
第 ４２ 卷第 ２０ 期

２０２２ 年 １０ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ.４２ꎬＮｏ.２０
Ｏｃｔ.ꎬ２０２２

ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

基金项目:美丽中国生态文明建设科技工程专项资助(ＸＤＡ２３０８０４０３)

收稿日期:２０２１￣０８￣２９ꎻ 　 　 网络出版日期:２０２２￣０６￣１５

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ.Ｅ￣ｍａｉｌ: ｙａｎｇｊｕｎｊｉｅ＠ ｉｂｃａｓ.ａｃ.ｃｎ

ＤＯＩ: １０.５８４６ / ｓｔｘｂ２０２１０８２９２４２７

徐光华ꎬ杨俊杰.食物网稳定性机制研究进展:一个基于等级系统的框架.生态学报ꎬ２０２２ꎬ４２(２０):８４９２￣８５０７.
Ｘｕ Ｇ Ｈꎬ Ｙａｎｇ Ｊ Ｊ.Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ: ａ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ￣ｂａｓｅｄ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２２ꎬ４２(２０):８４９２￣８５０７.

食物网稳定性机制研究进展:一个基于等级系统的
框架
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摘要:食物网理论沟通了群落生态学和生态系统生态学ꎬ将生物多样性和生态系统功能的研究统一起来ꎬ是理解生态系统运作

机制的关键ꎮ 自从 １９７３ 年 Ｒｏｂｅｒｔ Ｍａｙ 的经典研究引发著名的“复杂性￣稳定性”论辩之后ꎬ人们认识到食物网的稳定性是其结

构维持、功能发挥和动态演化的一个重要前提ꎬ并开始了对食物网稳定性机制的探索ꎮ 早期研究主要关注只包含拓扑关系的定

性食物网ꎬ但后来人们逐渐认识到相互作用强度的重要性ꎬ并提出了诸如自限性、弱相互作用、适应性捕食等一系列机制ꎮ 本文

系统梳理了过往研究中模块层面的各类稳定性机制和全网层面对各模块的整合机制ꎬ从而清晰地展示了 “模块￣全网”双层框

架的全貌ꎮ 通过在其基础上的扩展ꎬ进而提出了一个基于等级系统的食物网稳定性框架ꎬ并从动力学和能量学角度ꎬ对各层级

内部的稳定性机制以及层级之间的关系进行了探讨ꎬ以期为建立普适的食物网稳定性理论提供一些思路ꎮ 未来的研究方向包

括:①将稳定性机制的研究从食物网扩展到更一般的生态网络ꎻ②综合考虑生物物理要素、动力学稳定性、系统对能流功率的追

求、环境的平稳程度、演化历史等影响因素ꎬ从而得到关于食物网结构和动态的更为深刻的认识ꎮ
关键词:食物网ꎻ稳定性ꎻ模块ꎻ相互作用强度ꎻ等级
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食物网主导了生态系统中物质和能量的流动ꎬ驱动了初级和次级生产、废物分解、养分回收等过程ꎬ是生

态系统中的核心组分 [１]ꎮ 深入理解食物网的运行机制ꎬ对于更好地管理各种自然和人工的生态系统、促进可

持续发展具有重要意义ꎮ 稳定性对于食物网的结构维持、功能发挥和动态演化都起着重要作用ꎬ一直以来是

群落生态学的重点关注问题[２—４]ꎮ 早期的学者通过对自然界的观察、实验、数学模型模拟等手段ꎬ发现多样性

与稳定性之间存在正相关[５—８]ꎮ 而到了 ２０ 世纪 ７０ 年代ꎬＲｏｂｅｒｔ Ｍａｙ 用随机模型对群落的稳定性进行模拟研

究ꎬ得出了与当时流行的观点相悖的结论ꎬ即物种数越多、连接度越高、平均相互作用强度越大ꎬ群落反而越难

以稳定[９—１０]ꎮ 虽然 Ｍａｙ 的模型中也包含了竞争(－ꎬ－)、互惠(＋ꎬ ＋)等种间相互作用类型ꎬ但在限定为只包含

摄食关系(＋ꎬ－)后ꎬ该结论仍然成立[１１]ꎮ 这引发了人们对于食物网稳定性机制的思考[１２—１３]ꎮ Ｍａｙ 本人的解

释是ꎬ虽然随机群落的稳定性随着复杂度的增加而降低ꎬ但真实群落中可能存在一些迂回策略( ｄｅｖｉｏｕｓ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ)ꎬ使得复杂和稳定可以共存ꎬ而生态学家的任务正是揭示这其中的机制[３ꎬ１４]ꎮ 由此ꎬ人们开始了对

食物网稳定性机制的长期探索[４ꎬ１５—１６]ꎮ
早期研究主要关注定性食物网的稳定性ꎬ即通过在给定拓扑结构的基础上[１７—２１] 随机赋予物种间相互作

用强度ꎬ从而得到食物网的动力学模型ꎬ再通过计算机模拟考察其稳定性[２０ꎬ２２]ꎮ 然而这些努力最终却以失败

告终[２３]ꎬ这说明只考虑物种数和拓扑结构是不够的[２５]ꎮ 对于只包含少数物种的各类食物网模块(ｍｏｄｕｌｅ)而
言ꎬ在具有相同拓扑结构但不同相互作用强度的分布的情况下ꎬ稳定性上的差别可能非常大[２４]ꎮ 随着观测和

实验的深入ꎬ人们开始对食物网的定量信息有了更多的了解ꎬ发现其中相互作用强度的差别可跨越若干个数

量级ꎬ在分布上则偏向于大量的弱相互作用和少数强相互作用[２６]ꎬ而且强相互作用似乎很少耦合在一起[２７]ꎮ
这些发现使生态学家认识到ꎬ只有将相互作用强度也纳入考量ꎬ才能有效揭示 Ｍａｙ 所说的“迂回策略”ꎬ从而

真正理解食物网的结构与动力学稳定性的关系[２８—２９]ꎮ
时至今日ꎬ这一方向取得了很大进展ꎬ已有多种稳定性机制被提出[４]ꎮ 为了便于从全局角度去理解食物

网结构与动力学稳定性的关系ꎬ有必要对这些机制进行归纳和整理ꎬ从而构建起食物网稳定性的理论框架ꎮ
本文首先简要介绍了食物网动力学模型和相互作用强度的概念ꎻ然后对各类模块的稳定性机制进行分类梳

理ꎬ并描述了不同模块如何构成食物网整体ꎬ以清晰地呈现 “模块￣全网”双层框架ꎻ接着基于等级系统理论对

这一框架加以扩展ꎬ并从动力学和能量学角度对各层级之间的关系进行了探讨ꎻ最后对进一步的研究进行了

展望ꎮ

１　 食物网动力学模型

１.１　 一般模型

在给定物种数( ｎ )的前提下ꎬ群落的动态可以用一个多元微分方程描述:
ｄＸ ｉ

ｄｔ
＝ ｆｉ Ｘ( ) 　 　 ｉ ＝ １ꎬ２ꎬ􀆺ꎬｎ( ) (１)

这里ꎬ Ｘ ｉ 表示物种 ｉ 的密度ꎻ Ｘ 是表示群落中所有物种密度的向量ꎻ ｆｉ Ｘ( ) 是种群 ｉ 的增长率与群落中所

有 ｎ 个物种种群密度的函数关系ꎮ 食物网模型本质上是对生态群落的一种简化ꎬ即只考虑种内作用和种间的

摄食关系(可包括植食、捕猎、食腐、食屑、寄生等形式)ꎬ而忽略其他类型的相互作用ꎮ 其中种内作用可认为
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只受环境因素和种群本身密度的影响ꎬ与群落中其他物种无关ꎬ而摄食作用则同时受到自身及与之交互物种

的影响ꎮ 在下文中ꎬ如未专门指出ꎬ将这一关系统称为消费者￣资源(ｃｏｎｓｕｍｅｒ￣ｒｅｓｏｕｒｃｅꎬ Ｃ￣Ｒ)相互作用ꎬ在模

型中用两两相互作用项表示ꎮ 其中资源对消费者的密度有正向作用ꎬ而消费者对资源的密度则有负向作用ꎮ
据此ꎬ方程(１)可具体表示为:

ｄＸ ｉ

ｄｔ
＝ ｆｉ Ｘ ｉ( ) ＋ ∑

ｎ

ｊ ＝ １ꎻｊ≠ｉ
ｆｉｊ Ｘ ｉꎬＸ ｊ( ) － ∑

ｎ

ｋ ＝ １ꎻｋ≠ｉ
ｆｋｉ Ｘ ｉꎬＸｋ( ) 　 　 ｉ ＝ １ꎬ２ꎬ􀆺ꎬｎ( ) (２)

其中ꎬ ｆｉ Ｘ ｉ( ) 是物种 ｉ的种内作用项ꎬ对于基础物种(生产者)来说ꎬ它一般由指数增长项和密度制约项组

成ꎬ常表示为 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程的形式ꎬ而对于中间营养级物种或顶级捕食者则常表现为一个固定的死亡率ꎻ
ｆｉｊ Ｘ ｉꎬＸ ｊ( ) 表示低营养级物种 ｊ 对物种 ｉ 生物量的贡献ꎻ ｆｉｋ Ｘ ｉꎬＸｋ( ) 表示高营养级物种 ｋ 的捕食给物种 ｉ 造成

的损失ꎮ 基础物种有消费者而无猎物ꎬ顶级捕食者则有猎物而无消费者ꎮ 在自然界中ꎬ物种间的两两摄食关

系往往会受到第 ３ 个乃至更多其他物种的影响ꎬ称为高阶相互作用ꎬ此时需要用超图(ｈｙｐｅｒ￣ｇｒａｐｈ)来表示食

物网的拓扑结构[３０—３１]ꎮ
由于自然界食物网非常复杂ꎬ在研究中都会出于不同的目的而进行一些必要简化ꎬ例如ꎬ将多个物种归并

为一个功能群ꎬ或者将一些较弱的相互作用排除在外ꎮ 在模型所采用的函数形式方面ꎬ多数模型不考虑高阶

相互作用ꎬ且对两两摄食作用也进行了不同程度的简化[２６ꎬ２８ꎬ３２—３３]ꎮ 这些不同的函数形式可看作是相互作用

强度的具体表现ꎬ在此基础上可分别构建各类食物网动力学模型ꎮ
１.２　 非线性功能反应

从消费者的角度出发ꎬ Ｃ￣Ｒ 相互作用可用功能反应函数来表示ꎬ即单个消费者在单位时间内摄食的资

源数:
ｆＣ ＣꎬＲ( ) ＝ Ｃ × ｇ ＣꎬＲ( ) (３)

