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摘要;影响种群绝灭的随机干扰可分为种群统计随机性r环境随机性和随机灾害三大类G在相对稳定的环

境条件下和相对较短的时间内3以前两类随机干扰对种群绝灭的影响为生态学家关注的焦点G但是3由于

自然种群动态及其影响因子的复杂特征3进一步深入研究随机干扰对种群绝灭的作用在理论上和实践上

都必须发展新的技术手段G本文回顾了种群统计随机性与环境随机性的概念起源与发展3系统阐述了其分

析方法G归纳了两类随机性在种群绝灭研究中的应用范围r作用方式和特点的异同和区别方法G各类随机

作用与种群动态之间关系的理论研究与对种群绝灭机理的实践研究紧密相关G根据理论模型模拟和自然

种群实际分析两方面的研究现状3作者提出了进一步深入研究随机作用与种群非线性动态方法的策略G指

出了随机干扰影响种群绝灭过程的研究的方向;更多的研究将从单纯的定性分析随机干扰对种群动力学

简单性质的作用3转向结合特定的种群非线性动态特征和各类随机力作用特点具体分析绝灭极端动态的

成因3以期做出精确的预测G
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sn̂ [tt̂g\]YlWtẐ_Wlm[jn]gu\Wgn[u\]g]\o[YZ Ŷh]mWY_ Ŷ\[v
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p%CQA‘5J3*,4JIOAp0 8xyz{|}|z~z!"}#$%}|$%!$&’(|z)%}|z*+}(})z,z(|$&’(-z.|}(*/$*z(|0z-|-1(

2)%1.34|3%z3’(-|1|3|z$&5$$4$)!362{37z181()#$$$9$36y1(}:29:;<=:>?>@A:<BACA:<3DEEF3DF8GD:;DHEDFDHGE2

iIu\m[g\;JOP5TURIOPJOdRS5TJUK0L5LRJO6RJ0OILL56RJOdUJOd15N0NQ1IRJ0OUJUJHN0TRIORJOM0RSRS50T5RJ6I1

IOPINN1J5P56010dq2’S5JOR5TN1IqM5Rc55OO0JU5IOPN0NQ1IRJ0OPqOIHJ6UJU60OUJP5TIM15JHN0TRIO65

5UN56JI11qL0TRST5IR5O5PUN56J5U2B5T5eJ5cRS50TJdJOIOPP5e510NH5ORU0LRS5P5H0dTINSJ6UR06SIURJ6JRq

IOP5OeJT0OH5ORI1UR06SIURJ6JRqO0RJ0OU3JRJUT51IRJOd610U51qcJRSRS5URQPq0ON0NQ1IRJ0O5LRJO6RJ0O

H56SIOJUHU24JLL5T5ORUR06SIURJ6LI6R0TUILL56RJOdN0NQ1IRJ0O5LRJO6RJ0O6IOM5PJURJOdQJUS5PLT0H RST55

cIqU;JRUILL56RJOd6SITI6R5TU3L0TP5H0dTINSJ6UR06SIURJ6JRqTJU5UI60ORJOQ0QUILL56RR0N0NQ1IRJ0OIOP

5OeJT0OH5ORI1UR06SIURJ6JRqTJU5UO5IT1q60ORJOQ0QU0TUQPP5OILL56RUR0N0NQ1IRJ0O>JRUILL56RJOdN0NQ1IRJ0O

6SITI6R5TU3L0TP5H0dTINSJ6UR06SIURJ6JRqJUH0URJHN0TRIORJOUHI11N0NQ1IRJ0OUIOP5OeJT0OH5ORI1

UR06SIURJ6JRq JUJHN0TRIORJO M0RS 1ITd5IOP UHI11N0NQ1IRJ0OU> IOP JRUILL56RJOd JOR5OUJ0O3

NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNN

L0T

万方数据



!"#$%&"’!"()*+(&,-)+($,$(.)%$+!+/+/)**.+!%$!+&0*)%1!%2!%(/%3)($&"+(&2&2/*)($&"+(-)"4!’&1%)2-$,

+(&,-)+($,$(.56(&,-)+($,0),(&%+)00!,($"1(-!4!’&1%)2-.&0)+$"1*!2&2/*)($&")%!)")*.7!4(&4!(!%’$"!

