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集合生态系统研究 １５ 年回顾与展望

杨海乐１，陈家宽１，２，*

１ 复旦大学生物多样性科学研究所，上海　 ２００４３８

２ 南昌大学生命科学研究院流域生态学研究所，南昌　 ３３００３１

摘要：集合生态系统（ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）由法国的 Ｌｏｒｅａｕ 教授等于 ２００３ 年提出，是指“由跨生态系统边界的物质流、能量流和生物

体流所连接起来的一系列生态系统的集合”，是对只关注生物体（ｏｒｇａｎｉｓｍ）迁移交换的集合种群（ｍｅｔａ⁃ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ）和集合群落

（ｍｅｔａ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）概念的外推，也是为了给生态系统空间异质性研究提供一个重要的分析路径，对研究和理解生态系统的结

构、过程、功能和异质性具有重要意义。 通过对相关文献的梳理分析，简述了集合生态系统研究的基本状况，分析了对集合生态

系统概念的狭义和广义两种理解，指出了探讨集合生态系统结构的两个方向，构建了分析集合生态系统研究的六维整体框架，
综述了研究集合生态系统的两类方法，探讨了经验化的集合生态系统（ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）的 ３ 种空间结构和两种构建路

径。 最后，将集合生态系统概念和理论引入流域复合生态系统（ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｗａｔｅｒｓｈｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）的分析，希望藉此为流域生态学

研究带来新的概念框架，进而为流域可持续发展和流域生态文明建设提供支持。
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生态系统是生态学研究当中一个非常重要的生态单元（ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｕｎｉｔ） ［１⁃２］。 虽然有特定边界，但一个生

态系统与其相邻生态系统之间并非完全隔离，而总是存在一定的相互作用［３⁃４］，而这些具有一定相互作用的

生态系统的集合（ｓｅｔ）就被概念化（ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌｉｚｅｄ）为“集合生态系统（ｍｅｔａ⁃ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）” ［５］。 集合生态系统是

指“由跨生态系统边界的物质流、能量流和生物体流所连接起来的一系列生态系统的集合”，是生态系统生态

学（ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｃｏｌｏｇｙ）中的一个新概念，也是空间生态学（ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ）中的一个新研究框架［５］。 集合生态

系统概念的提出和应用对生态系统的结构、过程、功能和异质性研究具有重要的推动作用［６］，对推动理解和

建设生态保护网络具有重要意义［７］。 本文的目的在于 １）通过对相关文献的梳理，对集合生态系统研究做一

个整体性的回顾和盘点，为集合生态系统研究的进一步发展提供坐标参照；２）将集合生态系统概念和理论引

入流域生态系统研究中，给流域生态学研究提供新的思路。

１　 集合生态系统概念的提出：两个思路背景

从概念的词源上来讲，集合生态系统概念是对只关注生物体（ ｏｒｇａｎｉｓｍ）迁移交换的集合种群（ｍｅｔａ⁃
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ）和集合群落（ｍｅｔａ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）概念的外推（图 １） ［５］，也是对斑块动态概念与各组织水平研究相结

合的进一步深化［８］。 从 ２０ 世纪中后期开始，跨时空尺度的生态过程逐渐开始受到关注，集合种群（ｍｅｔａ⁃
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ） ［９］和集合群落（ｍｅｔａ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ） ［１０］概念先后被提出。 集合种群是“一个种群的种群（ａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ）”，说得更确切一点，就是由大量在空间呈斑块状离散分布的小局域种群通过迁移连接而成的

一个局域种群集合（ｔｈｅ ｓｅｔ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ） ［９］。 集合群落概念是集合种群概念的多物种外推（ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ
ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ），因而集合群落可以表述为由多个潜在相互作用的物种通过相互之间的扩散而连接在一起的一个

局域群落集合（ｔｈｅ ｓｅｔ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ） ［１０］。 集合生态系统概念则是集合种群和集合群落概念的进一步外

推，其核心在于囊括了所有类型的空间流 （ ｓｐａｔｉａｌ ｆｌｏｗｓ），进而藉以量化分析由局域生态系统 （ ｌｏｃａｌ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ）空间耦合而产生的整体与局部之间的约束、反馈及其它特征，探讨集合生态系统的动态和

演化［５⁃６］。

图 １　 集合生态系统概念提出的背景框架

Ｆｉｇ．１　 Ｅｔｙｍｏｌｏｇｉｃａｌ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

从知识的结构上来讲，集合生态系统概念是生态系统空间异质性研究的一个重要分析路径（图 ２）。 对生

态系统空间异质性的研究，传统上由景观生态学来做，但主要关注景观的格局、尺度、过程等问题［１１⁃１２］。 集合

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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生态系统概念则从生态系统生态学的角度出发，探讨在空间上异质的一组生态系统之间的物质、能量、生物体

的流动，以及由这些流动所产生的对局域生态系统和对集合生态系统所产生的影响和约束［５］。 在自然界当

中，无机盐、碎屑物、生物体的跨生态系统边界的流动非常普遍，而且这种流动往往对流出和流入双方生态系

统都有影响［１３］，甚至在很多情况下这种流动是双向的［１４］。 因而，集合生态系统概念的提出就是“为了给空间

生态系统生态学（ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｃｏｌｏｇｙ）提供一个理论框架” ［５］，具体来讲，集合生态系统研究主要就是通

过整合局域生态系统之间的空间流和局域生态系统之内的生态流，来研究跨局域生态系统边界的异速迁移过

程对集合生态系统整体和局部的结构、过程和功能的影响［６］。

图 ２　 生态系统空间异质性研究的重要分析路径———景观概念的体系和集合生态系统概念的体系

Ｆｉｇ．２　 Ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｓｐａｔｉａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ： （ １） ｔｈｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ （ ２） ｔｈｅ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｓｙｓｔｅｍ

Ｒ：无机营养资源，ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ；Ａ：自养生物，ａｕｔｏｔｒｏｐｈｓ；Ｈ：异养生物，ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｓ

图 ３　 集合生态系统研究的相关文献记录数

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ ｉｔｅｍｓ ａｎｄ ｃｉｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ

ｅａｃｈ ｙｅａｒ

引文记录数：“Ｌｏｒｅａｕ Ｍ， Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， Ｈｏｌｔ Ｒ Ｄ． Ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： Ａ

ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ａ ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ．

２００３， ６（８）： ６７３⁃６７９．” ［５］在 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 核心集中的施引文献

记录数。 搜索记录数：以“ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ” ＯＲ “ｍｅｔａｅｃｏｓｙｓｔｅｍ”为

主题词在 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 核心集中搜索所得的文献记录数（２０１７⁃

５⁃１）

２　 集合生态系统研究的 １５ 年回顾

从 Ｌｏｒｅａｕ 等第一次提出集合生态系统概念到现

在，１５ 年的发展中，集合生态系统研究既有概念框架的

探讨［１５⁃１９］，也有实践案例研究的开展［２０⁃２７］，更多的则是

模型模拟研究［２８⁃４０］。
２．１　 集合生态系统研究的法语科学家轴心

在 ＩＳＩ Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 核心集中分析” Ｌｏｒｅａｕ Ｍ，
Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， Ｈｏｌｔ Ｒ Ｄ． Ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： Ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ａ ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ．
２００３， ６（８）： ６７３⁃ ６７９．” ［５］ 的引文，得到施引文献记录

１６１ 篇（截至 ２０１７ 年 ５ 月 １ 日），可以反映全世界学者

关注集合生态系统概念的基本状况（图 ３）。 在 ＩＳＩ Ｗｅｂ
ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 中以“ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ” ＯＲ “ｍｅｔａｅｃｏｓｙｓｔｅｍ”为
主题词搜索 ２００３—２０１７ 年发表的英文期刊论文，获得

５６ 条记录（截至 ２０１７ 年 ５ 月 １ 日），可以反映全世界集

合生态系统研究的基本状况（图 ３）。
从 ２０１１ 年开始，提出集合生态系统概念的这篇文章的引文记录数和以集合生态系统为主题的论文记录

数同步出现了阶段性突破（图 ３）。 整体来看，来自法国、美国和加拿大的引文记录和研究工作都最多；具体来
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讲，来自法语系统的学者（比如 Ｌｏｒｅａｕ， Ｍｉｃｈｅｌ； Ｍｏｕｑｕｅｔ， Ｎｉｃｏｌａｓ； Ｇｒａｖｅｌ， Ｄｏｍｉｎｉｑｕｅ； Ｇｕｉｃｈａｒｄ， Ｆｒｅｄｅｒｉｃ；
Ｍａｓｓｏｌ， Ｆｒａｎｃｏｉｓ 等）的相关工作最多也最集中，尤其是在概念框架探讨和模型模拟研究方面，而这些学者主

