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集合种群动态对生境毁坏空间异质性的响应

刘会玉7，!，林振山7，!，梁仁君7，!，温Y 腾7，!
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摘要：首次将分形几何（RI@FK@1 4D0?DKIO）与元胞自动机（&D1131@I @3K0?@K@）相结合，研究了破碎化生境中集合种群的空间分布格

局动态，以及集合种群动态对生境毁坏空间异质性的响应。研究发现：（7）各个物种种群在生境中的分布具有很好的分形特

征，物种的计盒维数（Z0[ PA?DNMA0N）不仅可以很好地反映种群的空间分布结构，也能很好地反映种群动态。（!）如果将空间因

素考虑进来的话，生境毁坏的灭绝债务（’A?D PDQK）将大于空间隐含模式所模拟的结果。（6）物种灭绝同时存在强物种灭绝和

弱物种灭绝。并且只有在生境随机毁坏下，才与空间隐含的模拟结果比较接近，即强物种中将是最强物种率先灭绝。而在边缘

毁坏这种比较集中成块的开发方式下，将是较强的物种灭绝。（5）边缘毁坏相对随机毁坏有利于物种，尤其是弱物种的长期

续存。
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人类活动所引起的全球环境的改变激发了生命史上第 < 次集群灭绝事件［=］。而其中的生境毁坏则是物

种灭绝的首要因素［>］，这使得生境毁坏对物种多样性的影响研究成为国际上生态学和生物多样性保护研究

的热点内容之一［?］。而集合种群概念自 @’;,.0［9］介绍以来，为研究破碎生境中种群动态以及生境毁坏对物种

续存影响提供了一个非常有用的理论框架［A，<］。由于生境空间的斑块性和斑块间相互作用的复杂性，使得集

合种群结构和动态的野外观测和实验非常困难［B］。因此，数学模型在研究集合种群时，一直起着主导作

用［C，D］。E;-0F-,.’. 等［=G］指出，由于真实景观中的生境毁坏趋向于非随机的，空间格局的影响是不可忽略的，

而空间显含模型（0#-",-**7 ’3#*,(,"*7 1)6’*）由于明确地考虑了斑块的空间分布，得到了广泛的应用［==］。而元

胞自动机，作为空间显含模型的代表，由于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［=>］。因此，元胞自动机为研究集合种群的时空

动态提供了一个现实、有效和可信的模型［=?］。尽管已有大量的空间显含模型研究了生境毁坏对物种续存的

影响［=9 H =<］，然而较少对比研究生境毁坏空间异质性对物种续存的影响。由于人类破坏生境方式的不同，使得

生境的毁坏既可能是随机离散的，也可能是集聚成块的，既可能是边缘的毁坏，也有可能是中心的毁坏。而不

同程度，不同空间格局的生境毁坏对物种多样性的影响也必然是不同的，因此，生境毁坏具有空间异质性。另

外，很少研究破碎生境中集合种群分布格局的动态。而种群分布格局的分析是研究种群特征，种内和种间关

系以及种群与环境关系的重要手段，一直是生态学研究热点之一［=B，=C］。应用分形来描述种群空间格局可以

更精细，通过研究不同尺度上种群的自相似性，从而找出不同尺度下种群特征的相似性，描述种群空间格局与

生态过程在不同尺度上不同的特征，揭示种群空间分布随尺度的变化规律，是种群格局研究的扩展和深入，并

得到广泛应用［=B H >=］。因此，本文首次将分形与元胞自动机相结合，研究破碎生境中种群的分布格局动态，以

及集合种群动态对生境毁坏空间异质性的响应。

)* 模型

)& )* 元胞自动机

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［>>］。它是复杂系统的重要研究方法之一，属于数学、物理学、计算机科学、生物学

