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摘要P大量的数值模拟研究表明P;6O集合种群里最强物种种群对栖息地占有率相对较少时3较小的栖息地

毁坏率就可以导致该最强物种种群与其它奇数物种种群一起退化=;!O而最强物种种群对栖息地占有率相

对较多则是导致集合种群里弱物种种群集体灭绝的内因=;"O当栖息地的毁坏率大于最强物种种群对栖息

地的占有率时3最强物种种群将先灭绝而使得弱物种种群进化为强物种种群或新的更强的强物种种群U
关键词P集合种群=生境毁坏=演化=动力学机制
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集合种群是由若干相互作用的局域种群或亚种群所组成的!这些局域种群或亚种群尽管在空间上是

相互隔离的!但物种之间却是可以互相扩散和迁移的"#!$%&集合种群动力学是新兴空间生态学的一个十分

重要的前沿领域!也是数学生态学的一个热点!是研究由于生境破碎’栖息地毁坏而导致种群灭绝的有效

方法之一"(!)%&
林振山"(!)%利用集合种群动力学模式系统地研究了不同性质的集合种群由于栖息地减少而导致的强

物种种群灭绝的情况!并从动力学上模拟’研究了栖息地增加对集合种群的生态效应&本文将研究最强物

种种群对集合种群演化的生态作用!包括*最+强物种种群与奇数物种种群的协同退化’*最+强物种种群的

率先灭绝’*最+强物种种群对弱物种种群的屏蔽作用以及*最+强物种种群对弱物种种群集体灭绝的生态

作用&

, 集合种群动力模式

由于生态演化的长期性!数值模拟显然是研究种群演化的最直接而有效的方法&-./012"3!4%根据种群

对栖息地占有率的多少将集合种群排成强弱序!即集合种群里对栖息地占有率最大的物种种群定义为最

强物种种群!而对栖息地占有率最小的物种种群定义为最弱的物种种群&集合种群里最强物种种群的演替

的本质就是种群对栖息地占有率随时间的演化&-./012"3!4%假设集合种群里各物种种群具有相等的死亡率

5!未受破坏栖息地上的平衡态的各动物种群占有栖息地的比率 678和迁移率 98均为几何级数分布:

58; 5<68=>;7; ?*#@ ?+8@#!98; 5A*#@ ?+$8@# *#+
其中!?为集合种群里最强物种种群对栖息地地的占有率!68表示集合种群里物种种群 8对栖息地占有的

比率!98为物种种群 8的迁移率<58为物种种群 8的死亡率<>为被毁坏的栖息地占总的栖息地的比率!那

么物种种群 8的演化规律为"3!4%:
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当生境破碎或栖息地遭到永久的毁坏*比率为 >+后!集合种群将达到新的平衡态!即*$+的定态解为:
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S 与奇数物种种群的协同退化

图 #1和图 #T是根据集合种群演化动力学模式*#+@*$+式的数值模拟结果&纵坐标是各物种种群对

栖息地的占有率*下同+&其中参数是一样的!即 I;)!;7U)!<5;7U7$AV&但所模拟的生境破碎或栖息地

毁坏的情况略有区别&即图 #1的 >;7U##3;$WX?!而图 #T的 >;7U#$;(7X?&
从图 #可以看出!当栖息地的毁坏率达到 >;>5;$WX?时!处于临界状态!集合种群的强弱顺序不

变!仍然为 2#’2$’2(’2)!即*最+强物种种群 2#仍为该集合种群里的*最+强物种种群&但当栖息地的毁坏

率达到 (7X?M>5*只增加 #X?+时!集合种群的强弱顺序则发生了巨大的变化!发生了突变:*最+强物种

种群 2#已退化为该集合种群的次*最+强物种种群!而原来的次优秀种群 2$已进化为*最+强物种种群&可

见!集合种群*最+强物种种群的退化和次*最+强物种种群的进化存在着一个临界值&有意思的是!在 2#退

化为次*最+强物种种群的一定时间后!2(也退化为的最弱的物种种群!同时 2)则进化为第三强的物种种

群&把2#’2(由于栖息地减少而同时退化较弱的物种种群称为集合种群的协同退化&把2$’2)由于栖息地

减少而同时进化较强的物种种群称为集合种群的协同进化&大量的模拟试验表明!当栖息地的毁坏率达到

某一临界值时!集合种群的强弱顺序将发生协同变化:原来所有的奇数物种种群将向弱的方向退化一级!
即原来为第一’三’五’HH强的物种种群将分别退化为第二’四’六’HH强的物种种群&而原来所有的偶