要来自法国国家科学研究院（ＣＮＲＳ）、蒙彼利埃大学（Ｕｎｉｖ Ｍｏｎｔｐｅｌｌｉｅｒ）、麦吉尔大学（ＭｃＧｉｌｌ Ｕｎｉｖ）、魁北克大

学（Ｕｎｉｖ Ｑｕｅｂｅｃ）等单位。
２．２　 对集合生态系统概念的两种主要理解

通过对主题词搜索所得条目的梳理，可以将集合生态系统研究的文献进行分析归类：其中“概念框架探

讨”类型的文献有 ６ 篇，“模型模拟研究”类型的文献有 １３ 篇，“实践案例研究”类型的文献有 ８ 篇，而“其它用

法和研究”则列举了对集合生态系统概念和集合生态系统研究有不同理解的案例研究文献中的 １３ 篇典型文

献（表 １）。
对集合生态系统研究的主要文献进行逐一分析，可以发现在目前的研究和使用当中，集合生态系统主要

有 ２ 层意义，或者说 ２ 种用法。 第一种是在狭义上用“集合生态系统”这个概念，依照 Ｌｏｒｅａｕ 提出“集合生态

系统”概念的本意，以集合生态系统中的“相邻生态系统之间的相互作用”为核心，指向由相邻生态系统通过

相互作用而构成的集合生态系统整体，研究集合生态系统内相邻生态系统之间的相互作用过程对各个生态系

统，尤其是对整个集合生态系统所产生的影响，往往研究的是双向（ ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ）过程和全局（ ｇｌｏｂａｌ）影

响［２１，２５，３４］。 定性来讲，就是把集合生态系统当成一种方法框架，以相互作用为关键，探讨集合生态系统的内

部作用、维持和演化机制。
第二种是在广义上用“集合生态系统”这个概念，借集合生态系统中的“相邻生态系统之间具有关联性”

的思想，指向相邻生态系统之间的关联和影响，研究相邻生态系统之间的物质、能量的辅加（ｓｕｂｓｉｄｙ）对供体

（ｄｏｎｏｒ） 和受体 （ ｒｅｃｉｐｉｅｎｔ ） 生态系统， 尤其是对受体生态系统所产生的影响， 往往研究的是单向

（ｕｎｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ）过程和局域（ｌｏｃａｌ）影响［４１⁃４３］。 对比第一种用法来讲，该用法就是把集合生态系统当成了一种

认识框架，以广义的关联性为关键，探讨生态系统之间的空间流对供体生态系统或受体生态系统的影响。
除此之外，还有一些其它用法［４４⁃５３］（表 １），比如将集合生态系统泛化，也就是将 ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ 当作 ｍｅｔａ⁃

ｓｙｓｔｅｍ 来用［４４］；比如将集合生态系统理解为空间离散的同类型生态系统的集合，但并不关注这些生态系统之

间的空间流［４５⁃４６］；比如将集合生态系统理解为多个不同类型生态系统的集合，但并不关注这些生态系统之间

的空间流［４７⁃４９］。 对这些用法的判断和称谓，在坚持原意的角度来讲可以说是对集合生态系统概念的“一种误

用”，在意义开放的角度来讲或可称之为是对集合生态系统概念的“另一种阐释”。
下文对集合生态系统研究的综述和分析只针对对集合生态系统进行狭义理解的相关研究。

表 １　 集合生态系统研究的主要文献梳理归类

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｔｈｅｏｒｙ

概念框架探讨 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋｓ

编号 标题 注释

Ｆ１
Ｌｏｒｅａｕ Ｍ， Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， Ｈｏｌｔ Ｒ Ｄ． Ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： Ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒａ ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｃｏｌｏｇｙ．
Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２００３， ６（８）： ６７３⁃６７９． ［５］ 集合生态系统概念的提出

Ｆ２
Ｍａｓｓｏｌ Ｆ， Ｇｒａｖｅｌ Ｄ， Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｌｉｎｋｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｐａｔｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ．
Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２０１１， １４（３）： ３１３⁃３２３． ［１５］

再次阐释集合生态系统概
念内涵

Ｆ３
Ｌｏｒｅａｕ Ｍ， Ｄａｕｆｒｅｓｎｅ Ｔ， Ｇｏｎｚａｌｅｚ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｕｎｉｆｙｉｎｇ ｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｓｉｎｋｓ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅａｒｔｈ ｓｃｉｅｎｃｅｓ．
Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓ． ２０１３， ８８（２）： ３６５⁃３７９． ［１６］

打通生态学和地学的源汇
概念

Ｆ４
Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， Ｇｒａｖｅｌ Ｄ， Ｍａｓｓｏｌ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｅｘｔｅｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｐｔ ｏｆ ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２０１３， １６（１）： １⁃８． ［１７］

集合生态系统的生态系统
单元化

Ｆ５
Ｗａｎｇ Ｓ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｓｐａｃｅ：Α， β ａｎｄ γ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２０１４， １７（８）： ８９１⁃
９０１． ［１８］

集合生态系统的生态系统
单元化

Ｆ６
Ｍａｓｓｏｌ Ｆ， Ａｌｔｅｒｍａｔｔ Ｆ， Ｇｏｕｎａｎｄ Ｉ， ｅｔ ａｌ． Ｈｏｗ ｌｉｆｅ⁃ｈｉｓｔｏｒｙ ｔｒａｉｔｓ ａｆｆｅｃｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ： ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ
ｉｎ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｏｉｋｏｓ． ２０１７， １２６（４）： ５３２⁃５４６． ［１９］

生物生活史中的扩散行为
对集合生态系统的影响

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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续表

模型模拟研究 Ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｓｔｕｄｉｅｓ

编号 标题 注释

Ｍ１
Ｊｅｎｅｒｅｔｔｅ Ｇ Ｄ， Ｌａｌ Ｒ． Ｍｏｄｅｌｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｌｉｎｋｅｄ ｅｒｏｓｉｏｎ⁃ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ． ２００７， ２００（１ ／ ２）： ２０７⁃２１６． ［２９］

（开放，二元，同型，单向，两
级，简单）

Ｍ２
Ｃｌｏｅｒｎ Ｊ Ｅ． Ｈａｂｉｔａｔ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ： Ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ａ ｓｉｍｐｌｅ ｍｏｄｅｌ．Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ
Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ． ２００７， １６９（１）： Ｅ２１⁃Ｅ３３． ［２８］

（封闭，二元，异型，双向，两
级，简单）

Ｍ３
Ｇｒａｖｅｌ Ｄ， Ｇｕｉｃｈａｒｄ Ｆ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｓｏｕｒｃｅ ａｎｄ ｓｉｎｋ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ． ２０１０， ９１
（７）： ２１７２⁃２１８４． ［３１］

（有限开放，二元，异型，双
向，两级，简单）

Ｍ４
Ｇｒａｖｅｌ Ｄ， Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｐａｔｃｈ ｄｙｎａｍｉｃｓ， ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ， ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ
ｍｅｔａｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ． ２０１０， １７６（３）： ２８９⁃３０２． ［３２］

（有限开放，二元，异型，双
向，两级，简单）

Ｍ５
Ｍａｒｌｅａｕ Ｊ Ｎ， Ｇｕｉｃｈａｒｄ Ｆ， Ｍａｌｌａｒｄ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｌｏｗｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｃａｎ ｄｅｓｔａｂｉｌｉｚｅ ｓｉｍｐｌｅ ｆｏｏｄ
ｃｈａｉｎｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ． ２０１０， ２６６（１）： １６２⁃１７４． ［３０］

（有限开放，二元，同型，双
向，两级，简单）

Ｍ６
Ｒｙａｂｏｖ Ａ Ｂ， Ｂｌａｓｉｕｓ Ｂ． Ａ ｇｒａｐｈｉｃａｌ ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｐａｔｉａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２０１１，
１４（３）： ２２０⁃２２８． ［３３］

（封闭，二元，同型，双向，两
级，简单）

Ｍ７
Ｌｅｒｏｕｘ Ｓ Ｊ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｐｕｌｓｅｄ ｓｕｂｓｉｄｉｅｓ ｉｎ ｌｏｃａｌ ａｎｄ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．
２０１２， １５（１）： ４８⁃５９． ［３４］

（有限开放，二元，同型，双
向，两级，简单）

Ｍ８
Ｈａｅｇｅｍａｎ Ｂ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ． Ｇｅｎｅｒａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｎｓｕｍｅｒ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ， ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ａｎｄ
ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２０１４， １７（２）： １７５⁃１８４． ［３７］

（封闭，二元，同型，双向，两
级，简单）

Ｍ９
Ｍａｒｌｅａｕ Ｊ Ｎ， Ｇｕｉｃｈａｒｄ Ｆ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ． Ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｏｎ ｆｉｎｉｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ．
Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ： Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ． ２０１４， ２８１（１７７７）： ２０１３２０９４． ［３６］

（封闭，多元，同型，双向，两
级，简单）

Ｍ１０
Ｇｏｕｎａｎｄ Ｉ， Ｍｏｕｑｕｅｔ Ｎ， Ｃａｎａｒｄ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｐａｒａｄｏｘ ｏｆ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｉｎ ｍｅｔａｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ
Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ． ２０１４， １８４（６）： ７５２⁃７６３． ［３５］

