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一
、

理论生态学和生态建模

2
6

时空动态的建模
生态系统在时间和空间上都显示出其复杂性

。

梅 1∗ # 75 在 2 8 9 : 年首次报道了简单的生态模型可
以显示出复杂的动态

。

时空动态模型是一个动态系

统的数学描述
,

它引入了 空间 的概念
。

时空动态的

数学描述
,

有一些不同 的方法
,

其 中包括连续的时

间和空间模型以及离散的时间和空间模型
。

我们能

够建立不同的空间尺度
,

即局部尺度 1动态出现在

一个局部点或斑块 5和全局尺度 1全局或异质种群

的动态 5
。

许多文献讨论了空间的稳定规则
,

焦点集中在

局部种群之间如何扩散
,

方能提高异质种群的持续

性
,

而不考虑局部种群的可能灭绝
。

根据这种普遍
的框架

,

当空间被引入后
,

关于混沌的争论就得到
了缓解

;

不考虑不稳定的混沌式动态
,

当荆合是局

部时
,

即 当扩散被缩小在最临近 的斑块时
,

全局异

质种群仍是可持续的
。

然而
,

在较高尺度上
,

混沌与异质种群的灭绝

是对立的
,

混沌可能提高持续性
。

从空间上导入稳

定性
,

需要斑块中的异步动态去补偿替代动物的锐
减

。

这种异步性的来源之一是斑块中的异质性
。

但
即使所有的斑块是 同一的

,

也可能通过不同的初始

条件导致异步性
。

由于确定性混沌的一个重要的性

质是它高度地依赖于初始条件
,

在空间 的相位上
,

非常靠近的轨线将随时间 出现指数形分叉
。

虽然局

部灭绝的可能性在混沌域中增加
,

而全局 1异质种

群 5灭绝的可能性
,

由于对初始条件的依赖越高
,

非

同步率就越快
,

反而减少了
。

当藕合被限定在临近
的斑块中时

,

全局种群动态看起来象是处于一种具
有附加噪声的稳定状态

<
噪声可以 由于数阵规模的

增大而被减弱
。

这种由于非同步效应导致的全局稳

定
,

被称作
“
混沌式稳定

”
或

“同一混沌
” 。

业 已证 明
,

在其它不同周期的振荡的祸合
,

能

够诱导混沌式的动态
。

与其有关的是空间上诱导的

分支
。

这里涉及到这样一个事实
,

即 空间域被增大

时
,

局部动态经历了系列的分支
。

所以
,

同一物种的

两个种群可能有着不同的动态特征曲线
。

另外
,

由于在混沌域 中周期性窗 口 的密集叠

套
,

混沌呈结构性的不稳定
。

分支参数的一个小的

改变
,

就可能破坏非周期 的运动使之变成周期性

的
。

由于通过两个被称为时空间歇和超瞬变的过程

使周期性窗 口解体
,

时空上的混沌成为结构性的稳

定
。

超瞬变的存在是时空系统的重要性质
。

为了被
“
吸引子

”

捕捉到
, “

瞬变
”
与影响 长期动态的迭代的

初始数目有关
。

当引入空间概念后
,

瞬变的次数大

大高于非祸合状态下
,

故称为
“

超瞬变
” 。

空间上被延伸的 系统
,

其复杂性的一个附加来

源是多重吸引子
,

它们 引入了新层次的不确定性
。

对于同一参数值
,

一个具有不同 的初始条件的 系统

将定性地演变成不同 的动态系统
。

而且
,

吸引子之

间的边界可能是分形的
,

这样就不可能预测未来的

动态行为
。

虽然生态学中的异质性早 已有报道
,

并且一直

被解释为环境变化的结果
。

但近来的研究表明
;