式中ꎬ Ｃ 是消费者的种群密度ꎬ Ｒ 是资源的种群密度ꎬ ｇ ＣꎬＲ( ) 是功能反应函数ꎬ即单位消费者的摄食率ꎮ 功

能反应分为捕食者依赖型和猎物依赖型ꎬ前者与猎物及捕食者的密度都有关ꎬ而后者则仅依赖于猎物的密

度[３４—３６]ꎬ并可按形状进一步分为 Ｈｏｌｌｉｎｇ Ｉ 型(线性)、ＩＩ 型(双曲线型)和 ＩＩＩ 型(Ｓ 型) [３７—３８]ꎮ Ｈｏｌｌｉｎｇ ＩＩ 型和

ＩＩＩ 型功能反应函数可用基于酶动力学的模型表示[３９]:

ｇ ＣꎬＲ( ) ＝
ｇｍａｘ × Ｒｈ

Ｒ０
ｈ ＋ Ｒｈ (４)

式中ꎬ ｇｍａｘ (量纲:ｈ－１)为最大进食速率ꎬ Ｒ０ 是半饱和密度(量纲:ｍ－２)ꎬ即当捕食者的摄食率达到最大摄食率

的一半时的猎物密度ꎮ ｈ 为无量纲希尔指数ꎬ设置为 １ 则生成的函数为 ＩＩ 型ꎻ设置为 ２ 则为经典意义上的 ＩＩＩ
型ꎮ 以此为基础可建立不同类型的消费者￣资源模型ꎬ例如 Ｒｏｓｅｎｚｗｅｉｇ￣ＭａｃＡｒｔｈｕｒ 模型[４０]ꎬ并在此基础上进一

步构建食物网模型ꎮ 在此类模型中ꎬ相互作用强度表现为各个具体的参数ꎬ或者以一些非线性函数的形式

表现[４１]ꎮ
１.３　 Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 型模型

如果令功能反应函数为线性ꎬ可得到基于 Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 捕食者￣猎物方程的食物网模型[４２—４３]:
ｄＸ ｉ

ｄｔ
＝ Ｘ ｉ ｂｉ ＋ ∑

ｎ

ｊ ＝ １ꎻｊ≠ｉ
ａｉｊ Ｘ ｊ( ) 　 　 ( ｉ ＝ １ꎬ２ꎬ􀆺ꎬｎ) (５)

式中ꎬ Ｘ ｉ 是种群密度ꎬ ｂｉ 是第 ｉ个物种的内在增长率(或衰退率)ꎬ αｉｊ 是相互作用矩阵 Ａ的元素ꎬ表示相互作用

强度ꎬ描述单位物种 ｊ 对单位物种 ｉ 增长率的影响(量纲: ｎ －１ ｔ －１ )ꎮ 这也是大部分研究中所采用的相互作用

强度的定义ꎬ下文中“相互作用强度”一词如未专门说明即为这一含义ꎮ
１.４　 群落矩阵

在食物网研究中ꎬ可通过对方程(１)在某个平衡点进行线性化得到群落矩阵ꎮ 首先ꎬ构建雅可比矩阵 Ｊ ꎬ
其元素 Ｊｉｉ 定义为:
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Ｊｉｊ Ｘ( ) ＝
∂ ｆｉ Ｘ( ｔ)( )

∂ Ｘ ｊ
(６)

然后ꎬ将所需评估的平衡点代入雅可比矩阵ꎬ就得到了群落矩阵 Ｍ [１０]:

Ｍｉｊ ＝ Ｊｉｊ Ｘ∗ ＝
∂ ｆｉ Ｘ( ｔ)( )

∂ Ｘ ｊ Ｘ∗
(７)

对于一个非线性的系统而言ꎬ往往存在多个平衡点ꎬ每个平衡点都对应一个群落矩阵ꎮ 此时ꎬ向量 Ｘ中的

元素不再表示各种群的绝对密度ꎬ而是相对于该平衡点的偏离值ꎻ对角线元素Ｍｉｉ 表示该平衡点( Ｘ∗ )附近的

种内相互作用强度ꎻ而非对角线元素( Ｍｉｊꎬｉ ≠ ｊ )表示种间相互作用强度ꎬ衡量物种 ｊ 的单位密度的变化对物

种 ｉ 增长率影响的大小(量纲: ｔ －１ )ꎮ 群落矩阵一般得自对非线性模型在平衡点处的线性化ꎬ作为局部稳定性

分析的工具而被广泛使用ꎬ其稳定性可通过主特征值的符号和大小来判断ꎬ适用于环境扰动较小的情

形[９ꎬ１１ꎬ４４]ꎮ 有时作为探索性目的ꎬ也会直接对群落矩阵的元素赋值ꎬ并在此基础上探讨稳定性ꎬ包括 Ｍａｙ 的经

典研究[９]ꎮ
通过对 Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 系统在内部平衡点 ＡＸ∗ ＝ － ｂ 处线性化ꎬ可得到雅可比矩阵:

Ｊ ＝

ａ１１ Ｘ∗
１ ａ１２ Ｘ∗

２ 􀆺 ａ１ｎ Ｘ∗
ｎ

ａ２１ Ｘ∗
１ ａ２２ Ｘ∗

２ 􀆺 ａ２ｎ Ｘ∗
ｎ

⋮ ⋮ ⋱ ⋮
ａｎ１ Ｘ∗

１ ａｎ２ Ｘ∗
２ 􀆺 ａｎｎ Ｘ∗

ｎ

é

ë

ê
ê
ê
ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú
ú
ú
ú

(８)

这一矩阵反映出了基于群落矩阵的相互作用强度和基于 Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型的相互作用强度之间的

联系ꎮ

２　 “模块￣全网”双层稳定性框架

２.１　 框架描述

食物网的动力学稳定性可定义为相互作用的各物种实现持续共存的可能性[２９]ꎮ 这其中包含两个方面:
①各物种的平均密度不能过低ꎬ否则容易灭绝ꎻ②各物种密度的波动程度不能太大(频率过高及幅度过大)ꎬ
否则同样容易在低密度时灭绝ꎮ 因此ꎬ维持稳定性的关键在于有效增加低密度种群的密度ꎬ以及降低高变异

种群的波动程度ꎮ 稳定性机制泛指各种类型的非随机相互作用方式ꎬ它们只占食物网整体参数空间的极小部

分ꎬ具体可表现为某种特定的拓扑连接方式、某种特定的相互作用类型、参数空间中的某个较小的范围ꎬ以及

上述各种形式的组合等ꎮ 相对于随机情形而言ꎬ这些相互作用方式能使食物网中各物种的密度维持在较合理

范围ꎬ不至过低或大起大落ꎮ
食物网作为一个整体ꎬ其稳定性是各物种所有相互作用(包括种内和种间)的综合结果ꎮ 由于食物网中

的物种数和交互数量之多(尤其是将相互作用强度的大小也纳入考量之后)ꎬ巨大的参量空间使我们无法直

接把握整体的稳定性ꎮ 为打开这一黑箱ꎬ需要对食物网及其相互作用进行分解ꎬ区分出各种稳定性机制ꎮ 一

个合理的框架可为各种机制都安排恰当的位置ꎬ并帮助我们从整体上理解食物网的稳定性ꎮ Ｍａｙ[１４]曾提出先

研究局部构成单位的稳定性机制ꎬ然后研究它们的组合方式ꎬ最终达到认识整个食物网稳定性机制的目的ꎮ
经过众多学者的长期共同努力ꎬ尤其是 ＭｃＣａｎｎ 等人的工作[４５]ꎬ使得这一框架在近十年中逐渐成型(图 １)ꎮ

模块由若干物种(一般为 ２—４ 个)以及它们之间的相互作用构成ꎬ可视为微型食物网ꎮ 例如由 Ｃ￣Ｒ 相互

作用构成的两物种模块ꎬ杂食反馈环或两个 Ｃ￣Ｒ 相互作用耦合构成的三物种模块ꎬ以及包含某些高阶相互作

用的其他模块等ꎮ 每个模块都表示物种间的某种能量传输结构ꎬ而这其中往往蕴含着潜在的不稳定性ꎬ表现

为其中某个或几个物种的平均密度过低或者波动程度过大(包括指数型增长)ꎮ 而模块的稳定性机制即通过

对其中的相互作用的某些限制ꎬ以减弱这种潜在不稳定性ꎮ 在一个模块中可存在多种稳定性机制ꎬ并可按从

粗糙到精细分为不同层面:在较粗的层面上体现为定性机制ꎬ它由该模块所含物种的属性、模块拓扑结构、以
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及各交互强度之间的大致比例关系(例如 Ｃ￣Ｒ 振荡的强度与资源自我调节的强度之比)决定ꎻ而在更精细的

层面则体现为定量机制ꎬ即各交互的某些具体形式(非线性函数形式)ꎬ以及相应参数的特定取值范围等ꎮ 不

同类型的模型所揭示的稳定性机制往往存在差别ꎬ简单模型作为对自然现象的粗糙模拟ꎬ所展示的一般是定

性层面的稳定性机制(但往往也是更为普遍的机制)ꎻ而复杂的非线性模型往往能呈现更精细的机制ꎮ
食物网全局层面的稳定性机制则意味着将各不同类型和稳定性的模块以某些特定方式组合起来ꎮ