（有限开放，二元，同型，双
向，两级，简单）

Ｍ１１
Ｍａｒｌｅａｕ Ｊ Ｎ， Ｇｕｉｃｈａｒｄ Ｆ， Ｌｏｒｅａｕ Ｍ． Ｅｍｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏ⁃ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ
ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ． ２０１５， １８（１１）： １１６３⁃１１７３． ［３８］

（封闭，多元，同型，双向，三
级，简单）

Ｍ１２
Ｓｐｉｅｃｋｅｒ Ｂ， Ｇｏｕｈｉｅｒ Ｔ Ｃ， Ｇｕｉｃｈａｒｄ Ｆ． Ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｆｅｅｄｂａｃｋｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐａｔｉａｌ ｓｕｂｓｉｄｉｅｓ ａｎｄ ｒｅｓｅｒｖｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ
ｃｏｒａｌ ｒｅｅｆ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ． ２０１６， ２６（１）： ２６４⁃２７８． ［４０］

（有限开放，多元，同型，双
向，两级，简单）

Ｍ１３
Ｇｒａｖｅｌ Ｄ， Ｍａｓｓｏｌ Ｆ， Ｌｅｉｂｏｌｄ Ｍ Ａ． Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｉｎ ｍｏｄｅｌ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ．
２０１６， ７（１２４５７）． ［３９］

（封闭，多元，同型，双向，两
级，复杂）

实践案例研究 Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ

编号 标题 注释

Ｅ１
Ｌａｒｇａｅｓｐａｄａ Ｃ， Ｇｕｉｃｈａｒｄ Ｆ，Ａｒｃｈａｍｂａｕｌｔ Ｐ． Ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ： Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｌｕｘｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ
ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｆｅｅｄｂａｃｋｓ ｉｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｅｄ ｍｕｓｓｅｌ ｂｅｄｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ． ２０１２， ９３（２）： ３２４⁃３３３． ［２０］

（有限开放，多元，异型，双
向，两级，简单）

Ｅ２
Ｊäｇｅｒ Ｃ Ｇ， Ｄｉｅｈｌ Ｓ． Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｃｒｏｓｓ ｈａｂｉｔａｔ ｂｏｕｎｄａｒｉｅｓ： Ａｓｙｍｍｅｔｒｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｅｎｔｈｉｃ
ａｎｄ ｐｅｌａｇｉｃ ｐｒｏｄｕｃｅｒｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓ． ２０１４， ８４（２）： ２８７⁃３０２． ［２１］

（有限开放，二元，异型，双
向，两级，简单）

Ｅ３
Ｓａｉｎｔ⁃Ｂｅａｔ Ｂ， Ｄｕｐｕｙ Ｃ， Ａｇｏｇｕｅ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｈｏｗ ｄｏｅｓ ｔｈｅ ｒｅｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｆｉｌｍ ａｌｔｅｒ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ
ｂｅｎｔｈｏｓ⁃ｐｅｌａｇｏｓ ｃｏｕｐｌｅｄ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｏｆ ａ ｂａｒｅ ｍｕｄｆｌａｔ ｉｎ Ｍａｒｅｎｎｅｓ⁃Ｏｌｅｒｏｎ Ｂａｙ （ＮＥ Ａｔｌａｎｔｉｃ）？ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｅａ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ． ２０１４， ９２（ＳＩ）： １４４⁃１５７． ［２３］

（有限开放，二元，异型，双
向，两级，简单）

Ｅ４
Ｒｙａｂｏｖ Ａ Ｂ， Ｂｌａｓｉｕｓ Ｂ． Ｄｅｐｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｍａｘｉｍｕｍ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｒｕｌｅｓ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｗａｔｅｒ
ｃｏｌｕｍｎ．Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ． ２０１４， １８４（５）： Ｅ１３２⁃Ｅ１４６． ［２２］

（有限开放，二元，异型，双
向，两级，简单）

Ｅ５
Ｈａｒｖｅｙ Ｅ， Ｇｏｕｎａｎｄ Ｉ， Ｇａｎｅｓａｎａｎｄａｍｏｏｒｔｈｙ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｓｐａｔｉａｌｌｙ ｃａｓｃａｄｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ： Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ２０１６， ２８３
（２０１６１４９６） ． ［２４］

（封闭，二元，异型，双向，两
级，简单）

Ｅ６
Ｓｔｅｐｈｅｎｓ Ｊ Ｐ， Ａｌｔｍａｎ Ｋ Ａ， Ｂｅｒｖｅｎ Ｋ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｂｏｔｔｏｍ⁃ｕｐ ａｎｄ ｔｒａｉｔ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｎ
ａｍｐｈｉｂｉａｎ ｐａｒａｓｉｔｉｓｍ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｎｉｍａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ． ２０１７， ８６（２）： ３０５⁃３１５． ［２７］

（有限开放，二元，异型，单
向，两级，简单）

Ｅ７
Ｌｉｍｂｅｒｇｅｒ Ｒ， Ｂｉｒｔｅｌ Ｊ， Ｆａｒｉａｓ Ｄ Ｄ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｌｕｘ ａｎｄ ｂｉｏｔｉｃ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｓ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｍｅｔａｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｄｙｎａｍｉｃｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ． ２０１７， ９８（４）： １０８２⁃１０９２． ［２５］

（封闭，多元，异型，双向，两
级，简单）

Ｅ８
Ｇｏｕｎａｎｄ Ｉ， Ｈａｒｖｅｙ Ｅ， Ｇａｎｅｓａｎａｎｄａｍｏｏｒｔｈｙ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｂｓｉｄｉｅｓ ｍｅｄｉａｔｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ
ａｃｒｏｓｓ ｓｐａｃｅ． Ｏｉｋｏｓ． ２０１７， １２６（７）： ９７２⁃９７９． ［２６］

（封闭，二元，异型，双向，两
级，简单）

５　 １３ 期 　 　 　 杨海乐　 等：集合生态系统研究 １５ 年回顾与展望 　
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续表

其它用法和研究 Ｒｅｌａｔｅｄ ｓｔｕｄｉｅｓ

编号 标题 注释

Ｒ１
Ｖａｒｐｅ Ø， Ｆｉｋｓｅｎ Ø， Ｓｌｏｔｔｅ Ａ． Ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｎｅｒｇｙ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｆｒｏｍ ｏｃｅａｎ ｔｏ ｃｏａｓｔ： Ｔｈｅ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｈｅｒｒｉｎｇ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ． ２００５， １４６（３）： ４４３⁃４５１． ［４１］

１．辅加（ｓｕｂｓｉｄｙ）对受体的影
响，２．辅加过程

Ｒ２
Ｓｈｅｎ Ｗ， Ｌｉｎ Ｙ， Ｊｅｎｅｒｅｔｔｅ Ｇ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ｂｌｏｗｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒ ａｃｒｏｓｓ ａ ｌａｎｄｓｃａｐｅ： Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｌｕｘ ａｎｄ
ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ． Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ． ２０１１， ２６（５）： ６２９⁃６４４． ［４２］

１．辅加（ｓｕｂｓｉｄｙ）对受体的影
响，２．辅加过程

Ｒ３
Ｍｃｌｏｕｇｈｌｉｎ Ｐ Ｄ， Ｌｙｓａｋ Ｋ， Ｄｅｂｅｆｆｅ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ａ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｅａ⁃ｔｏ⁃ｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｂｙ ｓｅａｌｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ． ２０１６， ９７（８）： １９２９⁃１９３７． ［４３］

１．辅加 （ ｓｕｂｓｉｄｙ） 对受体的
影响

Ｒ４
Ｌａｉ， Ｓ．， Ｊ． Ｂêｔｙ ａｎｄ Ｄ． Ｂｅｒｔｅａｕｘ， Ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｔａｃｔｉｃｓ ｏｆ ａ ｍｏｂｉｌｅ ｐｒｅｄａｔｏｒ ｉｎ ａ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｗｉｔｈ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｎｇ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ： ｔｈｅ ａｒｃｔｉｃ ｆｏｘ ｉｎ ｔｈｅ Ｈｉｇｈ Ａｒｃｔｉｃ． Ｏｉｋｏｓ，２０１７， １２６（７）： ９３７⁃９４７． ［４９］

异质生态环境条件下的动
物迁徙行为分析

Ｒ５
Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓ Ｊ Ｒ， Ｓｃｈｉｎｄｌｅｒ Ｄ Ｅ， Ｓｅｅｂ Ｌ Ｗ． Ｈｏｗ ｓｔｏｃｋ ｏｆ ｏｒｉｇｉｎ ａｆｆｅｃｔｓ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｃｒｏｓｓ ａ ｍｅｔａ⁃
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ： Ａｎ ｅｘａｍｐｌｅ ｆｒｏｍ ｓｏｃｋｅｙｅ ｓａｌｍｏｎ． ＰＬｏＳ ＯＮＥ． ２０１３， ８（３）： ｅ５８５８４． ［５０］