种

群在空间上的分布可能源于其内察机制
,

即相互作

用与扩散的藕合
。

生态系统是一个开放的远离平衡的系统
,

在这

种条件下
,

自组织能够通过对称分离的不稳定性来

实现
。

斑块产生于 自组织
,

并且提高了大尺度的共

生性
,

其数 目依赖于空间域的大小
。

如果空 间减小

到低于最小阑值
,

这时就不存在任何源于同一状态

的分支现象
,

那么竞争者的数 目会突然减少
。

栖息地的破碎是生物圈的一个重要的问题
,

近

来对破碎景观动态的研究表明
,

栖息地的破碎能够

造成最成功的竞争者的选择性的灭绝
,

即灭绝出现

在扰动发生以后的世代
,

这可以用来解释为什么不

确定的少数的灭绝立刻发生在扰动后
。

众所周知
,

高的多样性水平只能在不平衡的条
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件下维持
。

超瞬变的存在维持了 系统远离渐进行
为

。

当瞬变在序和混沌之 间 1在混沌的边缘 5
,

显示

出突然的跃进时
,

最高水平的多样性得以维持
。

超瞬变和多重吸引子的提出
,

促进了理论上的

进步
。

生态学家们 曾一直在探讨系统的长期行为
,

而模型的瞬变动态 比起模型的渐进动态对生态系

统可能是更好的描述
。

另外
,

动态模式的差异 曾被
传统地解释为是运行过程中大的差异所致

,

由于多

重吸引子的存在
,

这种因为对初始条件的极端敏感
而形成的差异

,

能够 出现在同一系统中
。

如何探测时空混沌 Β 一种最新报道的方法是
,

根据轨线从空间上定义的局部分支的平均数
,

即根

据不同空间的点与初始相同的种群水平的 比较
,

来

测度封闭的局部状态随时间的分离比率
。

Χ
6

热动力学与结构动态模型
能够反映系统 中物种 的组成以及物种适应环

境变化的能力 的模型
,

通常称为结构动态模型
,

以

此来表示该模型能够捕捉到结构的变化
。

结构动态

模型也被称为第五代模型或下一代模型
,

以表明与

先前模型的不同和在描述系统组分动态上的较强

能力
。

博塞尔 1Δ #& &� .5在 2 8 8 Χ 年提出了发展一个系

统模型的六个必需条件
;
125 存在性

,

即系统环境一

定不能有任何可能使状态变量移出其安全范 围的

条件
。

1Χ5 有效性
,

即从环境获得的烟 1, Ε �∃ / 75 应当

超过其所花费的时间
。

烟在生态模型中常被广泛地
用作 目标函数

。

它被定义为远离热动力平衡
,

并与

状态变量有关
,

而状态变量通常是容易确定或测定
的

。

1Φ5 可变性
,

即系统对输入的反应
,

应具有一定

的可变性
。

1Γ 5可靠性
,

即系统必须能够利用适当而

各异的手段
,

应付对其安全的威胁
。

这些手段在于
系统内部的改变或在于势函数 1外部环境 5的特殊
改变

。

1 :5 适应性
,

即如果系统不能摆脱环境对它的

威胁的影响
,

其继续存在的可能性就在于它能否通

过改变 自身
,

来应付环境的影响
。

1Α5 其它系统的影

响
,

即一个系统必须响应其它系统的行为
。

这些其
它系统对于一个特定的系统可能是重要的

