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封面图说: 在树上嬉戏的大熊猫———大熊猫是中国的国宝,自然分布狭窄,数量极少,世界上仅分布在中国的四川、陕西、甘肃

三省的部分地区,属第四纪冰川孑遗物种,异常珍贵。 被列为中国国家一级重点保护野生动物名录,濒危野生动植
物种国际贸易公约绝对保护的 CITES 附录一物种名录。 瞧,够得上“功夫熊猫冶吧。
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生态网络分析方法研究综述

李中才*, 徐俊艳, 吴昌友, 张摇 漪
(山东工商学院管理科学与工程学院,烟台摇 264005)

摘要:生态网络分析方法是分析生态系统作用关系、辨识系统内在、整体属性的一种有效的系统分析方法。 总结了生态网络分

析方法的主要研究成果:网络结构特性、网络稳定性、网络上升性、网络效能等;介绍了构建生态网络模型过程和群落构建规则;
以德国西部城市诺伊斯河口氮循环为例,介绍 David K 是如何运用生态网络分析方法来揭示网络中的微动力流循环规律。 生

态网络分析方法的主要贡献:(1)对人们凭经验感知的生态系统分室间的关联关系,采用了严密的数学模型和推导进行了描述

和证明;(2)为生态系统的微动力流循环的研究提供了方法,对生态系统中物质流的间接循环作用进行了科学论证;(3)不仅为

分析生态系统提供了一种科学的数学方法,而且,它为探索生态系统提供了不同与牛顿世界观的崭新的认识论。 总结与回顾生

态网络分析方法,有益于该方法的运用和进一步完善。
关键词:生态网络分析;系统分析;微动力流循环流

A review of studies using ecological network analysis
LI Zhongcai*, Xu Junyan, WU Changyou, ZHANG Yi
College of Management and Science, Shandong Institute of Business and Technology, Shandong, Yantai 264005, China

Abstract: Ecosystems are complicated and macroscopic living systems with self鄄organization properties. Ecosystem
components are interconnected, interrelated, and form a network. The structure of ecosystem networks determines the
makeup of adjacent ( direct) and non鄄adjacent ( indirect) pathways over which energy, matter, and information flow.
Ecological network analysis ( ENA) is a system鄄oriented methodology used to analyze within鄄system interactions, which
helps researchers identify holistic properties that are otherwise not evident from empirical observations. ENA is introduced
in the paper as a promising approach for studying ecosystems. We outline some of the main achievements of ENA, which
include network structure, network stability, network ascendancy, network utility and so on. We introduce the steps for one
approach in constructing network models and in giving rules for modeling a community. The first step in ENA is to identify
the system of interest and place boundaries around it. The second step is to make a list of the major or functional groups in
the ecosystem. Third, a unit of currency for the network is selected. Fourth, the adjacency matrix is constructed to
document any possible flow interactions. Fifth, field data are obtained related to inputs, outputs and throughflows. Sixth,
ENA is applied to the network. Seventh, a sensitivity analysis is conducted. We also provide a brief overview of the
algorithmic methods used to construct ecological network typologies. We chose a seven鄄compartment model of nitrogen flow
in the Neuse River Estuary, United States, as an example to explain how D. K. Gattie developed insight into the essence of
microdynamic environ flows in an ecological network. The ENA method contributed three significant achievements related to
ecosystem study. First, ENA uses a mathematical model and derivations to study the interconnective relationships between
different compartments within ecosystem. Second, ENA is a promising method for analyzing microdynamic environ flows in
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an ecological network. This method indicates indirect effects from non鄄adjacent network relationships are very important for
an ecosystem, and allows exploration of the indirect mechanisms that maintain an ecological network in a steady鄄state.
Third, ENA not only is a system鄄oriented methodology used to analyze within鄄system interactions and used to identify
holistic properties, but also provides a scientific method different than that built on Newton忆s principle. Although ENA has
evident advantages useful in analyzing ecosystem properties, difficulties remain in constructing ecosystem networks. First,
ENA often requires a substantial amount of data and sometimes the data are not available. Second, it is generally difficult to
establish the steady鄄state of a real system based solely on field data. Third, no standard method exists for delimiting an
ecosystem, which leads to errors during network analysis. The method has an inherent level of difficulty because ecosystems
are intangible by nature since they have no actual boundaries. Our goals are to help other researchers who are considering
the construction of network models as well as assist them in further refining the ENA method.