异质生态环境条件下的集
合种群

Ｒ６
Ｃａｒｓｃａｌｌｅｎ Ｗ Ｍ Ａ， Ｒｏｍａｎｕｋ Ｔ Ｎ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｒｏｂｕｓｔｎｅｓｓ ｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｏｓｓ ｉｎ Ａｒｃｔｉｃ ａｎｄ Ａｎｔａｒｃｔｉｃ ｉｃｅ⁃ｓｈｅｌｆ
ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｗｅｂｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ． ２０１２， ２４５（ＳＩ）： ２０８⁃２１８． ［５１］ 集合群落的动态
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２．３　 集合生态系统概念框架探讨的两个方向

梳理集合生态系统概念的发展脉络，可以呈现出一个简洁的理解集合生态系统概念的图景（图 ４）。 ２００３
年，Ｌｏｒｅａｕ 等提出集合生态系统概念，它是对集合种群和集合群落的外推，因而对集合生态系统概念的理解和

阐释可以有 ２ 个方向：１）关注有机体的集合群落加上非生物物质迁移，２）一组相互作用的生态系统［５］。
沿着第一个理解和阐释方向，２０１１ 年 Ｍａｓｓｏｌ 等对集合生态系统概念的内涵进行了进一步的阐释，强调要

对传统上关注生物体迁移的食物网集合种群生态学（‘ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ’ ｅｃｏｌｏｇｙ）和关注生态系统间物

质迁移的景观生态系统生态学（‘ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ’ ｅｃｏｌｏｇｙ）进行整合［１５］，２０１７ 年 Ｍａｓｓｏｌ 等对其又进行了

进一步的强调的阐述［１９］。 沿着这个维度向前，集合生态系统对非生物物质迁移的关注可以延伸到地学相关

层面，由于“源（ｓｏｕｒｃｅ）”和“汇（ｓｉｎｋ）”是集合生态系统中的核心概念，而这 ２ 个概念在生态学和地学中的含

义并不一致，所以 ２０１３ 年 Ｌｏｒｅａｕ 等对“源”、“汇”概念在生态学和地学语境中进行了比较和讨论，来达成内涵

的统一［１６］。
沿着第二个理解和阐释方向，集合生态系统内的各个局域生态系统被单元化。 在 ２０１３ 年 Ｍｏｕｑｕｅｔ 等提

出通过类比于关键种（ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ）概念来建构关键生态系统（ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ）概念，关键种是对群落

结构和功能具有不成比例的重要性的物种，关键生态系统就是对集合生态系统结构和功能具有不成比例的重

要性的局域生态系统［１７］。 ２０１４ 年 Ｗａｎｇ 等提出通过类比于生物多样性的描述方式而建构集合群落的a多样

性、β 多样性和 γ 多样性评价体系，进而在多尺度上探讨和评价整个（集合）生态系统的稳定性［１８］。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 ４　 集合生态系统概念和研究框架探讨的学术链

Ｆｉｇ．４　 Ａｃａｄｅｍｉｃ ｃｈａｉｎｓ： ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

２００３ 年，Ｌｏｒｅａｕ 等提出“集合生态系统”概念［５］ ；２０１１ 年，Ｍａｓｓｏｌ 等提出将“生物体的迁移”和“非生物物质的流动”融合起来［１５， １９］ ；２０１３

年，Ｌｏｒｅａｕ 等提出将生态学和地学中的“源”、“汇”概念进行统一［１６］ ；２０１３ 年，Ｍｏｕｑｕｅｔ 等提出“关键生态系统”概念［１７］ ；２０１４ 年，Ｗａｎｇ 等提

出对生态系统进行a， β， γ 多样性量化［１８］ 。

图 ５　 集合生态系统模型研究和经验研究的六维整体框架

　 Ｆｉｇ．５　 Ｓｉｘ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｒａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ

ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｔｈｅｏｒｙ

２．４　 开展集合生态系统研究的六维整体框架

梳理集合生态系统模型研究和经验研究中的集合

生态系统特征，可以构建出一个具有 ６ 个维度的相空间

来表示集合生态系统模型研究和经验研究的整体框架

（因为六维相空间无法用几何图形直观展示，所以采用

矩阵的方式来表示，如图 ５）。
在这个整体框架中，６ 个维度分别是：① 集合生态

系统的开放度（ｏｐｅｎｎｅｓｓ， Ｍｏｐｅｎ），其中 ｘ∈［０， １］，ｘ 为

实数。 如果 ｘ ＝ ０，即集合生态系统内外之间无物质流

动，就称之为“封闭”；如果 ｘ ＞ ０，即有物质流动，则称

“开放”，开放度可以由跨集合生态系统边界的流量与

集合生态系统内总的流量之比来表示。 开放的集合生

态系统，如果有内部循环，就称之为“有限开放”；如果

无内部循环，则称之为“开放”。 ② 集合生态系统内的局域生态系统个数（ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， Ｍｎｕｍ），
其中 ｘ∈［２， ｎ］，ｘ 为正整数，ｎ 为正整数。 如果 ｘ ＝ ２，即集合生态系统由 ２ 个基本的局域生态系统构成，即称

之为“二元”；如果 ｘ＞２，则称之为“多元”。 多元的集合生态系统，如果需要可以直接定量表述为“三元”、“四
元”、“五元”等。 ③ 集合生态系统内局域生态系统间的异质性（ ｔｙｐｅ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， Ｍｔｙｐｅ），其中 ｘ∈［１，
ｎ］，ｘ 为正整数，ｎ 为正整数。 如果 ｘ ＝ １，即集合生态系统内的所有局域生态系统具有一致的“局域生态系统⁃
生态系统要素”结构，即称之为“同型”；如果 ｘ＞１，则称之为“异型”。 异型的集合生态系统，如果需要可以直

接定量表述为 “二型”、 “三型”、 “四型” 等。 ④ 集合生态系统内生态过程的方向性 （ ｕｎｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｏｒ
ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ， Ｍｄｉｒ），其中 ｘ∈［１， ２］，ｘ 为实数。 如果 ｘ ＝ １，即集合生态系统内的物质流动只是从一个局域生

态系统流向另一个局域生态系统，就称之为“单向”；如果 ｘ＞１，即还存在某种形式的反向流动，则称之为“双
向”。 在多元集合生态系统内，因每对有相互作用的局域生态系统间的物质流既有单向也有双向，所以整体

的方向性会需要用分数来描述，即 ｘ∈（１， ２）。 ⑤ 集合生态系统的等级（ｈｉｅｒａｒｃｈｙ， Ｍｈｉｅｒａｒ），其中 ｘ∈［２， ｎ］，ｘ
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为正整数，ｎ 为正整数。 通常 ｘ ＝ ２，即整个集合生态系统只有局域生态系统⁃生态系统要素和集合生态系统⁃局
域生态系统 ２ 个结构等级，就称之为“两级”；如果 ｘ＞２，即生态系统要素内部还有更为精细的需要研究的结

构，则称之为“多级”。 在具体研究当中，“多级”通常是“三级”，“四级”或以上等级通常比较少见。 ⑥ 集合生

态系统内局域生态系统的复杂度（ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， Ｌｃｏｍｐｌｅｘ），其中 ｘ∈［ａ， ｂ］，ｘ 为实数，ａ 和 ｂ 在

此分别预设为生态系统复杂度的 ２ 个边界指标。 局域生态系统的复杂度（Ｌｃｏｍｐｌｅｘ）是对整个集合生态系统复

杂度的分形式（ｆｒａｃｔａｌ）的嵌套，也由开放度、生态系统要素个数、生态系统要素同质性、内部过程方向性、等
级、生态系统要素复杂度 ６ 个因子构成。 对于局域生态系统复杂度可以用“简单”和“复杂”来进行模糊定性

表述，是对“局域生态系统⁃生态系统要素”结构的判断，基本上可以依据“生态系统要素”个数及其彼此间的

相互作用关系来判断。 这种判断通常取决于对局域生态系统的处理方式，比如是将局域生态系统分析到具体

食物网⁃无机环境的复杂结构层面？ 还是只分析到无机环境⁃生产者⁃消费者⁃分解者四元结构层面？ 还是只关

注无机环境⁃生物群落二元结构或者类似的简单结构层面？

图 ６　 集合生态系统的框式图解及其碳流［２９］

　 Ｆｉｇ．６　 Ｂｏｘ ｄｉａｇｒａｍ ｄｅｐｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｔｗｏ ｐａｔｃｈｅｓ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｆｌｕｘｅｓ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｐａｔｃｈｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ［２９］

