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摘要6景观破碎化导致物种以异质种群方式存活3使得基于异质种群动态模拟破碎化景观动态成为可能C
异质种群动态模型的发展为景观动态模拟奠定了良好基础C根据空间处理方式的不同3异质种群模型可分

为三大类3可不同程度地用于描述破碎化景观动态C97=空间不确定异质种群模型3假定所有局域种群间均

等 互联3模型中不包含空间信息3仅能用于景观斑块动态描述;9!=空间确定异质种群模型3假设局域种群

在二维空间上以规则格子形式排列3是一种准现实的空间处理方式3可用于景观动态的简单描述;9"=空间

现实异质种群模型3包含了破碎化景观中局域种群的几何特征3可直接用于真实景观动态的模拟研究C空

间现实的和基于个体的异质种群模型不但是未来异质种群模型发展的主流3也将成为未来破碎化景观动

态研究的重要工具C为了更加准确完整地描述破碎化景观动态3不但应该综合运用已有的各种异质种群模

型方法3更要引进新模型来刻画多物种w多变量w高维度w复杂连接的破碎化景观格局与过程C
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景观破碎化8B%"*#)%$+1,%3.+"&%&’!"9包括两方面含义-即一种碎裂的景观格局状态-或景观斑块数

量增加而面积缩小的过程_>‘a景观破碎化在改变景观格局和物理环境的同时-造成了种群个体行为b遗传

结构b种群动态b种间互作b以及群落特征的改变_D‘-从而引起生态系统结构和功能逐渐衰退并形成恶性循

环-严重影响生物多样性-降低生态系统的生物生产力和生态服务功能-直接威胁到人类自身的生存和发

展_Jc ‘̂a全球范围景观破碎化的不断加剧_[cY‘-使得破碎化景观恢复成为当前区域生物多样性保护和环境

恢复面临的紧迫任务和新挑战a
景观破碎化研究主要侧重于景观破碎化评价b景观破碎化对物种的影响及物种对破碎化景观的响应

方面a经过长期发展-它们正在融合a景观破碎化评价一般可以通过景观格局数量分析实现_>X‘-而通过比较

不同时段的景观格局差异描述其动态变化a这是目前经常采取的景观破碎化动态研究方法-被称之为格局

分析法8$%&&+,"%"%(4#’#9a这种方法的优点是能够快速简便地从区域尺度分析景观结构的变化-不足之处

在于无法揭示景观变化的机制a即使试图采用驱动力等分析方法阐明其机制-也需要结合其他途径进行综

合分析a不管怎样它都无法真正揭示破碎化景观的动态机制a因此-对于景观破碎化动态过程的深刻理解-
应该从机制研究入手a理论上-破碎化景观呈现斑块化网络结构_>>‘-其景观结构和动态取决于斑块的外貌

和物种组成_>D‘-而斑块的性质取决于建群物种的种群动态a因此-基于决定景观斑块性质的建群物种的种

群动态-预测随建群物种动态而变化的其他物种的动态-进而通过预测所有景观斑块的动态可以实现对景

观整体动态的描述-称之为机制分析法8.+)2%"’)%(%"%(4#’#9a这种破碎化景观动态描述的思路是新的-但

破碎化种群动态研究的不断发展为此奠定了良好的理论和方法基础a
景观破碎化对物种的影响以及物种对破碎化景观的动态响应研究使得景观破碎化动态的机制研究途

径 成 为 可 能a该 项 内 容 已 经 成 为 保 护 生 物 学 研 究 的 热 点 之 一-特 别 是 应 用 岛 屿 生 物 地 理 学8’#(%"*

0’!3+!3,%$249取得了大量卓有成效的研究成果a近年来-异质种群动态8.+&%$!$/(%&’!"*4"%.’)#9理论的

蓬勃发展-已经基本取代了岛屿生物学在保护生物学中的地位_>J‘-成为分析破碎化景观中物种存续的一种
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很受欢迎的理论框架!"#$"%&’
景观破碎化造成种群空间隔离(使原始种群碎裂成若干局域种群)*+,-*.+./*-01+234(局域种群之间通

过个体扩散形成不同程度的相互连接(这种种群生存方式被称为异质种群)560-.+./*-01+24!"7$8"&’异质种

群 动态理论侧重于两个主要过程!88$89&的研究:)"4局域种群的维持;灭绝和占居<)84不同局域种群之间的

扩散’

=60-.+./*-01+2一词的中文译法很多!89$>?&(但无论译法如何变换都反映出生态学家越来越关注异质

种群动态研究!>"&’国内外已有不少文献介绍了异质种群的概念;理论和应用!89$>#&(但对于迅速发展的异质

种群动态模型用于景观动态模拟的可能性研究鲜见涉及’
实际上(单纯研究异质种群动态或景观破碎化过程均无法满足物种保护需要(综合考虑景观动态和异

质种群过程将成为保护生态学研究的重要内容’从这个意义上讲(对异质种群动态的研究也就是对破碎化

景观动态的研究’对于景观破碎化动态研究的这一新视角!>9&(应该及时加以总结(以期促进相关研究进步’
随着野外观测和实验研究的不断增加(异质种群动态模型研究得到了大力发展!%&’从经典异质种群模

型)@6A123模型4到现在的 >?多年中(建立了大量的数学模型(充实和发展了异质种群动态理论’按照对空

间 处 理 方 式 的 不 同 可 大 致 分 为 >类!"7(8"&:空 间 不 确 定 异 质 种 群 模 型)B.-01-**CD5.*1,10=60-.+./*-01+2

