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生境破坏景观中物种的不同扩散模式对杂食食物网的
影响

多杰加布∗，巴桑卓玛
西藏大学理学院数学系，拉萨　 ８５０００

摘要：物种扩散对群落的空间结构有一定的影响，这种影响将决定着物种的最终分布。 本研究考虑空间因素，并以三个物种为

例构建了空间群落动态数学模型，研究物种的不同扩散模式对物种共存结果的影响。 本文还研究在不同扩散模式下，不同物种

的定殖率变化对食物网中每个物种的影响。 模型结果表明：（１）在生境破碎和生境丧失的景观中，物种扩散范围的增加将增大

食物网中物种共存的区域。 （２）物种扩散模式对每个物种的影响不同，这种影响的大小主要取决于每个物种在食物网中的营

养等级。 （３）物种扩散模式的变化可以促进或抑制物种共存，具体的共存结果取决于物种扩散模式的变化和强度。 （４）当所有

物种的扩散模式都是全局扩散时，只有生境丧失对每个物种有逐渐丧失的负面影响，而生境破碎对三个物种没有影响。 本研究

提出了一些理论观点，阐明了物种扩散对物种分布的影响。 此外，这些发现为未来物种扩散的研究提供了一定的理论思考。
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　 　 物种扩散是生态研究中的一个重要的话题，它涉及不同物种的空间和时间分布变化，并对物种共存产生

必要的影响［１—７］。 在空间上，物种的扩散模式可以分为局部扩散、全局扩散和规则扩散等［６—７］。 这些扩散模

式将影响群落中物种的分布和相互作用，并显著影响生态系统的稳定性和多样性。 早期的研究表明，扩散能

力深刻地影响了入侵物种和本地物种之间的竞争结果［８—９］。 此外，廖金宝［１０］等发现，不同扩散能力的物种对

生境破碎的反应不同，扩散能力更强的物种对破碎的敏感性较低。 廖金宝等［１］ 利用均匀场近似和偶对逼近

模型证明，如果两个物种采用不同的扩散模式，偶对空间结构的改变会影响物种的有效出生率，从而破坏物种

共存。 Ｓａｌｏｍｏｎ 等［５］使用特定的连接矩阵来描述物种的不对称的扩散空间，证明当物种之间没有环境的异质

差异性，从原始生境扩散到特定的生境或长距离扩散可以促进竞争物种的共存。
扩散是几乎所有生物的主要特征，物种扩散过程极大地影响了物种生存的过程，如个体的生存、生长和繁

殖、种群和群落组成、结构和动态的物种维护、进化和地理分布［１１］。 几乎所有的生态或进化问题都涉及扩散

的作用和影响［１２］。 目前，扩散生态学的研究已成为生物学领域的一个重要课题，统一和整合了许多研究领

域。 它与进化生物学、微生物学、分子生物学、数学、物理学、流行病学、农业、大气科学、工程学和地理学相联

系［１３］。 许多学者都强调了物种扩散在生态过程中的重要性［１４—１６］。 在这些研究中，主要强调现象描述方

法［１７—２１］和动态机制方法，特别是风力作用下种子扩散的建模。 同时，彭闪江等认为［２２］，不同的时空尺度在植

物扩散的研究中起着重要的作用［８—９］。 物种扩散的模式和数量决定了不同物种个体在不同生境中的扩散数

量，进而影响了该物种在群落中的动态。
在本研究中，本文构建了一个简单的杂食食物网中每个物种的斑块动力学模型。 这个食物网是由三个物

种组成（见图 ２）。 在此基础上，本文将改变食物网中各物种的扩散模式，并研究扩散模式的变化对整个食物

网和食物网中各物种的影响。

１　 方法

１．１　 景观结构生成

本文将景观建模为一个无限的晶格（即每个格点代表一个生境斑块），它可以是空的，也可以被任何特定

的物种占据。 本文假设两种生境斑块类型（一种是适合生存的生境斑块和一种是不适合生存的生境斑块）来
引入生境破坏情况。 只有适合的生境斑块才允许物种定居，而任何物种都不能在不适合的生境斑块上定居。
用 Ｓ 表示适合的生境斑块，Ｕ 表示不适合的生境斑块，Ｓ＋Ｕ＝ １。 根据文献［８—９］，给定斑块的聚集程度可以用局