。

新一代

模型的 思想是不断地发现一组更适合生态系统普

遍条件的新参数
。 “

适应性
”
可以被定义为物种生存

和生长的能力
,

它可以通过对拥的利用来测度
。

Φ
6

混沌学对生态系统的研究价值
12 5混沌学在生态学领域的 研究现状 梅

1 2 8 9 :5 在对昆虫生态学模型研究过程中
,

发现了在

简单的逻辑斯蒂 1Η # /% & +% −5 方程背后
,

隐藏着令人

振奋的非线性动态系统行为
,

即混沌
。

随后
,

许多气
态学家在对非线性的连续世代的微分方程及差分
方程的研究中

,

都发现 了这一现象
,

如艾伦 1Ι. .� (5
12 8 83 5对捕食者与猎物方程的研究

。

对 自然种群中

有 无 混 沌 的 研 究
,

也 有 了 新 的 进 展
,

图 尔 钦
1! ϑ ∃ − ∀ %( 5 12 8 8 3 5在对 2 Φ 种森林害虫的时间序列研

究过程中发现 了有一种具有混沌的行为
<
奥尔森

1#. &� (5 12 8 8 35 成功地利用混沌动力学原理预测了

儿童流行病的发生
。

近年来
,

对产生混沌的条件及

混沌在生态系统中的表现行为也作了深入的探索
,

如艾伦 1 2 8 8 2 5认为系统的时滞
、

非线性
、

外部环境

压力
、

多维等是产生混沌 的条件
,

谢弗 1= − ∀∋Κ Κ� ∃5

12 8 4 85 在对混沌深入研究后
,

对协同进化中的群落

稳定性及种群灭绝原因进行了新的审视
。

1Χ5 混沌学对生态系统研究的意义 生态学的

最终 目的是阐明 自然种群和生态系统的变化规律
。

但 自从普里戈津证实生态系统是一个服从耗散结

构理论的非线性动态系统之后
,

许多经典的生态学

模型的局限性被暴露出来
。

即总是假定系统是稳定

的
,

力 图通过线性化来消 除系统的非线性特征
,

从

而经常会产生失真甚至完全相反的结论
。

为寻找能

够真实描述系统演化形态和处理不确定性因 素的

基本方程
,

广泛开展了随机过程的研究
。

在混沌学

的启示下
,

诸如逻辑斯蒂方程一类的简单非线性方

程被引入了动态的生态系统研究
。

结果表 明
,

对系

统演化的静态分析 1均衡 5必然要丧失大量宝贵的

信息
,

只有在动态中才能观察到系统演化的实质
<

生态系统的波动是内在的而非源于随机震荡
<
初始

条件的微小变动对系统未来演化结果产生巨大影
响

,

即对初始条件的敏感依赖性
<
混沌外表下隐藏

着 良好的有序结构
。

这些结果也说明
,

混沌学的引

入将使生态学的建模更加符合于真实的系统动态
,

这也是对生态学理论的重要补充和丰富
。

此外
,

混沌学的引入还使对系统的长期预测提
出了新的观点

。

由于初始条件的微小改变
,

将会导

致误 差以指数增长的形式增大
,

长期预测显然是不

可能的
。

但混沌随机假象下的有序结构
,

使得短期

行为的预测成为可能
。

对奇异吸引子的处理 1如神

经 网络方法 5
、

时间序列分析
、

计算图像处理等手

段
,

在生态系统内部的动态机制 1如昆虫与天敌的

关系
、

群落的稳定性
、

种群灭绝 5的原因分析及其调
控等方面均具有重要作用

。