数物种种群将向强的方向进化一级!即原来为第二’四’六’HH强的物种种群将分别进化为第一’三’五’

HH强的物种种群&稳定后集合种群的强弱顺序*相对于原来的排序+将为:2$’2#’2)’2(’23’2Y’HH&有
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必要指出!集合种群的这种协同退化或协同进化是两两成对发生的"#$和 #%一对&#’和 #(一对)*+&但

不同对的退化或进化时间是依序"强弱+增加的,图 %揭示了 -个物种种群组成的集合种群的协调退化和

协调进化!#$.#’.#/.#0协同向弱物种方向退化一级&而 #%.#(.#1.#-则协同向强物种方向进化一级&不

同对的退化或进化时间是依序"强弱+增加的&分别发生在栖息地毁坏 $$22.$3/2.’%22和 (’224后,

图 $ 集合种群的协调退化和协调进化
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图 % -个物种种群组成的集合种群的协调退化和协调

进化,#$.#’.#/.#0协同向弱物种方向退化一级&而

#%.#(.#1.#-则协同向强物种方向进化一级
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表 c 栖息地毁坏的临界值与最强物种种群对栖息地的

占有率的关系&"IG(&JG2H2%+
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表 $是栖息地毁坏的临界值与 F"最强物种种群对栖息地的占有率+的关系&集合种群的种群数 IG(&
平均死亡率为 JG2H2%,
从表 $可以看出&F越小&MJKF的值呈非线性减小&即 MJ对 F值非常敏感,当集合种群其最强物种种

群较弱时"即该最强物种种群对栖息地的占有率相对较少+&对生境是非常敏感和脆弱的,而且&F越小&该

强物种种群越敏感.越脆弱&抗扰动能力越差&这体现了群落的脆弱性w-x,

y 率先灭绝

图 ’动力学模拟揭示了集合种群在最强物种种群"临界+灭绝条件下的演化存在以下的动力学特点!

"$+MzF时将有可能导致若干个较强的物种种群与最强物种种群一起灭绝&但各灭绝的驰豫时间是不同

的L"%+在集合种群里&进化和退化是相伴发生的&弱物种种群因生境破碎"或栖息地毁坏+而进化为强物种

’’0$3期 林振山等!集合种群强物种种群的演化特性
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种群是以强物种种群的灭绝或退化为代价的!"#$在恢复阶段即过渡态里%集合种群的强弱序是多变的&

图 # ’()时%不同集合种群")不同$在相同的栖息地
毁坏率下的演化情况

’*+,#%)*+,-%.*+,+/%0*1&种群 2-和 2/灭绝
"灭绝的弛豫时间分别为 --++3和 #1++3$%平衡态的强
弱顺序为42#521
6789# :;<<=>?@A7>2>BC7BB<D<2AE<A3F>F@?3A7>23G
;3H7A3AC<GAD@IA7>2%’*+,#%)*+,-%.*+,+/%0*1!
JF<I7<G2-32C2/8><KA72IA7>2":;<C<?3LA7E<7G%
D<GF<IA7=<?L%--++32C#1++L<3DG$%32CA;<>DC<D>B