和系统科学等多学科的交叉和边缘研究领域［>?］。

在本文中，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 =GG I =GG 的元胞空间，将系

统等分成若干个小正方形的网格，每个网格表示一个元胞。每个元胞都有 ? 种状态，即永久毁坏，空白可居

住，以及物种 ! 所占有（! J =，>，⋯，"，! 为某物种依照其对生境的竞争能力在群落中的排序，" 为物种数）。如

果元胞状态为 G，则被认为这个元胞是永久毁坏的，不能被任何物种占有；如果状态为 =，认为该元胞为强物种

= 所占有，如果状态为 >，认为该元胞为物种 > 所占有，以此类推。而如果元胞处于 " K = 状态，那么表示该点

空白。初始的时候，将 #（生境毁坏率）比例的斑块毁坏（即元胞状态为 G）；同时，以 $G
! （即各个物种的原始多

度，）的比例随机地对元胞进行状态赋值，即对各个物种在元胞空间中的分布进行初始化。对于每一模拟步

长，元胞状态根据以下规则进行同步更新：

（=）如果元胞状态为 =，>，⋯，"，那么这些元胞将以 %!（物种 ! 的迁移繁殖率）的概率产生后代，并向最近 C
个邻域（摩尔邻域）元胞侵占。同时，假定其中强物种种群（即对生境空间竞争能力强的物种）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（即对生境空间竞争能力弱的物种）只能
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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 / 的后代可以入

侵到物种 0，1，⋯，! 所居住的元胞，并替代该弱物种，而最弱物种 ! 则只可以侵占空白元胞。

（0）如果一个元胞状态为 /，0，1⋯，!，那么将以 "#（物种 # 的死亡率）的概率死亡，并且该元胞状态转为 !
2 /，即空白。

在每一步长中，计算出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），从而给出集合种群

动态对生境毁坏的响应曲线。

!& "# 计盒维数

计盒维数的大小反应了种群对空间的占据程度［/3］，其取值一般在 4 5 0 之间，当分数维小于 / 时，表明种

群分布多为线状、点6线分布或非常稀疏的点集，而当分数维大于 / 小于 0，表明种群分布多为片状分布或非常

密集的点集。计盒维数是最简便、最常用的分形维数方法之一［/7］。

在本文中，计盒维数的具体操作如下：将一系列不同边长（!）的小方块对元胞空间进行覆盖，计数每一网

格边长值时某个物种所占有的格子数（$#）。将每次划分所得的某物种所占有的格子数（$#）与对应的网格边

长在双对数坐标下进行直线拟合，所得拟合直线斜率的绝对值为计盒维数估计。计盒维数是采用网格覆盖方

法得到的分形维数，因此种群格局计盒维数揭示了种群对生态空间的占据程度示和利用生态空间的能力。其

计算公式如下：

%# 8 *,9
!!:

*)+（$#（!））

; *)+（!）
，# 8 /，0，⋯，! （/）

"# 模拟结果

为了与已有的空间隐含模式 （<#-",-**= ,9#*,(,"*= 9)>’*）的研究结果［0? 5 0@］进行对比研究，本文仍采用

A,*9-.［0?］的假设，即假定所有的物种的死亡率为 "，而竞争力最强物种具有最大的多度，栖息地未受破坏时平

衡态的物种多度 &4
# 和迁移繁殖率 ’# 均为几何级数分布，如下：

"# 8"；&4
# % 8 4 8 (（/ ; (）# ; /，’# 8" ) （/ ; (）0# ; /，# 8 /，0，⋯，! （0）

其中 ( 为 $6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 ( 代表了不同结构的集合种群。

从式（0）可见，竞争力越强的物种的迁移繁殖能力越弱。

图 /B 生境毁坏的空间异质性：随机毁坏（-）和边缘毁坏（C），其中，黑色表示毁坏斑块，白色表示空白斑块

D,+& /B E#-",-* !’"’F)+’.’,"= )G !-C,"-" >’<"FH(",).：F-.>)9 >’<"FH(",). （-），’>+’ >’<"FH(",). （C）

为简便起见，仅选择两种典型的生境毁坏格局，即随机毁坏和边缘毁坏（见图 /）为例来研究集合种群动

态对生境毁坏空间异质性的响应。其中，% 8 14I ，即认为生境在瞬间被毁坏了 14I ，之后栖息地结构保持不

变。A,*9-. 等［0?］通过空间隐含模式研究发现，在 ( J % 时将不会出现强物种的灭绝。那么，在考虑了生境毁

坏空间异质性之后，是否有同样的结论呢？因此，本文分别研究 ( 8 4& 10 J %（温带森林）和 ( 8 4& 41 K %（热带

森林）两种集合种群结构下，集合种群动态对生境毁坏空间异质性的响应。尽管物种尤其是植物物种由于其
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生境分布非随机，以及它们有限的扩散范围，使得物种的空间分布是非随机的［/0］，然而 1-23-.(’ 等［/4］认为种