部密度 ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）表示，即生境斑块 Ｓ 随机选择其相邻生境斑块的条件概率 ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）＝ ρ＿ＳＳ ／ Ｓ［１］。 偶对密度 ρ＿
ＳＳ 表示随机选择的一对相邻生境斑块均为 Ｓ 斑块的概率。 因此，Ｓ 斑块的破碎程度与聚集程度成反比，生境

斑块的破碎可定义为 Ｆ＝ １－ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）。 根据景观生成的正交邻域相关法，采用了 Ｖｏｎ Ｎｏｕｍａｎｎ 邻居斑块（四
邻居型）。 从廖金宝等的研究结果［２３］，有基于正交邻域相关法［８］，它可以通过改变斑块可用性 Ｓ 或斑块连通

性 ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）来独立工作，生成生境破坏的景观图 １。 当 Ｓ＝ ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）时，表示两种生境斑块类型 Ｓ 和 Ｕ 随机分

布在整个景观中，而 Ｓ＜ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）和 Ｓ＞ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）分别代表生境斑块过度聚集和过度分散的两种模式（见图 １）。
Ｆ≤Ｕ ／ （１－Ｕ） （１）

１．２　 基本假设

本论文研究了在一个包含三个物种的杂食食物网中，每个物种的扩散模式差异对每个物种和食物网的影

响。 本文考虑的杂食食物网包含三个物种，分别是 Ｒ１、Ｃ２ 和 Ｐ３。 它们之间的捕食关系为杂食性捕食者 Ｐ３不

仅捕食中间捕食者 Ｃ２，还捕食基础物种 Ｒ１，并假设在生境斑块景观中，这两个物种不能同时被 Ｐ３捕食。 还假

设如果物种 Ｒ１ 和物种 Ｃ２ 同时出现在同一生境斑块上时，物种 Ｐ３将更倾向于捕食物种 Ｃ２（捕食者 Ｐ３的捕食

偏好），这是因为物种 Ｐ３不仅捕食物种 Ｃ２ 还捕食物种 Ｒ１，而物种 Ｒ１ 又被物种 Ｃ２ 捕食，因此物种 Ｐ３与物种 Ｃ２

之间不仅存在捕食关系还存在竞争关系，因此只有先捕食物种 Ｃ２ 才能有利于后捕食物种 Ｒ１。 这一特征描述

了物种 Ｐ３的捕食偏好现象；即物种 Ｐ３捕食物种 Ｒ１ 时的内在死亡率（ｅ３１）大于物种 Ｐ３的捕食物种 Ｃ２ 时的内在

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４６ 卷　
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图 １　 生境丧失与生境破碎的景观分类图

Ｆｉｇ．１　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｐａｔｃｈ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｂｙ ｐａｔｃｈ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ

通过改变斑块可用性（Ｓ）和斑块连通性（ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）），对两种生境斑块组成，其中晶格大小为 Ｌ×Ｌ ＝ ２００×２００，每个晶格代表一个生境斑块进

行分类。 当 Ｓ＝ ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）时，表示两种生境斑块类型 Ｓ 和 Ｕ 随机分布在整个景观中（图中红色部分）

死亡率（ｅ３２）。 当物种 Ｐ３和物种 Ｃ２ 同时捕食基础物种 Ｒ１ 时，假设物种 Ｐ３需要比物种 Ｃ２ 更多的营养输入。 为

了反映这一特征，假设物种 Ｐ３捕食物种 Ｒ１ 导致的灭绝率（ｕ３１）大于物种 Ｃ２ 捕食物种 Ｒ１ 导致的灭绝率（ｕ２１）。
这些速率差异来源于竞争⁃扩散权衡的假设（因为模型中杂食性捕食者的扩散受到的限制较少）。
１．３　 建模景观结构对生境斑块占据动态影响

