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物种灭绝对不同时间尺度栖息地毁坏响应的空间模拟

刘会玉
1, 2
,林振山

1, 2
,周年兴

1

( 1.南京师范大学地理科学学院,南京  210046; 2. 江苏省环境演变与生态建设重点实验室,南京 210046 )

摘要: 人类活动所引起的栖息地毁坏已成为当前物种多样性丧失的最主要的原因之一。空间显含模型相对于空间隐含模型来

说, 更加接近于现实,因此, 通过元胞自动机,模拟了物种多样性对万年、千年、百年时间尺度人类活动所引起的栖息地毁坏的响

应。研究结果表明: 万年时间尺度上, 物种是由强到弱的灭绝; 而在千年时间尺度上,物种灭绝的序受集合种群结构的影响较

大; 在百年时间尺度上,物种由于栖息地毁坏过于剧烈和迅速,来不及作出响应,在栖息地完全毁坏时集体灭绝。因此, 物种灭

绝序不只是受竞争-侵占均衡机制的影响,还受不同时间尺度 (不同速率 )栖息地毁坏的影响, 以及集合种群结构的影响。
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Spatial sim ulation of the responses of species extinction to human-caused habitat

destruction at different tim e scales
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Abstract: Hum an-caused habitat destruction is one of the greatest threats to spec ies d ivers ity. In spatially mi plicitm ode,l

habitat destruction is just a sing le param eter, a reduction of the fract ion of available sites, while in spatially explicitly

m ode,l habitat fragm entat ion has been taken into consideration. Therefore, contrast to spatia lly mi plicit mode,l spatially

explicit model is m ore close to reality. Cellu lar autom at ion is one of the m ost w idely used ( popular) spatially explicit

m odels. Cellular automata models prov ide realistic, effect ive and reliable models of the spatiotem pora l dynam ics of

m etapopulat ion. Therefore, in this article cellular automation mode lwas constructed to smi ulate the responses of species

divers ity to human-caused hab itat destruction at ten- thousand year tmi e scale, m illenary tmi e scale and century tmi e scale,

respectively. The results show that: T he bigger q is, the longer the spec ies ext inction tmi e is. So, the characteristics of

species response to habitat destruction are deeply influenced by them etapopulation structures. Species go extinct in ranked

competit ive order ( .i e. , spec ies 1 followed by 2, by 3 ) at ten thousand tmi e sca le, wh ile at m illenary tmi e scale, the

order of spec ies extinct ion w ill greatly depend on the structure of metapopulation. W hen q ( the proport ion of occupied

patches by best competitors) is bigger, species w ill go extinct from the best to the worst before com plete destruction, and

the survivals w ill go ext inct collectively when complete destruction; when q is sm aller, because the differences of species

abundance and dispersa l abilities am ong different species are not s ign ificant, the order of species ext inction is not

determ in ist ic, and it is possib le for the best com petitor go ext inct f inally. W hile at century tmi e scale, species w ill go



extinct co llectively at them oment o f complete habitat destruction because the hab itat destruct ion is so intens ive and quick

that species have no tmi e to response. Therefore, the order of species extinct ion is influenced not on ly by the d ispersal

abilities, but also by the different speeds of habitat destruct ion and the structure o fm etapopulat ion. Therefore, to preserve

different species, we should exploit different habitat at different rates.

K ey words: species diversity; tmi e sca le; habitat destruction; response; cellular automata

濒危物种的灭绝和随之而来的生物多样性的大量丧失是人类活动所引起的栖息地毁坏最严重的后果之

一
[ 1]
。由于人类活动的影响,栖息地毁坏无时不刻地在地球上的各个角落以前所未有的速度发展, 这加快了

生物多样性对人类活动所引起的栖息地毁坏响应的理论框架研究的发展, 先后提出了岛屿生物地理学理

论
[ 2]
,关联函数理论

[ 3]
,集合种群理论

[ 4~ 7]
, 元胞自动机

[ 8, 9]
, 浸透理论

[ 10]
以及反应-扩散理论

[ 11]
。这些理论

模型应用的尺度各不相同 (景观尺度,单物种种群, 两相互作用的种群和群落等 ) ,同时, 从是否考虑了空间结

构,而分为空间隐含和空间显含模型。在空间隐含模式里,栖息地毁坏仅仅是一个参数,即栖息地面积的减

少,而在空间显含的模式里,栖息地的毁坏还包括了对被毁坏栖息地的空间描述,即把栖息地的破碎化考虑了

进去。因此,空间显含模型相对于空间隐含模型,更接近于现实。空间隐含模型中应用最为广泛的是 T ilm an

等人
[ 5, 6]
提出的多物种竞争共存模式:

dp i

d t
= cipi (1 - D - E

i

j= 1
pj ) - m ipj - E

i- 1

j= 1
cjp ipj, i = 1, ,, n ( 1)