依集合生态系统模型研究和经验研究的整体框架，
可以将任意一个集合生态系统模型研究或经验研究用

六维相空间中的元素（即六维向量）来进行半定量描述

和归类。 比如，在 ２００７ 年，Ｊｅｎｅｒｅｔｔｅ 等在研究一个相连

接的侵蚀⁃沉积系统的碳封存变化问题时，构建了一个

只包含 ２ 个局域生态系统（原文中称之为斑块（ｐａｔｃｈ））
的集合生态系统，整个集合生态系统有一个输出项，每
个局域生态系统也都有一个穿过整个集合生态系统边

界的输入和输出项，这 ２ 个局域生态系统之间只有单向

的物质流动（图 ６） ［２９］。 分析来讲，这个集合生态系统是一个开放系统，只有 ２ 个局域生态系统，这 ２ 个局域

生态系统是同类型的，局域生态系统之间的物质流动是单向的（无内部循环），整个系统只有局域生态系统⁃生
态系统要素和集合生态系统⁃局域生态系统 ２ 个结构等级，局域生态系统是一个比较简单的系统。 因而这个

集合生态系统研究可以被半定量描述和归类为“（开放，二元，同型，单向，两级，简单）”。 同样，集合生态系统

的其它各模型研究或经验研究都可以以此方式来半定量描述和归类（表 １）。 不同类型的集合生态系统研究

（包括模型研究和经验研究）探讨不同的问题。
应用集合生态系统研究的六维向量描述方式，梳理集合生态系统研究的发展，可以分析刻画出集合生态

系统研究的整体发展趋势。 对上述所梳理文献的统计来看，在集合生态系统的 ２１ 篇模型研究或经验研究论

文中，集合生态系统是开放系统的有 １２ 篇，集合生态系统只含 ２ 个局域生态系统的有 １５ 篇，而这些局域生态

系统具有同型结构的有 １１ 篇，这些局域生态系统之间具有双向空间流的占了绝大多数（有 １９ 篇），所研究的

集合生态系统的等级结构绝大多数（有 ２０ 篇）都是两级，而局域生态系统的结构绝大多数（有 ２０ 篇）也都比

较简单（表 １）。 从逐年分析来看，集合生态系统模型研究和经验研究有从简单的“（开放，二元，同型，单向，
两级，简单）”的集合生态系统类型向复杂的“（封闭，多元，异型，双向，多级，复杂）”的集合生态系统类型发

展的趋势（图 ７）。 考虑到集合生态系统在现实条件中的开放性，对开放（尤其是有限开放）的集合生态系统

的研究在未来仍将是集合生态系统模型研究或经验研究的重要组成部分。 考虑到集合生态系统内部双向物

质流的情况多样性，未来在集合生态系统模型研究或经验研究当中，将会逐渐向复杂条件双向物质流的研究

延伸。
２．５　 集合生态系统研究的两类方法：实践案例和模型模拟

抛开那些对集合生态系统进行概念框架探讨的文献不讲，集合生态系统研究主要有两类：实践案例研

究［２０⁃２７］和模型模拟研究［２８⁃４０］，其中早期模型模拟研究占多数，近几年实践案例研究开始增多（表 １，图 ７）。
实践案例研究通常有三种情况（图 ８）。 １）构建野外的原位集合生态系统并进行相关探讨［２０］，比如
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图 ７　 基于集合生态系统六维特性对主要集合生态系统模型研究和经验研究的聚类分析及发展趋势

Ｆｉｇ． ７ 　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎｄ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｓｉｘ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ

ｇｅｎｅｒａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ

图 ８　 集合生态系统研究的方法框架

Ｆｉｇ．８　 Ｏｖｅｒａｌｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｔｈｅ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｆｏｒ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

Ｌａｒｇａｅｓｐａｄａ 等在圣劳伦斯河河口用 ４ 种不同处理的贻贝床（ｍｕｓｓｅｌ ｂｅｄ）的两种空间配置来构建集合生态系

统，探讨不同贻贝床之间的相互作用及贻贝床与相关生态系统之间的相互作用［２０］。 ２）构建室内的微型集合

生态系统并进行相关探讨［２４⁃２６］，比如 Ｈａｒｖｅｙ 等设计了由两个异型（ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ＆ ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ）的局域生态系

统通过局域生态系统之间的流量要素对比（ｌｉｖｉｎｇ ｂｉｏｍａｓｓ ＆ ｄｅａｄ ｂｉｏｍａｓｓ）和流量强度梯度（５％， ３０％， ８０％）
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而构成的一组（７ 个，包括对照组）二元原生生物集合生态系统（ｔｗｏ⁃ｐａｔｃｈ ｐｒｏｔｉｓｔ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ），探讨不同的

要素流和不同的流动强度对局域生态系统的影响［２４］；比如 Ｇｏｕｎａｎｄ 等设计了一组（９ 个）由不同物种特征和

营养结构的两个异型局域生态系统构成的二元微宇宙集合生态系统（ ｔｗｏ⁃ｐａｔｃｈ ｍｉｃｒｏｃｏｓｍ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）来
探讨自养与异养生态系统两两之间进行非生物资源交换对两个生态系统产生的影响［２６］。 ３）以集合生态系统

概念来分析本已存在的生态系统［２１⁃２３，２７］，比如 Ｊäｇｅｒ 等把水层（ｐｅｌａｇｉｃ）和水底（ｂｅｎｔｈｉｃ）２ 个生态系统当作一

个集合生态系统，研究跨生态系统边界的不平衡资源竞争对整个集合生态系统的影响［２１］。
模型模拟研究只有一种情况，即在集合生态系统概念框架下，根据所要研究的问题中的关注点（自变量）

和目标点（因变量），设计不同复杂程度的集合生态系统模型，然后通过数学建模进行相应的模拟计算（图
８）。 关注点可以是集合生态系统中局域生态系统（ｌｏｃａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ／ ｐａｔｃｈ）类型［３１］，也可以是局域生态系统之

间的相互作用过程（流量），对相互作用过程的关注可以是关注相互作用的强度［２８，３１，３９⁃４０］，也可以是关注相互

作用（流量）的要素———生物的扩散［３４］、非生物营养的输移［３０，３２⁃３３］、两者皆有（区分或者不区分两者的相对强

度） ［３６⁃３８］。 目标点可以是集合生态系统中局域生态系统的生产力水平、多样性、复杂性、稳定性、动态特征等

的变化［２８，３０⁃３１，３４，３６⁃３８］，也可以是集合生态系统整体的生产力水平、多样性、复杂性、稳定性、动态特征等的变

化［３０，３２⁃３４，３６⁃４０］。 集合生态系统模型的复杂程度可以用“集合生态系统六维特性”来进行描述（表 １）。 例如，为
了探讨集合生态系统（保护地网络（ｒｅｓｅｒｖｅ ｎｅｔｗｏｒｋ））中局域生态系统之间的空间辅加（ｓｐａｔｉａｌ ｓｕｂｓｉｄｙ）是如何

和整个集合生态系统之间产生互相的反馈的，Ｓｐｉｅｃｋｅｒ 等构建了一系列（有限开放，多元，同型，双向，两级，简
单）集合生态系统模型［４０］。
２．６　 经验化集合生态系统的 ３ 种空间结构

对比集合生态系统的模型模拟研究和实践案例研究，很容易发现，实践案例研究的整体框架要比模型模

拟研究多一个维度，即集合生态系统的空间结构（图 ９）。 就目前的经验化集合生态系统（ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｍｅｔａ⁃
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）研究来讲，集合生态系统的空间结构暂可归为 ３ 种：水平异域的集合生态系统空间结构［２０，２５］、垂直

异域的集合生态系统空间结构［２１⁃２３］和同域的集合生态系统空间结构［２７］。

图 ９　 集合生态系统的空间结构的整体逻辑框架

Ｆｉｇ．９　 Ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｌｏｇｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

在水平异域的集合生态系统空间结构中，不同局域生态系统在空间上呈水平展布，各个生态系统在水平

方向上都有相对明确的功能性生态系统边界，在垂直方向上不具需要区分的结构特征，不同局域生态系统之

间往往通过生态系统过程空间流而相互连接。 比如，在 Ｌｉｍｂｅｒｇｅｒ 等设计的水生围隔生态系统实验（ａｑｕａｔｉｃ
ｍｅｓｏｃｏｓｍ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ）中，３ 个蓄水池拥有初始相同的生物体（微生物、浮游动物、浮游植物），但维持不同的营

养物质和溶解氧浓度，这 ３ 个蓄水池通过一定的空间流（包括生物的和非生物的）而连接为一体，构成一个集

合生态系统，进而可以通过与对照实验的比较来分析集合生态系统内空间流对整个集合生态系统动态的

影响［２５］。
在垂直异域的集合生态系统空间结构中，不同局域生态系统在空间上呈垂直展布，各个生态系统在垂直

方向上都有相对明确的功能性生态系统边界，在水平方向上不具需要区分的结构特征，不同局域生态系统之

间往往通过生态系统过程空间流而相互连接。 比如，在浅水生态系统中，水层和水底是 ２ 类生境（２ 个生态系

统），而水底植物和浮游植物通常沿着垂直方向在营养物质和阳光的获取上相互竞争，浮游植物遮住了水底

植物的阳光，水底植物截留了浮游植物的营养，因而可以通过这种竞争把水层和水底 ２ 个生态系统连接为一
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个集合生态系统，进而用来研究这种不平衡的跨生态系统边界的资源竞争对整个集合生态系统的影响［２１］。
在同域的集合生态系统空间结构中，不同局域生态系统在空间上具有重叠甚至重合，但不同局域生态系