由于混沌学诞生时间很短
,

其本身的理论仍有

待于进一步发展
,

诸如混沌动力学
、

混沌控制学
、

计

算图像学等学科还不成熟
。

因此
,

生态学家除了要

加强对生态系统的非线性动力学本质进行深入研

究外
,

还要及时吸收混沌学研究的新成果
、

新方法
,

从而使混沌学为人类揭示生态系统的本质作出重

要贡献
。

二
、

协同进化—
昆虫与植物的关系

昆虫与植物的协同进化突 出地表现为昆虫的

寄主选择行为与植物的抗虫防御体系
。

26 昆虫的寄主选择行为

科技导报 Χ ≅ 2 8 8 Α 2 2



12 5寄 主选择的理论发展 布鲁斯 1Δ∃ ϑ �& 5

1 2 8 Χ 35 首 次 提 出 的 寄 主选择 的 植物 本能理 论
1Λ # +∋ ( %Μ Ν Ο %( & +

6

%( � + +∀ � # ∃7 5强调
,

昆虫选择的寄主

植物应能满足其特定营养和生态需要
。

弗伦克尔
1 2 8 : 8 5则用表征刺激理论 1+# Π � ( & +%Θ ϑ .% +卜� # ∃7 5断

言
,

昆虫对寄主植物的选择是由糖昔
、

酚化合物
、

丹
宁

、

生物碱
、

类菇和皂昔等类的植物次生物质或植
物化合物所决定的

。

他还指出
,

为克服植物次生物

质的不利影响
,

昆虫 由多食性向单食性进化
,

从而

开始利用这些化合物作为找到寄主植物线索
。

肯尼

迪 1Ρ � ( ( � ) 7 5 12 8 Α : 5的 二元识别理论 1) ϑ ∋ . ) %&
Σ

−∃% Θ %(∋ +% #( +∀ �# ∃7 5认为昆虫对寄主选择的根据是
其对营养和非营养植物化合物的反应

,

这是基于许

多 昆虫能够受诸如氨基酸
、

碳水化合物和维生素等
营养化合物的刺激而取食的事实所提出的

。

随后惠

特克 1Τ ∀ %++∋ Π � ∃ 5 12 8 9 3 5引入交互作用物质 1∋ ..� .#
Σ

−∀ � Θ %−# .5 一词取代
“
植物次生物质

” 。

他将交互作

用物质性质定义为
“
一个物种个体所产生的

、

影响

另 一种个体生长
、

发育
、

行为或群体生物学 的非营

养化合物
” 。

交互作用物质能够起
“
利 己素 ,’1 ∋.. �

Σ

Θ #( �& 5和
“

利它素Υ1 Π∋ %∃# Θ #( �& 5功能
。

正是这些物

质在昆虫与植物的关系中起着重要作用
。

1Χ 5昆虫的寄主选择行为 昆虫通过嗅觉
、

视
觉

、

触觉和味觉等感受器能够感知和综合外部刺

激
,

阿马德 1Ι卜Θ # ) 5 12 8 4 Φ 5在他的专著《植食性昆

虫的搜索行为与机制 》一书中作了详细论述
。

近年

来
,

电生理技术
、

嗅觉编码技术
、

交互作用物质的提

取和分析等方法被广泛地应用于昆虫选择寄主的
行为机制研究

。

如鲍威尔 1ς 。 �.. 5和张 1Ω ∀# (
/5 利

用 丫 型嗅觉计证实 了蚜茧蜂对寄主植物气味产生

趋性反应
<
风洞试验表明损伤的植物叶片对侧沟茧

蜂的引诱作用远比未损伤的叶片强烈
。

另外
,

对昆

虫适应寄主及周围环境变化的研究也有了 一些新
的进展

,

主要表现在下述两个方面
;