群的分布格局对模型预测的准确性的影响较小；种群的分布格局一般很难获取，因此，假设各个物种在生境中

的原始分布是随机的；另外，假定 !" 5! 5 6# 6/ $ %。

!& "# 随机毁坏

7 图 /7 集合种群动态对生境随机毁坏的响应（& 5 6& 8/）

9,+& / 7 :’"-#)#2*-",). ;<.-=,(> ") ,.>"-."-.’)2> -.; 3-.;)=

;’>"32(",). （& 5 6& 8/）

?@，?/，?8，?A，?B ，?C，?0，?4 分别为物种 @，物种 /，物种

8，物种 A，物种 B，物种 C，物种 0，物种 4 的多度7 ?@，?/，?8，?A，

?B，?C，?0，?4 -3’ "!’ #)#2*-",). -D2.;-.(’ )E >#’(,’> @，/，8，A，

B，C，0，4 3’>#’(",F’*<

图 / 是 & 5 6& 8/ 时，集合种群动态对生境随机毁坏

的响应。从图 / 可见，物种 @ 在遭到生境毁坏后，由于

其迁移繁殖能力最弱，对生境毁坏的影响最为敏感，迅

速地衰退成最小的物种种群，并最终在 /666 - 左右灭

绝。在物种 @ 衰退的同时，则是物种 / 的迅速壮大，并

最终成为最大的优势种群。这是因为物种 @ 的衰退，减

小了对物种 / 的竞争压力，反而使其得到了发展。其它

物种先是小幅衰退，之后，进入了一个较大幅度的振荡

调整过程。物种 8 在物种 @ 衰退的初期，也得到了较大

程度的壮大，但很快由于物种 / 的壮大，由于物种 / 对

其生存空间的竞争，而逐渐衰退，最终渐趋稳定；物种 A
和 C 也得到壮大。在空间异质的环境中，两个竞争力相

邻的物种之间的竞争往往被放大，一方的壮大往往以另

一方的减小为牺牲［@C，/G］，因此，物种 B 因为相邻的强物

种 A 的壮大而最终灭绝。同时，种群动态变化发生了奇

偶分异，与空间隐含模式［/A H /C］的模拟结果基本一致，但不同的是，弱物种 B，0 和 4 也灭绝了。这是因为，空间

隐含模式仅仅考虑了生境毁坏所带来的面积效应。如果将空间因素考虑进来，面积的减小，增加了破碎的小

斑块，从而增加了斑块间的隔离度，不利于物种个体在斑块间的扩散，降低了物种的有效繁殖迁移率［@，86，8@］，

即距离效应，从而使得更多的弱物种灭绝，并且导致了最强物种 @ 的灭绝。因此，如果将空间因素考虑进去的

话，即使 ’ 5 6& 8 I & 5 6& 8/，不仅会导致最强物种的灭绝，还会导致弱物种的灭绝。

表 @ 是生境随机瞬间毁坏 86J 后，不同时刻，物种种群分布格局的计盒维数（& 5 6& 8/）。从表 @ 可见，在

不同时刻，物种 / 的计盒维数均超过 @& B，说明了其空间占据程度很高，呈面状分布，并且从 B66- 开始其计盒

维数最大，取代物种 @ 成为绝对优势种群。除了物种 / 外，其它物种种群占据空间的程度较低，处于劣势伴生

地位。同时，物种 8，A，B 和 C 的计盒维数变化较大，说明了这几个物种种群空间占据情况变化较大，即物种多

度变化较大。但物种 8 的计盒维数是持续快速地下降，而物种 A，B，C 的计盒维数则发生了较大的波动。尽管

物种 8 没有灭绝，但是它的计盒维数小于 @，说明了它在生境中分布十分稀疏。而物种 @，B，0 和 4 分别在

/666、A666、@B66 - 和 @B66 - 时，分维数为 6，即在生境中灭绝。对比图 / 可知，计盒维数既能很好地反应种群

的空间格局，也能很好地反映种群的动态。因而为了简便起见，仅以计盒维数来分析集合种群动态对生境毁

坏空间异质性的响应。

表 / 是 & 5 6& 68 时，不同时刻物种种群分布格局的计盒维数。在生境遭受 86J 随机毁坏下，所有物种的

种群分布格局的分维数均小于 @，远小于 /，说明物种种群对空间的占据能力十分差，在生境中的分布一直都