Key Words: ecological network analysis; ecosystem analysis; microdynamic environ flows

生态系统是一个具有很强的自组织、自发展的复杂网络系统。 网络分析方法已经成为研究生态系统结

构、内部变化规律的有效工具。 生态网络是模拟生物间相互作用关系的网络,描述生态系统中不同分室间物

质、能量流动的结构,其基本单元分为分室和路径。 分室是指生态系统中特定的功能单位,路径是分室间物

质、能量传递的通道。 1973 年 Hannon[1]将 Leontief[2鄄3]所开发的输入鄄输出模型应用于分析生态系统中物质、
能量的流动,标志着生态网络分析(Ecological Network Analysis,ENA)思想的形成。 1975 年,IBP 科学负责人

Worthington 阐述了系统分析方法是探索生态系统规律性的有效方法[4]。 1975 年至今,生态网络分析方法成

为研究生态系统的主流方法。 自 1976 年 Patten[5] 首次发表了生态网络分析方法的论文以来,该方法得到了

生态学家、产业生态学家的关注,已有大量的研究报道[6鄄9]。
ENA 方法是分析生态系统组成要素间作用关系、从整体上辨识系统内在属性的一种分析方法,突出整体

性、系统性,注重系统的结构与功能关系研究[10鄄19]。 ENA 方法在生态系统分析、设计中占有重要地位,成为认

知、探索这一复杂系统的行之有效的方法与工具。 从研究进展来看,ENA 方法已经成为国外研究生态系统的

一个重要方法。 与国外研究相比,国内学者对生态网络分析方法在经济系统[20]、城市代谢系统[21]、产业生态

模式[22]、景观生态[23]等领域的应用研究较多,原创性的方法偏少。 因此,对国内外生态网络研究方法加以系

统地归纳与回顾,借鉴并及时总结经验,具有方法论意义,有利于更加科学地研究生态网络系统。
1摇 生态网络分析方法的产生与发展

1. 1摇 生态网络分析方法的产生

早在 1941—1942 年 R. L. Lindenman 和 G. E. Hutchinson[24]创立了有关生态系统的营养动力学理论,提
出食物循环概念,并对美国明尼苏达州的 Cedar Bog 湖泊进行了实证分析。 1973 年 Zaret 和 Paine[25]研究了生

态系统中分室间接作用,进一步扩展了营养动力学理论。 同年,Hannon[1]首次使用经济学中的输入鄄输出模型

提出生态网络分析方法,1976 年 Patten[26]发表了生态网络分析方法的论文,标志着该方法的形成。
自从 Finn 和 Patten 发表有关生态网络分析方法的论文以来,生态网络分析方法的研究取得重大进

展[27鄄55],已经成为分析生态系统结构与功能的重要方法,广泛应用到自然生态系统的研究、设计中。
1. 2摇 生态网络分析方法的发展

1. 2. 1摇 生态网络结构

Cohen[56]、Martines[57]、Bersier[58]和 Margalef[59]等人定义了生态网络连接度( C )的概念。 其中,网络节点

数定义为 n ,节点间存在关联边的数目为 L , C = L / n2;Hannon、Patten 和 Margalef 采用可达矩阵来描述生态网

络节点之间的关系[60](图 1)。 图中节点代表生态系统中的成员要素,节点之间的弧代表两个成员要素之间

具有物质或能量的交换关系,若第 i 节点到第 j 节点有一条弧,则可达矩阵的第 i 列第 j 行的元素为 1,否则

为 0。
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图 1摇 网络举例,两个网络同构体代表节点数为 n=5,联接度 C=0. 28 的网络

Fig. 1摇 Example network. Two isomorphic representations of an example network with n=5 and C=0. 28