Ｃｏｈｅｎ[４６]转述了 １９ 世纪生态学家 Ｌｏｒｅｎｚｏ Ｃａｍｅｒａｎｏ 关于食物网动态的思维实验ꎬ后者将食物网视为大量会产

生振荡效应的相互作用的组合ꎮ 当其受到扰动时ꎬ各种不同频率的振荡会在整个网中传播ꎬ通过交互合并成

一个相干的声谱[４７]ꎮ 在随机相互作用的情况下ꎬ食物网的物种数越多ꎬ连通性越大ꎬ整体稳定性遭破坏的可

能性也越大ꎻ但当不同类型的相互作用以某种非随机方式耦合在一起时ꎬ则可能起到抵消这种不稳定振荡从

而促进整体稳定的作用[４７]ꎮ

图 １　 “模块￣全网”双层稳定性框架

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ “ｍｏｄｕｌｅ￣ｗｅｂ” ｄｏｕｂｌｅ￣ｌａｙｅｒ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ

２.２　 模块层面的稳定性机制

２.２.１　 单物种模块

生产者是食物网中的基础物种ꎬ其种内作用包括两种效应:其一是种群本身的再生产过程ꎬ因其正反馈效

应ꎬ可产生不稳定的指数增长ꎻ其二是种群在高密度时ꎬ种内个体之间发生直接竞争及由资源介导的间接竞

争ꎬ表现出密度制约效应ꎬ是一个负反馈过程ꎮ 这两者结合的最终结果是将种群密度的变化限于某个区间内ꎬ
既不过高ꎬ也不太低(图 ２)ꎮ 在食物网模型中ꎬ基础物种的种内动态常以 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 增长形式的非线性密度制约

项表示ꎮ
２.２.２　 两物种模块

(３)两个单物种子系统通过摄食关系(即 Ｃ￣Ｒ 相互作用)组成两物种子系统ꎮ Ｃ￣Ｒ 相互作用将资源的一

部分生物量转移给消费者ꎬ这一过程虽然在总体上是一种负反馈ꎬ但是却很容易因反馈过度而产生剧烈振荡ꎬ
是食物网不稳定性的首要来源ꎮ 很多对食物网模块的稳定性机制的分析是围绕着如何削弱这一振荡来展开

的[２９]ꎮ 在两物种模块中ꎬ这些机制可分为两个层面:①Ｃ￣Ｒ 相互作用本身的一些特殊形式ꎬ包括可用线性模

型描述的机制(供体控制、低效率消费者以及开阔或复杂的空间环境等)ꎬ和某些非线性的功能反应模式(消
费者的饱和效应、资源的庇护所效应等)ꎻ②交互双方的种内密度制约效应对 Ｃ￣Ｒ 耦合的振荡所起到的阻尼
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作用(图 ３)ꎮ

图 ２　 单物种模块的两种反馈机制

Ｆｉｇ.２　 Ｆｅｅｄｂａｃｋ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｏｄｕｌｅ

箭头表示作用方向ꎬ “＋”、“－”分别表示正面效应和负面效应

图 ３　 消费者￣资源相互作用中的稳定机制

Ｆｉｇ.３　 Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｃｏｎｓｕｍｅｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

(１)供体控制

供体控制指在 Ｃ￣Ｒ 相互作用中ꎬ消费者对资源的丰度几乎没有负面影响[２２ꎬ４８]ꎬ反馈关系因而被切断ꎬ振
荡现象也就消除了(图 ３)ꎮ 供体控制在自然界中广泛存在ꎬ如食腐、食屑等不以活体为食的摄食关系ꎬ以及只

猎取年老及病弱的猎物的捕猎关系等情形ꎮ 这一相互作用模式可用群落矩阵模型表示[２２]:
ｄＸ１

ｄｔ
＝ Ｘ１ ｂ１ － ａ１１( )

ｄＸ２

ｄｔ
＝ Ｘ２ ｂ２ － ａ２１

Ｘ２

ａ１１ Ｘ１

æ

è
ç

ö

ø
÷

(９)

对于资源( Ｘ１ )而言ꎬ方程中没有明显的被捕食项ꎬ因为消费者( Ｘ２ )吃掉的是死亡的资源( α１１ Ｘ１ )中的

一部分ꎮ 当消费者的数量低于其数量与食物供应量之比乘以它们转化为新消费者的速率( α２１ )时ꎬ消费者就

会增加ꎮ
(２)低效率消费者

在大部分非供体控制型营养相互作用中ꎬ消费者的效率往往很低ꎬ因为捕食者不会把杀死的猎物全部吃

掉ꎬ而吃掉的部分也不会被完全同化ꎮ 其结果有很大一部分能量从系统中漏出到了环境ꎬ这减弱了反馈作用ꎬ
从而也削弱了振荡ꎮ 反映在相互作用强度上ꎬ单位捕食者对单位猎物的负面效应往往比后者对前者的正面效

应要大上不止一个数量级(图 ３)ꎮ 对于 Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 捕食者￣猎物模型ꎬ其群落矩阵为:
ａ１１ Ｘ∗

１ ａ１２ Ｘ∗
２

ａ２１ Ｘ∗
１ ａ２２ Ｘ∗

２

é

ë

ê
êê

ù

û

ú
úú

(１０)

其中 Ｘ１
∗ 为平衡时猎物密度ꎬ Ｘ２

∗ 为平衡时捕食者密度ꎬ α１２ 为单位捕食者对单位猎物的负面作用ꎬ α２１ 为单

位猎物对单位捕食者的正面作用ꎮ 在不考虑种内作用的情形下(即假设 α１１ ＝ α２２ ＝ ０)ꎬ系统的特征值为两个

共轭复数 λ１ ＝ ｉ 　 α１２ α２１( ) ꎬ λ２ ＝ － ｉ 　 α１２ α２１( ) ꎬ对应中心点型动态行为ꎮ 显然ꎬ当 α１２ 和 α２１ 的均值固定时ꎬ
其不对称程度越大ꎬ则 α１２ α２１ 越小ꎬ相应的虚部也越小ꎬ振荡也就比较缓和[４９]ꎮ 由于一般情况下平衡状态下

猎物的生物量要远大于捕食者ꎬ因而这种不对称性在群落矩阵系数中会体现得更显著ꎮ
相比于陆地生态系统ꎬ水生生态系统中消费者和资源之间的化学计量更接近ꎬ消费者的效率因而更高ꎬ其

耦合强度也因而远高于陆生系统[５０]ꎬ这也使水生系统相对更不稳定[５１]ꎮ 类似地ꎬ相比泛食者而言ꎬ专性捕食

者一般对资源有更高的攻击率ꎬ因而由专一性摄食关系主导的食物网也往往更不稳定[５２—５３]ꎮ
(３)开阔或复杂的空间环境
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凡是能有效减弱 Ｃ￣Ｒ 交互中的耦合强度的因素ꎬ都可能缓解振荡ꎬ从而提高稳定性ꎮ 例如ꎬ生态系统的

空间尺度的增大可减弱 Ｃ￣Ｒ 系统中的耦合强度ꎮ 这是因为各物种都存在特定的感知和活动范围ꎬ在这个范

围之外ꎬ捕食者的捕食效率将会下降ꎮ 在空间狭小的生境中ꎬ物种间往往因强烈的相互作用造成不稳定ꎬ并可

能导致部分物种丧失ꎮ 在实验研究中ꎬ人们发现空间受限的微宇宙系统更不稳定[２ꎬ５４]ꎮ 在野外观测中ꎬ“种￣
面积曲线”表明物种丰富度随着面积的增加而增加[５５]ꎬ岛屿生物地理学则表明岛屿、湖泊和破碎栖息地的灭

绝率比较高[４５ꎬ５６]ꎮ 同理ꎬ复杂生境如海洋中的珊瑚礁、红树林ꎬ陆地上的雨林等ꎬ生物多样性也往往较高[５７]ꎬ
这一方面固然是因为创造出了更多的微生境(从非生物因子的角度)ꎬ同时也是由于复杂的空间环境降低了

捕食者和猎物之间的相互作用强度(从生物因子的角度)ꎮ
(４)非线性交互

如前所述ꎬＣ￣Ｒ 相互作用存在多种类型的非线性功能反应模式ꎮ 如果在资源密度升高时ꎬ消费者对其的

作用强度并不随之快速上升ꎬ则将很可能缓解这一交互中潜在的振荡ꎮ 自然界中的消费者因受到处理食物能

力的限制ꎬ摄食速率往往随着资源密度的增长而降低ꎬ使得其种群不会过快增长ꎬ从而避免了对资源物种过度

捕食情况的发生ꎮ 大体型的捕食者由于生长和繁殖速率较低ꎬ这一效应表现得更为显著ꎮ 此外ꎬ如果在资源

密度较低时ꎬ消费者能减少对其的捕食ꎬ也将防止后者的数量过低而灭绝ꎮ 在自然界中ꎬ庇护所的存在使捕食

者无法接近或难以找到猎物ꎬ从而减缓猎物数量的进一步下降[５８]ꎮ 复杂生境中多样性较高ꎬ在较粗层面上的

机制是因平均相互作用强度的降低ꎬ而在更精细的层面上则还在于其为各物种提供了更多的庇护所[３８]ꎮ
(５)种内耗散效应对 Ｃ￣Ｒ 振荡的阻尼

密度制约效应不仅存在于基础物种ꎬ在高营养级物种中也广泛存在ꎬ表现为领地效应、寄生虫和疾病、种
内个体间干扰性竞争ꎬ以及种内捕食等[５９]ꎮ 但高营养级物种本身不像基础物种那样存在种群增长的机制ꎬ因
而其种内密度制约效应的稳定性机制是在与其资源的相互作用过程中体现的ꎮ Ｃ￣Ｒ 系统中消费者或(和)资
源的种内自我调节作用ꎬ可以对摄食关系造成的振荡起到阻尼的作用ꎬ从而增加这一系统的稳定性(图 ３)ꎮ
此时 Ｃ￣Ｒ 系统的稳定性取决于耦合项强度相对于种内作用项强度的比值ꎮ ＭｃＣａｎｎ 对 Ｒｏｓｅｎｚｗｅｉｇ－ＭａｃＡｒｔｈｕｒ
型系统进行剖析后发现ꎬ如果对参数的改变使耦合项相对于损耗项的物质(或能流)通量增加ꎬ则处于振荡状