很稀疏。在 /B6 - 时，各个物种的分布已经变得非常稀疏，几乎所有物种的计盒维数都小于 6& B，即以点状分

布，同时也说明了在 /B6- 之前，物种下降的速度非常快。而到了 B66 - 时，各个物种进一步衰退，仅有物种 A，

0 和 4 的计盒维数在 6& B 左右，在生境中依稀分布，而其它物种的计盒维数为 6，即物种 @，/，8，B，C 已经灭绝。

而到了 0B6 -，只剩下物种 4 濒临灭绝，其它物种的计盒维数为 6，已经灭绝。这是因为物种 4 的扩散繁殖能力

较强，灭绝迟豫时间较长，但最终在 GB6 - 左右灭绝。与空间隐含模式模拟的结果相比，所有物种都按照竞争

力的强弱顺序依次灭绝；并且，物种灭绝迟豫时间要长于空间隐含模式的。但是根据 K,*=-. 等［/A］对灭绝债务
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的计算，在相同条件下，生境毁坏 /01 ，将只有 2 个物种的灭绝，也就是说，在考虑生境毁坏的空间分布下，实

际的灭绝债务要大于空间隐含模式下的。这是因为，空间隐含模式把生境的毁坏仅仅归结于生境面积的减

少，而忽略了生境的高度破碎化以及破碎化所带来的距离效应、隔离效应和边缘效应。

表 !" 随机瞬间毁坏下物种种群分布格局计盒维数（! 3 0& /4）

#$%&’ !" ()* +,$-.$& /01’230)2 )+ 4)45&$.0)2 34$.0$& 4$..’,23 $. /0++’,’2. .01’ 52/’, ,$2/)1 /’3.,5-.0)2 （! 3 0& /4）

项目 5"’6
时间 7,6’（-）

8 900 8000 8900 4000 /000 :000
物种 8 ;#’(,’; 8 8& 242 0& 2<= 0& :24 0& 2:9 0 0 0
物种 4 ;#’(,’; 4 8& 90/ 8& 9:8 8& 2:> 8& 29> 8& 22: 8& 22< 8& 2>
物种 / ;#’(,’; / 8& />< 8& :>4 8& 442 8& 042 0& =28 0& =:8 0& ==<
物种 : ;#’(,’; : 8& 4:/ 8& 0<= 8& 024 8& 4>/ 8& /<4 8& :/4 8& :04
物种 9 ;#’(,’; 9 8& 0=4 0& 20= 8& 8:/ 8& 4/> 8& /8> 8& 09> 0
物种 2 ;#’(,’; 2 0& =08 8& 02/ 8& :4: 8& :0/ 8& /44 8& 8<9 8& /02
物种 < ;#’(,’; < 0& <99 0& <8> 8& 40< 0 0 0 0
物种 > ;#’(,’; > 0& 98= 8& 8/8 0& ></ 0 0 0 0

表 6" 生境随机毁坏下，不同时刻物种种群分布格局的计盒维数 （! 3 0& 0/）

#$%&’ 6" ()* +,$-.$& /01’230)2 )+ 4)45&$.0)2 34$.0$& 4$..’,23 $. /0++’,’2. .01’ 52/’, ,$2/)1 /’3.,5-.0)2 （! 3 0& 0/）

项目 5"’6
时间 7,6’（-）

8 490 900 <90
物种 8 ;#’(,’; 8 0& <9> 0& /8 0 0
物种 4 ;#’(,’;4 0& <// 0& 4>: 0 0
物种 / ;#’(,’; / 0& <9< 0& /2: 0 0
物种 : ;#’(,’; : 0& <:2 0& />< 0& :> 0
物种 9 ;#’(,’;9 0& <88 0& //9 0 0
物种 2 ;#’(,’; 2 0& <8< 0& 904 0 0
物种 < ;#’(,’;< 0& 224 0& /=8 0& : 0
物种 > ;#’(,’; > 0& 2:/ 0& /:> 0& 24< 0& :4/

