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基于输入鄄输出流分析的生态网络 渍模式能流、
籽 模式能流测度方法

李中才*, 席旭东, 高摇 , 李莉鸿
(山东工商学院, 烟台摇 264005)

摘要:提出了生态网络能量传递的两类路径,即 渍 和 籽 模式能流传递,运用输入鄄输出流方法推导了 渍 和 籽 模式下的能量流通量

计算公式。 以 Pilette 和 Kincaid 提出的生态网络系统为例,计算了两种模式下系统能量通量的大小,评估了 渍 模式能流、籽 模式

能流对生态网络能量传递的影响程度。 研究表明:该生态系统每天能量流通量为 31g C,其中 90. 23% 的能量流通量是通过 渍
模式传递的,9. 77% 的能量流通量是通过 籽 模式传递的;针对网络中每个节点,分析了 渍 和 籽 模式对各自能量流通量的影响

程度。
关键词:输入鄄输出流;渍 模式能流;籽 模式能流;生态网络

The method of measuring energy flow渍and籽in ecological networks by input鄄
output flow analysis
LI Zhongcai*, XI Xudong, GAO Qin, LI Lihong
Shandong Institute of Business and Technology,Shandong,Yantai 264005,China

Abstract: The paper classifies all the groups of paths as first passage paths (set 渍) and subsequent passage paths (set籽),
and explains the calculation method of the throughflow under the models渍and籽by the input鄄output flow analysis. We chose
the five鄄compartment model of ecological network proposed by Pilette and Kincaid as an example, and
calculateTST渍andTST赘, then quantitatively derive a correct evaluation influences of 渍and 籽 on ecological network
throughflow. The results show that: the total system throughflow is 31g C every day, and 90. 23 percent of the total system
throughflow corresponds to the model渍, 9. 77 percent of the total system throughflow related to the model籽. Finally, we
respectively analyze how the models渍and籽influence the throughflow of every node in the ecological network. The non鄄
measurable, unobservable and indirect properties developed by input-output analysis can provide a deeper insight into the
ecosystem, thus offering quantitative methods for exploring indirect effects and interconnectivity.

Key Words: input鄄output analysis; the model渍; the model籽; ecological network

早在 1941—1942 年 R. L. Lindenman 和 G. E. Hutchinson 创立了有关生态系统的营养动力学理论[1],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。 一些研究者对生态系统的能量间

接传递规律十分关注,对此进行了深入研究[2鄄6]。 针对稳态下的生态系统能量传递规律的探讨,主要包括输

入鄄输出分析[7鄄8]、流分析[9鄄10]、围绕分析[11]、Markovian[12]模型分析。 Mitsch[13]定性阐述了以下观点:“生态系

琴
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统的组成部分间相互连接、关联并形成网络,暗示了系统中的直接与间接作用都需要关注冶。 Mitsch 的观点为

深入探讨生态系统能量传递机理提供了方法论,但是,Mitsch 没有给出生态系统中能流传递的路径结构关系、
不同模式下的能流数量关系。

传统的分析方法多通过观察、测量手段,运用统计学方法对数据进行分析,来阐述生态系统的内部规律,
带有一定的经验性、简化性,所得的研究结论与系统本质之间也存在一定的偏差,只是对生态系统的局部属性

的认知,缺乏在系统层面的本质规律的探讨。 本文研究目的包括:(1)辨识生态系统能量流传递路径的种类,
即能量传递 渍 模式和 籽 模式;(2)给出生态网络 渍 模式能流、籽 模式能流测度方法;(3)评估 渍 模式能流、籽 模

式能流对生态网络能量传递的影响程度。
1摇 生态网络及动力学方程

1. 1摇 生态网络结构

生态系统是一个具有很强的自组织、自发展能力的复杂网络系统[14]。 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。 Cohen[15]、Martines[16]、Bersier[17]、Margalef[18]

等人定义了生态网络连接度(C)的概念,其中,网络节点数目定义为 n,节点间存在关联边的数目为 L,则 C =
L / n2;Hannon、Patten、Margalef 采用可达矩阵来描述生态网络节点之间的关系[19](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。

ih
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i 

A B

n = 5   C = 28.0

j f g h  i

0 0 0 0 0 

1 0 1 0 0 

0 1 0 0 0 

0 0 1 0 0 

1 1 0 1  0 

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=5and C=0. 28

(A)为网络的有向图,(B)为网络的可达矩阵,表示了网络中节点的联接方式

从可达矩阵 A 可以看出由 5 个节点组成的生态网络直接路径(即能量通过 1 条弧在两个节点间传递,记
直接路径长度 m=1)有 7 条。 能量传递还可能通过间接路径(即能量通过多条弧在两个节点间传递,记间接