态的 Ｃ￣Ｒ 系统会变得更不稳定ꎮ 从群落矩阵的角度来看ꎬ这相当于随着 Ｃ￣Ｒ 系统中的种间相互作用强度(非
对角线元素)相对于种内相互作用强度(对角线元素)的增加[４５]ꎮ

不同的物种调节自身种群密度的能力并不相同ꎬ一些学者认为大多数物种至少在某些时候会经历微弱的

自我调节ꎬ而另一些则认为只有初级生产者和顶级捕食者能在相当程度上自我调节[６０—６１]ꎮ
２.２.３　 三物种模块

食物网中的三物种模块按拓扑结构可分为:简单食物链、开发性竞争、表观竞争、杂食关系ꎮ 而在考虑相

互作用强度的情况下ꎬ则可将这些模块中的交互方式分为 ３ 类:①两个强耦合物种组成的 Ｃ￣Ｒ 系统与第 ３ 个

物种之间的弱交互ꎬ此时可认为该模块由两个子系统构成ꎬ这一模式可存在于简单食物链、开发性竞争和表观

竞争中(图 ４)ꎻ②３ 个物种中两两之间都存在摄食关系而形成的多元反馈关系ꎬ这存在于杂食关系中(图 ５)ꎻ
③３ 个物种因适应性捕食关系而存在高阶相互作用ꎬ这可以存在于表观竞争和杂食关系中ꎮ

(１) 潜在振荡的 Ｃ￣Ｒ 系统与第三个物种的弱耦合

当两个或以上的强振荡之间发生耦合ꎬ往往会造成种群的大起大落ꎬ甚至灭绝ꎮ 但若潜在振荡的 Ｃ￣Ｒ 子

系统通过较弱的连接与另一个具有较高种内稳定性的物种进行交互ꎬ则后者往往会分流前者的一部分能量ꎬ
这通常会削弱其振荡ꎬ增强其稳定性(图 ４)ꎮ 反之ꎬ一个相对稳定的 Ｃ￣Ｒ 系统也可以被其他物种通过强耦合

激发ꎬ从而变得不再稳定[４５]ꎮ 在简单食物链模块中ꎬ营养级联效应( ｔｒｏｐｈｉｃ ｃａｓｃａｄｅ)使较弱的顶级捕食者可

以抑制中间消费者的增长ꎬ从而缓和其与资源交互中潜在的振荡[６２](图 ４)ꎮ 在开发性竞争中ꎬ较弱的第二消

费者减小了共享资源的增长率ꎬ 从而抑制第一消费者与资源交互中潜在的振荡(图 ４)ꎮ 在表观竞争中ꎬ消费

者通过与第二资源的弱交互作用可维持一定的种群密度ꎬ从而起到控制具有不稳定种群动态的第一资源的效

８９４８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

果(图 ４)ꎮ 在生态农业的实践中ꎬ常根据这一机制在农作区营造吸引天敌的环境ꎬ以维持其一定种群密度ꎬ从
而控制可能的害虫爆发ꎮ

图 ４　 潜在振荡的 Ｃ￣Ｒ 系统与第 ３ 个物种的弱耦合

Ｆｉｇ.４　 Ｗｅａｋ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｙ ｏｓｃｉｌｌａｔｉｎｇ Ｃ￣Ｒ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

(２)低环重杂食环

图 ５　 杂食模块中的两个反馈环

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｔｗｏ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｌｏｏｐｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｍｎｉｖｏｒｅ ｍｏｄｕｌｅ

　 实线为顺时针反馈环ꎬ虚线为逆时针反馈环ꎮ 两个反馈环分别至

少存在一条较弱的边ꎬ从而降低了环重[６４]

除了 Ｃ￣Ｒ 间形成的两物种反馈环ꎬ食物网中还可

能存在由杂食关系形成 ３ 个物种乃至更多物种的反馈

环[６３]ꎮ 三物种杂食关系中存在两个反馈环:一个包含

两个负效应和一个正效应ꎬ整体表现为正反馈ꎻ另一个

包含两个正效应和一个负效应ꎬ整体表现为负反馈

(图 ５)ꎮ 正反馈显然是系统的不稳定因素ꎬ而负反馈则

因存在发生振荡的可能ꎬ也是潜在的不稳定因素ꎮ 反馈

环中相互作用强度绝对值的几何平均值称为环重ꎬ该值

越大则系统越不易稳定[１ꎬ２５ꎬ６４—６５]ꎮ 通过对土壤食物网

的局部稳定性分析(采用群落矩阵元素的值作为相互

作用强度)ꎬＮｅｕｔｅｌ 等人[６４] 发现在三物种杂食环中ꎬ若
假设杂食动物摄取低营养级的资源多 (因其生物量

多)ꎬ摄取较高营养级的猎物少(因其生物量少)ꎬ则将

导致杂食环中总是存在较弱的链接ꎬ这减小了环重ꎬ从
而有助于稳定ꎮ 对于更多物种组成的杂食反馈环ꎬ则其

中一般也包含了相对较多的弱链接[６６—６７]ꎮ
(３) 适应性捕食

适应性捕食是指消费者在与两种或以上的资源交

互时ꎬ会随各资源物种密度的大小而动态调整对其捕食强度的一种捕食策略ꎮ 这是一种常见的高阶相互作

用ꎬ消费者对资源 Ａ 的捕食率不仅受到它自身的密度以及 Ａ 的密度的影响ꎬ同时也受到另一资源 Ｂ 的影响ꎬ
当 Ａ 的密度小于某个临界值时ꎬ它可能放弃对 Ａ 的捕食ꎬ而增加对 Ｂ 的捕食率ꎮ 对于各资源物种来说ꎬ捕食

作用在其密度相对较高时增强ꎬ防止其过度增长ꎬ而在其密度相对较低时减弱ꎬ使其避免灭绝[４５]ꎮ 而对于消

费者来说ꎬ早先 ＭａｃＡｒｔｈｕｒ [８]就运用思维实验指出ꎬ泛食者通过将风险分散到多条途径来获得稳定性ꎬ因为当

某条途径不再可行时ꎬ它可以通过其他途径得到缓冲ꎮ 这一稳定机制的前提之一是消费者的反应速度足够
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快ꎬ能及时调整其策略ꎬ不然反而有可能造成振荡ꎮ
适应性捕食在食物网中的具体案例包括表观竞争、杂食链中捕食者对基础物种和中间物种取食强度的切

换等ꎮ ①表观竞争是一个消费者与两种资源之间的营养交互ꎬ消费者可以通过权衡改变消费倾向ꎬ 转向第二

种资源ꎬ 降低攻击第一资源的效率ꎬ 从而抑制潜在的振荡性 Ｃ￣Ｒ 交互ꎮ 不同的资源物种由于生活史对策不

同(如 Ｋ 对策和 ｒ 对策)ꎬ或位于不同的生境从而受到不同环境因子的影响ꎬ往往具有异步的资源动态ꎬ这正

好在消费者的适应性捕食策略下通过平均化效应而获得稳定[６８]ꎮ ②在三物种杂食关系中ꎬ如果捕食者以密

度依赖的方式调节其对其中间物种和基础物种的捕食强度ꎬ那么杂食系统将能保持稳定[６９—７０]ꎮ 捕食者对中

间物种的强烈抑制产生营养级联效应ꎬ即导致其密度很低ꎬ而使基础物种处于高密度ꎬ此时捕食者若改变策略

而将注意力转向基础物种ꎬ中间物种就从被抑制中释放出来而得到恢复ꎮ 这一行为适应能力防止了消费者与

特定资源发生持续的强相互作用ꎬ因此得以消除潜在的振荡ꎮ
２.２.４　 多物种模块

Ｗｏｏｔｔｏｎ 和 Ｓｔｏｕｆｆｅｒ [７１]发现连接度较高的物种的正面作用和负面作用存在着不对称性ꎮ 即如果其存在很

多种猎物(即有许多正面作用)ꎬ则其捕食者的数量就较少(较少的负面作用)ꎻ反之亦然ꎮ 同时ꎬ对于数量较

多的一类作用ꎬ其强度往往较弱ꎬ并被一些较少的相反类型的强相互作用所平衡ꎮ 反映在天然食物网的营养

结构上ꎬ则是食物网底部附近的物种有很多捕食者ꎬ但猎物较少ꎻ而顶部附近的物种则正好相反[１８ꎬ７１—７２]ꎮ
２.３　 模块间的整合机制

对各类模块的稳定性机制的了解只是一个基本前提ꎬ更困难的是探索动态模块如何组合在一起ꎬ构成自

然界中的复杂食物网ꎮ 不同的食物网因其生物物理条件的差异ꎬ所倚重的稳定性机制也会不同ꎬ其所含模块

类型及整体构成方式也就纷繁复杂ꎮ 即使对于同一个食物网ꎬ也可以有不同的解析方式ꎮ 一般来说可将模块

间的组合方式分为两类:①多个本身具有一定稳定性的模块通过较弱的相互作用结合起来ꎬ共同组成稳定的

食物网ꎻ②某些具有较高稳定性的模块通过某些方式“帮助”另一些稳定性较差的模块ꎬ共同达到整体的稳

定ꎮ 食物网可由各类模块通过这两种方式构成ꎮ
一种最简单情形是ꎬ整个食物网可由各物种通过供体控制关系构建ꎮ 如前所述ꎬ在供体控制的 Ｃ￣Ｒ 相互

作用中ꎬ消费者和资源之间是解耦的ꎮ 以供体控制构建的食物网模型具有天然的稳定性ꎬ其局部稳定性与物

种数及连接度的增长无关[２２]ꎮ
其次ꎬ可将食物网看作由稳定的 Ｃ￣Ｒ 交互通过弱耦合而构成ꎮ 只要所有的 Ｃ￣Ｒ 交互都不存在因强耦合

导致的振荡ꎬ在整体层面也可以取得稳定ꎮ Ｔａｎｇ 等[７３]通过对 １５ 个真实食物网的参数化ꎬ认为消费者与资源

之间的两两相互作用中的不对称性(即低效率捕食者效应)解释了绝大部分的稳定性原因ꎬ而所有其他结构

特征组合的影响则要小得多ꎮ 此时只需要考虑两两相互作用即可ꎬ不需要考虑大范围结构[７３—７４]ꎮ
再次则是认为食物网中存在着较强(从而不稳定)的交互ꎬ但是假设不稳定性都来自 Ｃ￣Ｒ 交互ꎮ 一些相