6& 6" 边缘毁坏

表 / 是 ! 3 0& /4 时，生境边缘毁坏下，不同时刻物种种群分布格局的计盒维数。从表 / 可见，物种 8 的计

盒维数持续减小，种群持续衰退，但仍在 8& 0 以上，但远离 4，即对生境的空间占据程度较小；对比随机毁坏可

见，物种 8 计盒维数减小的幅度和速度较小，即种群衰退的速度小于随机毁坏下的，并且物种 8 最终没有灭

绝。这是因为边缘毁坏下，残留生境破碎程度较低，斑块间的可连接性很高，弥补了它的弱迁移繁殖能力［82］。

物种 4 由于强物种 8 的快速衰退，使得其压力减小，种群不断壮大，从 900 - 开始，其计盒维数在所有物种中

最大，已经成为绝对优势种群，并且计盒维数逐渐接近 4，几乎布满了整个生境；物种 / 由于受到相邻强物种 4
的快速增长的压力，在 900 - 时，计盒维数已经较小，仅比物种 : 和物种 > 略大，之后，物种 / 的计盒维数越来

表 7" 生境边缘瞬间毁坏下，不同时刻物种种群分布格局的计盒维数 （! 3 0& /4）

#$%&’ 7" ()* +,$-.$& /01’230)2 )+ 4)45&$.0)2 34$.0$& 4$..’,23 $. /0++’,’2. .01’ 52/’, ’/8’ /’3.,5-.0)2 （! 3 0& /4）

项目 5"’6
时间 7,6’（-）

8 900 8000 8900 4000 /000 :000
物种 8 ;#’(,’; 8 8& 20/ 8& /82 8& 4>: 8& 4<: 8& 82: 8& 8:9 8& 004
物种 4 ;#’(,’;4 8& 90: 8& 24< 8& 229 8& 22= 8& 2>9 8& <04 8& <8<
物种 / ;#’(,’; / 8& /=8 8& 0>: 0& >82 0& =>: 0& 88< 0 0
物种 : ;#’(,’; : 8& 42 8& 082 8& 82 8& 4:: 8& /4/ 8& /4= 8& 0>9
物种 9 ;#’(,’;9 8& 80< 8& 82= 8& 4/: 8& 8/: 8& 80> 8& 824 8& 4>9
物种 2 ;#’(,’; 2 0& =94 8& 8:= 8& 8<> 0& =0= 0 0 0
物种 < ;#’(,’;< 0& >04 8& 8:4 8& 84: 8& 88< 8& 428 8& 44= 8& 4<2
物种 > ;#’(,’; > 0& 20= 8& 02 0& 2<: 0 0 0 0

0=4/ ? 生? 态? 学? 报? ? ? 4< 卷?
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越小，空间分布越来越少，从 /000 - 开始，其计盒维数已经小于 /，在生境中开始以点状分布，到了 1000 - 时，