食物网中物种的种群动态可以被建模为一系列捕食者⁃猎物系统［２４—２５］。 这类模型通常可以分为两个部

分：一个增长项，它考虑物种的繁殖率和捕食者的遭遇率，以及一个减少项，它考虑物种的内在死亡率和被其

他物种捕食导致的死亡率。 本研究构建一个简单杂食食物网中物种斑块占据的动态模型。 遵循这个基本结

构，本文考虑物种的景观结构和扩散范围，以及捕食偏好 ／捕食压力，影响它们寻找新定居点的能力和捕食者⁃
猎物遭遇率。

构建的模型如下：
ｄＰ３

ｄｔ
＝ ｃ３Ｐ３（Ｒ１＋Ｃ２）（１－Ｕ－Ｐ３）－（ｅ３１＋ｅ３２）Ｐ３ 　 　 　 　 （２）

ｄＣ２

ｄｔ
＝ ｃ２ Ｃ２ ｑＳ ／ ＳＲ１（１－Ｕ－Ｃ２）ｑＳ ／ Ｓ－ｅ２ Ｃ２－ｕ２３Ｃ２ Ｐ３ （３）

ｄＲ１

ｄｔ
＝ ｃ１ Ｒ１（１－ｑＵ／ Ｒ－ｑＲ ／ Ｒ）－ｅ１ Ｒ１－ｕ２１Ｃ２ Ｒ１ ｑＳ ／ Ｓ－ｕ３１Ｐ３Ｒ１ （４）

三个方程的推导过程如下：每个方程中的第一项代表物种通过定居增加的数量，第二项中的负号代表物

种通过内在灭绝或被捕食者捕食而减少的数量。 Ｐ３、Ｃ２ 和 Ｒ１ 分别表示杂食性捕食者、中间捕食者和基础物

种的斑块占据点。 每个物种都有一个内在死亡率（ｅ１、ｅ２、ｅ３１和 ｅ３２，但在这里，由于杂食性捕食者的捕食偏好，
杂食性捕食者的内在灭绝率需要分成两部分）。 此外，中间捕食者也可能因为被杂食性捕食者捕食而灭绝，
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图 ２　 杂食食物网及扩散模式示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｏｍｎｉｖｏｒｏｕｓ ｆｏｏｄ ｗｅｂ ａｎｄ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｍｏｄｅｓ

（左）三物种杂食食物网结构；（右）从上到下分别为邻居扩散、局部扩散、全局扩散模式（白色：不适合生境斑块；灰色：适合但不可定殖斑

块；黑色：适合且可定殖斑块）；Ｐ 为杂食捕食者；Ｃ 为中间 捕食者；Ｒ 为基础物种

基础物种也可能因为被杂食性捕食者或中间捕食者捕食而灭绝。 这是由于捕食导致的灭绝率（ｕ２、ｕ２１和 ｕ３１，
但在这里，本文也需要将基础物种的捕食灭绝率分成两部分，因为基础物种受到不同物种的捕食压力）。

由于杂食性捕食者是全局扩散，给定的猎物在任何定居地点都可能遇到杂食性捕食者。 相比之下，由于

中间捕食者只能在斑块碎片内捕食（局部扩散），所以给定基础物种的个体只能在这些碎片内捕食。 因此，当
中间捕食者捕食物种 Ｒ１ 时，必须乘以平均斑块破碎大小 ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ），反映在方程（３）中的扩散模式是局部扩散

ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）＝ ρ＿ＳＳ ／ Ｓ［２５］。 同样，食物网中每个物种的定殖率分别是 ｃ１、ｃ２ 和 ｃ３。 由于假设杂食性捕食者的扩散