一是昆虫的经历和学 习行为
。

希恩 1= ∀� � ∀∋ (5

和谢尔顿 1= ∀ � 6 +# ( 5 12 8 : 8 5研究表 明
,

成虫前期的一

些经历能够严重影响成虫的行为
,

如以马铃薯植株

上的蚜虫为寄主的菜蚜茧蜂对马铃薯的气味反应
十分强烈

。

而成虫期的经历行为对其后来的行为更
有直接的影响

,

表现为帕帕吉 1ς # Ξ ∋Ψ 5和普罗科普
1ς ∃# Π # Ξ 75定义的学习现象

。

如索普 1! ∀ # ∃Ξ � 5曾观

察到 自然发生的寄生蜂对雪松油气味呈现忌避反
应

,

但是随着放置时间延长
,

则逐渐适应
。

这是一种

非条件学习行为
,

即昆虫在长时间或重复接受某一
刺激后

,

在行为上表现为对该刺激逐渐适应
,

反应

降 低
、
或对该刺激变得敏感

,

反应强烈
。

哈斯 尔
1Ζ∋& &� .. 5 12 8 4 : 5将条件化学 习定义为生物对一种

刺激的反应形式是 以其对其它刺激 的反应形式为

条件的
。

如廷贝亨 1! %( Λ �∃ / �( 5在研究时发现
,

雌蜂

能够很快记住巢穴周围的地形特征
,

并以此作为寻

找寄主的标志
。

目前
,

有关昆虫学习行为的专著在
国外已经出版

。

二是昆虫种的变异与生物型
。

在昆虫进化过程

中
,

种下类群的分化是适应寄主及环境变化的重要

手段
。

目前研究较多的是昆虫为了打破抗性植物品

种而产生的生物型
,

在 已发现的 2Γ 种具有生物型

的 昆虫中
,

九种是蚜虫
,

稻褐飞虱生物型有四种
。

克

拉里奇 1Μ .∋ ∃ %) / � 5和登
·

霍兰 德 1[ � ( Ζ # ..∋ ( ) � ∃ 5

认为褐飞 虱的三种东南亚生物型中
,

每种均能转变

为另外两种中的一种
,

这决定王所取食的稻种
。

Χ 二植物的抗虫防御体系、

1 2 5忌避性 1∋ ( +%Ε � ( # & %& 5
,

即植物作为寄主 的

条件很差
,

害虫选择别的替代寄主
。

植物形态 1毛

被
、

体表蜡质
、

组织厚度 5及化学物质 1驱避剂
、

阻食

剂 5是产生忌避性的根据
。

如首楷品种叶片上密生

的直立毛被可阻碍蚕豆微叶蝉取食
<
生物碱

、

类黄

酮
、

菇内醋和酚类化合物是阻碍昆虫取食的重要物

质
,

如二经酚与麦长管蚜的阻食抗性有紧密联系
。

1Χ 5抗生性 1∋ ( +%Λ &# & %& 5
,

即一种抗性植物对某

种以其为寄主的昆虫生物可产生负面影响
。

植物的

化学与形态均可引起抗生作用
,

如生物碱
、

酮和有

机酸等交互作用物质对昆奥是有毒的
,

有的还是昆

虫生长抑制剂
,

异黄酮使大豆尺蛾体重下降就是一

例
。

植物的过敏生长反应及植物本身的一些结构因

素也是产生抗生性的原因
。

1Φ 5耐害性 1+# ∃� ∃∋ ( � � 5
,

即植物具有忍耐或补

偿受害的能力
。

耐害性的产生
,

决定于植物本身的

遗传能力
,

如超越害虫为害的生长
,

组织受害毁坏

或去除后植株 的补偿再生等
,

它是植物本身的性

状
,

而不是植物一昆虫互作体的组成部分
,

但耐害

性常与抗生性和忌避性联在一起
。

1Γ 5协同抗虫性 1∋ & & # � %∋ +%# ( ∋ ., ∃ � & %& +∋ ( � � 5
,

即

当二种通常感虫的植物
,

在与另一种抗虫植物套种

时
,

出现由于抗虫植物的存在而保护感虫植物免遭

害虫侵袭的情形
。

如墨西哥南瓜上的甜瓜绢野螟
,

其种群密度在套种 1南瓜一玉米一虹豆 5的情况下
比南瓜单种时低得多

。

此外
,

昆虫于植物的协同进化还经常与天敌及

周 围环境密切相关
。

如迪克 1[% −Π �5 发现受棉叶蜡

为害的金 甲豆植株能释放新的挥发性物质
,

这种诱

导现象在棉花和玉米等植物中也得到证实
。

进一步

研究表明
,

这些挥发性次生物质大多数对害虫具有

奔害作用
,

但却能够引诱天敌寻找寄主
。

总之
,

植物的防御是与 昆虫的行为协同进化

的
,

在昆虫一方
,

被认为由多食性向寡食性过渡
<
在

植物一方
,

昆虫显然是一种始终影响植物进化过程

且不断变化的动力
。

植物作为对植食性昆虫的反应

而发生的物理和化学变化与昆虫为适应新寄主植
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物而经历的行为和代谢方面的变化
,

都突 出表现了

各 自的遗传可塑性
。

三
、

分子生态学的发展

分子生态学是在分子水平上对生态学问题的

研究
。

生物圈 中不同层次的生物学
、

生态学过程是

密切联系 的
,

生态学在向宏观
、

综合方向发展的 同

时
,

也在向微观的层次深入
,

这也是本世纪中期以

来分子生物学迅猛发展的必然结果
。

2 8 8 Χ 年《分子

生态学》杂志的 问世
,

标志着分子生态学 已进入迅
猛发展时期

。

当前分子生态学的研究热点是用分子
生物 学方法

,

研 究 生 态 行为 间 题
。

例 如
,

里科
1Μ6 0% −

#5 等用 Ν � Ι 指纹谱方法研究三棘鱼的雄性
繁殖策略

。

他们随机抽取 29 个三棘鱼的巢
,

分析每

一巢的守卫的雄鱼及从中随机抽取 的 2# 个卵孵化
出的鱼苗的 Ν � Ι 指纹谱

,

发现这 2 93 个鱼苗 中只

有 2 Γ9 个是守卫雄鱼的真正后代
,

其它的则是其父

亲从其他巢
“

偷
”