应的稳定性机制对这些不稳定的 Ｃ￣Ｒ 交互发挥了缓和的作用ꎬ从而使得整个食物网得以保持稳定ꎮ 由于只

考虑 Ｃ￣Ｒ 两两相互作用中的振荡ꎬ从某种意义上说ꎬ这种方法类似于在线性稳定性分析中抛弃非线性项[７５]ꎬ
这种简化在研究动力系统中耦合振子的作用时很常见ꎬ且在生态学理论中有着悠久的历史[７６—７７]ꎮ

最后ꎬ则需要将更多的不稳定交互类型纳入考量ꎮ 例如ꎬＮｅｕｔｅｌ 和 Ｔｈｏｒｎｅ[７８] 认为ꎬ基于两两交互强度信

息的方法不足以描述食物网中强链接与弱链接的复杂组织ꎬ还需要考虑其他的反馈结构[６３]ꎬ特别指出三物种

环的强度是维持稳定性的关键[６６ꎬ７９]ꎬ并提出了一个食物网稳定性的指标 [２５]ꎮ Ｋｏｎｄｏｈ[２４] 将加勒比海地区的

食物网解构为大量的三物种杂食环[８０]ꎬ这些底层模块具有不同的内部稳定性ꎬ并通过两种方式构成大型的持

久性系统:①多个稳定模块组成更大的子网乃至食物网ꎻ②以稳定模块支持不稳定模块的方式组合ꎮ

３　 基于等级体系的食物网稳定性框架

３.１　 双层框架之不足

上述“模块￣全网”双层稳定性框架可用于对简单食物网的稳定性分析ꎬ但是面对真实食物网仍存在很大
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不足ꎮ 首先ꎬ在前述模块稳定性机制中ꎬ其实某种程度上已包含了两个层级ꎮ 例如ꎬ三物种系统中的 Ｃ￣Ｒ 系

统与第三个物种的弱耦合ꎬ实际上可视为由一个两物种子系统(图 ４ 中虚线框内的部分)与另一个物种构成

的高层次系统ꎮ 其次ꎬ模块一般只包含 ２—４ 个物种ꎬ而真实食物网中的物种数则往往要多得多ꎬ且相互作用

强度的差异也可能很大(例如景观尺度上的食物网)ꎬ此时只考虑两个层次往往不够ꎮ 第三ꎬ罗列出一些具体

的稳定性机制仍只是认识食物网稳定性的第一步ꎬ我们还需要去了解各种机制之间的关系ꎬ以及各层级之间

的关系ꎮ 这里ꎬ我们尝试将上述双层框架加以扩充和改进ꎬ提出一个基于等级系统的食物网稳定性框架ꎬ以便

深化对食物网稳定性机理的认识ꎬ以及应用于更广泛的场景ꎮ

图 ６　 食物网的等级结构的演示

Ｆｉｇ.６　 Ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ

３.２　 食物网的等级结构

从自上而下的角度看ꎬ系统分析的关键在于找到关

节点进行切割ꎬ得到一些相互作用的子系统ꎬ使得子系

统内的作用较强ꎬ而子系统之间的耦合较弱ꎮ 如果子系

统结构仍很复杂ꎬ则可进一步分解ꎬ直到基本要素ꎬ从而

得到一个树状的包含型等级体系ꎮ 从自下而上的角度

来说ꎬ如果一个系统中既包含强交互ꎬ又包含弱交互ꎬ且
强交互可以通过组合而耗尽ꎬ那么将形成子系统ꎬ直到

所有强交互在其构建中得到利用ꎬ然后这些子系统将通

过较弱的交互而连接成更大的系统[８１]ꎮ 现实中不同类

型的系统往往具有不同的可分解性ꎮ 如前所述ꎬ食物网

中的相互作用强度的差别可达到若干数量级ꎬ这使得其

成为一个近可分解系统ꎬ可应用等级系统框架对其进行

分析ꎮ 具体来说ꎬ一些物种(层级 ０)之间通过相互作用ꎬ构成了初级的子系统(层级 １)ꎬ更高层级的子系统则

可由若干个其下各层级的子系统组成ꎬ其中也可包含最基本层级(即单个物种)(图 ６)ꎮ
３.３　 各层级的稳定性机制

在构建了等级系统之后ꎬ隶属于两个子系统的多个物种之间的多个交互可被归并为子系统之间的两两交

互ꎬ从而简化了对食物网的描述ꎮ 此时ꎬ上述的“模块￣全网”双层框架中的模块层面的各类稳定性机制ꎬ以及

模块之间的整合机制ꎬ都可对应于等级体系中某个层级的子系统ꎬ从而可被视为子系统的一种属性ꎮ 并且ꎬ由
于等级系统的递归性ꎬ同类型稳定性机制也可能表现在不同层级上ꎮ 其中ꎬ最重要的机制可能是适应性捕食ꎬ
它不仅可以指消费者对两个或多个资源物种的耦合ꎬ还可以是对不同的多个物种子系统的耦合ꎮ 例如ꎬ很多

经验研究指出食物网具有分室结构ꎬ这是因为一些生物物理因素使系统中的耦合强度存在较大差别ꎬ主要与

环境中的亚生境[８２]、群落内的系统发育模式[１９ꎬ８３]ꎬ 以及不同的能量通道[８４] 有关ꎮ 不同的分室之间则往往由

具有移动能力的适应性捕食者耦合起来ꎬ一些小型消费者将来自微生境的资源耦合起来ꎬ 而大型消费者将宏

观生境中的资源耦合起来ꎮ 此时ꎬ每个分室可被看作一个子系统ꎬ而捕食者对其内部多个物种的捕食作用可

被归并为捕食者与该子系统整体的交互ꎮ 通过在各个空间尺度上重复这一营养结构ꎬ景观尺度上形成了嵌套

形式的等级结构[８５]ꎮ Ｒｏｏｎｅｙ 和 ＭｃＣａｎｎ[２９]的研究指出ꎬ同一消费者所耦合的多条能量通道中往往有快和慢

之别ꎬ快速能量通道中的种间相互作用较强ꎬ种群往往体型更小、增长更快、生物量周转率更高ꎻ而慢速能量通

道则相互作用强度较弱ꎬ往往包容了更高的多样性ꎮ 在这种结构中ꎬ当系统受到干扰时ꎬ快速通道中的种群反

应迅速ꎬ从而使捕食者种群迅速恢复ꎮ 而慢能量通道的存在则提供了一种保险效应ꎬ使得捕食者在因振荡而

陷于低谷时ꎬ能维持一定的种群密度ꎮ 在近海以及湖泊食物网中ꎬ源于浮游植物的快速通道和源于底栖碎屑

的慢速通道由高营养级鱼类的捕食行为耦合在一起ꎬ而慢速通道中的浮游动物和鱼类群落多样性更高[８６—８７]ꎮ
在其他食物网中也观察到了类似的耦合现象ꎬ包括森林生态系统中的树冠－林下能量通道的捕食性耦合[８８]ꎬ
土壤生态系统中的真菌和细菌能量通道的捕食性耦合[８９]ꎬ以及灌木群落中食果鸟类的资源耦合[９０]等ꎮ
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３.４　 层级间的关系

大多数人造系统(例如机械系统)是组合系统ꎬ即先有局部ꎬ后有整体[９１]ꎬ其局部的稳定性是不言而喻

的ꎮ 而诸如有机体之类的复杂系统则是分化系统ꎬ即先有整体ꎬ各局部是系统在演化过程中因分化而逐渐形

成的[９１]ꎬ其局部的稳定性依赖于整体ꎮ 生态系统处于这两者之间ꎬ其局部的稳定性在很大程度上是其本身的

属性ꎬ但也在一定程度上依赖于整体ꎮ 对于食物网而言ꎬ每一层级的子系统对内具有维持自身一定程度稳定

性的属性ꎬ又能与其他子系统进行适当耦合ꎮ 因此ꎬ为了深入理解食物网维持稳定的整体机制ꎬ除了从自下而

上的角度分别考虑各层级稳定性机制ꎬ还有必要考察层级之间的关系ꎮ
从动力学角度看ꎬ等级系统中的不同层级往往存在过程速率的差异ꎬ低层级以快行为为特征ꎬ而高层级以

慢行为为特征ꎮ 具体来说ꎬ食物网不同层级的子系统处理不同频率的振荡问题ꎬ低层级子系统中的稳定性调

节机制ꎬ能在一定程度上缓和高频振荡ꎬ却不能消除低频振荡ꎮ 并且在其本身调节的过程中ꎬ也可能会产生出

一些较低频的振荡ꎬ而这需要高层级的稳定性机制去处理ꎮ 最终的结果是系统在整个频谱上的振荡都得到缓

和ꎮ 例如ꎬＹｏｄｚｉｓ 和 ＭｃＣａｎｎ[７６]表明ꎬ在简单食物网模型中ꎬ可以使用功率谱将复杂动力学特征分解为与潜在

Ｃ￣Ｒ 相互作用相关的各个频率的组合ꎮ
３.５　 稳定性机制的效率

从能量学的角度看ꎬ食物网是一个自组织耗散结构系统ꎬ维持稳定的关键在于能量在整个系统中的有序

流动及最终耗散ꎮ 从某种意义上说ꎬ各种稳定性机制可看作通过能量耗散换取振荡的减弱ꎬ而这意味着在某

些物种的平均密度过低和振荡过于剧烈之间的权衡ꎮ 不同的机制在这一权衡中的效率存在差别ꎬ即为了减弱

振荡所需要耗散的能量的多少ꎮ 多数机制是低效的ꎬ例如:物种对自身的调节往往是通过增加耗散而达成的ꎻ
生境异质性会增加捕食者搜寻猎物时产生的消耗ꎻ各类动物和植物对防护性结构的投入也增加了捕食者或消