=+E6*(BD=4;空间确定异质种群模型)B.-01-**CFG.*1,10=60-.+./*-01+2=+E6*(BF=4和空间现实异质种

群模型)B.-01-**CH6-*1301,=60-.+./*-01+2=+E6*(BH=4’异质种群模型不断把空间概念融入其中(已经成

为空间生态学的一个重要分枝!>?&(这也是生态学日益重视空间概念的佐证!>"&’
异质种群动态模型的发展越来越重视空间结构(为描述破碎化景观动态奠定了良好基础’大量异质种

群动态模型的建立与应用(将使异质种群动态模型成为描述破碎化景观动态的有效手段和重要途径之一’
故此(本文对异质种群动态模型的发展进行系统总结(指明应用异质种群模型描述破碎化景观动态的可行

性和前景’

I 空间不确定异质种群模型

空间不确定异质种群模型是异质种群动态研究的第一阶段’它不直接考虑生境斑块的空间特征)如空

间位置;面积等4(只假定局域种群之间均等地连接在一起’这样系统被大大简化(方便了数学推导和理论

探讨(但也限制了真实性’

IJI @6A123模型

@6A123模型是公认的经典异质种群模型(被称为K异质种群模型之母L!8"&’其基本形式为:

EM
ENO PM)"Q R4Q SR )"4

其中(M为局域种群占居的斑块所占的比率<P;S分别为占居和灭绝参数’M的平衡值为MTO"QSUP(因此在

平衡状态时被定居的生境斑块比例将随 SUP比值的减少而上升’只要 SUPV"(异质种群将能持续生存下去

)MTW?4’该模型揭示了异质种群动态的关键属性(即异质种群长期续存以局域种群灭绝与建立之间的随机

平衡为基础!8"&(这也是异质种群动态理论的核心观点’

@6A123模型还帮助认清了物种在破碎化景观中的灭绝机制’即景观破碎化导致生境质量下降使局域

种 群的定居参数)P4小于或等于绝灭参数)S4(局域种群在其生命周期内不能建立一个新种群(结果就造成

异质种群的整体绝灭(物种在景观中消失’
但 @6A123模型的假设过于简单化和理想化:大量生境斑块大小相等且通过物种迁移均等地连结在一

起;各 斑 块 间 定 居 和 灭 绝 过 程 相 互 独 立;生 境 质 量 恒 定;空 白 斑 块 被 占 居 的 概 率 相 同;忽 略 局 域 种 群 动 态

等!"X(8?&’无法真实反映破碎化景观中异质种群的动态变化(限制了应用范围’
针对上述问题(一些扩展的@6A123模型被提出!"%(8"(>Y$#Y&)表 "4’它们以不同方式放宽了@6A123模型的

严 格假设(更加适合研究异质种群对景观破碎化的反 应’例 如(对 考 虑 适 合 生 境 的 @6A123模 型 的 研 究 表

明!"#(#%(#7&(随着景观破碎化过程的加剧(造成生境斑块丧失(适合物种生存的生境斑块比例)Z4下降(异质

种 群 灭 绝 阈 值 急 剧 下 降’所 以(基 于 该 模 型 确 定 最 小 可 存 活 异 质 种 群)=[=(=1215/5 [1-\*6

X%7"X期 张育新等:异质种群动态模型:破碎化景观动态模拟的新途径
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!"#$%&%’($#)&*+及最少适宜生境数量,!-./0!)*)1’1-1&’*#&2.’)#$3("/$3)#$#+45670可以制定破碎化