统的生态系统过程之间往往整体上相对独立，只通过某一个或某几个特定生态系统过程而相互连接。 不同局

域生态系统的生态系统过程之间的相对独立，通常可以通过时间（比如季节）的相互错开来达成，也可以通过

同时间范围内生态系统过程之间的低相互关涉性来达成。 比如，在沿岸带湿地中，凋落物⁃蝌蚪生态系统和凋

落物⁃螺⁃吸虫生态系统两者的相互关涉性本来很低，但通过吸虫尾蚴感染蝌蚪而连接为一个集合生态系统，
进而可以在集合生态系统的理论框架中探讨凋落物中营养物质含量与多酚物质含量对寄生的影响［２７］。

在具有同域空间结构的集合生态系统中，有一个需要特别指出的集合生态系统类型，这个集合生态系统

类型通常还有另一个称谓，即复合生态系统（ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）。 在复合生态系统中，不同局域生态系统在

空间上相重合，局域生态系统之间通过生态系统过程的不同属类（比如社会过程、经济过程、自然生态过程、
水文过程、地貌过程等）来区分，不同局域生态系统之间通过特定生态系统过程或特定作用关系来相互连接，
形成集合生态系统，即复合生态系统。 比如 １９８４ 年马世骏和王如松提出的“社会⁃经济⁃自然复合生态系

统” ［５４］，比如 ２０１６ 年杨海乐和陈家宽用来描述流域生态系统的“地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合生态系统” ［５５］。

３　 经验化集合生态系统的两种典型构建路径

构建经验化的集合生态系统，有 ３ 个需要关注的要点，分别是集合生态系统边界结构、局域生态系统确定

方式、局域生态系统连接方式（图 １０）。 集合生态系统的边界结构（集合生态系统的划定）可以分为 ２ 类：确定

边界，如流域的边界；不确定边界，如景观的边界。 局域生态系统的确定方式也可以分为 ２ 类：依对生态系统

过程有约束力的地理单元来确定局域生态系统，如流域⁃亚流域，如群岛⁃岛屿；依生态系统类型来确定局域生

态系统，如森林、农田、草地、水体。 局域生态系统的连接方式也可分为 ２ 类：明确连接（单通道连接），如流域⁃
亚流域集合生态系统中水循环及其驱动的生态系统过程所形成的连接；模糊连接（任意通道连接），如某区域

内森林⁃农田⁃沿岸带⁃水体集合生态系统中人类活动及其带动的相关生态系统过程所形成的连接。
一般来讲，构建一个经验化的集合生态系统，有 ２ 种典型的模式：（１）不确定的集合生态系统边界⁃以特定

类型的生态系统为局域生态系统⁃不明确的局域生态系统空间连接，可以称为“异质生态系统集合”，如某经济

区或政治区内的森林⁃草地⁃农田⁃湿地集合生态系统；（２）确定的集合生态系统边界⁃以地理单元为局域生态系

统⁃明确的局域生态系统空间连接，可以称为“特定空间区域集合”，如流域⁃亚流域集合生态系统（图 １１）。

图 １０　 经验化的集合生态系统构建所需要考虑的 ３ 个要点

Ｆｉｇ．１０　 Ｔｈｒｅｅ ｋｅｙ ｐｏｉｎｔｓ ｏｎ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｎｇ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

图 １１　 集合生态系统的 ２ 个典型构建路径

Ｆｉｇ．１１ 　 Ｔｗｏ ｇｅｎｅｒａｌ ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｎｇ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｍｅｔａ⁃

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
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３．１　 “异质生态系统集合”类型的集合生态系统构建

构建“异质生态系统集合”类型的集合生态系统，可以借景观系统（ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｓｙｓｔｅｍ）分析［５６⁃５７］ 的思路来

进行。 沿着景观系统分析，可以构建一个典型的“异质生态系统集合”类型的集合生态系统，即由一个或一系

列生态系统过程所连接的不同类型生态系统的集合。 该典型集合生态系统的构建路径可以划分为 ３ 个环节：
第一、根据所要解决的科学问题确定研究区域，并将区域内的生态系统划分为一系列斑块，这些斑块的集合即

“景观系统”；第二、以特定生态系统过程为指标，分析斑块之间、斑块与景观系统的外环境之间的关系，进而

对该景观系统进行整体评估；第三、对照集合生态系统的判定标准，对该景观系统进行相应调整，使其最终满

足定义集合生态系统的边界条件，成为一个集合生态系统。
在浅水生态系统中，水层和水底 ２ 个局域生态系统所组成的集合生态系统可以归入“异质生态系统集

合”类型［２１］。 该集合生态系统在垂直方向上的边界相对确定，上边界是水面下边界是底质，但在水平方向上

的边界则显得相对任意；２ 个局域生态系统之间的边界具有一定的模糊性，但通过水底植物和浮游植物对资

源利用能力的分析可以划出一个相对的局域生态系统边界；将阳光输入作为一个特定的外源输入，其先到达

水层由浮游植物先利用，然后穿过水层到达水底供水底植物利用，将营养物质辅加也作为一个特定的外源输

入，其先到达水体供浮游植物和水底植物共同利用，同时有一部分沉积到水底，而后再慢慢释放出来供水底植

物优先使用，剩余部分供浮游植物使用；基于此可以构成一个由 ２ 类生态系统过程（阳光竞争和营养物竞争）
连接起 ２ 个局域生态系统（水层和水体）而构成的有限开放集合生态系统（包含 ２ 个外源输入项） ［２１］。
３．２　 “特定空间区域集合”类型的集合生态系统构建

构建“特定空间区域集合”类型的集合生态系统，可以借鉴基于流域等级系统（ｗａｔｅｒｓｈｅｄ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ）的集

合生态系统构建路径［５８⁃５９］。 基于流域等级系统所构建的集合生态系统是一个典型的“特定空间区域集合”类
型的集合生态系统，该集合生态系统将一个完整的流域描述为一系列由水文过程连接起来的亚流域和干流区

间所组成的一个具有整体系统特征的集合生态系统。 该集合生态系统的构建路径可以划分为 ３ 个环节：第
一、选定待描述待分析的流域，并确定其流域边界，比如长江流域；第二、按照特定规则划分亚流域和干流区

间，包括设定亚流域最小面积、确定河流等级赋值规则、划分亚流域和干流区间 ３ 个内容，比如长江流域的亚

流域和干流区间划分；第三、通过水文过程或由其所驱动的特定生态系统过程将亚流域和干流区间连接为一

个集合生态系统，比如长江流域集合生态系统。
Ｌｉｍｂｅｒｇｅｒ 等设计的水生围隔生态系统实验也可以归为“特定空间区域集合”类型［２５］。 在该实验中，每 ３

个蓄水池（局域生态系统）为一组，构成一个集合生态系统，这个集合生态系统有其明确的区域边界，３ 个蓄水

池也有其明确的区域边界，３ 个蓄水池通过定期的取水⁃混合⁃重新注入来实现 ３ 个蓄水池之间的空间流，进而

将 ３ 个蓄水池连接为一个具有整体系统特征的集合生态系统［２５］。 ３ 个蓄水池（局域生态系统）之间可以是同

质的，也可以是异质的；空间流可以是单要素的（比如只包括某非生物物质），也可以是多要素的（比如包括生

物和非生物） ［２５］。 与之类似的还有 Ｈａｒｖｅｙ 等设计的二元原生生物集合生态系统［２４］，Ｇｏｕｎａｎｄ 等设计的二元

微宇宙集合生态系统［２６］。

４　 集合生态系统理论给研究流域生态系统的借鉴

用集合生态系统思想来理解流域生态系统的思路在国内早有萌芽［６０⁃６１］。 傅兴启在 １９８２ 年指出，干旱区

内陆河流域是一个完整的功能单元，是一个由水系统串联起山地亚生态系统⁃绿洲亚生态系统⁃荒漠亚生态系

统而形成的近似于封闭的生态系统，即流域生态系统［６０］；吕拉昌在 １９９８ 年进一步指出，流域生态系统是由山

脉、冰川、森林、草原、农田、荒漠、湖泊等通过河流水体联系和统一起来的有机整体，各子系统之间通过物质、
能量的传输关系耦合成一个整体［６１］；类似的还有 １９８０ 年代初的“山⁃江⁃湖概念模型” ［６２⁃６３］、２０００ 年“山⁃河⁃
湖⁃海互动模型” ［６４⁃６５］等。 然而后续研究者却没有很好地继承和发展这种对集合生态系统的理解，在一些研

