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iF 
= 群落 生态 学 是 现代 生态 学 理论 中 重要 的 部 分 ) 是 较 个 体 生态 学 、 种 群生 态 学 更 高 一 级 的 

Abbi Rik Oniels of organization), 25K 证 的 桥梁 。 它 是 集中 研 

计生 态 系统 中 有 生命 的 部 分 一 一 生物 群落 的 科学 ， 其 目的 在 于 了 | 解 群落 的 起 源 、 为 展 、 备 种 

静态 和 动态 特征 以 及 群落 内 及 群落 间 的 相互 关 承 九 从 而 深化 对 自然 办 特别 是 对 生态 系统 的 认 

Ry, 为 人 类 充分 而 合理 地 利用 自然 资源 ， 提 高 生态 系统 生产 力 ， 推 动 生 物 群落 向 特定 方向 发 

Ky 27 re eae aM aa By st, HERSPAS SME RAMH 

社会 实践 中 都 具有 突出 的 理论 价值 和 实践 意 

.遗憾 的 是 ， 至 今 国 内 还 没有 一 weeds eeere Tere ee 

在 生物 、 生 态 、 环 保 、 植 保 等 学 科 领 域 ， 涉 及 群落 的 研究 纷纷 立 题 ， 本 书 作者 在 国 | eae 

FREREMRM, HR*CA"KKARM, VDIAHKAELRAYHTRY ARBREAS 

WTKERR 工作， 特别 在 尼 贝 群落 的 结构 和 演 替 、 时 间 秆 空间 格局 .生态 位 、 Sek 

样 性 指标 等 方面 有 不 从 创 见 汪 探索 出 不 上 新 的 研究 方法 )， ABGRATIOPR MAKES 

的 学 术 论 文 ， 在 国内 外 都 引起 了 较 大 反响 。 近 年 米 ， 由 于 科研 、 荡 学 工作 的 需要 以 牙 不 少 科 

学 工作 者 纷纷 来 函 索 要 资料 ,促使 本 书 作 者 在 参阅 国内 外 大 量 文 献 资 料 的 基础 止 ， 结合 本 身 

的 一 系列 科研 成 果 ， 编写 了 这 本 《群落 生态 学 原理 与 方法 ) -利用 该 书 的 初稿 所 曾 为 农业 部 委 

工 西 南 农业 大 学 举办 的 助 栽 进修 班 和 该 校 研究 生 连 续 开 了 三 ns 

JOR wR A AS 上 作 了 许多 增添 和 补充 ) 在 形式 和 编排 上 地 作 了 修改 。 

二 未 书 内 容 分 八 章 ， 系 统 冰 述 了 群落 生态 学 的 基本 原理 ; 群落 食物 网 随机 理论 ， 群 落 中 的 

种 间 关 系 ， 群 落 丰 富 度 及 种 面积 、 种 多 度 关 系 ,群落 的 多 样 性 及 稳定 性 ,群落 排序 玖 分 类 等 5 

其 中 介绍 的 群落 食物 网 随机 理论 ，、 属 于 80 年 代 后 期 才 出 现 的 全 新 的 内 容 ， 国 内 至 今 还 没有 一 

RRA 棉 和 奖章 作 过 介绍 。 本 书 特 点 是 系统 地 阐述 了 群落 生态 学 的 原理 和 方法 ， 反 映 了 群落 

生态 学 为 许 的 过 去 、 现 在 和 未 来 ， 同 时 本 书 的 实用 性 较 强 ， 有 关 群 落 调查 数据 的 处 理 、 计 算 

及 分 析 多 以 实例 作 了 较 详 细 的 介绍 。 

本 书 是 作者 之 一 与 周 新 远 副教授 1984 年 合作 编写 出 版 的 《生态 学 引 论 一 一 害 贝 综合 治理 