景观中濒危物种的保护规划8
表 9 扩展的 :;<=>?模型46@0560ABCDB7

EFGH;9 IJK;>L;L:;<=>?KMN;OPL;H

类别

Q$#"R&S)"T
基本形式

U$T)VW&S1’($
符号说明

.X13&(TY"*&#$#)&*

局域种群大小不同的 Z"[)*T模型

Z"[)*T1&Y"(\)#]Y)22"S"*#(&V$(
%&%’($#)&*T)̂"T

Y_
Y‘ab

c

da6
ed_d,6f _+fb

c

da6
gd_d

c为局域种群大小的类别个 数0_dhedhgd表

示第 d类 大 小 的 局 域 种 群 占 居 的 比 率h占

居参数h绝灭参数i_同 Z"[)*T模型

大陆j岛屿型 Z"[)*T模型

!$)*($*Yj)T($*YZ"[)*T1&Y"(
Y_
Y‘a ,ekl e_+,6f _+f g_

ek 为大陆对每一空生境斑块的定居率0_h
ehg同经典 Z"[)*T模型

带有救援效应的 Z"[)*T模型

Z"[)*T1&Y"(\)#]S"TV’""22"V#
Y_
Y‘a e_,6f _+f g_,6f m_+ _hehg同上im为救援效应参数

考虑生境适应性的扩展 Z"[)*T模型

Z)["*T1&Y"(\)#]T’)#$3("]$3)#$#T
Y_
Y‘a e_,nf _+f g_ _hehg同上in为生境斑块的比率

捕食者j猎物 Z"[)*T模型

oS"Y$#&Sj%S"XZ"[)*T#X%"1&Y"(

Y_p
Y‘a ep_p,6f _p+f gp_pf q_r

Y_r
Y‘a er_r,_pf _r+f gr_r

_phephgph分别表示猎物所占斑块 的 比 率h
定 居率h绝灭率i_rherhgr分别表示捕食者

所占斑 块 的 比 率h定 居 率h绝 灭 率iq表 示

捕食者对猎物绝灭的风险参数

9st 5j种群异质种群模型

5j种群异质种群模 型,u\&j%&%’($#)&*!"#$%&%’($#)&*!&Y"(T+在 传 统 单 种 群 模 型 的 基 础 上0刻 画 了

通过物种迁移互联的两个局域种群组成的异质种群动态8对于这种极简单的异质种群形式0通常采用以下

两种数学形式描述8
对于连续时间的 5j种群异质种群4567v

Yw6
Y‘a m6w6 6f

w6
xy z6 f kw6l k,6f {+w5

Yw5
Y‘a m5w5 6f

w5
xy z5 f kw5l k,6f {+w6

,5+

式中0wd为局域种群 d的大小imd局域种群 d的增长率ixd局域种群 d的环境容纳量0k为迁移率i{迁移体

在迁移过程中的死亡率8
对于离散时间的 5j种群异质种群模型4D|7v

w6,‘l 6+a w}6,‘+l k4w}5,‘+f w}6,‘+7

w5,‘l 6+a w}5,‘+l k4w}6,‘+f w}5,‘+7
,A+

其中v

w}d,‘+a ~4md0wd,‘+7a mdwd,‘+46f wd,‘+7,或 a wd,‘+gc46fwd,‘+7+ ,D+
式,A+h,D+中 wd,‘+表示 ‘时刻局域种群,斑块+d的种群大小iw!d,‘+为种群 d在 ‘时刻扩散前的大小imd表示

种 d增长率ik同式,A+i~4md0wd,‘+7为种群的增长函数,Z&R)T#)V函数+8
可见05j种群异质种群模型将局域种群间的迁移,k+考虑到模型中0可以直观地描述局域种群动态0解

决了Z"[)*T模型无法研究物种迁移对局域种群动态影响的问题8其实0物种迁移反映了景观斑块间的功能

关系0特别是中等程度的迁移对局域种群动态有很大影响4"#78但局域种群的增长率,m+与迁移率,k+相比

较高时,种群周转率较高+0迁移的影响很小0此时该模型的实际意义不大8
虽然真实破碎化景观中只有两个种群组成的异质种群比较少见0但通过一定形式的变换0该模型可以

描述其它形式的异质种群8例如05j种群异质种群模型中的种群增长率 m来说0若其中一个局域种群的 m$

#0另一个局域种群 m%#0则构成了源j汇,.&’SV"jT)*&+异质种群8如将 5j种群异质种群模型扩展为由 c个

斑块通过迁移互联的异质种群模型0既可方便理论推导0又大大增强了它的应用性8可见0此类模型能够更

#’’6 生 态 学 报 5A卷
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加准确地描述景观斑块动态!

"#$ 结构化异质种群模型

结构化异质种群模型%&’()*’)(+,-+’./0/)1.’203-0,+145除了考虑物种迁移对局域种群动态的影响6
还结合了种群结构信息%如年龄7大小7性别7密度等56主要关注环境干扰影响下的局域种群动态与异质种

群动态的相互关系89:;!
通常建立结构化异质种群模型需要包含以下过程<=斑块质量动态6如资源状况>?局域种群增长>@

局域种群灭绝及斑块消失过程>A局域种群的占居7新斑块形成及迁移个体的生产过程>B反馈机制的描

述6即异质种群动态对环境变化反应%如空白斑块的比率变化5!这个过程提供了描述景观动态的很多信

息6适用于景观斑块动态模拟!

C.34D2和张大勇8E9;建立了一个简化的结构化异质种群模型的基本形式%表 F5!该模型简化了结构化

模型的基本条件8F96E9;6对 G+H234模型和 FI种群异质种群模型进行了融合6可从局域种群和异质种群两个

水平上描述种群对景观破碎化的响应!
根据上面的平衡条件6还可得到异质种群续存的必要条件!迁出率 J大于某一阈值%最小迁移量5时6

重新占居的斑块足以补偿灭绝斑块>J小于另一阈值%最大迁移量5时6局域种群增长能够补偿因迁移造成

的个体损失6局域种群也会保持平稳!另外6在给定的参数值组合下模型能够预测多个稳定平衡态6这是结

构化异质种群模型区别于非结构化异质种群模型的主要特点89:;!
综上所述6考虑物种迁移影响之后6空间不确定异质种群模型能够更加准确地描述斑块动态6为进一

步模拟破碎化景观动态奠定了良好基础!
表 K 简化的结构化异质种群模型的基本数学形式8E9;

LMNOPK LQPNMRSTUMVQPUMVSTWPRTXSYVSZ[Z\MRSUYOPRVX]TV]XPWUPVMYZY]OMVSZ[UZWPO

表达式

0̂(_)1.
符号说明

&‘_a014,+30’.’203
局域种群增长

G0*.1/0/)1.’203b(0c’d
,e
,fg he 9i

ej kl
异质种群动态

-+’./0/)1.’203,‘3._2*4
,m
,fg nopJl 9i J89i om;j kh m%9i m5i qm

平衡条件

rs)212a(2)_*03,2’2034

如果 Jt h
9u o

则 Jv
whi hx

9i o

如果 Jy h
9u o

则

hi hFw i hxzo
F v Jv hu hFw i hxzo

F
m的平衡值

rs)212a(2)_H.1)+0{m m|g }#Ei hi J~ !Fw i hx
FoJ

局域种群的平衡大小

G0*.1/0/)1.’203+s)212a(2)_42"+
e|g l 9i J

h%9i opm
|8 ;5

e局 域 种 群 的 大 小>l为

环 境 容 纳 量>h为 种 群 的

内 禀 增 长 率>m斑 块 占 居

率>n为 成 功 占 居 参 数>o
代表迁移者到达某一斑块

的 速 率>opgoz%ou#5为

在迁移过程中能够存活下

来并达到某一生境斑块的

成 功 迁 移 者 比 例>#表 示

死 亡 率>J迁 出 率>q灭 绝

率>xg$qznl>!ghuJ
%opi95

K 空间确定性异质种群模型

空间确定性异质种群模型是异质种群模型发展的第二阶段!与前述空间不确定异质种群模型相比6它

的主要进步表现在假定了物种迁移是距离依赖的6即加入了景观格局特征!
空间确定性异质种群模型也被称作晶格模型%G.’’2*+-0,+145!这类模型的共同特点是将空间任意的