几乎找不到其分布，而在 2000 - 时，已经灭绝；物种 3 在生境中的分布不断地增加，但是在 3000 - 时，分布已

经减小，表现在计盒维数上是先不断地增加，而到了 3000 -，计盒维数又开始下降；物种 4 在生境毁坏后，计盒

维数的变化比较平缓；物种 5 和 6 在生境中的分布很少，它们的计盒维数在 /& 0 左右，远远小于 1，并分别在

1000 - 和 /400 - 时，计盒维数为 0，即灭绝；而物种 7 的计盒维数不断增加，在生境中的分布不断增加，成为优

势种群。与随机毁坏不同的是，未灭绝的物种的计盒维数的变化要小于随机毁坏下，说明物种多度振荡的幅

度远小于随机毁坏下的。这是因为在边缘毁坏，由于生境是从边缘部分被移走，在没有受到干扰的种群的范

围内，斑块密度没有发生变化，可居住斑块间的距离也没有改变，因此，扩散繁殖成功的几率在很大程度上没

有受到影响［21，22］。而随机毁坏能造成比边缘毁坏更为严重的生境的破碎化，扩散到最近邻的可居住和没有

被侵占的斑块上的成功率要比边缘毁坏的低［/5，23］，物种更容易灭绝；同时，物种为了适应发生了较大变化的

生境，必须做较大幅度的调整，并且增加了种群间对空间的竞争，使得物种多度的变化更加剧烈。

表 3 是 ! 8 0& 02 时，边缘毁坏下，不同时刻物种种群分布格局的计盒维数。从表 3 可见，在 400 - 时，物种

/ 已经灭绝，并且，越弱的物种，其计盒维数就越大，说明了弱物种的多度要比强物种的大，但均小于 /，即在生

境中都只是零星分布；而到 /000 - 时，物种 1 和 2 的计盒维数已经为 0，而弱物种 5，7 和 6 在生境中的分布较

多，表现在计盒维数要比其它物种的大；到了 /400 -，物种 3 和 4 灭绝；而到了 1400 - 时，生境中只剩下了物种

7 和 6 两个物种，并且物种 6 的计盒维数已经大于 /，种群壮大了起来。相对于生境随机毁坏，物种走向灭绝

的时间要长了几百年，并且不同的是，弱物种 7 和 6 没有灭绝，尤其是物种 6 更加壮大，其计盒维数远大于其

初始的，即其物种多度大幅增加。这是因为，尽管生境丧失的面积相同，但是随机毁坏下，生境是高度破碎的，

不利于强弱物种后代对邻近斑块的侵占；而在边缘毁坏下，剩余生境并没有破碎，有利于弱物种的迁移逃逸，

因此，弱物种最终能幸存下来。

表 !" 生境边缘毁坏下，不同时刻物种种群分布格局的计盒维数 （! #$% $&）

’()*+ 39 ,-. /0(12(* 345+674-6 -/ 8-89*(24-6 78(24(* 8(22+067 (2 34//+0+62 245+ 963+0 +3:+ 3+7209124-6 （! 8 0& 02）

项目 :"’;
时间 <,;’（-）

/ 400 /000 /400 1400

物种 / =#’(,’= / 0& 607 0 0 0 0

物种 1 =#’(,’=1 0& 61/ 0& 3/3 0 0 0

物种 2 =#’(,’= 2 0& 76/ 0& 3>1 0 0 0

物种 3 =#’(,’= 3 0& 61 0& 44/ 0& 542 0 0

物种 4 =#’(,’=4 0& 746 0& 542 0& /2> 0 0

物种 5 =#’(,’= 5 0& 746 0& 75/ 0& 724 0& 6/4 0

物种 7 =#’(,’=7 0& 72/ 0& 754 0& 616 0& >65 0& >5>

物种 6 =#’(,’= 6 0& 714 0& 6// 0& 606 0& >/6 /& 063

&" 讨论

在 ! 较大（如 ! 8 0& 21）时，随机毁坏下，物种多度振荡的幅度要远大于边缘毁坏的。这一方面是因为随

机毁坏所带来的生境破碎化程度远大于边缘毁坏，另一方面，因为在随机毁坏下，次强物种的异常壮大，增强

了对弱物种的抑制，减小了弱物种间的竞争。而物种多度振荡幅度的增加，将会增加随机灭绝的几率［/3，14］。

表 4 为不同生境毁坏格局下物种灭绝时间。从表 4 可见，与 ?,. 和 ?,@［14］研究相同的是，既存在强物种灭绝，

也存在弱物种的灭绝。这是因为弱物种多度小，加上竞争能力弱，很容易因为下降幅度过大而灭绝。在边缘

毁坏下，并不是最强物种 / 的灭绝，而是物种 2 的灭绝。这是因为，在随机毁坏下，生境面积的丧失同时也带

来了生境的高度破碎化，而高度破碎化的生境对迁移繁殖能力弱的最强物种的破坏是最大的，并且将使物种

之间的竞争相对减小。而在边缘毁坏下，破碎化程度较小，物种之间迁移繁殖能力的差异表现并不很明显，反

而是物种之间的竞争更为显著。因而，生境毁坏对最强物种 / 的冲击不是最大，但是由于次强物种 1 的异常
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壮大，使得物种 / 受到了物种 0 的强烈竞争排斥，从而走向灭绝。随机毁坏与边缘毁坏相比，物种灭绝的数目