费者在摄食和同化过程中的消耗ꎮ 只有少数机制ꎬ如供体控制、适应性捕食、潜在振荡的 Ｃ￣Ｒ 系统与第三个

物种的弱耦合等ꎬ能够更有效地改变能量在不同子系统之间的分配ꎬ即把能量从潜在的破坏性振荡中引开ꎬ补
充给平均密度较低的物种ꎬ从而得以将有限的能量用于维持更多的生物量和更高的多样性ꎮ 除了不同机制间

的效率差别外ꎬ同类型机制也因具体条件的不同而存在着效率的差异ꎮ
效率也受到能量输入的形式和大小的影响ꎮ 能量往往伴随着一定程度的振荡而存在ꎬ某一层级的稳定性

调节机制ꎬ能在一定程度上缓和该子系统内的高频振荡ꎮ 每个子系统所能处理的能流的大小存在上下限ꎮ 如

果能流不足ꎬ可能导致某些物种的平均密度太低而无法存续ꎻ而如果能流过多ꎬ则富余的能量可在系统内制造

不稳定ꎮ 按照能量的流向ꎬ可将进入子系统的能流分为 ３ 部份:一份在子系统运作中耗散掉ꎻ第二份以较低振

幅的形式留存于子系统内ꎻ最后一份则转移为较低频的振荡的形式ꎬ交由更高一层级处理ꎬ或者漏出系统外ꎮ
例如低效率消费者机制使得能流离开系统进入环境ꎻ捕食者的饱和效应机制拒绝接受更多能流进入 Ｃ￣Ｒ 交

互子系统ꎮ 对于某层级的子系统而言ꎬ较优的稳定性机制意味着及时且适度的反馈ꎬ从而以相对较小的耗散

达到最大程度抹平振荡、且较少漏出系统外或转移到更高层级ꎮ 而对于食物网整体而言ꎬ则还意味着各层级

之间的相互配合ꎬ紧密衔接ꎮ

４　 结论与展望

４.１　 小结

食物网是生态系统中的核心组织ꎬ是理解生态系统运行机制的重要出发点ꎮ 而动力学稳定性则是食物网

结构维持、功能发挥和动态演化中的重要制约因素ꎮ 对食物网动力学稳定性的研究发端于 ２０ 世纪 ７０ 年代著

名的“复杂性－稳定性”论辩ꎬ早期关注的主要是拓扑结构的影响ꎬ继而发现相互作用强度的重要性ꎬ并逐渐提

出了一系列模块层面的稳定性机制ꎬ使得 Ｍａｙ 当初提出的构建食物网稳定性的双层框架成为可能ꎮ 本文梳

理了各类模块层面稳定性机制和全网层面对各模块的整合机制ꎬ从而使这一框架得以更清晰地呈现ꎮ 在此基

础上ꎬ进一步提出了一个基于等级系统的框架ꎬ并从动力学和能量学角度对各层级内部的稳定性机制以及层
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级之间的关系进行了初步探索ꎮ 然而框架的进一步构建还需要建立相应的数学模型并进行有效性检验、以及

阐明其在真实食物网中的适用性等ꎬ本文所做的只是提供一些思路ꎮ
４.２　 研究展望

４.２.１　 从食物网到生态群落

本文所介绍的稳定性机制仍远不足以代表真实的生态群落ꎬ需在多个方向上加以拓展和补充ꎮ ①文中描

述的稳定性机制大都局限于等级系统的较低层级ꎬ即只包含少数物种的模块ꎬ在更高层级或可存在一些其他

稳定性机制ꎬ尚待进一步探索ꎮ ②在食物网的框架内ꎬ非线性的功能反应模式和多物种高阶相互作用模式中

可能蕴含了新的食物网稳定性机制[９２—９４]ꎮ ③如前所述ꎬ食物网只考虑物种间的摄食关系ꎬ暗含了其他种间关

系以及与非生物因子的相互作用并不重要的假设ꎬ因而是生态群落的一种简化描述ꎮ 综合考虑群落中的各类

相互作用显然将能展现更完整的群落动态[９５—９６]ꎮ 例如ꎬ由于缺乏对基础物种间竞争的描述ꎬ食物网模型忽略

了关键种捕食ꎬ以及资源竞争在群落构建中的作用[２８]ꎮ 而营养级内的水平多样性的互动效应也被证明对群

落稳定性具有重要意义[８４]ꎮ 当前的研究正在试图将各类相互作用纳入统一的生态网络ꎬ如 Ｇａｒｃíａ －
Ｃａｌｌｅｊａｓ[３３]将生态网络的研究范式归为 ３ 类:扩展食物网、多层网络和平等基础网络ꎮ ④本文中的模型都假设

群落动态只依赖于各种群的丰度ꎬ而在现实情况下ꎬ一些次级种群参数如年龄结构、空间分布、季节变化也会

影响群落动态ꎮ 例如ꎬ在水生生态系统中ꎬ特定的年龄结构可能会抑制 Ｃ￣Ｒ 相互作用中的大幅度振荡[９７]ꎻ在
破碎的景观中ꎬ三物种模块可通过某些独特的模式持续共存 [９８]ꎮ
４.２.２　 从动力学稳定性到食物网结构的综合框架

传统上ꎬ常按能量流动将食物网整体结构划分为若干个离散的营养级[９９—１０１]ꎬ然而由于杂食的广泛存在ꎬ
营养级的概念并不能很好反映食物网的结构ꎮ 为每个物种赋予一个营养级指数暗含了食物网中所有物种之

间存在着一种序关系ꎬ但这显然不合理ꎮ 例如ꎬ一个可诟病之处是ꎬ顶级杂食性捕食者的营养级指数可能小于

它的某个猎物ꎮ 建立在动力学稳定性基础上的、按等级系统进行的食物网结构划分ꎬ将有可能使我们的认识

更接近本质ꎮ 需要提及的是ꎬＪｏｈｎｓｏｎ 等人[２１] 提出了营养一致性的概念ꎬ描述食物网中的各物种在多大程度

上能够归入各个离散的营养级中ꎬ并认为较高的营养一致性对整体的稳定性有利[１０２]ꎮ 然而ꎬ他们的论证是

建立在无权的食物网之上的ꎬ对加权食物网很可能并不成立ꎮ
然而ꎬ动力学稳定性只是食物网结构的一个必要条件ꎬ自然界中食物网受到多种机制的塑造ꎮ Ｌｏｔｋａ[１０３]

曾提出功率最大化原理ꎬ即生态系统的演化倾向于消灭存在的能量梯度ꎬ只要存在未利用的物质和能量ꎬ自然

选择的结果将是增加系统的总生物量ꎬ以及增加系统中物质的周转率和通过系统的能量流ꎮ Ｏｄｕｍ[１０４]认为通

过系统水平上的选择和进化的结合ꎬ生态系统向更高水平的动态平衡演化ꎬ以在系统层面上更有效地利用能

量[１０５]ꎮ Ｍａｙ[１４]认为演化会使自然界群落趋向复杂和多样ꎬ因为这会令其对资源的利用更有效ꎬ然而复杂性

又会导致不稳定ꎬ系统能达到的复杂性与环境的平稳程度ꎬ以及历史有关ꎮ Ｐｉｍｍ[２２] 则认为自然界中食物网

的模式受到各种生物和物理因素、动力学稳定的制约以及一些纯粹随机作用的影响ꎮ
因此ꎬ为得到关于群落结构和动态的更为深刻和完整的认识ꎬ需要综合考虑生物物理因素、动力学稳定

性、系统对能流功率的追求、环境的平稳程度以及演化历史等ꎮ 其中ꎬ生物物理因素如体型大小ꎬ决定了物种

新陈代谢速率和行为模式等多方面的属性ꎬ限定了食物网格局的可能性空间[１ꎬ１０６]ꎮ 系统对能流功率的追求

方面ꎬ人们在食物网中发现了类似于克莱伯定律 (Ｋｌｅｉｂｅｒ′ｓ Ｌａｗꎬ指有机体体型大小与新陈代谢率之间的幂律

关系)的标度关系[１０７—１０９]ꎬ而 Ｗｅｓｔ 等[１１０]和 Ｂａｎａｖａｒ 等[１１１]通过优化营养和能量输运网络的效率对标度关系的

阐释ꎬ预示着食物网中很可能也存在着类似的优化机制ꎮ 进一步的研究需要将这些不同的角度整合起来ꎬ从
而深化关于食物网、生态群落和生态系统的结构、动态的认识ꎮ
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[２８] 　 Ｂｅｒｌｏｗ Ｅ Ｌꎬ Ｎｅｕｔｅｌ Ａ Ｍꎬ Ｃｏｈｅｎ Ｊ Ｅꎬ Ｄｅ Ｒｕｉｔｅｒ Ｐ Ｃꎬ Ｅｂｅｎｍａｎ Ｂꎬ Ｅｍｍｅｒｓｏｎ Ｍꎬ Ｆｏｘ Ｊ Ｗꎬ Ｊａｎｓｅｎ Ｖ Ａ Ａꎬ Ｊｏｎｅｓ Ｊ Ｉꎬ Ｋｏｋｋｏｒｉｓ Ｇ Ｄꎬ Ｌｏｇｏｆｅｔ Ｄ

Ｏꎬ Ｍｃｋａｎｅ Ａ Ｊꎬ Ｍｏｎｔｏｙａ Ｊ Ｍꎬ Ｐｅｔｃｈｅｙ Ｏ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｓｔｒｅｎｇｔｈｓ ｉｎ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ: ｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｎｉｍａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ７３(３):

５８５￣５９８.

[２９] 　 Ｒｏｏｎｅｙ Ｎꎬ ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１２ꎬ ２７(１): ４０￣４６.

[３０] 　 Ｇｏｌｕｂｓｋｉ Ａ Ｊꎬ Ａｂｒａｍｓ Ｐ Ａ. Ｍｏｄｉｆｙｉｎｇ ｍｏｄｉｆｉｅｒｓ: ｗｈａｔ ｈａｐｐｅｎｓ ｗｈｅｎ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎｔｅｒａｃｔ?. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｎｉｍａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ８０(５):

１０９７￣１１０８.