模式是全局扩散，所以杂食性捕食者可以定居的生境斑块是总数减去不适合的生境斑块和被自身占据的生境

斑块，在方程（２）中（１－Ｕ－Ｐ＿３）来表示。 相比之下，中间捕食者只能在破碎的斑块内捕食，所以中间捕食者可

以定居的斑块也是有限的。 因此，中间捕食者可以定居的斑块是总数减去不适合的斑块。 然后将自己占据的

斑块乘以斑块的平均破碎化大小，这在方程（３）中（１－Ｕ－Ｃ＿２） ｑ＿（Ｓ ／ Ｓ）来表示。 方程（４）中主要物种的增量

项仍然可以根据 ｃ１ 和 Ｒ１ 之间的未被占据斑块 ｑ＿（Ｓ ／ Ｒ）来理解，其中 ｑ＿（Ｓ ／ Ｒ）＝ （１－ｑ＿（Ｕ ／ Ｒ）－ｑ＿（Ｒ ／ Ｒ）。 有

关不同扩散模式下形成的不同情况的方程详见附录。
１．４　 数值模拟过程

使用该模型，研究了物种扩散模式变化对杂食食物网中每个物种的影响。 当物种 Ｐ３同时捕食物种 Ｒ１ 和

物种 Ｃ２ 时，假设如果两种猎物物种同时出现在同一生境斑块上时，物种 Ｐ３更倾向于捕食物种 Ｒ１，即 ｅ３２＞ｅ３１。
此外，当物种 Ｃ２ 和 Ｐ３竞争同一猎物时，假设物种 Ｐ３比物种 Ｃ２ 需要更多的营养输入。 为了说明这一点，本文

假设当物种 Ｐ３捕食物种 Ｒ１ 时的捕食率高于物种 Ｃ２ 捕食物种 Ｒ１ 时的捕食率，即 ｕ３１＞ｕ２１。 这些假设，本文借

鉴了之前的研究发现［２６—２７］，顶级捕食者 Ｐ３（如螃蟹）对基础资源 Ｒ１（如藤壶）的捕食效率往往高于中间消费

者 Ｃ２（如蜗牛），这是因为顶级捕食者通常具有更高的能量需求和更广泛的捕食策略。 当顶级捕食者对基础

资源的捕食强度超过中间消费者时，可能导致基础资源的灭绝风险显著增加。 另外也发现在三物种内禀捕食
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系统（藻类⁃鞭毛虫⁃轮虫）的实验中，顶级捕食者（轮虫）对基础资源（藻类）的捕食效率显著高于中间消费者