A: 网络的有向图; B: 网络的可达矩阵,代表了网络有向图中节点的联接方式

Harary 和 Hill[61]给出了求解从网络节点 j 到节点 i 的长度为 k 的路径数目( Pk )的公式: Pk = 移
n

j = 1
移

n

i = 1

(aij) k , aij 为可达矩阵的元素。 Wright[62]认为生态网络中的路径长度与路径数量关系是生态网络结构研究的

重要内容。 因为,当不断增加间接路径数量,物质传递的机会也不断得到增加,并伴随物质非零累积现象的发

生;Fath 和 Patten 认为:在一个连接性能良好的网络中,随着路径的长度增加,路径的数量不会受到任何约束,
并不断增加;Borrett 和 Fath[63]研究了网络路径的增长率问题;Stuart R[64] 等研究了系统大小、联接度、联接方

式对路径长度与路径数量关系的影响。 由 Fath、Finn 和 Patten 等阐述了网络中直接、间接路径对系统的作

用[40,65],Finn 建立了评价生态系统物质流的 3 个重要指标:系统总流量 TST ( the Total System Through鄄flow)、
流入路径的平均长度 APL (the Average Path Length of an Inflow)和循环指数 CI (Cycling Index) [26]。 生态网络

结构的研究对于深入探讨物质、能量传递机制具有重要意义。
1. 2. 2摇 生态网络稳定性

Reza、Jelinek、Ulanowicz 和 Norden[66鄄68]等人受到 Gallager 和 Shannon[69鄄70]的信息理论的启发,定义了生态

网络的平均交互信息(Average mutual information, AMI )的概念,即 AMI = k移
n+2

i = 1
移

n

j = 0

Tij

T. .
log

TijT. .
Ti. T. j
2 ,式中, Tij 表示由

节点 j 流至节点 i 的流量、 Ti. 表示流至节点 i 的总流量、 T. j 表示由节点 j 流出的总流量、 T. . 表示网络通量。
Rutledge[71]等人认为,随着生态系统的物质、能量交换的网络越完善,AMI 指标值也随之降低,因此,可以用来

衡量网络的稳定性。 不难看出,网络的稳定性与其多样性是密切相关的。 由此,Ulanowicz 和 Norden[72] 进一

步给出了评价生态网络稳定性的公式: HR = - 移
n

j = 0

Tij

T. .
log

T. j
T. .
2 、 DR = HR - AMI 。 在网络不断发展的过程中,AMI

指标值在逐渐减少, DR 值在逐渐增大。
1. 2. 3摇 生态网络上升性(Ascendancy, A )

Ulanowicz 和 Norden[68]提出定量判断生态系统上升性测算方法。 用公式 A =移
n+2

i = 1
移

n

j = 0
Tij log

TijT. .
Ti. T. j
2 来描述生态

系统的发展程度。 他们又提出了反映系统的发展能力(Development capacity, C )指数,认为发展能力指数 C

是上升指数 A 的上界, C =- 移
n+2

i = 1
移

n

j = 0
Tij log

Tij
T. .
2 ,公式 渍 = C - A 描述上升指数与发展能力指数之间的差值。 在

1990 年,Ulanowicz 和 Norden 将上述评价指数分别运用在生态系统的输入、输出、内部、耗散 4 个过程中,有下

面关系成立(表 2)。
1. 2. 4摇 生态网络效能

摇 摇 早在1991年Patten提出了生态网络效能的概念,研究了用数量方法确定生态网络中分室间的关系类别,
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表 2摇 Ulanowicz 评价指标

