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不同生境毁坏速度下的物种灭绝机制
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摘要：已有似 *CX@5L的多物种模型，在研究生境毁坏的影响时，一方面主要集中在对瞬间毁坏影响的研究，另一方面主要研究生

境毁坏对强物种影响的研究。在 ’@1>?5的多物种竞争共存模型的基础上，同时考虑了生境毁坏直接效应和生境毁坏时间异质

性，提出了全新的普适的多物种竞争共存的非自治动力模式。通过模拟物种灭绝对不同速度的生境毁坏时间异质性的响应发

现：（8）物种灭绝既存在强物种由强到弱的灭绝，也存在弱物种由弱到强的灭绝。同时，弱物种灭绝机制进一步分为弱物种瞬

间集体灭绝，以及较长时间由弱到强的灭绝。（!）生境毁坏速度越快，物种灭绝的时间越短，弱物种灭绝的越多，因此，生境毁

坏速度越慢，越有利于弱物种的长期续存。（7）最强物种的多度越大，强:强物种抵御生境毁坏的能力越强，而弱:弱物种抵御生

境毁坏的能力越弱，集体灭绝的弱:弱物种就越多。最强物种的多度大的群落（如温带森林），主要发生的是弱:弱物种灭绝，而

最强物种多度小的群落（如热带雨林）同时发生强:强和弱:弱物种的灭绝。因此，争对不同结构的集合种群，不同的保护对象，

应采取不同的管理策略。
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目前，生物灭绝的速度几乎超过了史前的任何时期，地球正面临着 =>?? 万年以来最大的集群灭绝［@，6］。
而人类活动引起的生境毁坏是当前种群和物种灭绝的最主要原因之一［;］。生境毁坏的日益增长使得生态系

统对生境毁坏响应的研究愈显重要，并从理论和实践中得到快速的发展。尽管国内外利用集合种群模型大量

模拟了生境毁坏对物种多样性的影响，并取得了很多成果，但该类研究，无论是空间隐含模式［A B C］或者是空间

显含模式［@? B @A］），主要开展的是生境毁坏率固定（即瞬间毁坏）对物种灭绝和集合种群动态的影响。在不同

时间尺度人类活动的影响下，生境的减少本身也是时间的函数，随着时间的变化，生境毁坏的量是不一样的，

即具有时间异质性［@>］。同时，大部分似 D’:,.3［@=］的多物种竞争共存的模型［A B C］，在研究生境毁坏的影响时，

多是研究生境毁坏对最强的 "个物种（本文称为强4强物种）的影响，而忽略了对群落中最弱的 " 个物种（本
文称为弱4弱物种）的影响。而实际上，弱4弱物种往往都是急需保护的濒危珍稀物种，忽略了对它们的研究，
往往会给生物多样性带来不可挽回的损失。尽管已有研究关注濒危珍稀物种，然而该类研究主要集中在野外

调查和观测中［@E B 6?］，由于所研究的对象，区域不同，强弱物种灭绝易感性对生境毁坏的响应机制是不一样的，

野外观测的结果往往具有片面性。因此，通过模型来全面研究强4强物种和弱4弱物种对生境毁坏的响应对保
护物种尤其是濒危物种来说具有非常重要的意义。尽管 D,. 和 D,9［6@］已经初步研究了物种多样性对生境持
续毁坏和瞬间毁坏的响应特征，但他们仅仅研究了强4强物种对两种不同性质生境毁坏的响应。而本文将在
此基础上，全面深入地研究不同速度生境毁坏下的物种灭绝机制。

)* 多物种竞争共存的非自治动力模型
不同历史时期（如农耕时代、农业革命和工业时代）人类活动对生境的毁坏速度是不一样的，就是同一时

期（如近代社会）不同国家、不同地区的人类活动对生境毁坏的速度也是不同的。在此，引进时间函数 #（$ F
%）。其中，$ 为生境毁坏速度，取值范围为 ? B @，% 为模拟时间。#（$ F %）可以是线性或非线性形式，描写人类
以某种形式（线性或非线性）持续地毁坏生境。可以用以下函数来描写不同速度的生境毁坏：