(-!%!*)($#!%$+8+&0!9($",($&"0%&’ 4!’&1%)2-$,+(&,-)+($,$(.)"4!"#$%&"’!"()*+(&,-)+($,$(.:$(-(-!

’!)"($’!(&!9($",($&"&02&2/*)($&"+$")"!"#$%&"’!"(:$(-,&"+()"(,)%%.$"1,)2),$(.3/(/"4!%

+(&,-)+($,4!’&1%)2-.&%;)"4!9(!%")*"&$+!5<!2&$"(&/((-)(4$00!%!"(’&4!*0&%’+:$**,)/+!4$00!%!"(

%!+/*(+&"(-!2&2/*)($&"4.")’$,+$""&$+!5<!)*+&!92*)$"(-)(:-!(-!%’)9$’$7)($&"&0$"(%$"+$,1%&:(-

%)(!4!,%!)+!+(-!%$+8&0!9($",($&"&%"&(4!2!"4++(%&"1*.&"(-!2&2/*)($&"%!1/*)($&"’!,-)"$+’5

=-!%!)%!,&’2*!9$"(!%2*).+3!(:!!"+(&,-)+($,$(.)"42&2/*)($&"4.")’$,+5<!4$+,/++(-!$’2&%()"(&0

4!’&1%)2-$,+(&,-)+($,$(.0&%+’)**2&2/*)($&"!9($",($&"+$"4$00!%!"(,&"4$($&"+3.+(&,-)+($,3$%(-)"4

4!)(-2%&,!++:$(-(-!#)%$)3$*$(.&0$"(%$"+$,%)(!>)"4!"#$%&"’!"()*+(&,-)+($,$(.0&%+$"1*!2&2/*)($&"$"

4$00!%!"(’&4!*+0%&’+$’2*!(&,&’2*!90&%’5?)"4&’#)%$)($&"+$"&%1)"$+’+@!"#$%&"’!"(+’).)00!,(

(-!$%*$0!A-$+(&%$!+)"4(-!%!0&%!(-!$%2&2/*)($&"4.")’$,+5=-!">B/)"($()($#!*.),,/%)(!2%!4$,($&"&0

2&2/*)($&"!9($",($&"%!B/$%!+,&"+$4!%)($&"&0!"#$%&"’!"()*#)%$)($&")"4$(+$’2),(5<!2%!4$,((-)((-!

+(/4.&0(-!$"(!%2*).3!(:!!"+(&,-)+($,$(.)"42&/*)($&"4.")’$,+$+(%!"4$"1(&+."(-!($,&2$"$&""&(

&"*.0&%)")*.+$+(!,-"$B/!:$(-+(&,-)+($,"&"*$"!)%’&4!*3/()*+&0&%(-!,&%%!*)($"1:$(-(-!&%!($,)*

%!+!)%,-)"40$!*4!’2$%$,)*4)()5

CDEFGHIJK4!’&1%)2-$,+(&,-)+($,$(.L!"#$%&"’!"()*+(&,-)+($,$(.L!9($",($&"L2&2/*)($&"4.")’$,+
文章编号KMNNNANOPPQRNNPSMRARTNRANO 中图分类号KUMVP 文献标识码KW