A;<2<M<N@7?7HD7@EGA3A<7G2#%21

表O 当P取不同值时%栖息地毁坏率与种群灭绝数的关系
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0*- +9+f +9- +9/ +9# +91
0*/ +9-1# +9/g- +91hh +9ifg +9gh1
0*# +9//i +91- +9ig/ +9h#/ +9j//
0*1 +9#+/ +9f// +9gj +9j-h +9jg/
0*f +9#g +9i-# +9hii +9ji +9jj
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0*g +91hg +9g1i +9j1f +9jj +9jjj
0*h +9f#g +9gj1 +9jif +9jjf -

k 强物种种群对弱物种种群的屏蔽保护作用

图 1揭示了在临界灭绝约束条件 ’*-l"-l$/ml-

下%集合种群里物种灭绝数与生境毁坏率的关系&其中

f条曲线分别对应于 )*+,+f%+,-%+,/%+,#%+,1五类

集合种群&从图 1可以看出%)越大%即集合种群里优秀

种群越强"对栖息地的占有率相对较大$%当生境毁坏

"破碎$时%所灭绝的种群数越少%即弱物种越不容易灭

绝&所以%在栖息地毁坏较为严重"’n)$的情况下%集

合种群的最强物种种群和强物种种群对弱物种种群具

有屏蔽作用oo免遭灭顶之灾&而且%)越大%这种生态

屏蔽作用越显著&这里的生态屏蔽作用有两种作用4一

是使部分的弱物种种群避免灭绝%二是对那些将与最

强物种种群一起走向灭绝的较强物种种群"包括次最

强物种种群$来说%由于其灭绝的驰豫时间要比最强物

种种群的长许多%因此也就存在了许多的p起死回生q
的可能&
表 /说明了%集合种群里最强物种相对较弱%即对栖息地的占有率相对较小")*+,+f$时%生境的小扰

动"毁坏$’*)*+,+f%就可以使它灭绝!但 2/52#521的抵抗能力却依次非线性提高&如%当 ’增加到 i倍

时%21才会灭绝&而 )较大时%2#5215rr等几乎就不会因生境的破碎"毁坏$而灭绝&这意味着集合种群

里的弱物种种群有可能随时因生境的破碎"毁坏$进化为新的强"优秀$物种种群&从物种种群的稳定性来

看%对外界影响抵抗能力越弱的种群%其恢复"适应$力就越强!反之%越优秀的物种种群的恢复5适应能力

越弱&由于任何优秀种群对环境恶化的抵抗能力都是有限的%一旦生境的变化"毁坏$超过其抵抗能力所能

承受的极限%其种内的自我调节能力随之迅速下降乃至消失%从而导致集合种群里强物种种群的灭绝&而

弱物种种群由于具有很强的恢复和适应能力%因此可以很快适应新的生境而免遭灭顶"绝$之灾&

s 最强物种种群对弱物种种群集体灭绝的生态作用

自然界不仅存在强物种种群先灭绝这一现象%还客观地存在着在生境毁坏时集合种群内部是弱物种

种群先灭绝而强物种种群不灭绝这一现象&由于 ’n)时将导致集合种群里强物种种群先灭绝%那么不难

假设 ’t)将导致集合种群里弱物种种群先灭绝&大量的数值模拟试验表明4在多数的情况下%’t)将不

会导致集合种群里任何物种种群的灭绝&但对于任意由不同物种数的集合种群的 0l’l)之间都存在某

一临界约束条件%一旦破坏了该约束条件则将导致大量的弱物种种群灭绝%而强物种种群不灭绝&
图 f3展示了当 )*)0j*+,#-时%’*+,#-"保证

强物种 2-不灭绝的最大值$时%集合种群"0*j$里最

弱的物种种群 2j临界灭绝的情况&大量的模拟试验

结果表明%在 ’u)的前提下%弱物种种群存在两种灭

绝机制4"-$对于给定的 )%当栖息地的毁坏率 ’大于

某一定值 ’0"’0t’u)$时%将导致集合种群里一定

数量的弱物种种群集体灭绝!"/$对于给定的栖息地

毁坏率 ’"’u)$%当集合种群里强物种对栖息地的占

有率 )大于某一定值时%将导致集合种群里一定数量

的弱物种种群集体灭绝&只要 )n)0j%则当生境的毁

坏率达到某一临界值%则将导致集合种群里所有比

2h弱的弱物种种群 2j52-+52--5r5灭绝%而所有比
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图 ! 在临界灭绝约束条件 "#$%&$%’()*%$下+集合
种群里物种灭绝数与生境毁坏率关系,其中 -条曲线分
别对应于 ’#./.-+./$+./)+./0+./!五类集合种群

1234! 567879:;2<=>7;?77=;67=@A>78<B7C;2=D;
EF7D27E:=G;676:>2;:;G7E;8@D;2<=8:;2<@=G78;67
D82;2D:987E;82D;2<=D<=G2;2<="#$%&$%’()*%$4567
B2H7 92=7E 87EF7D;2H79I G7=<;7 ;67 B2H7 ;IF7E <B

A7;:F<F@9:;2<=J’#./.-+./$+./)+./0+./!