（鞭毛虫）。 这是由于轮虫的体型更大、摄食速率更高，且其捕食行为对藻类种群的干扰更强，导致藻类的灭

绝率更高。 同时，对于 “物种 Ｐ３将更倾向于捕食物种 Ｃ２（捕食者 Ｐ３的捕食偏好）” 这一假设，本文依据文

献［２８］，该研究发现，捕食者（如狼）的存在会促使同域猎物（如：骡鹿和白尾鹿）通过生态位分离来降低被捕食

风险。 当猎物（如 Ｃ２）与捕食者（Ｐ３）的生态位重叠较高且防御能力较弱时，捕食者更倾向于优先捕食该猎

物，以优化能量获取效率。 据所知，在区域尺度的空间食物网中尚未使用现实的生物学来估计参数值，因此选

择了一组具有代表性的参数值（类似于 ２０２３ 年发表的文章［２９］）来模拟模型的结果，并对所有参数进行了灵敏

度分析。 主要使用 ＭＡＴＬＡＢ 软件对正文中的三个方程和附录中的两个方程形成的封闭 ＯＤＥ 系统方程进行

数值模拟，并对模拟结果进行了分析和探讨（由于模拟过程较为复杂，具体详细的模拟过程见附录中的代

码）。

图 ３　 不同扩散模式下物种共存图

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｍｏｄｅｓ

生境丧失（Ｕ）和生境破碎（Ｆ）景观中简单杂食食物网的稳定状态（斑块占用率＜１０－４视为物种灭绝）。 从左到右依次 ＧＬＮ、ＧＬＬ、ＧＧＬ、ＧＧＧ

扩散模式（Ｐ３：全局扩散；Ｃ２：局部 ／ 全局扩散；Ｒ１：邻居 ／ 局部 ／ 全局扩散）

２　 结果

本论文研究生境破坏景观中物种扩散模式变化对杂食食物网中每个物种的影响。 总体而言，位于不同营

养级的物种的扩散模式变化对生境破碎和生境丧失的容忍度有所不同。 廖金宝等的研究中发现，当生境丧失

和生境破碎发生时，首先灭绝的物种是中间捕食者而不是杂食性捕食者。 这一结论与本文得出的结论相似

（见图 ３）。 图 ３ 中的第一个子图是之前发表的一篇文章的图［２９］，该文章主要研究将入侵物种引入简单杂食

性食物网中的影响，而本文则研究简单杂食食物网中每个物种的扩散模式改变如何影响杂食食物网和食物网

中的每个物种。 从图 ３ 可以看出，当假设三个物种的扩散模式为杂食性捕食者 Ｐ３是全局扩散，中间捕食者 Ｃ２

是局部扩散，基础物种 Ｒ１ 是邻居扩散（即 ＧＬＮ 扩散模式）时，这些物种可以在较低生境丧失和生境破碎下共
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存，最大共存区域出现在中等程度的生境破碎和生境丧失下。 当生境丧失固定在中等水平时，随着生境破碎

的增加，首先灭绝的物种是中间捕食者而不是杂食性捕食者。 如图 ３ 所示，当假设三个物种的扩散模式为

ＧＬＬ 扩散模式时；在较低生境丧失和生境破碎条件下，三个物种可以共存，最大共存区域出现在中等生境破碎

和生境丧失条件下。 当生境丧失固定在中等水平时，随着生境破碎的增加，首先灭绝的物种是中间捕食者而

不是杂食性捕食者。 图 ３ 中的第二个子图与第一个子图相比，所有物种灭绝的区域变变得更加广泛，这是由

于基础物种扩散模式的变化（Ｎ→Ｌ）。 从图 ３ 可以看出，当三个物种的扩散模式为 ＧＧＬ 扩散模式时，三个物

种的共存区域发生了显著变化。 在较低生境丧失和生境破碎条件下，三个物种可以共存，最大共存区域出现

在中等到较大程度的生境破碎和生境丧失下。 当生境破碎固定在 ０ 到 ０．８ 时，随着生境丧失的增加，首先灭

绝的物种是杂食性捕食者，然后是中间捕食者。 从图 ３ 中的三个物种的扩散模式为 ＧＧＧ 扩散模式时，只有生

境丧失对每个物种有逐渐丧失的负面影响，而生境破碎对三个物种没有影响。
从图 ４ 中的左边图形可以看出，当生境破碎程度固定在中等（Ｆ ＝ ０．５）时，生境丧失对三种物种影响程度

不同，基本物种受影响较小，中间捕食者和杂食性捕食者受显著影响，中间捕食者因扩散范围和猎物限制更易

灭绝，杂食性捕食者可改变猎物，其扩散模式（如全局扩散）影响生存；中间捕食者扩散范围越广越有利。 从

图 ４ 中的右边图形可以看出，当生境丧失固定在 ０．４ 时，生境破碎对三种物种均有影响，扩散模式为 ＧＬＮ 和

ＧＬＬ 时中间捕食者 Ｃ２ 先灭绝，为 ＧＧＬ 和 ＧＧＧ 时顶级杂食性捕食者 Ｐ３先灭绝；当扩散模式均为全局扩散

（ＧＧＧ）时，生境破碎不影响三种物种。 综上，物种扩散模式在物种灭绝中至关重要，决定灭绝顺序，不同扩散

模式对生境破碎耐受性不同，全局扩散能力可增强物种对环境扰动的抗性。
图 ５ 显示在固定程度的生境丧失和生境破碎条件下，物种定殖率 ｃ１ 和 ｃ３对不同扩散模式形成的四种杂