自然种群的绝灭不仅是保护生物学的紧迫课题>而且广泛地涉及种群动力学机理研究的各个方面X在

充分长的时间阶段内>如果死亡率大于出生率>种群将会走向灭绝YMZV[X因此>对于任何一种环境条件下的

种群灭绝>都会出现种群的出生率降低\死亡率升高的现象X长期以来>大量对种群绝灭机制的研究集中在

种群统计随机性和环境随机性对种群动力学的干扰上X对种群所处环境的随机行为进行深入的研究已经

成为生态学家注目的焦点之一Y]ZT[X对于种群动态做出精确的数量预测需要对环境变异及其效应加深认

识ŶZMN[X另一方面>已经了解的关于自然物种绝灭的信息表明>不同的进化分支上的类群以及不同的物种

在绝灭的条件和结果上可能有着很大的差异X简单的例子来源于昆虫纲和鸟纲X尽管鸟类在进化树上的位

置比昆虫更加高等>但是无论是整个类群的物种数量还是在特定种群消亡的速度和概率上>昆虫表现出更

加强大的适应性和抵抗绝灭风险的能力X对这种现象的简单理解是>从整个类群来看>昆虫具有更高的生

殖能力和繁殖速度>从而获得了更强的种群恢复能力X然而>由于缺乏对自然种群数据准确的定量分析>仅

从理论研究的结果仍不能很好地解释这一现象X
一方面>并非更高的繁殖能力就一定能够保证更小的绝灭风险X由于资源总是有限的>因而过度繁殖

对资源的破坏产生的生存压力会随着种群A资源的相互作用产生不利的结果X对于保护生物学家更为关注

的是>更高的繁殖效率可能意味着种群波动的分段式加剧>当超过某一限值之后>随着种群生长率的提高>
导致种群绝灭的风险也在不断增加>以至于当达到某一上限之后>种群的绝灭成为必然X另一方面>对于结

构复杂的种群而言>在一定条件下>种群的非线性特征与各类随机作用的共同结果>可能使得种群动态特

性发生重大转变>如随机共振X在随机力的影响下>可能会使生活周期复杂的种群产生貌似简单的动力学

过程X因此>加深对种群各类随机性来源及其在各类种群非线性动态下的作用的认识成为理解种群绝灭过

程和条件的必要前提X
研究种群不同类型的随机力对种群绝灭动态的影响是了解种群消亡的基础工作之一X不同随机力作

用下的种群动态极为复杂YO>MN[X这不仅仅包括考察种群层次上的生长参数Q内禀生长率S的变化>同时应当

注意到个体遗传\行为\空间分布等产生的随机性对种群动态的变化产生的影响XW**!"等人构造了包含有

具固定迁移率的多斑块单种群生长方程>并分别对其加以不同类型Q全局或局部S的噪声干扰>每一局部种

群的生长分别赋以 ?$,8!%生长方程和逻辑斯谛生长方程的形式加以模拟>通过分叉图的方法对 ?$,8!%生
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长方程在局部噪声干扰下动态特征的变化进行分析!方程为"#$%&’ ()* #+$%&),-.%/%(0 #+$%&))’ 1$!&

’ 2&3其中#$%&)和#+$%&)分别是斑块$在&时刻发生个体迁徙前后的个体数!/为种群增长率!1$!&为局部噪

声!2&为 全局噪声3分析结果显示出生长参数位于混沌区域时的种群动态位于低密度下的可能性比之没有

局 部 噪 声 干 扰 的 情 况 大 大 降 低!因 此!得 到 了 种 群 绝 灭 概 率 在 一 定 的 局 部 干 扰 存 在 的 条 件 下 降 低 的 结

论4((56然而!理论结果运用到实际种群!不可避免的存在着因为难以区分自然种群所表现出的波动是来源

于种群动态的非线性特性还是环境噪声而产生困难6因此!通过考察7鉴别作用于单种群动态的各类来源

的随机干扰对种群绝灭 机 制 的 不 同 影 响 是 理 解 自 然 种 群 绝 灭 过 程 和 对 目 标 种 群 进 行 有 效 保 护 措 施 的 基

础6

8 不同类型随机干扰对种群绝灭影响的区别及其评价方法

对于单种群而言!种群大小直接决定于出生率和死亡率的变化6这些变化总是受到各种不同原因的随

机因素的影响6其作用于种群的结果是产生了种群所有个体在短时间内全部死亡的可能性!这是种群绝灭

的直接表述49!:!(956在单位时间内这种可能性总是有限的4(956如果不考虑不同世代间种群及其大小的差异

对这种可能性产生的影响!可以将对随机性的考察主要集中在个体生长发育过程和结果产生差异的随机

性和环境因素所产生的随机性两方面6对于前一类随机性主要由当前的种群大小%个体数目的多少)7个体

平均存活率及其变异幅度决定了种群绝灭的概率4(;!(:56这类随机性对种群灭绝的影响是通过部分个体生

死过程传递到种群的!称之为种群统计随机性4<=(>!(;56另一方面!环境因素往往是通过对种群的所有或多

数个体的出生率和死亡率产生直接作用而影响到绝灭的过程6这种随机性称为环境随机性!其降低了不同

个体产生死亡的可能性的方差4(;=(<56极端的情况是灾变引起的种群绝灭"所有死亡个体的机制是相同的!
即便对于较大规模的种群也是如此6两类随机性对单种群作用的影响评价仍然局限在根据瞬间或短时间