&（%）’ (? #（$ ) %），% * %@ ! +

&（%）’ (? #（$ ) %@），%@ * %! +
（@）

式中，(? 表示人类活动对生境的毁坏程度，%@ 为生境毁坏持续时间，+ G @ , $，为时间尺度，表示当生境以 $ 的
速度完全毁坏 (? 所需要的时间。

本文仅研究人类以不同速度线性地毁坏生境时物种的灭绝机制。即取标度函数 #（$ F %）为线性函数：

&（%）’
(? ) $ ) %，% * %@ ! +

(? ) $ ) %@，%@ ! %!{ +
（6）

对于瞬间的激烈的人类活动（如大规模的城镇建设），生境毁坏速率

$ ’
@，% ’ %@
?，%" %{

@

（;）

目前被广泛用于模拟研究生境毁坏对集合种群动态影响的模型为 7,*2-. 等人［>，=］所提出的多物种竞争
共存模型：
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式中，!为某物种依照竞争能力在群落中的排序，"! 为物种 !的生境占有率（物种多度），#! 为物种 !的 迁移率，
$! 为物种 !的平均死亡率。模式（/）中的参数 %表示被人类毁坏的生境占总生境的比率。因此，从式（/）的
右边可见，生境毁坏对物种多度的影响主要表现在降低了有效迁移繁殖能力的间接效应。然而该模式却忽略

了生境毁坏带来的物种多度减小的直接效应。而实际上，在不同速度生境毁坏的作用下，物种多度大小的变

化不只是由自身的种群统计学特征（迁移和灭绝）和种间竞争所决定，还包括生境毁坏的间接效应和直接效

应。同时结合不同速度生境毁坏时间异质性，即 &（’），模式（/）可以更改为：
("!

(’ ) #!"!（0 * &（’）*#
!

+ ) 0
"+）* $!"! *#

! *0

+ ) 0
#+"!"+ * ［&（’ * 0）* &（’）］,［0 * &（’ * 0）］"! （1）

式中，［&（’ 2 0）2 &（’）］,［0 2 &（’ 2 0）］"! 表示的是由于生境毁坏所导致的物种多度的直接损失。将（3）式
代入（1）式中，并且 -取不同的值时，可以模拟不同速度的生境毁坏对物种多度的影响，从而为研究生境毁坏
对集合种群动态影响提供了一个普适的非自治动力模式。

在进行数值模拟试验时，本文还采用 4,*5-.［1，6］的假设，即假定生境未受破坏时平衡态上的各种群占有
生境的比率 "7

! 和迁移率 #! 均为几何级数分布：

$! ) $；"7
! % ) 7 ) .（0 * .）! *0，#! ) $ ,（0 * .）3! *0 （6）

式中，.为 /8种群系统（或集合种群）里最强物种对生境的占有率，不同的 . 代表了不同结构的集合种群。同
时，假设了初始状态下，竞争能力强的物种具有较大的多度，而比较弱的迁移繁殖能力，在本文中，假定 $! 9 $
9 7& 73 $ -。
假设当物种多度小于 07 2:时即认为该物种灭绝，因为即使物种多度很小且不等零，但只要考虑到统计随

机性、遗传随机性、环境随机性等因素的影响，就可以认为该物种灭绝。根据式（6），可以计算出生境未受任
何毁坏时，可以存活的最多物种数目：

0 ) *)+（"7
0 , .）, *)+（0 * .）1 0 （;）

式中，"7
0 即为生境中存在的最弱的物种多度，也是本文中假设的物种灭绝阈值。

!" 模拟结果
!& #" 瞬间毁坏

4,*5-.等人［1，6］指出，在生境瞬间毁坏下，如果 . < % 的话，将不会有物种灭绝。然而 4,*5-. 等人仅仅研
究了最强的 0个物种（即强8强物种）得出的结果。而该结论是否适合最弱的 0 个物种（即弱8弱物种）及其灭
绝顺序都有待于研究。

图 0 分别模拟了 . 9 7& =3 < %（-）和 . 9 72 3 > %（?）时，弱8弱物种对生境瞬间毁坏的响应。
从图 0-可见，在 % 9 7& = > . 9 7& =3 时，最劣势种群 @3; A @=7 灭绝，同时弱物种的灭绝进一步分为两种：

一种是最弱的物种瞬间灭绝，如 @3B A @=7，灭绝的驰豫时间非常短（07-），几乎是与生境毁坏是同时的，这要
比 % < .的强物种灭绝机制快 3 到 / 个量级；同时根据式（;），在 . 9 7& =3 时，原始的生境可以承载 /1 个物种，
因此，可以论推，比物种 =7 更弱的种群（@=7 A @/1）都在生境毁坏的瞬间集体灭绝。这种灭绝被叫做弱物种
种群的瞬间集体灭绝。另外一种就是弱物种较长时间的灭绝，如 @3; A @3:，在生境瞬间毁坏的几百到几千年
后灭绝，这种灭绝主要来自种间的竞争导致物种多度的振幅过大而灭绝。从图 0? 可见，在 . > % 时，同样也
出现了弱物种 @17，@/B，@/:，@/;，@/6，@/1，@// 由弱到强依次灭绝。@17，@/B 和 @/: 灭绝几乎与生境的瞬间
毁坏同时发生，并且根据式（;）计算得出原始生境中可以存在 ;6 个物种，那些比 @17 更弱的 36 个物种也将会
在生境毁坏的瞬间集体灭绝。而 @/;，@/6，@/1，@// 则在生境毁坏后的几百年内灭绝的。因此，在 . > %的情
况下，不仅存在强8强物种由强到弱的灭绝，同时还存在弱8弱物种的灭绝，并且可以分为瞬间集体灭绝和较长
时间的由弱到强的灭绝。