食食物网的影响。 选择 ｃ１ 的主要原因是 ｃ１ 是基本物种 Ｒ１ 的定殖率，而必需物种在整个食物网中起着至关重

要的作用。 此外，ｃ３的选择主要是因为 ｃ３是杂食性捕食者的定殖率，本文主要讨论了杂食食物网的影响。 从

图 ５ 中可以看出，ｃ３、ｃ１ 和 ｃ３对不同扩散模式的影响不同。 定殖率 ｃ１ 和 ｃ３对四种不同扩散模式的影响相似。
当三种物种的扩散模式为全局扩散时，物种的共存区域最大。

图 ６ 中展示了参数（ｃ１， ｃ２， ｃ３， ｌｏｓｓ， ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ， ｅ１， ｅ２， ｅ３１， ｅ３２， ｕ２１， ｕ２， ｕ３１）对物种 Ｐ３、Ｃ２、Ｒ１ 以及生

境指标 ｑ＿Ｒ ／ Ｒ、ｑ＿Ｕ ／ Ｒ 的参数灵敏度分析。 从图 ６ 中的第一个子图可以看出生境丧失对物种 Ｐ３的灵敏度系

数极低，负向影响显著；这就说明生境丧失对物种 Ｐ３的影响最大。 各参数对不同物种和生境指标的影响方向

（正 ／负）与程度差异明显。 图 ６ 中的最后一个子图通过颜色梯度呈现参数重要性排序，生境破碎和生境丧失

处于关键位置，表明它们对模型中各物种与生境指标的影响最为核心。 整体而言，这些图形揭示了生境相关

参数在生态模型中的主导作用，不同参数对物种生存及生境系统指标的灵敏度差异显著，为解析生态系统动

态机制提供了重要依据（参数灵敏度分析的代码详见附录）。

３　 讨论

本研究利用正文中的三个方程及附录中的两个方程形成的微分系统方程，通过 Ｍａｔｌａｂ 软件数值模拟物

种的空间动态，并考虑物种的不同扩散模式（ＧＬＮ、ＧＬＬ、ＧＧＬ、ＧＧＧ 扩散模式）。 如果三个物种有三种不同的

扩散模式，那么这些扩散模式的组合共有 ２７ 种类型（根据数学中的排列组合方法）。 然而，在本文的正文部

分，本文呈现四种扩散模式（ＧＬＮ、ＧＬＬ、ＧＧＬ、ＧＧＧ），并且在附录中给出了两个额外的 ＧＧＮ 和 ＬＬＮ 扩散模式

的详细结论。 本文考虑这六种扩散模式是因为在生态学中，物种的营养等级越高，其扩散能力越强（Ｇ→Ｌ→
Ｎ）。 因此，像 ＮＮＧ 或 ＮＬＧ 这样的扩散模式并不符合生态学常识（虽在极个别食物网系统中存在）。 通过选

择一系列参数，研究物种不同扩散模式对物种共存的影响。 在以往的研究中，许多研究强调扩散模式对种群

动态和相互作用的显著影响［３０—３１］，但很少有研究探讨物种不同扩散模式对物种共存的影响。 由于 Ａｌｌｅｅ 效应

在群落生态学和自然保护区生物学中的显著作用，一些学者［３２］ 研究在 Ａｌｌｅｅ 效应影响下，种间扩散能力差异

对共存时间的影响。 近中性模型通过模拟证实了随机波动和扩散限制通过不引入生态位分化的模式维持了
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图 ４　 生境破碎或生境丧失固定时的斑块占用率图

Ｆｉｇ．４　 Ｐａｔｃｈ ｏｃｃｕｐａｎｃｙ ｕｎｄｅｒ ｆｉｘｅｄ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｒ ｈａｂｉｔａｔ ｌｏｓｓ