段内种群生长率变化上6对于较长时间段的种群生长率的变化和随之而来的对绝灭的影响的评价仍需分

析技术的进一步发展4(9!(?=(@56如果将环境随机变化对种群的影响按照作用频率进一步分类!上述影响种群

动态的随机性可以分为 ;类4(A=9(5"种群统计随机性7环境随机性和随机灾害6种群统计随机性是由于偶然

性对有限种群中的个体死亡与繁殖的概率产生影响而实现的6显然!对于个体数目非常多的大种群而言!
独立的个体围绕着平均数的波动变化相对较小!因此!种群统计随机性应当在小种群中起着更为关键的作

用6环境随机性特指那些近乎持续地对种群内所有个体起着类似影响的随机性!这类影响应当是小的干扰

或较为缓和49956与种群统计随机性相比!环境随机性不仅对于小种群是重要的干扰!而且对于大种群也可

能会产生关键性的影响6区别于环境随机性!灾害对无论大小的种群产生直接的7迅速的影响!造成种群个

体突然大量减少6所以!可以从作用时间的特点%连续或间断)7作用强度的大小和受作用种群%小种群或所

有种群);个方面对 ;种随机性进行鉴别6
尽管灾害对种群绝灭的作用强度最大!并且一些生态学家认为 ;种随机性对物种及种群绝灭的影响

大小存在灾害大于环境随机性!环境随机性大于种群统计随机性的顺序4(;!(<!9>!9;=9B5!本文中主要讨论在相

对稳定的环境中和相对较短的时间内的情况!即主要探讨种群统计随机性和环境随机性对种群绝灭的影

响6为了确定不同的随机干扰对种群绝灭的影响!需要选择适合的指标6一般而言!有两个主要的指标作为

分析的对象6一是特定大小的种群可能持续的时间!二是在一定条件下持续特定时间所需的种群大小6显

然当分析实际种群时这两个指标之间可以根据需要相互转换6当考察不同类型随机干扰对种群灭绝的影

响时!我们主要通过比较在不同干扰下改变环境容纳量和种群增长率等参数来研究随之产生的种群绝灭

时间与种群大小之间的关系的变化6

C 种群统计随机性的概念及其分析方法

种群统计随机性的概念来源于生死过程的随机性6个体的出生和死亡总是受到大量随机因素的干扰!
因而当对种群生长率作数量上的估计时!给予一个适当变化的范围的想法容易被生态学家接受6以此为依

据构建的种群统计随机性模型考察的是独立的出生率和死亡率的随机波动对种群绝灭概率或绝灭时间的

影响6假设种群大小为 D!种群生长率 /在任意时刻以平均数 /E和方差 F(GD随机变化!即"1%D)*/ED3

H9%D)*F(D3则其基本方程为"
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!是种群持续时间3因而是对种群绝灭时间的计量64’78由于这种干扰是由对种群生长率的作用来实现的3
显而易见3对于特定的种群灭绝密度阈值3当初始种群密度增加时3种群持续时间迅速地增加8即种群统计

随机性仅会对很小的种群的绝灭起到重要作用8超出随机波动范围之外的种群大小3将不会因为纯粹的随

机作用的影响而灭绝693:3’;<’93’:<4’78
但是种群并非始终处于静止的状态3正如上文中指出的3种群波动的内在机制使得种群数量必然处于

很大的变动之中8种群动态的非线性特征与随机作用的综合结果可能大大改变种群动态的整体特征3当多

种随机干扰共同对种群施加影响时3其结果会产生更加复杂的动态8即便对于仅受种群统计随机干扰的种

群而言3如果这种干扰持续地存在3对于种群数量波动激烈的情况3种群统计随机性可能会导致种群产生

很高的绝灭概率8
简单的评价种群统计随机性=环境随机性和灾害随机性对种群灭绝的不同作用大小和影响机制很容

易产生混乱8事实上3尽管对种群统计随机性的计量是通过种群生死参数的随机变化实现的3但是个体生

死所受的随机干扰却包含着复杂的生物学来源8特别的3如果考虑到生死参数的变化可能同时作用于两方

面3即不仅影响种群统计随机性对种群的作用效果3同时改变了种群动态的特征3那么模型的结构往往显

得过于简单而使得结果难以评价8例如3尽管高的内禀生长率会迅速地提高种群抵抗统计随机作用的干扰

能力3使得种群绝灭的概率大大降低3但是另一方面3高的内禀生长率将种群动态引向更加复杂的形式3种

群的波动可能会因此产生很大的增加3这将导致相反的结果3即增大了种群落入因为种群统计随机性而绝

灭的阈值之下的几率3从而提升了种群绝灭发生的概率8
解决这一 问 题 的 方 法 之 一 是 建 立 区 别 于 其 他 类 型 随 机 性 干 扰 的 独 立 分 析 种 群 统 计 随 机 性 的 技 术 方