式中, i为某物种依照竞争能力在群落中的排序; pj为物种 i对栖息地占有的比率; ci为物种 i的 迁移率;

m i为物种 i的平均死亡率。模式 ( 1)中的参数 D表示被人类毁坏的栖息地占总的栖息地的比率。不同历史

时期 (如农耕时代、农业革命和工业时代 )人类活动对栖息地的破坏和影响的激烈程度是不同的, 就是在同一

时期 (如近代社会 )不同国家、不同地区的人类活动对栖息地的破坏和影响 (时间 )累积效果也将是不同的。

这决定了人类活动所引起的栖息地的毁坏过程也是多尺度的, 既存在千年、万年尺度在农耕时期对栖息地的

影响, 也存在在工业时期对栖息地百年尺度的影响
[ 12 ]
。因此, D既可以是一常数, 也可以是时间函数

[ 13 ]
。

由于该模式中栖息地的毁坏假设的是对空白斑块的毁坏,而不是对整个栖息地均匀或随机的破坏,因此,

该模式要求各个物种在初始状态下对栖息地的占有率之和 E p i不超过 1- D
[ 6]
。即该模式不适合于 E p i

> 1- D的情况,然而在对自然栖息地进行破坏时,并不一定是仅对空白斑块的毁坏,同时,在不同时间尺度人

类活动对栖息地的持续毁坏下,必然存在着栖息地破坏率 D > 1 - E p i的可能,因此,在这种情况下,要准确

地预测出物种多样性对栖息地毁坏的响应,空间显含模型是一个很好的尝试,而元胞自动机则是其中应用较

为广泛和成熟的一种。元胞自动机是一个定义在具有离散、有限状态的元胞组成的元胞空间上,并按照一定

局部规则,在离散的时间维上演化的动力学系统
[ 8]
。它很容易直接描写单元间的相互作用, 不用求解复杂的

微分方程
[ 9]
, 只要确定简单得多的单元演化规则即可,便于并行计算和动态显示。它是现代系统科学、非线

性科学与人工生命、遗传算法相互交叉、渗透产生的,其固有的强大的并行计算能力以及时空动态特征, 使得

它在模拟空间复杂系统的时间动态演变方面具有自然性、合理性和可行性
[ 14]
。因此,元胞自动机为集合种群

的时空动态提供了一个现实、有效和可信的模型。然而国内利用元胞自动机进行生态空间模拟的尚未多见,

因此, 本文尝试利用元胞自动机对不同时间尺度人类活动所引起的栖息地毁坏进行空间模拟,以期能为物种

多样性的保护提供一定的参考。

1 模型
首先,在构建元胞自动机模型之前,先来描写不同历史时期或不同时代的人类持续对栖息地的破坏。引

进标度函数 f ( t /T ),其中 t为栖息地毁坏持续时间, T 为时间尺度, 可以取 10000、1000a和 100a等, 表示不同

时间尺度或不同的历史时期。标度函数 f ( t /T )可以是线性、非线性或指数等形式, 描写人类以某种形式 (线
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性、非线性或指数等 )持续地破坏栖息地。为了研究方便,本文取标度函数 f ( t /T )为线性函数,即:

H ( t) = D 0 f ( t /T ) = D 0 t /T, t [ T ( 2)

式中, D 0表示的是栖息地毁坏率,即 t= T时栖息地的累积毁坏率。

其次,定义一个连续时间的马尔可夫过程,构建一个具有周期性边界的 100 @ 100的元胞空间, 每个元胞

都有 n + 2个状态 ( n为物种个数 )。假定状态为 0的元胞为被永久破坏的斑块,不能被任何物种占有;状态为

1的元胞, 为被物种 1占有的斑块, 状态为 2的元胞则为物种 2所占有的斑块,依次论推,状态为 n + 1,表示空

白。根据各个物种对栖息地的原始占有率 p
0
i 对元胞空间进行初始化。元胞状态根据以下规则进行同步

更新:

( 1)如果元胞状态为 1, 2, ,, n,那么这些元胞将以 ci (物种 i的迁移繁殖率 )的速率产生后代, 并向最近

八个领域元胞扩散。其中,强物种种群的后代可以入侵比自己弱的物种种群所居住的元胞和空白的元胞;而

弱物种种群只能入侵比自己更弱的物种种群所居住的元胞和空白的元胞,否则, 侵占失败,后代死亡,如: 物种

1的后代可以入侵到物种 2, 3, ,, n所居住的元胞,并替代该弱物种, 而最弱物种 n则只可以侵占空白元胞。

( 2)如果一个元胞状态为 1, 2,, n, 那么将以 m i (物种 i的死亡率 )的概率死亡,即该元胞状态转为 n+ 1,

成为空白斑块。

( 3)以往的研究
[ 8, 9]
中认为栖息地毁坏是固定的,因而在每一时间步长,不会有新的毁坏元胞的产生。但

是,在不同时间尺度栖息地毁坏下,栖息地毁坏是动态的,每一时间步长, 都会有 1 /T比例的元胞随机地被永

久毁坏,即这些元胞的状态转为 0。

如果元胞自动机的规则,初始状态等与 T ilman模式的所有假设基本一致的话, 即使模拟的仅是转移概率

而不是数学等式,但是其作用与等式 ( 1)的相同。因此,为了与 T ilman的空间隐含模式进行对比研究,本文仍

采用 T ilman的假设, 即假定竞争力最强物种具有最大的物种多度,栖息地未受破坏时平衡态上的各物种种群

占有栖息地的比率 p
0
i 和迁移率 ci均为几何级数分布:

m i = m; p
0
i D = 0 = q (1 - q )

i- 1
, ci = m /( 1 - q)

2 i- 1
( 3)

式中, q为 N-种群系统 (或集合种群 )里最强物种对栖息地的占有率, 不同的 q代表了不同结构的集合种群。

这样, 本文中的元胞自动机实际上是 T ilm an模型在多时间尺度上的空间近似。

在本文中, 假定一个 100 @ 100,具有周期性边界的元胞空间。同时栖息地中只存在 6个物种种群 (可多

可少,并不影响本研究。如果种群数太多,图线太杂,不易观察研究 ) ,即 n= 6, 那么每个元胞都有 8个状态的

可能。为了与 T ilman等人的工作进行对比, 取 m = 0. 02, 并分别取 q= 0. 03(代表热带雨林 )和 q = 0. 2(代表

温带森林 )
[ 5 ]
进行研究。同时,计算出每个模拟步骤中各个物种所占元胞数目在总的元胞数目中的比例 (物

种多度 ) ,从而给出各个物种在栖息地毁坏影响下的种群动态曲线。并以此来研究物种多样性对不同时间尺

度人类活动所引起的栖息地毁坏的响应特征。所有的模拟都是在 Matlab软件中通过编程来实现的。

在初始状态 (即 D = 0) ,假设各个物种以各自的初始多度随机地分布在整个栖息地中 (如图 1)。其中图

1a为热带雨林群落, 而图 1b为温带森林群落。

2 模拟结果

2. 1 物种灭绝对万年尺度栖息地毁坏的响应

为了研究万年时间尺度下,物种多样性对栖息地毁坏的响应特征, 取 T = 10000, 即假设在 10000a内,栖

息地将被人类线性地全部毁坏。图 2给出了物种灭绝对万年时间尺度栖息地毁坏的响应,其中 q= 0. 03( a)

和 q= 0. 2( b)。

从图 2a可见, 当 q= 0. 03(代表了热带雨林 ) ,即最强物种对栖息地的占有率较小,各个物种的多度差异

较小时,随着时间的推移, 毁坏的栖息地 D越来越大,各个物种在栖息地中所占的比例快速的下降,同时伴有

小幅的振荡,在 700a左右,最强物种 1首先灭绝, 紧接着灭绝的是物种 2, 3, 5。而物种 4和 6灭绝的时间较

长,分别在 1400a和 2100a左右。

从图 2b可见,当 q= 0. 2时,种群动态变化曲线与 q= 0. 03的显著不一样, 物种不是持续地衰退, 而发生
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了准周期的波动,既存在着衰退,也存在着恢复,最终走向灭绝。物种灭绝的顺序也是从强到弱,并且各个物