[３１] 　 Ｄｅｌｍａｓ Ｅꎬ Ｂｅｓｓｏｎ Ｍꎬ Ｂｒｉｃｅ Ｍ Ｈꎬ Ｂｕｒｋｌｅ Ｌ Ａꎬ Ｒｉｖａ Ｇ Ｖ Ｄꎬ Ｆｏｒｔｉｎ Ｍ Ｊꎬ Ｇｒａｖｅｌ Ｄꎬ Ｇｕｉｍａｒãｅｓ Ｊｒ Ｐ Ｒꎬ Ｈｅｍｂｒｙ Ｄ Ｈꎬ Ｎｅｗｍａｎ Ｅ Ａꎬ Ｏｌｅｓｅｎ Ｊ Ｍꎬ

Ｐｉｒｅｓ Ｍ Ｍꎬ Ｙｅａｋｅｌ Ｊ Ｄꎬ Ｐｏｉｓｏｔ Ｔ. Ａｎａｌｙｓｉｎｇ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０１９ꎬ ９４(１): １６￣３６.

[３２] 　 Ｒｏｓｓｂｅｒｇ Ａ Ｇ. Ｆｏｏｄ Ｗｅｂｓ ａｎｄ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ: Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎｓꎬ Ｍｏｄｅｌｓꎬ Ｄａｔａ. Ｃｈｉｃｈｅｓｔｅｒ: Ｊｏｈｎ Ｗｉｌｅｙ ＆ Ｓｏｎｓꎬ ２０１３.

[３３] 　 Ｇａｒｃíａ￣Ｃａｌｌｅｊａｓ Ｄꎬ Ｍｏｌｏｗｎｙ￣Ｈｏｒａｓ Ｒꎬ Ａｒａúｊｏ Ｍ Ｂ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｎｅｔｗｏｒｋｓ: ｔｏｗａｒｄｓ ｍｏｒｅ ｒｅａｌｉｓｔｉｃ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｂ ｏｆ ｌｉｆｅ. Ｏｉｋｏｓꎬ

２０１８ꎬ １２７(１): ５￣２２.

４０５８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

[３４]　 Ｈｏｌｌｉｎｇ Ｃ Ｓ. Ｓｏｍｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｉｍｐｌｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐａｒａｓｉｔｉｓｍ. Ｔｈｅ Ｃａｎａｄｉａｎ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉｓｔꎬ １９５９ꎬ ９１(７): ３８５￣３９８.

[３５] 　 Ｒｕｅｓｉｎｋ Ｊ Ｌ. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅｒ ｃａｐｉｔａ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｓｔｒｅｎｇｔｈ: ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｄｕｅ ｔｏ ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｎｏｎｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９８ꎬ ９５(１２): ６８４３￣６８４７.

[３６] 　 Ｓａｒｎｅｌｌｅ Ｏ. Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｎ ａｑｕａｔｉｃ ｃｏｎｓｕｍｅｒ: ｃａｕｓｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔꎬ ２００３ꎬ １６１(３): ４７８￣４９６.

[３７] 　 Ｊｅｓｃｈｋｅ Ｊ Ｍꎬ Ｋｏｐｐ Ｍꎬ Ｔｏｌｌｒｉａｎ Ｒ. Ｐｒｅｄａｔｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ: ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈａｎｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｉｇｅｓｔｉｎｇ ｐｒｅｙ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓꎬ

２００２ꎬ ７２(１): ９５￣１１２.

[３８] 　 Ｌｉ Ｙ Ｈꎬ Ｂｒｏｓｅ Ｕꎬ Ｍｅｙｅｒ Ｋꎬ Ｒａｌｌ Ｂ Ｃ. Ｈｏｗ ｐａｔｃｈ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｒｅｆｕｇｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｃｈａｎｇｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ: ａ ｃｏｍｂｉｎｅｄ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ￣ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ￣ｂａｓｅｄ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ. ＰｅｅｒＪꎬ ２０１７ꎬ ５: ｅ２９９３.

[３９] 　 Ｒｅａｌ Ｌ Ａ. Ｔｈｅ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ. Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔꎬ １９７７ꎬ １１１(９７８): ２８９￣３００.

[４０] 　 Ｒｏｓｅｎｚｗｅｉｇ Ｍ Ｌꎬ ＭａｃＡｒｔｈｕｒ Ｒ Ｈ. Ｇｒａｐｈｉｃａｌ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｒｅｄａｔｏｒ￣ｐｒｅｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔꎬ １９６３ꎬ

９７(８９５): ２０９￣２２３.

[４１] 　 Ｎｉｌｓｓｏｎ Ｋ Ａꎬ ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｒｅｖｉｓｉｔｅｄ—ｃｌａｒｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｅｎｅｒｇｙ ｆｌｕｘ ｆｏｒ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ. Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ９(１):

５９￣７１.

[４２] 　 Ｌｏｔｋａ Ａ Ｊ. Ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ Ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ. Ｂａｌｔｉｍｏｒｅ: Ｗｉｌｌｉａｍｓ ＆ Ｗｉｌｋｉｎｓꎬ １９２５.

[４３] 　 Ｖｏｌｔｅｒｒａ Ｖ. Ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌｌｙ. Ｎａｔｕｒｅꎬ １９２６ꎬ １１８(２９７２): ５５８￣５６０.

[４４] 　 Ｙｏｄｚｉｓ Ｐ. Ｔｈｅ ｉｎｄｅｔｅｒｍｉｎａｃｙ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｓ ｐｅｒｃｅｉｖｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９８８ꎬ ６９(２): ５０８￣５１５.

[４５] 　 ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓ. Ｆｏｏｄ Ｗｅｂｓ (ＭＰＢ￣５０) . Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ: Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓꎬ ２０１１.

[４６] 　 Ｃｏｈｅｎ Ｊ Ｅ. Ｌｏｒｅｎｚｏ Ｃａｍｅｒａｎｏ’ｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｅａｒｌｙ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｔｈｅｏｒｙ / / Ｌｅｖｉｎ Ｓ Ａꎬ ｅｄ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ. Ｂｅｒｌｉｎ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒꎬ １９９４:

３５１￣３５９.

[４７] 　 ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓ. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｅｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｏｓｃｉｌｌａｔｉｏｎｓ: Ｃａｍｅｒａｎｏꎬ Ｅｌｔｏｎꎬ ａｎｄ Ｍａｙ. Ｂｕｌｌｅｔｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１４ꎬ ９５(４):

３３７￣３４０.

[４８] 　 Ｄｅ Ａｎｇｅｌｉｓ Ｄ Ｌ. Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｍｏｄｅｌｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９７５ꎬ ５６(１): ２３８￣２４３.

[４９] 　 Ｐｉｍｍ Ｓ Ｌꎬ Ｌａｗｔｏｎ Ｊ Ｈ. Ｏｎ ｆｅｅｄｉｎｇ ｏｎ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ｏｎｅ ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｅｖｅｌ. Ｎａｔｕｒｅꎬ １９７８ꎬ ２７５(５６８０): ５４２￣５４４.

[５０] 　 Ｓｈｕｒｉｎ Ｊ Ｂꎬ Ｂｏｒｅｒ Ｅ Ｔꎬ Ｓｅａｂｌｏｏｍ Ｅ Ｗꎬ Ａｎｄｅｒｓｏｎ Ｋꎬ Ｂｌａｎｃｈｅｔｔｅ Ｃ Ａꎬ Ｂｒｏｉｔｍａｎ Ｂꎬ Ｃｏｏｐｅｒ Ｓ Ｄꎬ Ｈａｌｐｅｒｎ Ｂ Ｓ. Ａ ｃｒｏｓｓ￣ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ

ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ ｃａｓｃａｄｅｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００２ꎬ ５(６): ７８５￣７９１.

[５１] 　 Ｒｉｐ Ｊ Ｍ Ｋꎬ ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓ. Ｃｒｏｓｓ￣ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｏｆ ｅｎｅｒｇｙ ｆｌｕｘ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１１ꎬ １４(８): ７３３￣７４０.

[５２] 　 Ｍｕｒｄｏｃｈ Ｗ Ｗꎬ Ｋｅｎｄａｌｌ Ｂ Ｅꎬ Ｎｉｓｂｅｔ Ｒ Ｍꎬ Ｂｒｉｇｇｓ Ｃ Ｊꎬ ＭｃＣａｕｌｅｙ Ｅꎬ Ｂｏｌｓｅｒ Ｒ. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｍａｎｙ￣ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００２ꎬ

４１７(６８８８): ５４１￣５４３.

[５３] 　 Ｔｕｒｃｈｉｎ Ｐ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ ４２４(６９４６): ２５７￣２５８.

[５４] 　 Ｌａｗｔｏｎ Ｊ Ｈ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｍｏｄｅｌ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９５ꎬ ２６９(５２２２): ３２８￣３３１.

[５５] 　 Ｒｏｓｅｎｚｗｅｉｇ Ｍ Ｌ. Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ Ｓｐａｃｅ ａｎｄ Ｔｉｍｅ. Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ: Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓꎬ １９９５.

[５６] 　 ＭａｃＡｒｔｈｕｒ Ｒ Ｈꎬ Ｗｉｌｓｏｎ Ｅ Ｏ. Ｔｈｅ Ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ Ｉｓｌａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ. Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ: Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓꎬ １９６７.
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[８４] 　 Ｚｈａｏ Ｑ Ｈꎬ Ｖａｎ Ｄｅｎ Ｂｒｉｎｋ Ｐ Ｊꎬ Ｃａｒｐｅｎｔｉｅｒ Ｃꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｘ Ｇꎬ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ￣Ｓáｎｃｈｅｚ Ｐꎬ Ｘｕ Ｃꎬ Ｖｏｌｌｂｒｅｃｈｔ Ｓꎬ Ｇｉｌｌｉｓｓｅｎ Ｆꎬ Ｖｏｌｌｅｂｒｅｇｔ Ｍꎬ Ｗａｎｇ Ｓ Ｐꎬ

Ｄｅ Ｌａｅｎｄｅｒ Ｆ. Ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｎｄ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｊｏｉｎｔｌｙ ｓｈａｐｅ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｇａｉｎｓｔ ｓｍａｌｌ ａｎｄ ｌａｒｇｅ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１９ꎬ ２２

(７): １１５２￣１１６２.