一般认为温带群落（.较大）比热带群落（.较小）抵抗片断化的能力要强。同时根据林振山等人［33］的研
究可以发现，随着 .的增加，即整个群落迁移繁殖能力的增强，使得群落中的强8强物种抵御生境毁坏的能力
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图 /0 弱1弱物种对生境瞬间毁坏的响应

2,+& /0 3’4#).4’4 )5 ,.5’6,)61,.5’6,)6 ") ,.4"-."-.’)74 8’4"67(",).

（-）! 9 :& ;<；（=）! 9 :& <

增加，强物种灭绝的时间延迟，当 ! > " 时，甚至能避于灭绝。但从图 <- 可见，! 9 :& ;< 时，比物种 <? 更弱的
物种将会集体灭绝，而从图 <=可见，! 9 :& < 时，将是比物种 @A 更弱的物种集体灭绝。因此，! 的增加，即迁移
繁殖能力的增强，反过来使得弱1弱物种种群的多度更小，抵御生境毁坏的能力更弱，从而使得更多的弱1弱物
种集体灭绝。但是由于 !较小的群落里，所能容纳的物种总数要大于 ! 较大的群落，因此，最终，! 较小群落
里集体灭绝的弱物种的数目仍要多于 ! 较大的群落。同时也说明了，在 ! 较大的群落里（如温带群落），主要
发生的是弱1弱物种的灭绝，而在 !较小的群落（如热带群落），则是弱1弱和强1强物种的灭绝。
!& !" 生境持续完全毁坏
随着生产力的不断提高尤其是工业化和城市化的快速发展，人类往往是一定时期内 /::B地毁坏（开发）

了生境。在研究瞬间毁坏对集合种群动态的影响时，强1强物种与弱1弱物种的响应特征不一样，因而，假设人
类在 /::、C::-和 <:::-内持续完全毁坏（开发）某一生境，并分别研究强1强物种和弱1弱物种对不同速度生
境持续完全毁坏的响应。

图 < 和图 ; 分别是 ! 9 :& ;< 时，强1强物种与弱1弱物种的种群动态对不同速度生境持续完全毁坏的响应，
而表 / 是生境瞬间毁坏和不同速度生境持续完全毁坏时物种灭绝时间。

表 #" 瞬间毁坏和不同速度生境持续完全毁坏下弱物种灭绝时间

$%&’( #" )*(+,(- (./,0+/,10 /,2( 304(5 ,0-/%0/%0(13- 4(-/53+/,10 %04 +10/,0313-6+12*’(/( 4(-/53+/,10 %/ 4,77(5(0/ -*((4-

项目 D"’E F<A F<? F<G F;:

瞬间毁坏 D.4"-."-.’)74 8’4"67(",).（# 9 :，" 9 :& ;） <:CG /?? /C A
# 9 :& :/ GC A< ;? <G
# 9 :& ::< @HC @@? /?A A;
# 9 :& :::C /A;A /A<A A/C H@/

从图 < 可见，生境毁坏速度过快，将使强1强物种在生境完全毁坏时集体灭绝（如 # 9 :& :/），而当生境毁
坏的速度减慢，使较弱的物种有较长的时间来适应生境毁坏，从而使得物种按照竞争能力的强弱顺序（迁移

繁殖能力的逆顺序）依次灭绝，而部分尚未灭绝的弱物种则在生境完全毁坏时集体灭绝（如 # 9 :& ::<，# 9
:I :::C）。
从图 ; 可见，弱1弱物种的灭绝顺序按照由弱到强的顺序依次灭绝。这是因为，弱1弱物种的多度很小，在