来 的
,

或者是被其它雄鱼所受精
。

用这种方法
,

十分精确地揭露了从前用观察方法很

难得到的结果
。

在当前分子生态学研究中
,

Ν � Ι 指

纹 谱是应 用 最 为 广泛 的方 法
。

休伊特 1∴
6

∗
6

Ζ �  %++ 5用该方法证实欧洲大陆的沙漠飞蝗种群来
自两个不 同起源地

,

即 非洲和 中东地 区
,

并指 出它

们的迁移路线和交汇中心
,

这是用传统方法如标志

放飞很难得到的结果
。

诺布尔 1=
6

∗
6

� # Λ. �5 等用这
种方法分析一种盐生植物的 ∃[ � Ι

,

发现特定基因

变异的频率与环境中潮水淹没的梯度明显相关
。

而

这种变化在形态上没有明显表现
。

他们还通过分析

Φ4 株亲代植物及其 Χ 2 2 Χ 株子代植物的 ∃Ν � Ι
,

证实

这种植物的近亲繁殖行为
。

雷蒙德 1∗
6

0 # 7Θ #( )5
等用这种方法研究不同地区 1非洲

、

亚洲
、

北美洲 5

蚊子抗有机磷杀虫剂的基因
,

发现抗性的产生主要

是 由于携带抗性基因的个体在使用杀虫剂后迁移

造成的
,

而不象通常认为的那样是突变的结果
。

包括基 因工程在 内的生物技术是 目前最为活

跃的科学领域
。

科学家已经成功地生产了转基因的

世界大部分的作物
,

如玉米
、

水稻
、

土豆
、

棉花 以及

水果
、

蔬菜
、

油料作物等
,

许多转基因植物已进入 田

间试验阶段
。

转基因作物 1∴ ∗Ν 5通过基因工程获得

了原本没有的性状 1如抗病虫害性更强
、

更专一
,

对

营养元素的吸收
、

氮的 固定等生理性状更加优化 5

因此它能更好地为人类服务
。

但转基因作物也给生

态环境带来以下的风险
;

可能变为杂草
,

且具有侵
害性

<
可能成为导管

,

通过它新的基 因转移到野生

植物上
,

从而成为新的杂草
<
可能含有特殊的病毒

,

从而产生新病毒
,

危害重要的经济作物
<
可能把潜

在的有毒物质表现 出来
,

从而伤害其它的 生物
,

影

响生物群落的多样性
<

转基因作物的商业化可能给

全球作物多样性带来严重危害
,

因为农民很可能种
植转基因作物而忽视或丧失作物的天然资源

<

大量

释放转基 因作物对生态系统的长期累积影响
。

因

此
,

对转基 因作物释放的生态学研究是 当务之急
。

其 目标是确定转基因作物准不同生境 中持续存在

和扩散的潜力
<

发现能与转基因作物进行杂交的植
物物种的范围

<

调查其杂交后代的生态表现
<

发展

对新的转基因作物进行生态风险评价的规范
。
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这些题 目力求兼顾基础研究和应用研究的需

要
。

基于这十大课题
,

卢布琴科等 12 8 8 25 提出 了组
织研究全球变化

、

生物多样性和可持续生物圈的动

议
<

这个建议得到 了美国 国会 的支持
。

这使这三方

面的研究广泛展开
,

从而对近期生态学发展产生了

广泛影响
。

五
、

争议
、

问题
、

挑战

本世纪
,

生态学有了长足的进步
。

从本世纪初

的一个描述性学科发展到了一个有 系统野外观测

记录
、

有定量逻辑推理
、

有实验检验假说的多层次

多方位的科学体系
。

现在人们对许多生态学系统和

生态学过程有了比较清楚的理解
,

当前的生态学是

一个多元化的学科
。

在几十年里
,

生态学 中争议不断
,

其中最著名

的一个争议是种群生态学 中关于密度制约性种群

调节的争议
,

这个争议持续 了 :# 年
,

也没有能争出

所以然来
。

争议是学科发展的动力之一
,

关于密度

制约性种群调节的 争议也 曾不断地推进了种群生
态学的进展

,

只可惜 尚没有就其本身取得突破性的

进展
。

当前生态学 中无法取得一致意见的一个重要
间题是

;

生态学能否有统一的基本理论
,

这种理论

应适用于不同的地带和不同 的时间
,

历史上生态学

没有产生比较令人满意的定律
。

冠以定律名义的理

论往往得不到自然界观察的支持
。

这种情况发生于

一些 生 态 学 上 最 著 名 的
“
定 律

” ,

比 如 李 比 锡

1Η% �Λ %/5 的犷最小因子定律
” 、 “

高斯 1∴ Νϑ �5 的
“

竞争

排除定律
”
等等

,

直到现在生态学理论的预测力仍

然很差
,

生态学仍不是一门预测科学
。

因此
,

发展具

有普遍意义的具有预测力 的 生态学理论是对 当代

生态学家的挑战
。
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