分成若干规则格子6每个斑块由一个或多个独立的具有规则形状的晶格单元或单元簇构成!基于一定规则

描述每个格子动态6通过综合进行异质种群动态模拟!这类模型的优点是每个单元格的面积和间距都是固

定的6描述单元格的数学规则也是固定的6可以方便地在计算机上实现!缺点是数学形式往往比较复杂6模

型计算量相当大6限制了其普遍性!
元胞 自 动 机 模 型%%+11)1.(&)’0_.’.-0,+145是 空 间 确 定 性 模 型 的 代 表!耦 合I地 图 晶 格 模 型
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!"#$%&’()*+%,+--./’*#(’&01和交互粒子系统!.2-’3+/-.24%+3-./&’050-’601与元胞自动机模型极为相似7
在异质种群模型中也有应用89:;99<=而反应)扩散模型!>’+/-.#2)?.@@$0.#2*#(’&01提供了一种描述单元格

动态的算法=

ABC 元胞自动机模型

元胞自动机模型是在计算上比较容易实现的一种空间确定性方法=元胞自动机模型是由许多相同单

元组成的7根据一些简单的邻域规则即能在系统水平上产生复杂结构和行为的离散型动态模型89D<=元胞自

动 机模型通常采用正方形元胞组成的栅格网!有时也为三角形或六边型的栅格网17其中每个元胞具有有

限状态E邻近元胞按照某种规则相互影响7导致局部格局变化E这些局部变化可以繁衍扩展7乃至产生整体

的复杂空间结构=元胞自动机模型的特点是空间F时间F及状态都是离散的7每个变量只取有限多个状态7
且其状态改变的规则在时间和空间上都是局域性的=

图 G 元胞自动机模型扩散规则

H.4IG ?.0%’30+&3$&’0#@/’&&$&+3+$-#6+-+

传统的元胞自动机模型只考虑与某一元胞相邻的

单 元7但 在 生 态 学 研 究 中 经 常 还 需 要 考 虑 与 某 一 单 元

距离相对较远的单元=图 G显示了元胞自动机模型在

模 拟分层扩散过程中的 J个基本的邻域扩散规则K!G1
连 续的邻域扩散E!:1随机的长距离扩散E!J1局域种群

的增长!局域种群的个体数乘以增长系数 L1=
应用元胞自动机模型研究异质种群通常有两条途

径=一是假定每一单元格就是一个局域种群8:79M<7异质

种 群 的 空 间 结 构 通 过 这 些 单 元 格 的 占 居 格 局 表 现E另

一是将空间人为分成若干等大单元格7空间相邻的被占居单元格组成局域种群8N79O79N<7这些局域种群可能

由几个到几十个甚至几百个单元格簇组成7异质种群结构则通过这些单元格簇表现=这两种途径各有优缺

点=前者包含了局域种群的空间信息7但同时包含了局域种群大小相等的假设7因此不能真实反映实际局

域种群的形状=虽然可以通过扩散规则!如反应)扩散模型7见下文1描述局域种群间的扩散7但无法描述斑

块的几何形状对局域种群间迁移的影响7而斑块间迁移与斑块几何形状经常存在一定的函数关系8DP7DG<=对

后一种途径7可以通过栅格化方式描述具体异质种群的结构7但邻域规则是针对单元格而言的7所以无法

根据被占居单元格比率来描述异质种群状态8:G<7而且单元格大小的改变也会影响模型输出=可见7元胞自

动机模型所描述的异质种群仍然是准现实的7或者是空间结构的准现实7或者是局域种群动态的准现实=
尽管如此7这种空间确定模型已经比空间不确定模型更加具有现实意义=该类模型可在一定程度上描

述景观结构对异质种群动态和长期续存的影响8D:<7这是空间不确定性异质种群模型所无法实现的E另外该

类模型还可以说明种间相互作用的后果8DJ<和种群领域性!-’33.-#3.+&1行为8QJ<=

AIA 反应)扩散模型

反应)扩散模型中7扩散指种群个体迁移7反应指迁移所造成的局域种群动态变化=反应)扩散模型的一

般形式为RK

(STU
(VW X

T
UYST7ZT[\ ]\ ^ !91

其中 ST为斑块 T的状态变量向量!STG7ST:7III7ST_1EZT斑块 T的参数向量!ZTG7ZT:7III7ZT_1EXT代表具

体 的函数关系式E]是指斑块 T与其他生境斑块的种群个体净交换量Ê 指斑块 T与基质!6+-3.‘1的种群

个体净交换=
此类模型能够同时揭示异质种群的时间异质性和空间异质性=根据不同的概念和具体的数学形式7反

应)扩散模型可分为空间连续8JO7DQ<和空间离散8DQ7D9<两类!表 J1=a’-3#b0c..和 ,.8DQ<比较发现7两种模型虽

:OOG 生 态 学 报 :J卷

R d$efI*#(’&.24?52+6./0#@a+-/g5,+2(0/+%’0K,.2c.24*’-+%#%$&+-.#2hg’#357,+2(0/+%’i/#&#45+2(
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然在预测结果上基本一致!但与空间离散模型相比连续反应"扩散模型往往可以提供异质种群动态的更多

信息!因此空间连续反应"扩散模型常受到青睐#
表 $ 反应%扩散模型的两种形式&’(!’)*

+,-./$ +0123456178/,9:314%;377<6314=15/.