生境毁坏过程中，多度的振荡较大，增加了随机灭绝的几率，当多度的降幅过大，物种则走向灭绝。在 # 9
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/ 图 0/ 强1强物种对生境持续完全毁坏的响应
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/ 图 </ 弱1弱物种对不同速度生境持续完全毁坏的响应
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;@ ;= 时，比 A<< 更弱的物种将集体灭绝，在 " : ;& ;;0 时，将是比 A<? 更弱的物种集体灭绝。因而，生境毁坏
速度越快，集体灭绝的弱物种越多。从表 = 可见，在生境持续完全毁坏下，生境毁坏速度越快，物种灭绝的时
间越短。当 " : ;& ;;0 和 " : ;& ;;;? 时，物种 0B，0C 和 <; 灭绝的时间要远长于瞬间毁坏下的，这说明了，尽管
生境持续完全毁坏下，所有物种必将灭绝，但是弱物种灭绝的时间要长于瞬间毁坏下的，因此，生境持续完全
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毁坏在一定程度上有利于较弱物种的续存，并且生境毁坏速度越慢越有利。

!& "# 生境持续部分毁坏
在生境持续完全毁坏下，物种将不可避免地全部走向灭绝，因此，人类对某一区域的开发，往往是在持续

到一定程度后停下。对于生境持续部分毁坏，物种多样性是如何响应的，不同速度生境毁坏作用下，哪种情况

更有利于物种的续存，这都有待于深入的研究。

图 / 是 ! 0 1& 2 3 "，强4强物种对不同速度生境持续部分毁坏的响应。从图 / 可见，同瞬间毁坏［5，26］相似
的是：在 ! 3 "时，最强的物种灭绝，而其它未灭绝的物种则发生了奇偶数强物种的分异，即奇数强物种在振
荡中衰退，直至平衡，而偶数强物种在振荡中多度不断增加，最终走向平衡。同时，生境持续毁坏的速度越快，

物种多度振荡的幅度就越大，从而增加了物种随机灭绝的几率。

图 7 是 ! 0 1& 2 时，弱4弱物种对生境持续完全毁坏的响应。从图 7 可见，在 ! 3 "时，弱4弱物种对不同速
度生境毁坏的响应特征基本一致，即弱物种由弱到强依次灭绝。生境毁坏速度越快，物种多度振荡的幅度越

大，振荡越频繁，物种灭绝的时间越短。同时，在 # 0 1& 18 时，比 9/: 更弱的物种集体灭绝，而 # 0 1& 1117 时，
将会是比物种 71 更弱的物种集体灭绝。即生境毁坏速度越快，集体灭绝的物种越多。与瞬间毁坏（图 8;）相
比，显著不同的是，在持续部分毁坏下，弱物种 9// 和 9/7 并没有灭绝。因此，生境持续部分毁坏比瞬间毁坏
更有利于弱物种的续存，并且生境毁坏速度越慢，越有利于弱物种的续存。

由以上分析可知，生境持续部分毁坏下物种灭绝的机制与瞬间毁坏的基本一致，即强4强物种由强到弱依
次灭绝，而弱4弱物种灭绝可以分为瞬间集体灭绝和弱物种由弱到强灭绝。同时，生境持续毁坏的速度越快，
物种多度振荡的幅度越大，越易增加弱物种随机灭绝的几率，因此，较缓慢的生境毁坏相对有利于物种尤其是

弱物种的长期续存。

"# 讨论
在考虑生境毁坏时间异质性时，集合种群动态的变化不只是由自身的种群统计学特征和种间竞争所决

定，还包括生境毁坏直接带来的物种多度的减小。因此，本文修改了 <,*=-. 的多物种竞争共存模式，提出了
一个全新的普适的多物种竞争共存的非自治动力模型，并模拟了物种多样性对不同速度生境毁坏时间异质性

的响应。研究发现：

（8）生境毁坏时，除了存在强4强物种由强到弱的灭绝机制外，还存在弱4弱物种由弱到强的灭绝机制。
尽管谢正磊和林振山［2/］曾经指出生境恢复时，也存在弱物种灭绝，然而他们并没有揭示弱物种灭绝的序，更

没有揭示出两种不同的弱物种灭绝机制，即：一种是弱物种由于物种多度过低，在生境毁坏后短时间的集体灭

绝，还有一种就是弱物种在长期的演化中，由于种间竞争以及物种多度过小，在振荡中灭绝。

>);,.?).和 @A,..［8B］在研究加利福尼亚的破碎化草地中的植物灭绝时发现，在他们所研究的 /2 个物种
中，有 28 个物种非常稀少，占有率不到 8C，而这些稀有物种对灭绝非常敏感。灭绝的 21 个物种有 85 个是稀
有物种，并在破碎化后的 6-内灭绝。根据式（B），当生境中存在 /2 个物种时，! 的取值大约为 1& 67。图 D 是
根据他们的研究结果而分别模拟的强4强物种（-）和弱4弱物种（;）对加利福尼亚草地毁坏响应，其中 ! 0
1E 67，" 0 1& 7，$ 0 1& 1566 $ =)."!。
从图 D 可见，在生境遭受毁坏后，强4强物种中最强的物种 8 大概在 211 月之后灭绝。而弱4弱物种中比