的 理论 及 应 用 ?一 书 的 妒 妹 简 。 前 一 本 书 着 重 论述 种 群生 态 学 原理 ， 而 这 本 书 着 重 论 述 群 落 

生态 学 理论 ， 二 者 在 内 容 上 显著 不 同 ， 但 又 连 为 一 体 ， 相 得 益 彰 ， 使 读者 对 生态 学 中 两 个 有 

联系 的 重要 部 分 的 理论 和 方法 有 全 面 的 了 解 ， 可 供 大 专 院 校 有 关 专 业 的 本 科 生 和 研究 生 作 为 

教材 使 用 ， 也 可 供 从事 生 物 、 生 态 、 环 保 、 植 保 等 专业 的 工作 人 员 参 考 。 

李 隆 术 

1989 年 10 月 于 重庆 



:“- 嫩 落 生态 学 在 生态 科学 和 大 们 的 社会 实践 中 其 存 突 出 的 理论 意 SX 和 并 用 从 伟 , 过 年 来 ， 

-我 人 3 在 承担 国家 “二 五 ”区 关 课题 :国家 自然 科学 基金 资助 课 定 和 由 刘 省 科 委 pinata 

RBI PERS AEE. 正 是 由 于 科研 和 教学 工作 的 需要 ;也 由 于 我 们 的 情 士 指导 教 NZ 

FASSEREAI SS, CRETE EUS EN 外 存 关 重要 文献 、 -专著 和 教科 书 的 大 而 -3 结 

; 合 让 每 的 教学 和 科研 实践 。 编写 了 这 来 引 论 性 质 的 浅 作 。 利 用 读书 的 初稿 )- ,我们 曾 为 农业 部 

;委托 我 并 举 克 的 必 上 下 生 态 助 教 进修 班 和 本 校 研 究 生 连 续 开设 了 三 年 4 群 入 ; 符 态 党 基本 原理 及 
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第 一 章 群落 生态 学 的 基本 原理 

第 一 节 . 引言 

ROR EE RIS 

“EIRENE Coiotic community) ILI —TEAUBE RAEI! 4 Hiei AIRE RERUN 构 单元 。 
FARR, 无 论 是 原始 的 还 是 经 过 人 们 改造 过 的 生境 内 ， 有 多 种 多 样 的 植物 、 动 物 和 微 
生物 生活 在 一 起 ， 虽 然 它 们 在 分 类 地 位 上 ， 亦 即 在 系统 发 育 或 亲缘 关系 上 或 许 相差 甚 远 ， 但 
是 它们 作为 秆 境 中 各 种 生物 种 群 松 散 结合 的 结构 单元 ， 在 其 内 部 却 存在 着 极为 复杂 的 相互 联 
系 让 并 直 于 功能 装 合 原 吾 ， 即 随 结构 的 复杂 化 而 由 也 新 的 性 质 ， 使 得 这 个 结 者 构 单 元 具有 与 组 
HEATER AST RO AS RIS SNES | 
DENNER} REAR, RANE ATRL ERK. MObius | 188048 TTI Ay 他 在 研究 海 

让 的 凡是 种 群 时 ， 注 意 到 这 种 动物 只 能 在 一 定 温度 、 盐 度 下 生活 ,并且 与 其 他 的 鱼 类 、 甲 帝 
类 5 钱 节 动物 和 环 皮 动物 类 密切 相关 ， 构成 了 一 个 相互 联系 、 相 互 制约 的 有 机 的 统一 体 ， 他 
把 这 个 统一 体 称 为 biocoenosis。 这 个 术语 与 biotic commuinity 基 本 上 定 同 MH. SAR. RR 