类型

>?@A
表达式

BCDEFGH
说明

IAJCKHKLCJ

连续型模型

MCJKLJFCFNOCPAG
QRST!UV
QU W XSR!TVY Q&ZQRST!UV*QT[

RST!UV为空间位置 T和时间 U相 对 应 的 局 域 种 群

的 密度\Z种群个体的扩散率\XSR!TV种内交 互 作

用\R局域种群的大小\

离散型模型

ILN]DAKAOCPAG
PR^
PUW RX̂SRV̂Y_‘a^&b̂‘SR‘c RV̂*

XSR V̂局域种群 增̂长率\R^和 R‘局 域 种 群 和̂ ‘
的 大 小\b̂‘为 局 域 种 群 与̂ 局 域 种 群 ‘间 的 个 体 交

换率

反应"扩散模型提供了描述局域种群动态的一种算法!通过该算法可以实现对上述元胞自动机模型的

d个基本邻域扩散规则的数量化描述#但它所刻画的仅仅是局域种群S单元格V的动态!因此要想刻画异质

种群动态往往要结合计算机综合模拟#因此!实际应用中!通过反应"扩散模型确定邻域扩散规则&))*!而通

过晶格模型描述异质种群结构!二者结合便可初步实现破碎化景观动态的整体描述#

$ 空间现实异质种群模型

空间现实异质种群模型是异质种群模型发展的第三阶段#它包含局域种群的面积e空间位置以及其它

相关空间特征#这类模型较之空间确定异质种群模型又前进了一步!即模型中包含了破碎化景观的几何特

征S如斑块面积等V#这种模型考虑了破碎化景观中异质种群的所有信息!可直接用来模拟真实景观&[f*#

$gh 关联函数模型

关 联函数模型SiJ]LPAJ]ABFJ]KLCJOCPAGN!iBOV&[f!’’*是离散时间的随机斑块模型&ff!dd*!一般是基于

单个生境斑块的一阶线性马尔可夫模型&’j*#
生境斑块有两种状态!定居与未定居#对某一具体斑块 而̂言!其定居与未定居状态间变化由定居概率

Sk̂V和灭绝概率Sl̂V确定!并可独立求得#因此!单位时间斑块 被̂占居的静态概率为m

n̂W k̂
k̂ Y l̂ S’V

这个静态概率Sn̂V称为该物种与斑块 的̂关联&’’*#有关关联函数模型的原理可参考相关文献&dopdd*!这

里仅将定居概率Sk̂Ve种群灭绝概率Sl̂Ve关联数Sn̂V的推导及模型参数估计的基本数学形式&[f!’’!’j*列出

S表 (V#
参 数估计是任何一个模型的关键#由表 (可知!关联函数模型共有 beqereTest和 uo’个参数Ss和 v

由 st合并V!并采用斑块面积SûV和斑块分离度SŵV作为变量#理论上!这些参数均可通过非线性极大似然

回 归SxCJGLJAHDEHyLEFEGLzAGL{CCPDA|DANNLCJV求得&’’*!但其中 beq和 uo与被研究物种的生物学特性有

关!一般可以通过观察数据获得\其余 d个参数采用非线性极大似然回归方法求得!这样能够增加参数的

准确性&’j*#上述参数估计方法的几个假设条件!如生境斑块独立性和斑块S局域种群V的定居概率恒定性e
局域种群的平衡条件e及观测数据的质量较高等!在实际应用中存在着潜在的麻烦#一些改进参数估计方

法放宽了假设条件!增加了参数估计的准确性和可操作性&’}pjo*#另外!如果假定异质种群接近于随机稳定

假 设!那么根据极大似然函数的形式!异质种群的斑块占居格局S~̂V可直接用于建模!这样还可以大大简

化建模工作#
作为景观破碎化研究的一个重要方面!景观连接度能够反应出景观破碎化的趋势和程度#格局分析法

从几何学角度研究景观连接度!不能揭示真实的景观破碎化机制#关联函数模型的物种迁移S! V̂表达式中

S表 (V的连接度SŵV不但可以从机制上定量描述破碎化景观动态!而且结合模型预测结果还可揭示破碎化

景观动态的格局与机制关系#因此!这个模型已被广泛用于保护区网络设计&’j!jfpjd*#

d}}f"期 张育新等m异质种群动态模型m破碎化景观动态模拟的新途径

万方数据



表 ! 关联函数模型的数学形式"#$%&&%&’(

)*+,-! .*/012*34-2*30156728,*/09:910;-91-<8913069=6;-,>:<=?

项目

@ABC
表达式

DEFCGHI
说明

JBKEAIALEK

斑块 M灭绝概率>NM?
OPALKQALEKRFESESLHLAT>NM?

NMU
V
WXM

斑块 M迁入个体数>YM?
@CCLZFIKA[\GCSBF>YM?

YMU ]̂ MU ]_
M‘a
bMBPc>d efMa?Wga

斑块 M定居概率>hM?
iEHEKLjIALEKRFESESLHLAT>hM?

hMU
Y#M

Y#Mk l#
U $

$k lm"̂ (M
#

斑块 M关联数>nM?
@KQLoBKQB>nM?

nMU
hM

hMk NMU $k $k lmp̂ qM" (
# V
Wr sXM

d$

极大似然值>t?
uIPLCGCvLwBHLxEEo>t?

tU_
y

MU$
d bMHEZ>nM?d >$d bM?HEZ>$d nM?

当 WMzV${X时 NMU$%此时 WM
UW|%W|最 小 斑 块 面 积}WM
斑块 M的面积}bM在被占领

斑 块 取 值 为 $%在 空 白 斑 块

取 值 为 |} M̂为 斑 块 M的 连

接度}fMa为 斑 块 M和 a间 的

距离}YM为迁入种群 M个体

的总和}e%]%g%V%X%l为

参数}lmUl{]}t为极 大 似

然 值%主 要 用 于 进 行 参 数 估

计~

!"# 状态转移模型

状态转移模型>$AIAB%FIK[LALEKuEoBH[?与 vB&LK[模型及关联函数模型同属’斑块占居模型(%即只考

虑物种在斑块上存在与否%均属离散时间的随机模型")$(~
状 态转移模型的数学表述与关联函数模型相似~对于某一局域种群>斑块?M%状态转换模型通常直接

采用观测的灭绝率和占居率建模"’*(%属于一种经验方法~模型假定灭绝率同斑块大小和生境质量相关%斑

块 M在时间 +被定居率为 e_,Maba>+?~其中 e为定居参数%可通过极大似然估计法求得~局域种群的灭绝

率>NM?-定居率>hM?和占居率>bM?的预测值可通过逻辑斯蒂方程回归求得%其基本形式为.