Table 2摇 Ulanowicz assessment indexes

上升指数
Ascendancy, A

差值
Overhead, 渍

发展能力指数
Development capacity, C

A0 + 渍0 = C0

+ + +
AI + 渍I = CI

+ + +
AE + 渍E = CE

+ + +
AS + 渍S = CS

襓 襓 襓

A 渍 C

摇 摇 Ulanowicz 评价指标分解为输入(下标用 0 表示)、内部(下标用 I 表示)、输出(下标用 E 表示)、耗散(下标用 S 表示)

f21z1

y1 y2

1 2

摇 图 2摇 包含 2 个分室、单一交换、具有耗散损失的网络

Fig. 2 摇 Network with two compartments with dissipative losses

coupled by single transaction

如共生、共栖、竞争、中立关系等。 1998 年 Fath 和

Patten[73]对网络效能的有关属性进一步研究表明:一般

来说,实际生态网络的正效能要大于负效能。 以包含 2
个分室的网络为例 (图 2),说明生态网络效能分析

过程。
以 fij 代表第 j节点传递给第 i节点的流量,网络 i点

的通量 Ti =移
n

j = 0
fij ,下标 0 代表外环境流入网络中第 i节

点的流量,网络直接效能矩阵 D 的元素定义为 dij =
( fij -f ji) / Ti ,有:

D =

f11 - f11
T1

摇
f12 - f21
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f21 - f12
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摇
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T
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式中, g21 = f21 / T1,则效能符号矩阵 sgn(D) = 0摇 -
+

é

ë
êê

ù

û
úú摇 0

,可以看出分室 1 与分室 2 的直接关系为 ( sd21,

sd12) = ( +, -) ,即分室 2 开发利用分室 1 的物质。 但是,全面考虑分室 1 与分室 2 的直接作用和间接作用关

系,Fath 等研究人员推导出完整效能矩阵 U ,有如下表达式:

U =

1
1 + g21

摇
- g21

1 + g21

1
1 + g21

摇 1
1 + g
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21

则效能符号矩阵 sgn(D) = + 摇 -
+ 摇

é

ë
êê

ù

û
úú+

,可以看出分室 1 与分室 2 除了具有关系 ( sd21,sd12) = ( +, -) 外,

由于对角线符号均为“+冶号,还说明分室 1 与分室 2 在网络物质传递的过程中都获得了自发展能力。 Fath 和

Patten 等[74鄄75]研究人员针对这一现象,对不同结构的网络进行了深入研究,取得了较多创新性的成果。
1. 2. 5摇 生态网络的随机性

生态网络的随机性是指网络中物质、能量流动的随机属性,1978 年 Barber 首先开展了该领域的研究工

作[76]。 Barber 建立了描述生态系统中物质、能量转移行为的 Markov 模型,研究了物质、能量微循环特征,并
分析了生态网络综合指数 CI 的随机特性。 Barber 所建立的 Markov 模型可表述为: Vk = V0Pk-1 ,式中, P 为物
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质或能量转移概率矩阵, V0 为 t0 时刻物质或能量向量, Vk 为经过 k·驻t 时间后,物质或能量在生态网络中的

分布向量,该模型运用了转移概率矩阵,分析了物质或能量在生态网络中的分布行为。 1985 年 Patten 利用

Markov 模型,研究了物质“存储冶对生态网络中物质、能量流动行为的影响,推进了物质“再循环冶机制的研

究[77]。 1995 年韩博平运用 Markov 理论,定义了物质、能量流动的时间链概念[78],并给出了一般的分析方法。
Delphine Leguerrier 使用 Markov 链研究了物质、能量在生态网络中的滞留时间(Residence time)和循环指数

等[79]。 面对这一研究领域,完整地阐述生态网络中随机过程的概念和分析方法是深入研究的关键。
1. 2. 6摇 其它方面的成果

Guy Woodward[80]分析了生物个体大小对生物食物网络的稳定性、能量流动方式以及抗扰能力的影响;
Robert Poulin[81]运用网络分析法研究宿主鄄寄生虫关系;Patten 和 Masahiko[75] 等研究了具有物质存储行为的