要大。因此，边缘毁坏这种集聚成块的开发比随机无计划的开发相对有利于物种的续存。

表 !" 不同生境毁坏格局下物种灭绝时间（! 1 2& /0）

#$%&’ !" ()’*+’, ’-.+/*.+0/ .+1’ .0 2$%+.$. 3’,.45*.+0/ +/ 3+66’4’/. ,)$.+$& )$..’4/, （! 1 2& /0）

项目 3"’4 56 50 5/ 57 58 59 5: 5;

随机毁坏

<-.=)4 =’>"?@(",).
6A0:

不灭绝

B@?C,C-*
不灭绝

B@?C,C-*
不灭绝

B@?C,C-*
/A//

不灭绝

B@?C,C-*
6670 6/0;

边缘毁坏

D=+’ =’>"?@(",).
不灭绝

B@?C,C-*
不灭绝

B@?C,C-*
020;

不灭绝

B@?C,C-*
不灭绝

B@?C,C-*
6A6;

不灭绝

B@?C,C-*
677;

E E 56，50，5/，57，58 ，59，5:，5; 分别为物种 6，物种 0，物种 /，物种 7，物种 8，物种 9，物种 :，物种 ;

56，50，5/，57，58，59，5:，5; -?’ >#’(,’> 6，0，/，7，8，9，:，; ?’>#’(",C’*F；下同 "!’ >-4’ G’*)%

在 ! 较小（如 ! 1 2& 2/）时，随机毁坏下，各个物种衰退几乎是同步的，而在边缘毁坏下，各个物种衰退的

速度不一致。随机毁坏下，物种灭绝的时间要远早于边缘毁坏下的，并且物种灭绝债务要比边缘毁坏的大；在

考虑生境毁坏的空间格局下，各个物种灭绝的顺序并不是严格地按照由强到弱的顺序依次灭绝（见表 9）。

表 7" 不同生境毁坏格局下物种灭绝时间和序（! 1 2& 2/）

#$%&’ 7" ()’*+’, ’-.+/*.+0/ .+1’ .0 2$%+.$. 3’,.45*.+0/ +/ 3+66’4’/. ,)$.+$& )$..’4/, （! 1 2& 2/）

项目 3"’4 56 50 5/ 57 58 59 5: 5;

随机毁坏

<-.=)4 =’>"?@(",).
灭绝时间

DH",.(",). ",4’
787 86; /A/ :90 /A; 7A9 998 A77

灭绝序

DH",.(",). )?=’?
/ 8 6 : 0 7 9 ;

边缘毁坏

D=+’ =’>"?@(",).
灭绝时间

DH",.(",). ",4’
807 98; AA/ 60:6 627/ 088A

不灭绝

>@?C,C-*
不灭绝

>@?C,C-*

灭绝序

DH",.(",). )?=’?
6 0 / 8 7 9 I I

由以上分析可知，只有在高度破碎的生境，迁移繁殖能力的差异对物种的长期续存起决定作用，而在连接

性较好的生境中，竞争能力的差异对物种的续存起决定作用。迁移繁殖能力的差异并不能单独地解释生境毁

坏所引起的多度的重大变化［/8］，必须与生境毁坏的空间异质性结合起来。

总而言之，在考虑空间异质性时，只有在随机毁坏下物种多样性的响应特征与空间隐含模式模拟的结果

基本一致。随机毁坏由于破碎化程度很高，不利于物种尤其是强物种的续存。而边缘毁坏由于是成块毁坏，

破碎化程度很低，对强物种的影响较小，但不利于 ! 较大的集合种群群落中弱物种的续存。因此，针对不同结

构的集合种群群落和不同的保护对象，在开发某一生境时，应该采取不同的开发方式。

由于随机毁坏的频率和强度是非常重要的，因此，在今后的工作需要进一步的对其灵敏度进行分析，并进

一步研究毁坏的随机性同种群动态的函数关系。
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