NlU BPc>g|k g$X$k g#X#k /?
$k BPc>g|k g$X$k g#X#k /? >’?

式中%Nl为NM-hM或bM}g|-g$-g#-/为回归系数}X$-X#-/为自变量%如环境容纳量-生境质量和局域种群的

迁入个体数>取对数形式 HK>0M>+???或连接度>取对数形式 HK>1M??~这里 0M>+?和 1M与关联函数模型中的 YM

和 M̂>见表 *?含义相近%具体数学描述稍有区别.0M>+?U_,Maba>+?%1MU_,Ma%其中 ,Ma为斑块 a对斑

块 M连接度的权重因子%通常与距离相关}ba>+?为斑块 a在观测时间 +的状态>空白为 |%被占居为 $?~
回归系数 g|-g$-g#-/主要基于实际观测的各时段的局域种群状态数据%通过式>’?拟合求得~有了这

些回归系数后%异质种群动态就可以通过某一世代的斑块灭绝和占居概率与斑块占居状况相结合进行模

拟~
与关联函数模型及 vB&LK[模型等其它斑块占居模型相比%这种模拟方法的优点"$2%#$(在于采用实际观

测的破碎化景观中异质种群的数据建模%直接体现斑块质量对灭绝率和占居率的影响}而且它不受异质种

群稳态假设限制%模型参数可用于非平衡性异质种群~缺点也在于该模型是基于实际观测的灭绝率和占居

率%因此只限于那些具有明显灭绝3重建现象的大规模异质种群%而所观测的灭绝和占居概率通 常 即 随 时

间变化又受区域随机性影响")$(~对于大多数物种%没有足够的动态数据用于模型参数估计~因此%该模型的

实际应用较少%但其优点很突出%相信随着研究工作的积累%将会得到越来越多的应用~

!"! y3种群模拟模型

随着计算技术的不断发展%通过计算机进行异质种群模拟已经越来越受到重视%y3种群模拟模型就是

一例~

y3种群模拟模型>y3REcGHIALEK$LCGHIALEKuEoBH[?是由 #3种群异质种群模型和耦合3地图格子模型扩

展而来~这类模型通常将每一个局域种群的动态单独模拟%而通过规定迁移个体的行为对迁移率进行确定
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性的模拟!由于模型的目的是最大程度地接近现实和提高模型预测精度"使得不同模型的假定条件缺乏普

适性"只能对特定破碎化景观中特定的异质种群进行模拟!这类模型还可与地理信息系统结合实现对不同

景观斑块的描述!但因包含假设条件和变量太多"以至于没有足够的人力和财力来完成预定的工作#$%&!

’()*#+,&-.’/’0102345#+6&-78.9)*#++&和 /)9’:;8.#+<&均属 =>种群异质种群动态模型!它们主

要用于异质种群的存活力分析#%,"+?@<A&-景观规划和自然保护区设计#%6"<A&和土地利用管理#<,&"在保护生物

学中具有广阔应用前景!
值得一提的是"/)9’:;8.为基于个体BCDECFCEG3H>I3J5EK的异质种群动态模型!与其它模型不同的

是它的扩散算法是空间确定性的"可以模拟异质种群水平以下的情况#<,&!根据 /)9’:;8.的模拟结果"
随着局域种群间迁移率的增加最小可存活种群大小将减小#<,&"也就是说随着破碎化程度的加大通过提高

局域种群的迁移率也可以达到保护物种的目的!另外"7LJ等#<A&应用 /)9’:;8.模型研究还发现"斑块

占居比例对异质种群存活力的影响很大!当斑块占居比例MNO6时异质种群将会存活"PNOA,时异质种群

将不能存活!采用这个指标评价景观破碎化对目标物种的影响"可直接指导物种保护和保护区规划!
其实"异质种群对景观破碎化过程的动态响应存在一个时间上的滞后效应"称之为异质种群时滞#<6&!

但是"所有现存的异质种群模型都没有考虑这种时滞效应"这将是今后异质种群动态模型发展所面临的一

个挑战!

Q 破碎化景观动态描述的异质种群途径

景观破碎化几乎影响到景观内部所有的时空格局与生态过程#<+&!因此"景观破碎化动态研究要同时考

虑景观破碎化的格局变化与过程变化"涉及斑块动态-斑块间相互作用B如能流-物流和信息流等K-斑块网

络动态和破碎化景观格局与生态过程的动态关系等多方面!景观格局分析法只能揭示其中的部分问题"因

此探索破碎化景观动态研究的新途径"将格局分析与机制分析相融合十分必要!
景观破碎化造成种群空间隔离并通过异质种群方式长期续存#%%&"异质种群动态在很大程度上影响或