究中虽然用了“ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ”这个术语，但只抓住了“不同生态系统类型的集合”，对不同生态系统之间的相
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互关系并不关注，其汉语对应术语用成了“复合生态系统” ［６６⁃７０］。 虽然林慧龙等（２００４）在“河西走廊山地⁃荒
漠⁃绿洲复合生态系统耦合模式及耦合宏观经济价值分析”中关注到了不同生态系统之间的相互作用，但相互

作用并不内涵于“ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ（复合生态系统）”这个概念中［７１］。
借集合生态系统理论来分析和研究流域生态系统具有非常重要的意义。 在复合生态系统意义上来

讲［５４， ７２］，流域生态系统（ｗａｔｅｒｓｈｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ）是指“以流域为空间单元组织起来的地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合

生态系统”，而贯穿整个系统并使其成为一个整体的是“以流域水循环为核心和驱动的流域过程” ［５５， ６１， ７３］。
在分析一个集合生态系统中，跨边界流动的物质流、能量流和生物体流对某单个的生态系统（作为源或者作

为汇），及对作为整体的集合生态系统的重要影响时，通常需要将集合生态系统作为一个近封闭系统来处

理［５］。 所以用集合生态系统理论来分析和研究流域生态系统，从集合生态系统需要近封闭性和流域具有确

定边界上来讲，正好合适；从集合生态系统分析具有系统化特征和流域生态系统具有整体组织性来讲，非常

有益。
由于流域生态系统是一个“地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合生态系统” ［５５］，所以要借集合生态系统理论来分析

和研究流域生态系统，就需要对集合生态系统概念的内涵进行重新阐释。 经典意义上的集合生态系统通常是

自然生态系统［５］，跨边界流动的物质流、能量流和生物体流也通常是指无机盐 ／凋落物 ／排泄物 ／碎屑等物质

流、光合作用 ／食物链所串联起来的能量流、动物的迁徙 ／植物的扩散 ／群落演替等生物体流［１５， ３１， ３４⁃３５］。 而沿

着集合种群、集合群落、集合生态系统这 ３ 个概念的衍生路径，可以进一步衍生出更具普遍性的“集合系统

（ｍｅｔａ⁃ｓｙｓｔｅｍ）”概念，那么在这个意义上来讲，狭义的集合生态系统就是集合系统对狭义生态系统（即自然生

态系统）的应用，广义的集合生态系统就是集合系统对广义生态系统（即地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合生态系统）
的应用。 比如，２０１５ 年李耀锟与巢纪平的“孤立绿洲系统演化的动力学理论研究”就具有广义集合生态系统

概念的特点［７４］。 而对流域生态系统结构、过程和功能的分析所要应用的正是广义的集合生态系统概念。

图 １２　 流域集合生态系统之异质生态系统集合的示意图

　 Ｆｉｇ．１２　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ａ ｓｅｔ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｗｈｉｃｈ ａｒｅ

ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ａｓ ａ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

不同颜色的小圆圈代表占据特定空间的不同类型生态系统，虚线大

圆圈代表流域的边界，小圆圈间的连接线代表不同生态系统类型之

间的流域生态系统过程。

４．１　 基于“异质生态系统集合”路径的流域生态系统分析

因为可以将集合生态系统作为一个近封闭系统来

处理，所以从“异质生态系统集合”类型的经验化集合

生态系统构建来讲，集合生态系统理论非常适合于描述

和阐释具有空间异质性且异质性斑块之间有密切相互

作用的流域生态系统的结构、功能和动态［７５］。 从异质

性角度来讲，流域生态系统具有的非常强的内部空间异

质性；从整体性角度来讲，流域生态系统内各个生态系

统单元之间通过由水循环所驱动的生物地球化学过程

而连接为一个整体；非常重要的一点是，从物理时空来

讲，流域生态系统具有明确的外部边界，这个边界使得

由流域过程所整合的流域生态系统成为一个近封闭系

统（图 １２） ［６０⁃６１，７６］。
由于流域生态系统的“地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合

生态系统”特性［５５］，所以用“异质生态系统集合”类型

的集合生态系统概念和理论对流域生态系统结构、过程

和功能的分析可以从“地貌⁃水文⁃生态⁃人文”４ 个层面

上进行。 在分析过程中，可以在各单要素层面或多要素

特征组合层面构建一系列流域生态系统过程网络，并对

其进行量化分析来研究跨局域生态系统边界的异速迁移过程对集合生态系统整体和局部的结构、过程和功能

的影响，比如用“生态网络分析”的方法来对其进行分析［７５， ７７］。
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流域地貌层面：从异质性的角度来讲，流域的地貌系统具有非常强的异质性，往往可划分出一系列不同尺

度的斑块（如侵蚀区⁃搬运区⁃沉积区，山峰⁃坡地⁃沟谷⁃洼地），而这些斑块通过一系列地貌过程（如抬升⁃侵蚀⁃
搬运⁃堆积⁃沉降）而连接为一个整体。 在流域地貌集合系统中，异质性体现在流域内的地貌体可以划分出斑

块；整体性体现在地貌过程对所有地貌体的连接，其中地貌过程主要指物理和化学的过程；近封闭性体现在抬

升和沉降可以作为方向性偏移，而侵蚀⁃搬运⁃沉积通常都在流域内进行和完成，少部分输出流域的物质量可

以作为一个外部项来处理，进而可以对流域地貌过程进行局域影响力和整体约束度的研究。
流域水文层面：受异质性的流域地貌集合系统的支撑，流域的水文系统也具有明显的异质性，进而可以划

分出不同类型的区域（如坡面汇水区⁃暂时性地表径流区⁃流水系统⁃静水系统），这些不同类型的区域通过一

系列水文过程（如汇水过程⁃径流过程）而连接为一个整体。 在流域水文集合系统中，异质性体现在流域内可

以划分出不同类型的区域；整体性体现在水文过程将所有区域连接为一个整体；近封闭性体现在将降水 ／蒸
发 ／出流作为外部项，流域内的水文过程通常都不越流域边界，进而可以对以水量及其溶解质为物质基础的流

域水文过程、地球化学过程进行局域影响力和整体约束度的研究。
流域生态层面：受异质性的流域地貌和流域水文集合系统的支撑，流域的生态系统也具有明显的异质性，

进而可以划分出一系列不同类型的生态系统斑块（如森林⁃草地⁃农田⁃沼泽⁃水体），这些不同类型的斑块在营

养盐、碎屑物、部分活动能力不强的生物（无力进行自主跨流域边界迁徙的生物）等层面通过一系列生态过程

和生物地球化学过程而连接为一个整体。 在流域生态集合系统中，异质性体现在流域内可以划分出不同类型

的生态系统；整体性体现在生态过程和生物地球化学过程将所有生态系统连接为一个整体；近封闭性体现在

将光合作用、呼吸作用、生态要素出流作为外部项，流域内的生态过程和生物地球化学过程通常都不越流域边

界，进而可以对以营养盐、有机物等为物质基础的流域生态过程、生物地球化学过程进行局域影响力和整体约

束度的研究。
流域人文层面：受异质性的流域地貌、流域水文和流域生态集合系统的支撑，流域内的人类活动也具有明

显的空间异质性，进而可以划分出一系列不同类型的人类活动区域（如城市⁃农村⁃原野⁃交通通道），这些不同

类型的区域通过一系列经济⁃社会⁃文化活动（物质的生产⁃运输⁃消费，文化的传播，人口的流动）而连接为一个

整体。 在流域人文集合系统中，异质性体现在流域内不同区域的人类活动强度的异质性、经济社会文化发展

水平的异质性；整体性体现在经济⁃社会⁃文化活动将所有区域连接为一个整体；近封闭性体现在流域内的社

会⁃经济⁃文化的关联性更强（如在流域内人口流动相对稳定、经济交流相对紧凑、文化元素相对趋同），随着人

类文明的发展人类活动能力的增强这种近封闭性特征日渐趋弱，但不会消失，因为人类活动受流域对生态要

素的组织和配置作用的影响。
当然，对这 ４ 个层面的阐释，可以在一定情况下，根据需要进行相应的组合，进而实现用集合生态系统概

念和理论对流域生态系统的结构、过程和功能在复合生态系统意义上的分析。
４．２　 基于“特定空间区域集合”路径的流域生态系统分析

因为可以将集合生态系统作为一个近封闭系统来处理，所以从“特定空间区域集合”类型的经验化集合

生态系统构建来讲，集合生态系统理论非常适合用来描述和阐释具有特定空间划分且细分空间区域之间有密

切相互作用的流域生态系统的结构、过程和功能。 从特定空间划分上来讲，流域生态系统可以根据一定的边

界条件（比如最小亚流域面积、河流等级赋值规则等）而划分为一系列的亚流域和干流区间；从细分空间区域

间密切联系的角度来讲，这一系列亚流域和干流区间通过以流域水循环为核心和驱动的流域过程而连接为一

个系统整体；从空间边界上来讲，在划分规则和条件一定的情况下，整个流域的边界以及亚流域和干流区间的

边界都是确定的，是一个明确的近封闭系统（图 １３） ［５８⁃５９，７６］。
因为流域生态系统是一个“地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合生态系统” ［５５］，所以用“特定空间区域集合”类型的