法3进一步可以通过将种群统计随机性按照其产生的机制加以分别3建立相应结构特征的动态模拟模型8
诸如遗传变异=营养差异=性比的随机性和个体之间存在的大量差异等等都可能产生种群统计随机性8但

是3由于其生态机制不同3因而对同一生长参数的影响方式也有差别8在认识并区分这些差别的基础上3可

以讨论不同来源的种群统计随机性与相应的生长参数变化对种群动态的共同作用效果8例如3对于生长率

参数上表现出的种群统计随机性3来源于个体对资源占有的差异的干扰是与种群数量密切相关的>而来源

于个体特定遗传差异的干扰则在一定范围内与种群大小无关8因此3前者在种群动力学过程中随着种群波

动而变化3将明显地影响种群平均增长率3而后者则可近似地认为与种群动态不相关3对种群平均生长率

没有影响8独立分析种群统计随机性对种群的影响仍然需要做大量的工作3否则分析得到的结果将缺乏明

显的生态学意义8

? 环境随机性的概念及其分析方法

环境条件的随机变化对种群的生活史=动力学性质等各方面产生影响8对种群数量进行准确的预测必

须考察环境变动及其作用6978但是必须充分重视的一个问题是3种群对环境干扰的反应与环境干扰对种群

的作用是两个不同的概念8种群对环境干扰的反应是比环境随机性对种群动力学产生的影响广泛得多的

概念8前者往往涉及到各类不同的随机性"包括种群动力学的非线性%共同作用下的结果3而后者可以用以

比较研究不同大小的随机干扰对确定性模型产生的影响8尽管如此3由于随机性的来源和作用的机制不

同3其对种群绝灭产生的影响也有很大的差异8最近的一些来自实验室的证据和理论分析的结果分别证明

了这一点8首先3不同的种群生长模型对类似的随机作用的反应结果不同6934934@78因此3考察不同类型的环

境干扰对种群的作用时必须严格控制在相同的理论模型条件下才能得到具有可比性的结果8其次3不同结

构的种群对随机作用的反应不同8生态学家最为关注的例子是随机干扰下的集合种群动态与单种群动态

有着很大的差异6:34:3;$78对于集合种群而言3不仅其结构上的复杂性导致种群对微弱环境干扰的反应比相

应规模的单种群更为敏感3而且斑块内种群与集合种群可能会对环境随机性产生不同的反应结果3即局部

干扰某些斑块种群绝灭概率升高的同时可能会伴随集合种群绝灭概率的降低8最后3环境干扰对种群的作

用可能是在多个层次上起作用的3例如绝灭6@<’$7=种群大小6;’<;;7和进化6;A7等8很明显3对于那些数量很小

B$94’4期 马祖飞等C种群统计随机性和环境随机性对种群绝灭的影响

万方数据



并生活在狭窄空间上的种群!环境条件的不利变化将促发死亡率的上升!进一步的会引发种群降低到可持

续生存的数量之下!使得绝灭成为不可避免的结果"事实上!除了巨大的灾害造成的物种突然消失以外!任

何自然种群绝灭的最终过程几乎都包含有环境干扰产生的持续作用"从化石资料的研究中发现!物种绝灭

事件发生的频率与气候条件的变化一样!对应历史时间的长短有着类似的规律!都大致的符合自相似的结

构#$%&!这也从侧面支持了生物圈的理化变化决定了物种绝灭现象发生程度的假设"环境条件的变化对种群

的影响在种群动态上也表现得很明显"例如春季气温的高低对苏格兰红鹿幼仔的出生体重有很大影响!对

其成活率有关键性的作用!从而决定了整个种群的数量大小#$’!$(&"
对于现实种群而言!各类生态因子的作用未必是即时效应"时滞的存在对种群动态产生了很大的影

响!并且这一影响的大小与时滞的长短有关#$)!$*&"+,-曾经指出!当内禀增长率在很大的范围内取值时!具

有时滞的 ./012314方程将保持有近似于 5倍时滞时间的周期动态#56&"在确定性时滞模型中!由于环境反馈

而引起的种群生长反应中的时间延滞和个体生长的世代时间被认为有同样的效应"但是现实环境随时间