左部分为 Ｆ ＝ ０．５ 时不同扩散模式的斑块占用率；右部分为 Ｕ ＝ ０．４ 时不同扩散模式的斑块占用率

近中性群落物种结构的多样性和稳定性［３３］。 Ｇｒａｖｅｌ 等提出了一个整合了群落中立性和生态位理论的生态位⁃
中性连续体，强调生态位重叠和扩散限制之间的相互作用［３４］。 Ｎｉｌｓ Ｓｔｅｎｓｅｔｈ 和 Ｈａｒｒｙ Ａｎｄｒｅａｓｓｅｎ 研究当小哺

乳动物在破碎化斑块中扩散时的扩散行为和种群动态，并且他们发现密度依赖的扩散比率［３５］。 本文涉及的
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图 ５　 定殖率对物种共存的影响图

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ

固定生境丧失（Ｕ ＝ ０．４５）和生境破碎（Ｆ ＝ ０．３５）时，定殖率 ｃ１（基础物种的定殖率）和 ｃ３（杂食性捕食者的定殖率）对四种扩散模式食物网

的影响

理论模拟专注于物种的不同扩散模式对生境丧失和生境破碎景观中杂食食物网的影响，以及食物网中每个物

种的影响。 浙江千岛湖陆桥岛屿系统，研究植物⁃蚜虫⁃蚂蚁三营养级互作网络。 发现破碎化生境中，植物物种

周转通过上行效应（ｂｏｔｔｏｍ⁃ｕｐ ｅｆｆｅｃｔ）显著影响蚜虫和蚂蚁的扩散模式。 例如，小型岛屿上植物种类减少导致

蚜虫群落特化性升高，进而迫使蚂蚁调整扩散策略（如缩短扩散距离）。 这种级联效应最终导致依赖广布植

物的蚜虫和蚂蚁种群优先灭绝，而特化性高的物种因扩散能力受限，在孤立斑块中逐渐消失的实证研究［３６］，
该研究揭示了生境破碎通过物种周转重塑多营养级互作网络的机制，强调了扩散能力差异和营养级间相互作

用对群落动态的关键影响，其中扩散能力导致的结果与本文的理论模型得出的结果具有一定的相似性。
通过比较不同的扩散模式，可以看出随着食物网中基础物种和中间捕食者扩散范围的扩大，三个物种的

共存区域也会增大。 通过对比本文中的图 ３ 中的第一和第二子图可知，模型模拟结果显示基础物种 Ｒ１的生

存区域缩小。 究其原因，当基础物种的扩散模式从邻居扩散转变为局部扩散时，其生存区域的空间分布特征

发生变化，这使得以 Ｒ１ 为食的物种 Ｃ２ 和 Ｐ３可获取的猎物数量增加，进而导致 Ｒ１ 与捕食者的相遇概率上升，
最终使其生存区域缩小。 这表明扩散范围的变化对 Ｒ１ 并非有益，反而产生抑制效应。 从图 ３ 可知，当中间捕

食者的扩散模式由局部扩散升级为全局扩散（扩散范围扩大）时，其生存区域显著扩展。 这是由于更广泛的

扩散范围使中间捕食者能在更大空间内捕食基础物种。 然而，对杂食性捕食者影响有限，尽管中间捕食者的

扩散有利于杂食性捕食者获取猎物，但杂食性捕食者同时以基础物种和中间捕食者为食，这种复杂的捕食关

系使得其受中间捕食者扩散的影响被弱化。 进一步从图 ３ 发现，当基础物种的扩散模式从局部扩散转变为全

局扩散（扩散范围进一步扩大）时，三个物种的共存区域显著增大，各物种的生存区域也更为广泛。 这是因为

基础物种更广泛的扩散范围不仅有助于自身占据适宜生境斑块，也使捕食者的猎物分布区域更广泛，对中间

捕食者和杂食性捕食者均有益。
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图 ６　 参数灵敏度分析图