决定了景观时空异质性及其格局与过程的动态关系#<<&"因而通过异质种群动态可以实现对破碎化景观动

态的描述!;3DJRC就曾指出"异质种群这一概念可以用于描述任何形式的空间结构化种群"异质种群动态

在一定程度上包括了所有的空间动态过程#%%&!
异质种群动态模型的不断发展和完善"也已使从机制上描述破碎化景观动态成为可能!异质种群模型

的发展基本上是由空间不确定模型到空间确定性模型再到可以描述特定现实景观的特定异质种群的空间

现实模型"一类模型针对破碎化景观描述的一类问题B见表 ,K!(5FCDJ模型可以揭示景观破碎化造成的物

种灭绝机制"在放宽某些假设条件后"它的扩展形式还可解决 /7/和 /’0;等问题!S>种群异质种群模

型可以描述局域种群B斑块K动态"并可解释局域种群间的个体迁移对异质种群的影响"揭示了破碎化景观

中斑块间的互联关系!结构化异质种群模型则提供了物种对景观破碎化响应的更多信息!这些模型均可用

于物种对景观破碎化动态响应机制研究!空间确定性模型可以同时考虑景观结构和斑块动态"能够描述影

响异质种群的动态和存续时间-物种交互作用的结果以及大陆种群的行为#<%&!空间现实的异质种群动态模

型做到了格局与机制相结合"能够真正揭示景观破碎化格局与过程的动态关系!其中"=>种群模拟模型在

原理上是最理想的描述和揭示破碎化景观动态的工具"只是它对所研究物种的研究基础要求非常高"需要

大量的人力和财力用于建模!
由此可见"异质种群动态理论已经演变成一种描述破碎化景观动态的思想"异质种群动态模型已经可

以作为描述破碎化景观动态的一种新的途径!为了实现应用异质种群模型描述破碎化景观动态"应发展以

空间现实的异质种群模型和基于个体行为的 /)9’:;8.异质种群模型为代表的一类模型!加强其空间

描述能力"使之更加适合破碎化景观动态描述的需求!
虽然应用异质种群模型描述破碎化景观动态显示了巨大潜力"但在面对具体问题时还是应该谨慎选

择模型!很多异质种群模型的应用研究基本假设不清"期望解决的问题不明确"导致应用了错误的模型#S%&!
另外"应用异质种群动态描述破碎化景观动态同样存在尺度推绎问题#<?"?N&!这一问题主要来自两个方

面"首先破碎化景观本身是一个多尺度的等级斑块系统"描述其动态必然要涉及尺度推绎T另外"异质种群

,<<%?期 张育新等U异质种群动态模型U破碎化景观动态模拟的新途径
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动 态也包含两个层次即局域种群动态和异质种群动态!这两个层次之间存在着尺度上推"#$%&’()*+,-和下

推"#$%&’()*./0(-问题1一些异质种群模型"如元胞自动机模型-已经考虑到了尺度推绎问题!今后的研究

中应该更加重视1
表 2 异质种群动态模型描述破碎化景观动态的途径

345672 899:;4<=7>?@A7><:?5?@BC:4BD7@E7A64@A><497AF@4D?<>G>?@BD7E49;9G64E?;@AF@4D?<D;A76>

模型

H/.I&#

斑块动态

J%K$L
.M(%N’$#

斑块间的相互作用

O(KIP*,%K$L
.M(%N’$#

斑块网络动态

J%K$L(IK0/PQ
.M(’N’$#

格局*过程关系

J%KKIP(*,P/$I##
RI&%K’/(#L’,

SIT’(#模型

SIT’(#N/.I&#
U U V U

W*种群异质种群模型

X0/*,/,+&%K’/(NIK%,/,+&%K’/(N/.I&#
V V U U

结构化异质种群模型

YKP+$K+PI.HIK%,/,+&%K’/(N/.I&#
V V V U

元胞自动机模型

ZI&&+&%P[+K/N%K%N/.I&#
V V V\ V\

反应*扩散异质种群模型

RI%$K’/(*]’̂̂+#’/(HIK%,/,+&%K’/(N/.I&
V V U U

关联函数模型

O($’.I($I_+($K’/(H/.I&#
U V V V

状态转移模型

YK%KI*X%(#’K’/(N/.I&#
U V V V

‘*种群模拟模型

‘*,/,+&%K’/(Y’N+&%K’/(H/.I&#
V V V V

V表示可以 NI%(#Z%(aU表示不可以 NI%(#Z%(bKaV\表示准现实 NI%(##IN’*PI%&’#K’$

同时!异质种群动态模型在研究对象上迫切需要拓展1异质种群模型的研究多集中在比较容易跟踪的

昆虫c鸟类c小型哺乳动物和 d年生的草本植物!对生命周期比较长的物种"如树木-的研究几乎空白1而植

被景观的建群物种生命周期一般都比较长!难于跟踪!这将是应用异质种群模型描述破碎化景观动态需要

重点突破的问题1
实际上!到目前为止!异质种群模型毕竟主要关注一个物种的长期续存问题!一个景观了包含很多物

种!对景观动态的完整描述需要同时考虑所有物种的动态行为及其相互影响1因此!真正实现应用异质种

群模型描述破碎化景观动态!不仅需要继续发展和完善已有的各种模型方法!还要引进新模型来刻划长寿

命c高维度c多变量c复杂连接的破碎化景观的结构与过程1

e7C7:7@<7>f

gdh _+ij!ZLI(S]!H%kH!lmnopI.#pqn‘rstnulltvovwxfmylvzxn‘rnuuo{tnm{v‘spiI’|’()fY$’I($IJPI##!W}}dp

gWh JIPPMj~!!/("%&I"*%(.+|%PjSp]’#,IP#%&’(%NIK%,/,+&%K’/((I’)L#/+PL//.N/.I&/̂ %(%((+%&,&%(K0’KL%

#II.#%(Qp$v%z‘nov&’tvovwx!d(()!*+f,-).,/)p

g)h H$~II&Mj!lmnopi’/.’TIP#’KMZ/NN’KKII/̂ ZL’(I#I[$%.INM/̂ Y$’I($IpXP%(#pY%TIKLI0/P&.#’/.’TIP#’KM!

d((dp0{vr{1lzs{mx2zn‘sonm{v‘3lz{ls~/dpiI’|’()fZL’(%#$’I($I%(.KI$L(/&/)M,PI##!d((Wp

g,h Y/&#P’)4X!lmno!i’/.’TIP#’KMZ/NN’KKII/̂ ZL’(I#I[$%.INM/̂ Y$’I($I"XP%(#-pi’/.’TIP#’KM*#/NI#$’I(K’̂’$

5+I#K’/(#%(.%.T’$I#/̂ $/&&%#/P%KIPI#I%P$L!d((dp0{vr{1lzs{mxmzn‘sonm{v‘slz{ls6piI’|’()fZL’(%Y$’I($I%(.

