观状况，大尺度上的遥感监测必须同小尺度上

的野外实地研究结合在一起[fze]。因此，小尺度上的空间异质性格局及其动态对大尺度景观现状评价和动态

监测是非常必要的

3 空间异质性的定，描迷

    定量描述景观格局及其在时间上的变化是理解异质性景观格局动态与生态学过程及其相互作用的前

提(zsl.尽管空间异质性的普遍性已被清楚地认识到，但空间异质性发生的尺度和程度，及其在不同的生态

系统中会如何变化，尚知之甚少。在大多数情况下，对空间变异尺度的理解只是停留在定性的水平上，还不

能适用于对格局的概括，更重要的是还不能适用于对格局的成因与效应的概括[f so〕定量地描述多尺度景观

异质性仍是一个有待发展的研究领域。描述格局也就是描述变异，而空间变异的定量描述需要有尺度的界

定 一旦格局被弄清楚，就可以去发现格局的决定因素，以及形成和维持格局的机制，在此基础上，才有可

能对将来的发展做出预侧[s7

    空间异质性的定量描述是基于数据类型的，不同的数据类型有不同的描述方法[[,I。对于景观类型图

(Categorical maps)，空间异质性可用缀块组成和结构的复杂性来描述，如级块类型的数目与比例，缀块的

形状、大小，景观组分的优势度(Dominance),相对丰富度(Relative richness)、破碎度(Fragmemation),聚

集度(Contagion)、亲和度(Affinity)等多种指数[3}一 as〕对于数值图(Numerical maps),空间统计学方法，如
巢状样方分析(Nested quadrat analysis)['"、半方差图(Semivariograms)或相关图(Correlograms ) 1 0"6t、分

形方法(Fractals)[0-"s[,趋势面分析(Trend-surface analysis)"",谱分析(Spectral analysis)[stsz]等可以描

述格局如何随尺度而变化，因而，这些方法在空间异质性的定量研究中得到了广泛的应用[sa-vl

    另外·多元分折方法，包括直接梯度分析(Direct gradient analysis)或回归分析(Regression analysis),
间接梯度分析(indirect gradient analysis)或排序(Ordination)，以及分类(Classification)或聚类分析

(Cluster analysis)也被用于空间异质性的定量分析[,sol。多元分析方法为生态学家处理复杂的、多变量的

数据，分析不同系统特性的异质性和它们之间的相互关系提供了有力的工具。从20世纪50年代以来 这

些多元方法有了长足进展.

4 空间异质性对生物和非生物过程的影晌

    空间异质性对生物个体、种群和生态系统的影响，主要是通过比较强调景观背景的案例研究的结果间

的相似与差异来探讨.许多研究表明，景观连接度和景观内级块的大小、形状和多样性影响着物种的生存

和持久性，以及物种丰度的分布格局于植物、动物和土壤微生物都能够很好地适应环境异质性，异质性的环

境条件有利于大多数生物的生存[sa-sz]

    目前，尽管对于整个生态系统和流域的物质输人输出研究己经比较深人，而对物质和养分在异质性景

观的再分配还知之甚少[[}e〕在物质和养分的再分配过程中，水、风、动物及人类活动构成动力因素。另外，景

观的地形特征构成了一个复合的环境梯度，不同景观位置的环境条件和资源水平出现差异，植被组合也随

环境梯度而发生相应的变化帅州。

5 空间异质性的动态

    弄请景观格局与牛态学过程的关系是景观生态学研究的一个主要目标，但这个目标实现起来非常困
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难，因为景观水平较大的时空尺度增加了实验和假说验证的难度[psl模型是目前研究景观格局与生态学过

程之间关系的一个常用的有力的手段Issssl
    景观内级块的产生与动态受控于自然的和/或人为的干扰作用，干扰(Disturbance)破坏生态系统、群

落或种群结构以及改变资源和基质可利用性或自然环境的任何在时间上相对不连续的事件[s71。干扰是景

观异质性的一个主要来源，是一种重要的景观生态学过程，干扰可以通过改变资源与环境状况来影响生物

种群的结构与动态 从而造成或影响景观异质性格局。由于人类活动在环境变化中扮演了日益重要的角

色，所以景观尺度上的干扰过程及其作用备受关注。如中国北方内陆干早一半干早区沙淇化景观中的风蚀

作用和植被演替等自然干扰，以及放牧和植树造林等人为干扰，是流沙级块和固定沙丘级块消长的主要成

因。这些干扰因素在空间和时间上往往是杂乱无章的，使缀块的形成发生在不同的时间和地点，从而形成

一种动态的镶嵌体结构川。在干早一半干早区，景观中级块的尺度可以小到几米，在这种生境中，植物种群

动态，甚至植物个体行为就可以同级块动态联结起来lass!

    空间异质性的动态变化实际上是由景观内辍块之间的相互作用引起的，研究最观中相邻级块间的相

互作用，以及这种相互作用如何影响景观过程 与对单个种群、群落或生态系统的结构与功能的经典生态

学研究是截然不同的[7s1，这涉及到景观中的“流(Flux)"。在这方面，研究最多的一个问题是边界效应:7u

因为只有跨越边界的“流”才能影响到景观尺度上的动态.有关跨越边界的种子传播和动物活动对景观结

构的形响作用已有很多研究工作17x1。相反，另外一种发生在较小尺度上的克隆植物(在自然条件下，能够通

过茜养生长过程形成多个遗传上一致，形态和生理上独立或潜在独立个体的植物)[，3，3跨越边界的生长与

传播对景观格局与过程的影响作用却得到较少的关注，而它在特定景观中的作用可能是非常重要的[7s剐

‘ 小结

    生态学系统的空间异质性已成为生态学家的共识，它存在于生态学系统的各个组织水平和不同的空

间尺度.它对于自然界的生物学和非生物学过程有着非常重要的影响 人们对生态学系统的空间异质性的

深人理解得益于近年来定量分析方法和复杂性科学的发展。景观尺度上的模型和实验研究将是空间异质

性动态研究中生态学家面临的一个新的挑战。
    尽管在过去的20。里、有关空间异质性的研究得到了突飞猛进的发展，但现在离完成异质性理论还有

一段距离.一些重要的问题，如定义适宜进行异质性分析和辨别因果关系的系统，以及选用适当的研究异

质性效应的零假设模型(Null models)等是将来有关空间异质性的生态学重要性的研究方向和课题[v
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