27 更弱的物种 27 F /2 在 2D 个月（2- 多）时间内集体灭绝，而物种 2/ 灭绝的时间稍长，大概为 81-（821 个
月）。模拟的结果为 21 个物种灭绝，其中有 8: 个为弱物种。由此可见，模拟的结果与实际的试验观察结果基
本一致，并揭示了物种灭绝对生境毁坏的响应机制既包括强物种灭绝，同时也包括了弱物种灭绝。

（2）G-!H,+［87］和 I’J=’H等人［27］在研究生境毁坏所带来的生态后果时发现，随着人类对生境破坏速度的
加快，生境动态，尤其是生境变化的速度对物种灭绝的影响非常重要。而本文的研究也进一步的证实了生境

破坏的速度对物种灭绝的影响，即生境毁坏速度越缓慢，越有利于弱物种的长期续存，这也与生境持续毁坏相

对瞬间毁坏，有利于弱物种的长期续存［28］这一结论基本一致。
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/ 图 0/ 强1强物种种群动态对生境持续部分毁坏的响应
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/ 图 ?/ 弱1弱物种对生境持续完全毁坏的响应
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/ / （<）一般认为，温带群落比热带群落抵御生境毁坏的能力强，并且，林振山［;;］认为，最强物种的多度越
小，灭绝债务就越大，更多的强物种将受到灭绝威胁，而本文的研究进一步证明，最强物种多度（!）越大，在强1
强物种抵御生境毁坏能力增强的同时，弱1弱物种抵御生境毁坏的能力减弱，集体灭绝的弱物种的数目就越
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图 /0 强1强物种（-）和弱1弱物种（2）对加利福尼亚草地毁坏响应

3,+& /0 4’5#).5’5 )6 57#’8,)8157#’8,)8 （-）-.9 ,.6’8,)81,.6’8,)8 （2）") +8-55*-.9 9’5"87(",). ,. :-*,6)8.,-

! ; <& =>，" ; <& >，# ; <& <?== $ @)."!

多。与此同时说明了，在 !较大的群落（如温带森林）里，主要发生弱1弱物种的灭绝，而在 !较小的群落（如热
带雨林）里，主要是强1强和弱1弱物种的灭绝。
总之，物种灭绝的先后顺序不仅受物种的统计学特征［A/］，行为和生活史特征［B/］，竞争1迁移能力［>，/］，景

观特征［AA］，食物网结构［BC］，环境压力［B?］影响，还受集合种群结构和不同速度的生境毁坏时间异质性的影响。

因此，在开发某一生境时，尤其是没有绝对优势种群的群落，为保护稀有物种，多应该采取持续，有计划的

开发。

D’E1D,6*’和 F-.+’*［BG］的研究认为，物种的地理分布，生境毁坏的方式对物种灭绝非常重要，并且要预测
生境毁坏的影响，了解物种的集群方式，地理分布范围，生境毁坏形式都非常重要。而本文仅考虑了生境毁坏

的时间异质性，而没有考虑物种的空间分布以及生境毁坏的空间异质性，尤其是生境毁坏时空异质性对物种

灭绝的影响，而这些可以通过将生境毁坏的时空异质性考虑到元胞自动机中进行模拟。

另外，尽管集合种群模型比较流行，但是它们被证明很难用野外数据来验证［=<］。由于采样的能力，灭绝

和定居的标准［=A］，记载整个种群的繁殖和灭绝的时间框架比较长［=B］，需要对定居种群发生频繁灭绝的多个

地点进行长期的监测［==］，因此，记载种群灭绝非常困难和复杂［=H］，尽管长期和大尺度的试验将为生境毁坏对

种群动态影响提供最为决定性的结果，然而这些试验的花费十分昂贵，而且需要的时间很长［=>］，获取大尺度

的生境毁坏对种群动态影响的可靠信息也非常的困难。同时，由于物种灭绝的机制既有内在和外在的原因，

又有历史和现实的原因，物种灭绝的原因具有不确定性，因此，集合种群的理论研究和试验操作之间存在很大

的差异，集合种群模型的的验证也成为国际上争论的焦点。要缩小集合种群理论与实验数据之间的差距，最

重要的一个方面在于建立一个理论框架，来比较多个假设下的预测结果，从而指导实验调查［=/］。
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