种灭绝的时间差距很大,最强物种 1灭绝的时间是 1600a,而最弱物种 6灭绝的时间大概是 9500a。

从图 2可见,在万年时间尺度上,物种都是由强到弱依次灭绝, 这与 T ilm an等
[ 5, 6]
的研究结果一致, 即强

物种由于其迁移能力弱,易于受栖息地毁坏影响而率先灭绝。同时, q越小, 整个群落物种灭绝的时间越短,

各个物种灭绝时间的间隔越小; q越大,整个群落灭绝的时间越长, 各个物种的灭绝时间间隔也越大。因为 q

越小, 根据 ( 3)式,整个群落的扩散能力较差, 同时没有明显的优势物种,多度较小, 更易于灭绝, 种群续存的

时间较短。 q越大,由于整个群落迁移扩散能力较强,因此能较好地抵御栖息地毁坏带来的冲击, 能够有短暂

的恢复,从而做减幅准周期振荡,种群能较长时间地续存下来。

2. 2物种灭绝对千年尺度栖息地毁坏的响应

图 3给出了物种灭绝对千年时间尺度栖息地毁坏的响应过程, 即取 T = 1000, D = t /T, 在 t= 1000a时间

内,栖息地将被人类线性地全部毁坏。

图 3a可见, 在 q= 0. 03时,所有物种都持续下降, 波动的幅度非常的小, 在整个栖息地持续毁坏的过程

中,各个物种之间的优势度更替的非常频繁,难以确定出各个物种之间的优势度。约在 600多年左右,物种

2, 1, 3, 6, 5和 4依次灭绝, 灭绝的时间差异很小,并且物种灭绝并没有明显的强弱顺序。而从图 3b可见, 在 q

= 0. 2时, 除了物种 1持续地衰退, 对栖息地占有率不断下降,直至灭绝外,其它物种都经历了小幅的恢复,而

后才缓慢灭绝。物种灭绝的顺序则是由强到弱依次的灭绝, 最强的物种 1在 600a左右灭绝, 物种 2大约在

800a灭绝,而其它物种在栖息地完全毁坏时集体灭绝,这与多时间尺度非自治动力模式 (空间隐含模式 )模拟

的结果基本一致
[ 15]
。

从图 3可见,在千年时间尺度上, q越小的集合种群其灭绝的时间越短;另外,物种灭绝的序并非都是从

强到弱依次灭绝,而受到集合种群的结构所影响。对于 q较小,迁移能力弱的集合种群,物种灭绝并没有一定

的序, 出现了弱物种先灭绝,而最强物种最后灭绝的现象。这是因为 q越小, 整个集合种群的迁移能力小,同

时各个物种之间的迁移能力的差异也非常的小,以及各个物种多度的差异也小, 从而可能出现弱物种先灭绝,

强物种后灭绝。

2. 3 物种灭绝对百年尺度栖息地毁坏的响应

图 4给出了物种灭绝对百年时间尺度栖息地毁坏的响应过程,即 T = 100。从图 4a可见, 在 q= 0. 03时,

在百年尺度人类活动对栖息地的持续破坏下, 各个物种的多度持续地下降, 并且没有得到恢复。随着时间的

推移, 出现了物种优势度的交错更替,同时,各个物种对栖息地占有比例的差异越来越小, 在栖息地完全毁坏

时集体灭绝。而从图 4b可见, 随着人类活动对栖息地毁坏程度的加深,各个物种持续地衰退,并且很少有波

动。在衰退的过程中,几乎不出现物种优势度的更替, 在栖息地完全毁坏时,所有的物种集体灭绝。因此,在

百年时间尺度上,由于栖息地毁坏的速度太快,而物种对栖息地毁坏的响应具有一定的滞后性, 使得各个物种

来不及响应,在栖息地完全毁坏时集体灭绝,但是有所区别的是,在 q较小下,物种的优势度关系出现了交错

更替, 而 q较大情况下, 物种优势度几乎保持不变,这是因为在 q较大情况下,各个物种多度的差异很大, 同时

因为响应的时间很短,因此各个物种间的优势度来不及变化。

3 讨论

一般认为,温带群落比热带群落抵抗破碎化的能力要强
[ 16]