集合生态系统概念和理论对流域生态系统结构、过程和功能进行分析是一个多要素系统分析的过程。 在这个

过程中，可以基于各单个要素特征或多个要素特征组合来构建一系列流域生态系统结构网络或过程网络，并
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图 １３　 流域集合生态系统之特定空间区域集合的示意图

　 Ｆｉｇ． １３ 　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ａ ｓｅｔ ｏｆ ｓｕｂ⁃ｗａｔｅｒｓｈｅｄｓ ａｎｄ ｍａｉｎ ｓｔｒｅａｍ

ｒｅｇｉｏｎｓ ｗｈｉｃｈ ａｒｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ａｓ ａ ｍｅｔａ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

不同大小的小圆圈代表不同面积的亚流域或干流区间，大圆圈代

表流域的边界，小圆圈间的连接线代表不同亚流域或干流区间之

间的流域生态系统过程，穿越大圆圈的连接线代表流域与外环境

之间的流域生态系统过程

对其进行量化分析来研究跨局域生态系统边界的异速

迁移过程对集合生态系统整体和局部的结构、过程和功

能的影响，比如用 “生态网络分析 （ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ
ａｎａｌｙｓｉｓ）”方法来对其进行分析［５８⁃５９，７７］。

流域集合生态系统的地貌拓扑结构可以用非加权

有向图来表示，而其地貌空间结构则可以用加权有向图

来表示，这个加权值可以是每个亚流域 ／干流区间的面

积、水系密度、形状参数等。 在此，面积通常影响着总的

径流量，水系密度通常反映和影响着流域的侵蚀程度和

沉积物运输量，形状参数通常能够反映洪峰特征。
流域集合生态系统的水文特征可以用加权有向图

来描述，具有加权的节点（亚流域 ／干流区间）通常有一

个四元的内部结构，比如水循环节点的四元结构是“降
水⁃蒸散⁃输入⁃输出”，沉积物输送节点的四元结构是

“侵蚀⁃沉积⁃输入⁃输出”，生物地球化学循环节点的四

元结构是“淋溶⁃吸收⁃输入⁃输出”。 在此，水循环通常

决定着自然水资源，沉积物输送通常反映和影响着流域

地貌的演化，生物地球化学通常影响着生态环境的

动态。
流域集合生态系统的生态特征可以用加权有向图

来描述，对于生态空间结构来讲，每个加权节点的加权值可以是某个物种或群落的栖息地面积，也可以是某个

生态系统类型的面积；对于生态空间过程来讲，每个加权节点通常有一个五元的内部结构，比如关注生态系统

生产力的五元结构是“总初级生产量⁃呼吸⁃积累⁃输入⁃输出”，关注水陆相互作用的五元结构是“添加⁃呼吸⁃反
馈⁃输入⁃输出”；对于生态空间过程来讲，每个加权节点甚至有一个更多元的内部结构，比如关注食物链食物

网的结构与过程。
流域集合生态系统的人文特征可以用加权有向图来描述，对于经济社会文化空间结构来讲，每个加权节

点的加权值可以是国内生产总值，可以是人口或中心城市数量，也可以是高校或艺术院团数量；对于经济社会

文化空间过程来讲，每个加权节点通常有一个五元结构，比如经济 ／资本的“生产⁃消费⁃输入⁃输出⁃积累”，比如

人口的“出生⁃死亡⁃迁入⁃迁出⁃净增”，比如文化单位的“设立 ／拆分⁃取缔 ／兼并⁃迁入⁃迁出⁃净增”等。
在复合生态系统的意义上，可以在一定情况下，根据需要将流域集合生态系统的不同层面的特征予以相

应的组合（即每个加权节点有一个复合的内部结构，比如用水系统和自然水系统的复合，排污与生态服务的

复合，生产⁃运输⁃消费与相应的资源环境足迹的复合），进而探讨流域集合生态系统的结构、过程和功能。

５　 结论与展望

５．１　 结论

集合生态系统概念由 Ｌｏｒｅａｕ 提出，至今已逐渐获得了学者们的认可并得以推广应用，而推动这一发展进

程的主要是以 Ｌｏｒｅａｕ、Ｇｕｉｃｈａｒｄ、Ｍｏｕｑｕｅｔ、Ｇｒａｖｅｌ 为核心的法语科学家群体。 集合生态系统概念的提出，一方

面是对只关注生物体迁移交换的集合种群和集合群落概念的外推，另一方面也是为了给生态系统空间异质性

研究提供一个新的分析路径。 这两个思路背景延伸到对集合生态系统结构框架的探讨，就是两个方向：集合

群落与非生命生态系统过程组合，不同生态系统之间的相互组合。 其中对由不同生态系统组合的集合生态系

统结构的探讨向经验化集合生态系统的构建延伸，局域生态系统之间的空间关系就分三种具体情况：水平异

５１　 １３ 期 　 　 　 杨海乐　 等：集合生态系统研究 １５ 年回顾与展望 　
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域、垂直异域、同域但生态系统过程互相独立（异时或同时），其中由水平异域的局域生态系统组成的集合生

态系统的构建路径可以有两个思路：作为异质生态系统集合和作为特定空间区域集合。 这两个构建思路用到

流域生态系统的研究中，就促进了对流域生态系统进行新的、更为系统和深刻的理解。
在目前的研究中，对集合生态系统主要有两种理解：狭义的和广义的，在狭义的理解中，对集合生态系统

的研究主要是探讨其内部作用、维持和演化机制，在广义的理解中，对集合生态系统的研究主要是探讨相邻生

态系统之间一方对另一方的影响。 针对对集合生态系统进行狭义理解的集合生态系统研究进行分析统计，可
以将其所研究的集合生态系统用一个六维整体框架来描述。 根据这个六维整体框架来分析，集合生态系统研

究有从对简单的“（开放，二元，同型，单向，两级，简单）”的集合生态系统类型研究向对复杂的“（封闭，多元，
异型，双向，多级，复杂）”的集合生态系统类型研究的发展趋势，但总体来看，目前集合生态系统研究还只是

刚开始，还有很多的研究空缺。 研究集合生态系统有两类方法：实践案例研究和模型模拟研究，早期模型模拟

研究占多数，近几年实践案例研究开始增多。
５．２　 展望

从文献统计所显示的发展趋势来看，集合生态系统研究正处于增长的早期阶段，未来一段时间很有可能

迎来一个大发展的时期。 集合生态系统作为生态系统生态学和空间生态学的一个新概念新理论，其概念及理

论本身已逐渐趋于成熟，下一步的主要工作在于应用此概念和理论开展相应研究。 １）从集合生态系统研究

的六维整体框架的视角来看，目前集合生态系统的模型研究和实例研究都还有很多的研究空缺，未来一段时

期内需要持续的积累性研究来填补其中的知识空缺。 ２）其中，对于实践案例研究来讲，未来还需要根据实际

问题结合现实条件进行经验化的集合生态系统构建并对其进行相应的研究，对生产活动给出确切的建议，比
如对保护区网络建设［７］，比如对小流域管理［７８］等。 ３）在经验化集合生态系统的构建中，有 ３ 组需要考虑的要

点，有 ８ 条可能的构建路径，而本文只列出了 ２ 条典型的构建路径，因而需要进一步探索其它路径，或许其它

路径可以基于这 ２ 条路径衍生出来。
集合生态系统理论处于渐趋成熟的阶段，流域生态系统理论处于发展的早期阶段，未来一段时间将是用

集合生态系统理论来研究流域生态系统的黄金切入点。 将集合生态系统概念和理论重新阐释后引入流域生

态系统研究，并与流域生态系统的“地貌⁃水文⁃生态⁃人文复合生态系统”理论相融合，一方面可以拓宽集合生

态系统研究的视野，更重要的是可以为流域生态学研究带来新的概念框架。 用集合生态系统概念和理论研究

流域生态系统，下一步的主要工作在于沿着这个新的概念框架将流域生态系统研究落实到实践案例上。 １）
根据社会经济发展的现实需求，基于“异质生态系统集合”路径对特定的流域进行地貌、水文、生态、人文方面

的系统分析和研究，为流域的水资源管理、水环境治理、生态保护建设、经济⁃社会⁃文化布局等服务。 ２）根据

相关基础数据的可用度，基于“特定空间区域集合”路径对相应流域进行地貌、水文、生态、人文方面的系统分

析和研究，为流域经济可持续发展、流域生态文明建设进程提供新的认知支撑。
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