的变化规律与种群的世代时间并不能总是保持一致"对此问题的研究进一步引出生态对策的概念"对于生

境保持时间与世代时间接近的系统!一个世代的种群规模不会因为超过环境容纳量而影响下一个世代!相

反的!对种群潜在的威胁来自过低的种群密度使之不能抵抗各种复杂的随机干扰!因此种群合理的解决之

道是尽可能地增加生殖!保持快速从低密度种群到达高密度种群的能力!这一类进化适应者被称为 78对策

者"另一种情况是生境长时间的保持稳定!因此过大的种群会降低环境容纳量!对后代种群产生不利的影

响"因此种群的过度生殖是危险的!个体之间的竞争效应被大大增强!种群趋向于发展数量较少9更有竞争

力的个体!这一类型被称为 :8对策者#;&"尽管 78对策和 :8对策都是对环境干扰的不同的成功适应策略!但

是对特定的环境干扰!两种对策者的反应会造成种群动力学过程的结果产生很大差别"一般而言!由于 78
对 策 者 种 群 具 有 更 高 的 从 低 密 度 到 高 密 度 上 升 的 能 力!因 此 在 对 应 环 境 恶 化 的 机 制 上 比 :8对 策 者 更 有

利"环境条件的剧烈波动对稳定的 :8对策者产生的影响往往持续到下一代并不断累加!最终导致灭绝"即

便长时间的处于稳定的环境中!对 :8对策者而言也并非是非常安全的"由于个体大小对竞争能力的需要!
他们将会向体形连续增大的方向发展!并越来越适应于特化的9稳定的环境!最终在环境条件的突然变化

中迅速灭绝#5;&"这也可能是恐龙绝灭的原因之一#5<!5$&"因此!时滞对于种群绝灭的影响不仅仅停留在种群

动 态 的 层 次 上!时 滞 更 加 可 能 是 被 生 态 学 家 作 为 环 境 干 扰 对 种 群 调 节 机 制 整 体 作 用 的 一 个 反 映 而 加 以

认识"

= 种群统计随机性对小种群绝灭的作用

>?@@?7最早发展了一个具有随机生死过程的种群生长模型#55&"尽管该模型难以用于实际#;$&!但是以此

为基础!+,4A73B?7和 C1@2/D9E14B3?78F-D和 G/?@9.?10B9C710B3和 HIJJ?@@以 及 G//KL,D对 其 进 行 了

详细的分析#;!<!;$!;’!5%&"其结果显示!对于一个具有正的生长率的种群!在种群统计随机性的作用下!种群平

均存活时间随种群大小的增加呈几何级数增长"这一结果表示!种群统计随机性只对小种群的绝灭起重要

作用"随着种群个体数目M有时可以理解为环境容纳量N的增加!种群统计随机性将很快不再成为对其持续

存活的限制条件"对于小种群而言!大量生物学现象有其特殊的性质!如年龄结构9性比9非线性动力学特

征的随机涨落等"
但是!正如前文所说!当考虑到不同来源的种群统计随机性时!即便是在稳定的环境下!模型演化的结

果也会复杂的多#;)!5’&"例如!无论是性比或种群的非线性特征都会增加小种群的绝灭概率"由于非线性的

特征!对于密度制约的小种群而言!似乎存在着一个O最佳生长率P!此时种群绝灭的概率最小"相应的!非

密度制约种群简单的随着种群生长率的提高绝灭的风险降低"
模型还表现出对结构复杂性的敏感!当两种以上来源的随机影响同时存在时!小种群灭绝的可能性更

加迅速地提高"在这类模型当中!种群平均存活时间仍然保持随种群大小的增加而呈几何级数增长!尽管

各类来源的种群统计随机性会降低增长的速度"
以上的讨论局限在种群生长率M种群平均生长率N为正值的情况下"当进一步讨论更加广泛的种群生

长率变化范围时!种群统计随机性对种群绝灭的影响有很大的差异"此时可将种群初始大小记为环境容纳
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量!因此种群绝灭时间即为从环境容纳量降低到 "个体#或 $个体%的时间!当生长率为 "时&种群大小与