Ｆｉｇ．６　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｉａｇｒａｍ

ＧＬＮ 扩散模式下，各参数（ｃ１， ｃ２， ｃ３， ｌｏｓｓ， ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ 等）对物种 Ｐ３、Ｃ２、Ｒ１ 及生境指标 ｑ＿Ｒ ／ Ｒ、ｑ＿Ｕ ／ Ｒ 的灵敏度分析（颜色越亮表示参数

重要性越高）；其中 ｌｏｓｓ 为生境丧失的参数，ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ 为生境破碎的参数

综上，物种扩散范围的增加未必对其生存有益，这主要取决于物种在食物网中的营养等级。 当食物网中

三个物种的扩散模式均为全局扩散（ＧＧＧ 扩散模式）时，三者间的捕食关系和生境破坏程度成为关键影响因

素。 此时杂食食物网遵循营养范围假说，生境丧失会对三个物种产生影响，而生境破碎的影响则被削弱。 这

是因为在全局扩散模式下，无论生境破碎程度如何，三个物种都能占据适宜的生境斑块，破碎无法对其扩散与

生存构成实质性限制。 在杂食食物网中，各物种因扩散模式的差异而对食物网产生不同影响。 当杂食性捕食

９　 ２ 期 　 　 　 多杰加布　 等：生境破坏景观中物种的不同扩散模式对杂食食物网的影响 　
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者、中间捕食者和基础物种分别采取全局扩散、全局扩散和邻居扩散（ＧＧＮ 扩散模式）时，物种共存结果与

ＧＧＬ 扩散模式下的情形相似。 这表明，基础物种将扩散策略由局部扩散调整为邻居扩散，对整个食物网的影

响并不显著。 与之形成鲜明对比的是，当杂食性捕食者、中间捕食者和基础物种分别采取局部扩散、局部扩散

和邻居扩散（ＬＬＮ 扩散模式）时，共存结果与 ＧＬＮ 扩散模式下的结果截然不同。 这说明，杂食性捕食者将扩

散模式从全局扩散转变为局部扩散，会对整个食物网产生显著影响，甚至直接改变物种的灭绝顺序。 通过对

比不同扩散模式可见，随着基础物种和中间捕食者扩散范围的扩大，三者在食物网中的共存区域也随之增大。
基础物种与中间捕食者扩散范围的拓展，有利于杂食性捕食者的生存，使其生存区域更为显著，进而推动三个

物种的共存区域进一步扩大。 模型模拟结果表明，在生境丧失与生境破碎的景观中，物种扩散模式的差异对

杂食食物网具有显著影响（见如图 ３）。
当然，本模型存在一定的局限性。 其一，模型仅考虑最为简单的杂食食物网结构，而实际生态系统中的杂

食食物网远比模型所呈现的复杂；其二，模型假设了全局扩散、局部扩散和邻居扩散三种物种扩散模式，但在

自然界中，物种扩散模式呈现多样性，且受环境等多种因素影响，物种难以始终保持特定扩散模式，这一假设

存在局限性；其三，杂食食物网中物种间关系复杂，本模型仅考虑了捕食与竞争关系，而种内竞争、寄生、互利

共生等其他关系未纳入，实际内部机制远较模型提出的杂食食物网机制复杂。 不过，为简化研究问题，模型仅

选取了部分关键影响因素。 尽管如此，模型研究结果表明，物种扩散模式在很大程度上决定了物种的生存，且
不同扩散模式的物种对生境丧失和生境破碎的容忍度不同。 已经有研究表明扩散模式的变化通过改变物种

迁移策略，引发多营养级群落结构的级联调整，尤其是高阶捕食者的扩散能力对维持区域多样性至关重要，支
持了本文对模型结论在复杂系统中需要进一步验证的观点［３７］。 未来应该从理论角度分析高阶捕食者加入后

可能对扩散级联效应的影响，指出高阶捕食者的存在可能会通过改变种间相互作用强度和能量流动路径，改
变扩散对食物网结构和物种共存的影响。 总之，本研究结果对于理解物种的不同扩散模式对物种共存的影

响，具有重要的理论启示意义。
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