, 这是因为温带群落中物种的密度大, 分布范

围广, 扩散能力强这些属性使温带物种能适应于较小栖息地下生存和维持物种的种群格局, 而本文的模拟结

果也证实了这一现象,即 q较小时 (如热带群落 ),由于整个群落的迁移能力较差,物种灭绝的时间要短于 q较

大 (温带群落 )的集合种群。并且,在 q较小的集合种群中,各个物种灭绝时间的差异较小,而在 q较大的集

合种群中,各个物种灭绝时间差异则较大。因此,在同一时间尺度上,物种多样性对栖息地毁坏的响应特征受

q即集合种群结构的影响非常明显。
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  T ilm an等
[ 5, 6]
基于竞争-迁移平衡理论,在研究物种灭绝对栖息地毁坏 (固定的 D值 )的影响时认为, 竞争

力强的物种由于其迁移能力比弱物种的差,对栖息地毁坏的响应要比弱物种的敏感, 从而先于弱物种灭绝。

并且通过修改不同的参数,利用空间隐含和显含模式进一步认为, 强物种这种率先、具有时间滞后性的确定性

的灭绝是十分稳定的。然而通过对不同尺度的栖息地毁坏进行空间模拟发现: 只有在万年时间尺度上, 物种

是由强到弱的灭绝;而在千年时间尺度上,物种灭绝的顺序还受 q值即集合种群的结构影响,在 q较大的条件

下,物种灭绝的顺序是由强到弱,但在 q较小的情况下,却出现了弱物种先灭绝而强物种后灭绝的情况。而在

百年时间尺度上, 物种灭绝的顺序与 T ilman结论显然不同, 由于栖息地毁坏过于剧烈和迅速, 使得物种还来

不及做出响应,已经集体灭绝。因此,物种的灭绝不仅受迁移能力的影响,还受栖息地毁坏速率的影响。强物

种这种率先、确定性的灭绝并非十分稳定的, 只有在栖息地毁坏的速率非常慢的情况下才成立。Fahrig和

K eymer等人的研究
[ 17, 18]

表明,在研究生境毁坏的后果时,发现随着人类对景观破坏速度的加快,景观动态,尤

其是景观变化的速度对物种灭绝的影响非常的重要。而本文的研究也进一步的证实了生境破坏 (景观变化 )

的速度对物种灭绝的影响。通过研究不同时间尺度栖息地毁坏对物种多样性的影响,可以根据生物保护的目

的,有选择的采取不同速率 (即不同时间尺度 )来开发某一栖息地。比如为了保护珍稀动物,则应该采取缓慢

的开发速度。

元胞自动机模型具有强大的空间运算能力, 可以有效地模拟复杂的动态系统, 与空间隐含模式 (如

T ilm an的多物种竞争共存模式 )相比,能更加真实地描写物种之间的竞争和种群邻域性行为, 以及栖息地毁

坏所带来的破碎化和边缘效应对物种扩散、迁移和繁殖的影响
[ 19]

,即描述景观结构对复合种群动态和长期续

存的影响。但是元胞自动机的缺点在于很难对其动态行为进行数学分析,而只能通过模拟的方法加以描述。

大量元胞自动机的试验研究虽然支持空间原理,但其空间原理和预测往往不能在试验中得以明确的空间显含

的验证。其理论研究和试验操作之间存在很大的差异。虽然目前有关元胞自动机的集合种群理论研究已经

到达一个很高的层次,种群在高度破碎景观中续存的许多基础性生态学问题已经被解决, 但关于集合种群实

例的经典研究却屈指可数
[ 20 ]
。元胞自动机模型在预测绝对灭绝风险时,总会存在有大量的不确定性,存在这

种不确定性的一个重要原因是环境结构的不断变化。因此, 人们可以现实地期望诸如元胞自动机这类集合种

群模型最有用的贡献在于对不同景观结构及不同管理方案进行比较
[ 21]
。

尽管国外已有大量研究利用元胞自动机模拟了物种多样性对栖息地毁坏的影响,但是他们仅仅模拟的是

在栖息地毁坏率一定情况下的,因而在模拟过程中,栖息地毁坏的格局也是固定不变的。而本文则把栖息地

毁坏当作一个动态的过程,具有不同时间尺度,从而栖息地毁坏的格局具有时空异质性的特点。但是,由于篇

幅所限,本文仅仅研究的是随机毁坏栖息地,由于人类开发栖息地的方式不同,栖息地毁坏的空间格局也是不

一样的,而被毁坏的栖息地的空间分布对物种多样性变化的影响是非常重要的, 这有待于深入研究。
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