种群存活时间的关系表现为直线!对于负的种群生长率&这一关系进一步变化为对数形式’($)!因此对于逐

渐下降的种群&即便环境容纳量有很大的提高&种群存活时间也将表现出越来越慢地增长&此时起主要作

用 的是种群生 长 率 的 性 质!这 一 结 果 对 于 判 断 栖 息 地 的 破 坏 形 式 如 何 影 响 小 种 群 的 绝 灭 过 程 有 着 重 要

意义!
对于占有相当规模栖息地的种群而言&初始化的栖息地破碎并不造成种群的迅速灭绝’*+)&但是在小生

境内的种群对各类因素产生的种群生长率变化非常敏感&当其由于某种因素成为下降的种群后&即便栖息

地有所恢复也难以有效地延长其存活时间!
种群统计随机性对于小种群的另一重要影响来源于种群个体间的方差!首先&对于个体数目很低的种

群&个体间的差异往往表现出较大的方差!其次&种群生长率的方差与种群生长率的大小对存活时间的影

响是等同的’($)&表现在两者的比值共同地作用于种群大小与存活时间之间的关系!因此&方差的大小同样

对种群的绝灭起着决定性的意义!特别的&由于方差总是大于等于 "的&因此当种群生长率为固定的正值

时&随着方差的增加&种群存活时间与环境容纳量的关系从典型的指数形式向直线形式转化!相应的&当种

群生长率为固定的负值时&随着方差的增加&种群存活时间与环境容纳量的关系从典型的对数形式向直线

形式转化!因此&对于小种群&方差的意义是复杂的和多方面的!大的方差可能降低恢复中的小种群对干扰

的抵抗能力&从而降低种群存活时间,同时也可能增强环境容纳量的升高对衰退种群的有效作用&因此对

提高下降的种群维持存活的时间有一定的帮助!小种群存活时间对方差的敏感性在实际动物种群中得到

了证实’*-)!

. 环境随机性对单种群绝灭动态的作用分析

引入种群平均相对增长率的概念可以构建种群统计随机性与环境干扰同时存在并且相互独立作用条

件下的种群绝灭模型’$/)’($),假设种群平均增长率为 01&环境方差为 23&且两者不相关&则 4#5%6015&7(

#5%6235(&由此可以得到对种群持续时间的推测8

9#:%6 #(;#23<%%##:<= $%;<= >?:%
此时 5"假设为 :&<6#(;23%01!通过对种群大小取对数&对种群特定时刻的数学期望表现出非密度制约

的特点&而长期的种群增长率决定于种群平均增长率和环境随机性引起的增长率方差两方面’$-)’*@)!对于

一个大于 "的种群增长率而言&种群平均绝灭时间随着环境容纳量的增加呈现指数增长!当种群增长率小

于 "时&种群平均绝灭时间随着环境容纳量的变化呈现对数形式的变化!此外&对这一模型的分析结果说

明&当综合考虑 了 环 境 噪 声 和 种 群 统 计 随 机 性 的 影 响 时&种 群 平 均 存 活 时 间 随 种 群 大 小 的 增 加 要 缓 慢 得

多!由于环境随机性对种群平均存活时间的敏感程度大大低于种群统计随机性&因此&环境的随机变异对

种群绝灭的影响远远大于种群统计随机性!
环境随机性与种群统计随机性对种群绝灭机制的影响反应于另一个方面&即对种群动态的作用形式

不同!来自理论模型和实验数据两方面的证据显示&环境随机性更加符合以乘性噪声的形式影响种群动

态’+&(+)!这意味着&种群统计随机性与种群大小之间的关系较弱&此结果支持了种群统计随机性仅在小种群

中起重要作用的假设!而环境随机性与种群动态的关系更加复杂&作用结果也更加多样化!这一点被不同

假设条件下环境随机性对种群动态模型的影响表现出不同的模式所证实!在非密度制约种群生长模型中&
环境随机性导致的种群大小期望表现出对数A正态分布的模式’$B)!而对于密度制约的种群生长模型&环境

随机性既可以产生指数生长模式&也可能产生周期的C准周期的C正态的或DEF形生长模式’(+&B"GB()!