路径长度 m>1)。 例如:能量 z j 通过弧 j寅i 传至节点 i,为直接路径传递;而能量 z j 通过弧 j寅f寅g寅h寅i 传至

节点 i,为间接路径传递。 由此可以推出:
A+A2+…+Am+…寅+¥ (1)

1. 2摇 生态网络能量传递动力学方程

矩阵 F=[ fij]代表 n伊n 维的能量流矩阵,fij代表节点 j 输入节点 i 的能量流。 节点 i 的流通量 Ti 可以定

义为:

Ti = 移
n
fij + zi = 移

n
f ji + yi (2)

式中,zi 代表网络系统外环境输入节点 i 的能量,yi 代表节点 i 的能量损失流。 Matis 和 Patten[20] 提出的生态

网络能量动力学方程

dx / dt=F伊1+z= -FT伊1-y (3)
式中,x、z、y 是 n伊1 维的矩阵,分别代表某节点的能量存量、外界能量输入和能量消耗,1 是 n 维单位列向量,
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FT 代表能量流矩阵 F 的转置矩阵。 当生态系统能量传递达到稳定状态时,有 dx / dt = 0,由此可知,能量流矩

阵 F 的对角元素 fii = -Ti。 如果将生态网络能量传递过程看作一个离散过程,其动力学方程:
x( t+驻t)= x( t)+驻x( t) (4)

式中,驻x=F驻t伊1+z驻t。

j i

Aij

Aji

W ji

W iiW jj

W ij

图 2摇 生态系统中两个组分间路径种类

摇 Fig. 2摇 The main groups of paths between two compartments in

ecological network

2摇 生态网络能量传递路径分类

生态网络能量传递路径可分为 2 种类型,即 渍 模式

和 籽 模式。 图 2 描述了能量由起始节点(或组分) j 传递

至节点 i 的路径种类,Aij代表一条由节点 j 至节点 i 的
简单链,赘ij代表一条由节点 j 至节点 i 的链,与 Aij不同

的是在这条链的中间点存在能量循环现象。 图 2 中 渍
模式下的能量传递路径 渍ij包括 4 种类型:Aij、赘ij、Aij·
赘 jj和 赘ij·赘 jj,点符号代表路径的串联关系:

渍ij =Aij胰赘ij胰Aij·赘 jj胰赘ij·赘 jj (5)
在 渍 模式下,节点 j 的能量首次传至节点 i,在路径

的中间点可以存在能量循环的现象,但是,能量在节点 i 没有发生循环现象。
节点 i 存在 2 类循环路径:一类是节点 i 对节点 j 传递能量的反馈路径(k 代表反馈次数,k = 1,2,…),记

作 渍ii:

渍ii =[(Aij胰赘ij)·(A ji胰赘 ji)] k (6)
另一种是节点 i 对节点 j 传递能量的循环路径,但是,这种循环路径没有经过初始节点 j,即 赘ii路径。 因

此,籽ij可以表示为:

籽ij =(赘ii胰渍ii)·渍ij ={赘ii胰[(Aij胰赘ij)·(A ji胰赘 ji)] k}·渍ij (7)
至此,节点 j 至节点 i 的所有能量传递路径 鬃ij可以表示为:

鬃ij =渍ij胰籽ij (8)
3摇 输入鄄输出流分析方法

令 gij = fij / T j,gii =0,G=[gij],其中 G 是 n伊n 维矩阵[21]。 把生态系统看作连续变化的系统,系统达到稳定

状态时能量传递强度矩阵 N 可以表示为:
N= I+G+G2+…+Gm+…=( I-G) -1 (9)

用 T 代表节点能量流通量列向量,Z 代表外环境输入节点的能量流列向量,有下式:
T=( I+G+G2+…+G¥)Z

T=NZ (10)
矩阵 N=[nij],元素 nij是节点 j 通过路径 鬃ij传递至节点 i 的能量传递强度系数,因此,可得 Tij =nijz j,由此

Ti = 移
n

j = 1
Tij = 移

n

j = 1
nijz j (11)

根据 Kemeny[ 22,23 ]等研究,矩阵 N 的元素 nij代表外环境输入节点 j 的单位能量流,在节点 i 出现的频次。
考察对角元素 nii,当 nii =1,说明节点 i 不存在循环流,即能量只由 渍 模式传递,而没有通过 籽 模式传递;当 nii

逸1,说明节点 i 存在 籽 模式能量传递。 用 TST赘 表示 籽 模式下的网络总流通量,TST渍 表示 渍 模式下的网络总

流通量,有下式:

TST赘 = 移
n

i = 1

nii - 1
n

é
ë
êê

ù
û
úú

ii

Ti (12)

TST渍 = 移
n

i = 1

1
n[ ]
ii

Ti (13)
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生态系统网络总流通量可以表示为:
TST=TST赘+TST渍 (14)

为了进一步说明 渍 和 籽 模式对生态网络能量传递的影响程度,引入了系数[24]姿渍 和 姿赘,分别为:

姿渍 =
TST渍

TST (15)

姿赘 =
TST赘

TST (16)

4摇 实例分析

以 Pilette 和 Kincaid[25]在 1992 年提出的生态网络系统为例,具体阐述 渍 和 籽 模式对生态网络能量传递的

影响程度。 表 1 给出了生态网络的流矩阵 F(g·C / d),网络包含 5 个节点,外环境只对节点 1 有能量流输入,
即 z1 =10g·C / d。

表 1摇 P&K 生态网络的流矩阵 F

Table 1摇 Matrix Fof P&K ecological network

z 1 2 3 4 5 T

1 10 0 0 0 0 0 10
2 0 6 0 0 0 2 8
3 0 0 4 0 0 0 4
4 0 0 1 2 0 0 3
5 0 2 1 1 2 0 6
TT 10 8 4 3 6
YT 2 2 1 1 4

由流矩阵 F 可得矩阵 G,见表 2。

表 2摇 矩阵 G

Table 2摇 Matrix G

1 2 3 4 5

1 0 0 0 0 0
2 0. 6000 0 0 0 0. 3333
3 0 0. 5000 0 0 0
4 0 0. 1250 0. 5000 0 0
5 0. 2000 0. 1250 0. 2500 0. 6667 0

由公式(9)可以求出矩阵 N,见表 3。

表 3摇 矩阵 N

Table 3摇 Matrix N

1 2 3 4 5

1 1 0 0 0 0
2 0. 8002 1. 2004 0. 2338 0. 2678 0. 3997
3 0. 4001 0. 6002 1. 11691 0. 1339 0. 1999
4 0. 3001 0. 4501 0. 58769 1. 1004 0. 1499
5 0. 6011 0. 6017 0. 70221 0. 8042 1. 2004

从表 3 可以看出,n11 =1,说明节点 1 的能量传递只存在 渍 模式,而网络中其他节点不仅包括 渍 模式,而且

包括 籽 模式。 由公式(12)—(14)可得 TST赘 =3. 0296g·C / d,TST渍 =27. 9704g·C / d,TST=31g·C / d。 由公式

(15)、(16)计算系数 姿渍 和 姿赘,得 姿渍 =0. 902271,姿赘 =0. 097729。 生态系统能量流通量的 90. 23%是通过 渍 模

式传递的,能量流通量的 9. 77%是通过 籽 模式传递的,也可以针对每个节点进行 渍 和 籽 模式影响程度分析。
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渍 模式下节点 1 的通量 T1
渍 =

n11

n11
·z1 +

n12

n22
·z2 +

n13

n33
· z3 +

n14

n44
· z4 +

n15

n55
· z5 = 10。 同理,通量 T2

渍 = 6. 6667,T3
渍 =

3郾 5820,T4
渍 =2. 7268,T5

渍 =5. 0075。 而 T1
籽 =0,T2

籽 =1. 334,T3
籽 =0. 4180,T4

籽 =0. 2733,T5
籽 =0. 9925,单位同上。

5摇 结论与讨论

生态系统中组分之间的能量直接传递关系易于观察,并且“金字塔冶式的能量关系符合热力学定律,而生

态系统中组分之间的间接作用无法通过观察、仪器测量手段来发现,必须通过严密的数学推导才能够揭示出

来。 以 Pilette 和 Kincaid 提出的生态网络系统为例,通过分析,得到如下结论:(1)将生态网络系统能量传递

路径分为 2 种类型,即 渍 模式和 籽 模式。 节点 j 至节点 i 的所有能量传递路径 鬃ij可以表示为 鬃ij =渍ij胰籽ij;(2)
推导出生态网络 渍 模式能流、籽 模式能流测度方法;(3)计算了 渍 模式能流、籽 模式能流对生态网络能量传递

的影响程度,分别为 90. 23%和 9. 77% 。
运用输入鄄输出流分析方法对生态系统进行研究时,还存在一些需要进一步解决的问题:一是,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;二是,收集和测算现实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;三是,输入鄄输出流方法所涉及的系统“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。
生态系统是一个复杂系统,运用必要的数学分析方法如输入鄄输出流分析法对其能量、物质传递规律进行

深入、系统研究,有益于揭示本质规律。 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,输入鄄输出流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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