生态网络的属性,并以美国卡罗莱纳州(Carolina)的牡蛎暗礁生物群落作为研究对象,进行了实证分析;我国

学者 Li Y. [82]运用 ENA 方法对黄河流域水资源利用情况进行了研究;David K. 和 Gattie[83]对德国诺伊斯河口

(Neuse River Estuary)生态系统的氮循环进行了研究;美国芝加哥大学的 Caner kazancl[84] 开发了模拟与分析

生态网络特性的 EcoNet 软件;Brian D. 使用 Matlab 语言开发了生态网络分析软件[85]。 另外,有关生态网络分

析软件还有 Ecopath、Wand[86];美国卡罗莱纳州的 Robert R. 等研究人员应用 ENA 对水域生态系统的功能进

行了评价[6];我国学者张妍等使用 ENA 分析了中国北京、上海、天津、重庆 4 个城市能源代谢系统和系统结构

特征[21];生态网络分析方法在产业生态领域也获得了较多应用和研究:如 Nandan U 和 Ukidwe[87]采用网络分

析方法研究了化学工业的生态产业问题;Liang Chen、Rusong Wang 和 Jianxin Yang 等研究了生态产业系统的

结构复杂性问题[88];Ariana Bain[89]等使用生态网络分析方法对产业共生关系以及水资源恢复进行了研究;
Nguyen 研究了 Giang 地区的渔业产业面临的问题、物质流方式,指出生态产业网络对渔业产生的积极作

用[52];Xin Tong[90]利用网络分析方法研究了全球铜的流动方式。
2摇 生态网络模型构建过程

生态网络模型实质为食物、能量传递网络,即包括种群之间传递,也包括生命体与环境之间的传递关系。
建立生态网络模型的第 1 步,需要确定系统的边界,明确约束系统的影响因素。 确定网络的边界非常重要,凡
是经过网络边界的输入、输出物质流都是研究的对象,而没有经过网络边界的系统以外的物质流就不能成为

研究的对象。 第 2 步,对于已经明确边界的生态系统,按照功能对系统中的生物划分为几个主要物种群,最聚

集的划分可以包括 3 个分室:生产者、分解者和消费者。 如降低聚集程度,可分为 6 个分室:生产者、草食动

物、肉食动物、杂食动物、分解者、食碎屑者[15]。 划分的聚集程度不同,一个物种可能属于不同的分室。 根据

目前文献,将生态网络的分室数目划分为 6—60 的较多,对于网络分室数目还缺少统一划分规则。 第 3 步,确
定网络中物质流、能量流的度量单位。 可以使用质量和能量单位,如单位时间单位面积的物质流量、能量流

量,质量单位可以选择碳、磷、氮元素的质量来表示[18],能量单位选择焦耳或千焦耳。 第 4 步,建立表达分室

间物质传递关系的可达矩阵。 可达矩阵的元素 aij = 1 代表 j 分室传递给 i 分室物质, aij = 0 代表 j 分室与 i 分
室没有物质传递关系。 通过建立可达矩阵,能够描述网络中分室物质传递关系,探析网络中存在的多重反馈

关系。 第 5 步,收集网络分析所需要的数据。 测算每个分室的数目和生理指标,如消费量(Consumption, C )、
生产量(Production, P )、呼吸消耗(Respiration, R )、排泄量(Egestion, E ),必要时,可以将呼吸、排泄量合为

一个输出量。 根据物质守恒定律和热力学定律,有公式 C = P + R + E 。 目前,有 2 种给输入、输出流进行赋值

的方法。 一种是 MATBLD 法,即根据捕食者的需要量与可提供食物的数量比例来确定物质流的大小;另一种

是 MATLOD 法,即开始时,以较少的物质按照既定的传递关系输送给各个分室,当分室的物质需求得到满足

或资源耗尽为止,来确定物质流量。 第六步,灵敏度分析。 由于一些现场数据、文献来源数据无法提供完整、
准确的网络分析所需要的数据时,需要进行灵敏度分析,分析数据的偏差对结果的影响程度。
3摇 群落构建规则

构建群落可依据 2 个规则:
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(1)以人口生态学为基础,按照捕食关系构建网络结构,包括初级生产者、草食动物、肉食动物,但是,缺
少分解者和食碎屑者。 因此,网络不具有物质循环功能。 按照这一规则建立的典型生态网络模型有层叠模