XI$L(/&/)MJPI##!d((Wp

g-h JP’N%$QR!7’Zj!XP%(#p8l‘lzno9v‘slz1nm{v‘0{vovwxp:+(%(f:+(%(Y$’I($I%(.XI$L(/&/)MJPI##!d((/p

g/h j’%();!!H%kJ!:%(<!!I.#p9v‘slz1nm{v‘0{vovwxp;LI|’%()f;LI|’%()Y$’I($I%(.XI$L(/&/)MJPI##!

d((=p
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!U# V<()WXJ$,22.5Y1/3(4,(5(23.642:Z9.4(3:3%5(4,:)2%<-,-(5[[ Z<:9 9:*.5<.2%5424:<%5.2:Z47%9\Z:<

5()*26(3.9()(;.9.)41]CÊI>CG_=>?@?A‘JKLLUJabPTQRcTcSc"L1
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-.;.4(4,:)g,47,).!:4,635()4(4,:)Z:<.241mEB{C@$?EI_FzCnB?EJKLLLJqPcQRhicShiL1

!KT# k6Y(<478k 0J+,)*.)9(8.<el1r)6:<3:<(4,);9.4(3:3%5(4,:)*8)(9,62:Z;<.(4.<;5,*.<2,)4:<.2.<-.*.2,;)

,)*,24%<\.*5()*26(3.21=>?@?A‘JKLLLJj%PhQRT#KSTT"1

!K"# $,47X0JX,);0$1&!4,)64,:)w7<.27:5*2Z:</3.6,.2,)V<(64(5+()*26(3.21$?EI_FzCnB?E’B?@?A‘JKLLLJab

PhQRcKMSchT1

!KU# d()2W,rJ’,53,)k &1D_nCG?Gt@CnB?E(B?@?A‘R_>?@?A‘JA_E_nB>ICÊ _z?@tnB?E1|.g}:<WR06(*.9,6f<.22J

KLL"1

!KL# +.-,)2x1/:9.*.9:;<(37,6()*;.).4,66:)2.)%.)6.2:Z.)-,<:)9.)4(57.4.<:;.).,48Z:<\,:5:;,6(56:)4<:51

’t@@Bn_E1=En?{?@?A1p?>B_n‘?*m{_FB>CEJKLTLJa+Rhc"ShMi1

!hi# +.-,)2x1&!4,)64,:)1r)R’.<24.)7(\.<kJ.*21p?{_DCnH_{CnB>C@oF?(@_{IBE’B?@?A‘1f<:-,*.)6.R09.<,6()

k(479(4,6(5/:6,.48JKL"iJqR"#SKi"1

!hK# d()2W,r1D_nCG?Gt@CnB?E_>?@?A‘1,!Z:<*R,!Z:<*-),-.<2,48f<.22JKLLL1

!hh# ,3*(9fJ~()03.5*::<)xJ/67:49()0J_nC@1f:3%5(4,:)<.23:)2.24:5()*26(3.Z<(;9.)4(4,:)1r)R~:2YY

()*,3*(9fJ.*21]CÊI>CG_=>?@?A‘?*CpnF_II_̂ =EzBF?E{_En1Y7(39().d(55JKLLc1KM"SK"K1

!hc# ~.<\::9&Jk.4/&0&()*k..5,2&1k.4(3:3%5(4,:)9:*.52Z:<,93(64(22.229.)4:ZZ<(;9.)4(4,:)1r)R~:2Y
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!"x$ m932--2y)61(:’;?(?E;’93(-=(>D3>>282-9=3z2=+B2:&’-3=93:82=:E22>>2:9’-D?’9:&?82>282-:23-9&212@3-=

B29’?(?E;’93(-B(D2;6\]LL̂HNPK_{IHĵ|IHNGIL\NKLKM‘+#QQQ+}SAYc"XYrw6
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"NPP̂IPOKGN̂H‘+RYYR+uSAV"Xww6

!c#$ d’-=e3f~+4C;;2-<28.[67%(.2-28’;B29’?(?E;’93(-B(D2;=’-D9&2:(82p=’92;;392=?2:32=&C?(9&2=3=6

F|̂iNGIPtIH]iILNhH+RYY"+TuSARVXcR6

!c"$ 1’-D2y6m&93-:93(-9&82=&(;D=3-D2B(.8’?&3:B(D2;=(>928839(83’;?(?E;’93(-=6F|̂iNGIPtIH]iILNhH+RYwV+b’A

xQRXxQV6

!cc$ $22)+[’Cy[6ZC-’B3:=(>B29’?(?E;’93(-=Ad’<39’9D2=98E:93(-’-D:(B?29393@2:(2&3=92-:26!K]iPILK_

FPN|ILJGKLKM‘+RYY#+}TA"VXcQ6

!cr$ k’=:(B?92/()(;)y/6m>>2:9=(>&’<39’9D2=98E:93(-3-’?82Cp?82D’9(8B29’?(?E;’93(-B(D2;6!K]iPILK_
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!cx$ )%3&’89y,+,2-.%1+);’D2$ ~+ ĤIL6m>>2:9=(>&’<39’9D2=98E:93(-’-D82=(E8:2=E??;2B2-9’93(-3-’

?82D’9(8p?82CB29’?(?E;’93(-B(D2;6!K]iPILK_*ĵKîHNGIL\NKLKM‘+#QQR+STvU"WA#wVX"Q"6
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