[８５] 　 ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓꎬ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ Ｊ Ｂꎬ Ｕｍｂａｎｈｏｗａｒ Ｊ. Ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌｌｙ ｃｏｕｐｌｅｄ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００５ꎬ ８(５): ５１３￣５２３.

[８６] 　 Ｗａｌｓｅｎｇ Ｂꎬ Ｈｅｓｓｅｎ Ｄ Ｏꎬ Ｈａｌｖｏｒｓｅｎ Ｇꎬ Ｓｃｈａｒｔａｕ Ａ Ｋ. Ｍａｊｏｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｌｉｔｔｏｒａｌ ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ ｔｏ ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎ ｌａｋｅｓ.

Ｌｉｍｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙꎬ ２００６ꎬ ５１(６): ２６００￣２６０６.

[８７] 　 Ｄｉｅｋｍａｎｎ Ｍꎬ Ｂｒäｍｉｃｋ Ｕꎬ Ｌｅｍｃｋｅ Ｒꎬ Ｍｅｈｎｅｒ Ｔ. Ｈａｂｉｔａｔ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｆｉｓｈｉｎｇ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｇｅｒｍａｎ ｌｏｗｌａｎｄ ｌａｋｅ ｆｉｓｈ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ ４２(５): ９０１￣９０９.

[８８] 　 Ｐｒｉｎｇｌｅ Ｒ Ｍꎬ Ｆｏｘ￣Ｄｏｂｂｓ Ｋ. Ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ ｂｙ ｇｒｏｕｎｄ￣ｄｗｅｌｌｉｎｇ ｐｒｅｄａｔｏｒｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００８ꎬ １１ ( １２):

１３２８￣１３３７.

[９０] 　 Ｍｏｏｒｅ Ｊ Ｃꎬ Ｈｕｎｔ Ｈ Ｗ. Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｒｅａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ １９８８ꎬ ３３３(６１７０): ２６１￣２６３.

[８９] 　 Ｃａｒｎｉｃｅｒ Ｊꎬ Ｊｏｒｄａｎｏ Ｐꎬ Ｍｅｌｉáｎ Ｃ Ｊ. Ｔｈｅ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｓｅ ｂｙ ｆｒｕｇｉｖｏｒｏｕｓ ｂｉｒｄｓ: ａ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｐｐｒｏａｃｈ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ９０(７):

１９５８￣１９７０.

[９１] 　 祝世讷. 系统医学新视野. 北京: 人民军医出版社ꎬ ２０１０.

[９２] 　 Ｂａｉｒｅｙ Ｅꎬ Ｋｅｌｓｉｃ Ｅ Ｄꎬ Ｋｉｓｈｏｎｙ Ｒ. Ｈｉｇｈ￣ｏｒｄｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｓｈａｐｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１６ꎬ ７(１): １２２８５.

[９３] 　 Ｌｅｖｉｎｅ Ｊ Ｍꎬ Ｂａｓｃｏｍｐｔｅ Ｊꎬ Ａｄｌｅｒ Ｐ Ｂꎬ Ａｌｌｅｓｉｎａ Ｓ. Ｂｅｙｏｎｄ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１７ꎬ ５４６

(７６５６): ５６￣６４.

[９４] 　 Ｍａｙｆｉｅｌｄ Ｍ Ｍꎬ Ｓｔｏｕｆｆｅｒ Ｄ Ｂ. Ｈｉｇｈｅｒ￣ｏｒｄｅｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｃａｐｔｕｒｅ ｕｎｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｉｎ ｄｉｖｅｒｓｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１７ꎬ

１(３): ００６２.

[９５] 　 Ｍｏｕｇｉ Ａꎬ Ｋｏｎｄｏｈ Ｍ. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ ３３７(６０９２): ３４９￣３５１.

[９６] 　 Ｍｏｕｇｉ Ａꎬ Ｋｏｎｄｏｈ Ｍ. Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ￣ａｎｔａｇｏｎｉｓｍ￣ｍｕｔｕａｌｉｓｍ ｈｙｂｒｉｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ３６０: ５４￣５８.

６０５８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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[９７]　 ＭｃＣａｕｌｅｙ Ｅꎬ Ｎｅｌｓｏｎ Ｗ Ａꎬ Ｎｉｓｂｅｔ Ｒ Ｍ. Ｓｍａｌｌ￣ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｃｙｃｌｅｓ ｅｍｅｒｇｅ ｆｒｏｍ ｓｔａｇｅ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｄａｐｈｎｉａ￣ａｌｇａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００８ꎬ

４５５(７２１７): １２４０￣１２４３.

[９８] 　 Ｌｉａｏ Ｊ Ｂꎬ Ｂｅａｒｕｐ Ｄꎬ Ｂｌａｓｉｕｓ Ｂ. Ｆｏｏｄ ｗｅｂ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｅｄ ｌａｎｄｓｃａｐｅｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１７ꎬ

２８４(１８５９): ２０１７０３５０.

[９９] 　 Ｌｉｎｄｅｍａｎ Ｒ Ｌ. Ｔｈｅ ｔｒｏｐｈｉｃ￣ｄｙｎａｍｉｃ ａｓｐｅｃｔ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｙ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９４２ꎬ ２３(４): ３９９￣４１７.

[１００] 　 Ｌｅｖｉｎｅ Ｓ. Ｓｅｖｅｒａｌ ｍｅａｓｕｒｅｓ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｐｐｌｉｃａｂｌｅ ｔｏ ｃｏｍｐｌｅｘ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９８０ꎬ ８３(２): １９５￣２０７.

[１０１] 　 Ｐａｕｌｙ Ｄꎬ Ｔｒｉｔｅｓ Ａ Ｗꎬ Ｃａｐｕｌｉ Ｅꎬ Ｃｈｒｉｓｔｅｎｓｅｎ Ｖ. Ｄｉｅｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｍａｍｍａｌｓ. ＩＣＥＳ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍａｒｉｎｅ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９８ꎬ

５５(３): ４６７￣４８１.

[１０２] 　 Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｓꎬ Ｊｏｎｅｓ Ｎ Ｓ. Ｌｏｏｐｌｅｓｓｎｅｓｓ ｉｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｓ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｔｒｏｐｈｉｃ ｃｏｈｅｒｅｎｃｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ

Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１７ꎬ １１４(２２): ５６１８￣５６２３.

[１０３] 　 Ｌｏｔｋａ Ａ Ｊ. Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ ｏｆ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９２２ꎬ ８

(６): １４７￣１５１.

[１０４] 　 Ｏｄｕｍ Ｅ Ｐ. Ｔｈｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ: ａｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｒｅｓｏｌｖｉｎｇ ｍａｎ′ｓ ｃｏｎｆｌｉｃｔ ｗｉｔｈ

ｎａｔｕｒｅ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９６９ꎬ １６４(３８７７): ２６２￣２７０.

[１０５] 　 Ｃｏｒｍａｎ Ｊ Ｒꎬ Ｃｏｌｌｉｎｓ Ｓ Ｌꎬ Ｃｏｏｋ Ｅ Ｍꎬ Ｄｏｎｇ Ｘ Ｌꎬ Ｇｈｅｒａｒｄｉ Ｌ Ａꎬ Ｇｒｉｍｍ Ｎ Ｂꎬ Ｈａｌｅ Ｒ Ｌꎬ Ｌｉｎ Ｔꎬ Ｒａｍｏｓ Ｊꎬ Ｒｅｉｃｈｍａｎｎ Ｌ Ｇꎬ Ｓａｌａ Ｏ Ｅ.

Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｃｉｅｎｃｅ: ｌｅｇａｃｙ ｏｆ ａ ｃｌａｓｓｉｃ ｐａｐｅｒ (Ｏｄｕｍ １９６９). Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ ２０１９ꎬ ２２(５): １１６０￣１１７２.

[１０６] 　 Ｂｒｏｓｅ Ｕꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｒ Ｊꎬ Ｍａｒｔｉｎｅｚ Ｎ Ｄ. Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００６ꎬ ９(１１): １２２８￣１２３６.

[１０７] 　 Ｇａｒｌａｓｃｈｅｌｌｉ Ｄꎬ Ｃａｌｄａｒｅｌｌｉ Ｇꎬ Ｐｉｅｔｒｏｎｅｒｏ Ｌ. Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ｓｃａｌｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ ４２３(６９３６): １６５￣１６８.

[１０８] 　 Ｚｈａｎｇ Ｊꎬ Ｆｅｎｇ Ｙ Ｊ. Ｃｏｍｍｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｅｎｅｒｇｙ ｆｌｏｗ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｎ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｆｏｏｄ ｗｅｂｓ. Ｐｈｙｓｉｃａ Ａ: Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ Ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ａｎｄ ｉｔｓ

Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１４ꎬ ４０５: ２７８￣２８８.

[１０９] 　 Ｈａｔｔｏｎ Ｉ Ａꎬ ＭｃＣａｎｎ Ｋ Ｓꎬ Ｆｒｙｘｅｌｌ Ｊ Ｍꎬ Ｄａｖｉｅｓ Ｔ Ｊꎬ Ｓｍｅｒｌａｋ Ｍꎬ Ｓｉｎｃｌａｉｒ Ａ Ｒ Ｅꎬ Ｌｏｒｅａｕ Ｍ. Ｔｈｅ ｐｒｅｄａｔｏｒ￣ｐｒｅｙ ｐｏｗｅｒ ｌａｗ: ｂｉｏｍａｓｓ ｓｃａｌｉｎｇ ａｃｒｏｓｓ

ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ａｎｄ ａｑｕａｔｉｃ ｂｉｏｍｅｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１５ꎬ ３４９(６２５２): ａａｃ６２８４.
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