型[91]和生境模型[19]。
(2)以生态系统生态学为基础,按照系统中的能量流动关系构建网络结构,包括所有的功能群体。 因此,

网络具有物质、能量的循环功能。 按照这一规则建立的典型生态网络模型有电脑化生态系统模型。 2004 年,
Fath 使用这一模型构建了一个包含 6 个分室的生态群落,并计算出可达矩阵的最大特征值 姿max = 2. 62 [60],该
特征值的大小能够指示网络循环特性。 Hill 对规则 2 进行了简化,采用 Hill 矩阵[61] 来构建生态系统群落。

Hill 将生态系统的分室概括为生产者、消费者和分解者。 Hill 矩阵为: A =
0摇 0摇 1
1摇 0摇 0

é

ë

ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú1摇 1摇 0

,它代表生态系统分室

间最简单的作用关系,这个最简单网络的循环结构最大特征值姿max = 1. 32。 Hill 矩阵为研究生态网络的复杂

路径结构奠定了基础。
4摇 应用实例

以德国西部城市诺伊斯河口氮循环为例,介绍 David K[92]等研究者是如何运用生态网络分析方法来揭示

氮循环特性,图 3 是 David K 等研究者建立的诺伊斯河口氮循环网络图。
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图 3摇 诺伊斯河口氮循环网络图

Fig. 3摇 Network digraph of nitrogen flow in the Neuse River Estuary

研究人员分别给出了夏季和冬季诺伊斯河口氮循环的基础数据,利用网络分析方法研究了间接循环对氮

循环所发挥的作用。 研究结果表明,该系统的氮流通量的 43. 5% (夏季)、45. 9% (冬季)是由于网络中氮间接

循环过程产生的。 利用网络分析方法,David K 等研究者对生态系统的微动态流也进行了深入研究。
5摇 存在的问题和研究展望

生态网络分析方法是坦斯勒提出的生态系统思想的实现工具,是过去 35 a 来生态学家对研究成果和方

法的反思和探索的产物,其核心是通过量化方法探讨生态系统内部各组分之间联系方式、作用关系,揭示生态

系统的整体性和复杂性。 生态网络分析作为生态学的一个新的分支,已经取得了许多研究成果,但还存在一
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些需要进一步解决的问题。 (1)确定生态系统的边界问题。 选取不同的系统边界,对分析结果可能产生很大

的影响。 目前,缺少系统边界划分的统一规则,多数研究人员根据需要或经验来划分系统边界;(2)对非稳态

网络,目前还缺乏合理的处理方法。 生态网络分析方法所涉及的系统“稳态冶是一种理想状态,现实中的生态

系统的稳定状态是“稳态冶的一种近似;(3)收集和测算生态系统中各种物质流流量,需要大量数据,是分析生

态网络的一个难点;(4)生态系统各组分的物质存量是一个重要的状态变量,而生态系统结构特征指标中却

没有包含状态变量,只以流量为基础,如何采用流量和状态变量来描述结构特征,是值得深入研究的问题;
(5)描述生态系统网络特征的符号、公式还缺乏统一的表达形式,需要该领域的研究者进行规范和约定;(6)
我国对生态网络分析方法的研究,缺乏较稳定的研究团队。 以韩搏平、欧阳志云为代表的学者率先开展了这

方面的研究工作,取得了重要的研究成果[78,93鄄97]。 现国内缺少一个稳定的研究队伍,开创性的研究成果偏少。
生态网络分析方法是一种系统、科学、有效的分析方法,未来研究的重点可能涉及:生态网络结构的拓扑

特性、网络的结构与功能关系、网络的优化算法与控制方法、分析软件功能的不断完善等。
6摇 结语

生态系统是一个具有自组织能力的复杂系统,网络分析方法是分析这一复杂系统中的各分室间作用关系

的有效工具。 运用这一研究手段,已经揭示出许多生态系统的内在的、微观的系统特性。 虽然,生态网络分析

方法还存在一些需要深入研究的问题,但是,它已经成为研究者所关注的一种方法,并且在实践中也得到了成

功应用。
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