=K强的物种种群 =$L=)LM=N不灭绝,例如+对于 OPK
的集合种群+当 ’#’OK#./0$+则当 "P"OK#./).+即

当 ./0)P"P"OK#./).时+集合种群里所有比 =N弱

的弱物种种群 =KL=$.L=$$LML都将灭绝&图 -:(,而图

->则展示了 ’#./0)Q’OK#./0$+"#./$KR"OK#

./).时 =K临界灭绝的情况,
图 -揭示了弱物种灭绝机制与强物种灭绝机制&"

Q’(的最大差异在于J:4当集合种群的&’+"S"R’(

Q &’OK+"OK(时+系统是大量的L所有的弱物种&=KL=$.L

=$$LM4(同时集体灭绝+而不是依次由强而弱地灭绝,
因此+&’+"S"R’(Q &’OK+"OK(的弱物种种群的灭绝

是非常残酷的S>4&’+"S"R’(Q &’OK+"OK(的弱物种

种群的灭绝驰豫非常短+几乎是与生境的毁坏同步发

生+最长驰豫时间为 $TU#$T./.)#-.:+这要比 "Q’
的强物种灭绝机制快 )到 !个量级,尽管图 -的:L>两

图 - 最弱的物种种群 =K的两种不同类型的临界灭绝

&:(’#’OK#./.0$+"#./.0$Q"VK#./).S&>(’#

./0)Q’OK#./.0$+"#./$KR"VK#./).

1234- 567=@A782D:9E2A@9:;2<=E<B;67879:;2<=

>7;?77=EF7D27E7C;2=D;2<=:=G6:>2;:;G7E;8@D;2<=4W787

;67H:82:>97XY+O87F87E7=;E;67F8<F<8;2<=<BF:;D67E

<DD@F27G>IEF7D27E*2=:=7?7Z@292>82@AE;:;7

&:(’#’OK#./.0$+"#./.0$Q"VK#./).S&>(’#

./0)Q’OK#./.0$+"#./$KR"VK#./).

个图是 ’和 "取不同值的模拟结果+但由于它们都是

针对 =K临界灭绝的情况+所以其图线几无差别,这说

明了+无论是由于 ’为主要灭绝原因+还是 "为主要的

灭绝原因而导致的弱物种的灭绝的动力学机制是一样

的+即对弱物种种群的灭绝而言+’和 "是动力学等效

的,

[ 讨论

通过大量的动力学数值模拟发现J当栖息地毁坏

时集合种群&最(强物种种群的演化不仅存在文献\0+!]

和文献\̂+_]所指出的率先灭绝的特点外+集合种群内部

还存在一种协同变化+即当栖息地的毁坏率达到某一

临界值时+集合种群的强弱顺序将发生协同变化J原来

所有的奇数物种种群将向弱的方向退化一级+即原来

为第一L三L五LMM强的物种种群将分别退化为第二L
四L六LMM强的物种种群,而原来为第二L四L六LMM
强的物种种群将分别进化为第一L三L五LMM强的物

种种群,集合种群的强弱顺序发生协同变化的前提是

"R’,当 "Q’时+集合种群是不会发生协同变化+这

时集合种群将遵守文献\!]所指出的‘偶数种群强a奇数

种群弱b规律+即集合种群新的强c弱序为J)a!âaNa_a

-a0a$&灭绝(,
从本文的研究还可以看出+"Q’时集合种群弱物

种不灭绝是有条件的+即J毁坏后的栖息地仍未被集合

种群所占满+换言之+集合种群里的种群数较少,否则+
当 "R’时+集合种群里不仅强物种种群将灭绝+大量

的弱物种种群也将集体灭绝,

-0_$K期 林振山等J集合种群强物种种群的演化特性
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