H 讨论

种群绝灭的过程总是伴随着个体数量从多到少的形式!当种群密度下降到一定程度时&随机干扰的作

用将会显现得非常重要&甚至会对种群的灭绝产生决定性的影响&成为导致种群灭绝的直接原因!这些随

机性包括种群统计随机性C环境随机性C灾害随机性等!从分析的角度来看&区分各类不同的随机作用的生

物学来源C对种群作用方式的差异以及在不同类型的绝灭过程中所起的作用机制是理解随机干扰对种群

绝灭影响的基础!对于处在相对稳定的环境条件下的种群&排除突发的巨大自然灾害产生的绝灭&其所受
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到的随机作用可以根据生物学来源大致的分为两大类!即内因和外因!分别对应于种群及其个体差异造成

的随机性和环境条件变化产生的随机干扰"相应的!种群统计随机性属于内因的范畴!而环境随机性是对

外因的总结和概括"这两类随机性对不同类型的种群及其绝灭的作用有着明显的区别"种群统计随机性主

要作用于小种群!并对种群保持一个持续的压力!其主要结果是产生一系列的生物学作用!并对种群的持

续生长产生不利的影响"环境的理化变化往往表现为季节性或近似持续的作用"对于不同大小的种群!这

种选择通过同样的机制起作用"环境随机性不仅对小种群是很大的直接威胁!而且经常本身就是造成种群

下降的原因"因此!环境随机性对种群绝灭的影响对所有的种群绝灭过程都起着重要作用"但是对于同样

强度的环境随机性!不同种群的反应可能是不同的"即便是对于同一个种群而言!在不同的生长阶段!同样

的环境干扰也可能会产生不同的种群动态结果"因此!深入地分析种群统计随机性和环境随机性对种群的

作用特征在对自然种群的绝灭机制研究中是必要的前提"
另一方面!一个已经得到很多生态学家重视的问题是不同的绝灭原因之间相互作用的结果"即绝灭的

主 要作用因子!包括种群统计学作用#包括生殖率$死亡率$性比等等的随机波动%$环境变化#包括季节性

变化$捕食者或竞争者的变化等等%$疾病爆发等等灾害以及遗传上的问题#例如有害突变的增加或适应性

变异的丧失%!是如何相互作用地影响种群"无论是理论问题还是对实际种群的研究!一个明显的研究方法

上的趋势是在充分了解 各 类 不 同 随 机 性 的 来 源 和 作 用 机 理 的 基 础 上 考 察 它 们 对 种 群 绝 灭 的 综 合 作 用 结

果"其中又以环境条件变化和种群的非线性动力学的复杂作用最为重要"
最后!理论模型得到的结果难以通过实验数据加以检验仍然是生态学家面临的最为严峻的挑战之一"

所有的模型都有其特定的假设"对于各类随机模型!其做出的定量分析和预测结果对模型成立和模拟的假

设条件非常敏感&’(!)’*))+"因此!对于种群统计随机性和环境随机性如何影响种群动态的研究需要理论模型

和实验种群工作的结合"这种结合体现在两方面"一方面!对于特定种群绝灭机制的研究!要求通过对实际

种群主要生死参数的调查数据分析区分出影响绝灭过程的主要生态因子!进而通过假设建立可分析的结

合随机干扰的动态模型"在此基础上!通过设定条件下的试验对比模型模拟的结果是否相符!可以验证模

型结构与生物学假设的合理性"另一方面!对于共同承受相同或相近的环境压力#如相似的食物条件$气候

变 化等%的多个种群#可能是不同的物种%!通过考察其动态特征的一致变化!研究各类环境因子对它们产生

作用的可能途径!继而建立具有更广泛意义的理论模型!并进一步利用更多的相关种群的数据加以证明"
种群灭绝机制的研究是当前保护生物学的重要课题!而其引发的关于随机作用对种群动态影响的理

论探讨则有着更为深广的生态学意义"物种的灭绝过程受到内因和外因的共同作用"而其作用机理对物种

保护$进化的深刻影响尚需大量的工作来揭示!其相关的理论研究和实践探索必然成为生态学发展的核心

领域之一"
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