学 着 习惯 于 使 用 前 者 ， 而 英 、 美 学 者 则 更 习惯 于 使 用 后 者 。 
i 必 获 与 种 群 是 两 个 显 处 不 同 的 概念 。 种 群 是 种 的 存在 形式 ， 是 遗传 因子 交换 及 以 同一 
a a-e Anis empmieane-demmoaene+ SemNet 
a. 正 因为 如 此 ， 生 物 群落 生态 学 的 先驱 者 VE.。Shelford(1929) 给 群落 下 了 定义 ， 称 之 
为 “ 劳 类 系统 上 的 级 合 单元 ,并 且 有 相对 统一 的 外 观 "。 但 是 ,群落 内 共同 生活 在 一 起 的 式样 繁 
多 的 生物 有 机 体 ,并 不 是 偶然 散布 在 地 球 上 的 一 些 孤立 的 东西 ;群落 内 生物 之 间 的 物质 循环 和 
能 量 流 动 合 它 呈现 出 一 定 的 组 成 和 结构 的 外 观 , 正 因 为 如 此 ;著名 生态 学 家 B,P,Oudm(1983) 
在 Shelford 所 十 群落 定义 的 基础 土 又 附加 了 一 点 ， 即 群落 还 “具有 绝对 明显 的 营养 组 织 和 代 
a”, th ENA, 生物 群落 虽然 有 如 变形 虫 一 样 ， 不 断 改 变 着 它 们 的 外 观 ， 
但 是 这 种 变化 却 具 有 盖 定 的 顺序 状态 ， 亦 即 具 有 发 展 和 演 替 的 动态 特征 。 [显然 ， 群 落 特 征 决 
不 是 其 组 成 物种 种 群 特 征 的 简单 总 和 ， 一 方面 结构 的 变化 使 得 一 些 性 质变 得 更 加 复杂 而 不 稳 
定 ， 另 一 方面 ， 其 他 的 一 些 性 质 又 由 于 稳 态 的 机 理 ， 如 控制 与 平衡 、 作 用 与 反作用 的 机 制 ， 
使 得 群落 在 绝对 的 变动 过 程 中 保持 了 相对 的 稳定 性 。 当 然 ， 由 于 群落 终究 是 一 个 松散 的 结 
合 单 元 ， 因 而 各 物种 在 空间 和 时 间 上 是 可 以 置换 的 ， 这 就 是 功能 大 致 相同 的 群落 可 能 由 不 同 
的 物种 组 成 的 原因 。| 

群落 概念 在 生态 学 上 应 用 的 重要 性 是 因为 “由 于 群落 的 发 展 而 导致 生物 的 发 展 % 因 此 ;对 
某 种 特定 生物 进行 控制 的 最 好 方法 ， 不 论 我 们 是 想 促 进 或 抑制 ， 就 是 改变 群落 ， 而 不 是 “ 攻 

ae ， 



#” EARS. Pim, 在 控制 蚊子 圭 大 更 为 有 效 和 便宜 的 方法 是 改变 整个 水 生 群 落 ， 包括 变 

动 水 平面 、 养 殖 鱼 类 等 这 要 比 企图 直接 毒 杀 蚊 子 好 得 多 ， 由 于 杂 草 最 容易 生长 在 土壤 不 断 

遭受 翻动 的 条 件 下 ， 因 此 ， 控 制 路 旁 杂 草 最 有 效 的 办 法 是 停止 在 路 旁 犁 翻 土 壤 ， 以 及 促进 一 

irritate 
开垦 荒地 ， 种 植 作 物 ， 进 行 彻 底 治 理 ， MES Te Se 

TH BR RR Pe 8 RE Sh FAL TRIGA 

cul a 1 aT = 1} 

二 、 群 落 的 组 成 及 优势 种 

群落 的 组 成 是 指 群落 由 哪些 生物 所 构成 ， 亦 即 组 成 群 赣 的 雁 锅 体 的 矢 类 下 沦落 组 成 是 影 
响 群 落 特 征 的 一 个 明显 的 因素 。 在 一 个 群落 中 ， 物 种 是 多 种 多 样 的 ， 生 物 的 个 体 数量 也 是 极 
ABH 5) Wilhiatns| (104 1) = 4G Soa RE AT PRET A MAD) 
RAL MR: MODIS TT -VE Mh, BEE RR eds: Eee, 
SA Rial AAR A SENS SUAS: IAPR HR, SR Fee 
ROEE FA RW SE, PE PPE EHO RAWR Se 
VERNA BAN ERR Chajor community) tetanic. sy ; 
unity), A# (autotrophic) HAMAR (heterotrophic) ##}% 2 4y¢ BPR pve A. 

ARPA E BAH se,” 8:0 SS RP eg 
EBSA PAE EAE BEA ER EE PE DB Rs ERE Es VEE Dee, 
PS aE A RAB ORI ETE WE RES seidecaieihion NSE ee 
PETA REREAD TS i VA OTS SERNE SO “R-PXE .2teoncoootd de aah FANE 

对 于 群落 组 成 的 研究 ， — Fh ee RRP AEE Res IK JAAN ERORRESRA 
BRE HD. Oe TRE AT REL ATTEN OES Ee 
AREER IBGE AS EE IAB AS EW PS SER SEE EH PRET 

RO, AS BRE ASE SOS a a ER HE 二 
PE ARE NESE SUAS sehecbiicatarassiininibalasmbiscoses esha 
AAA BA. RARE oo PS 
(OH T AP AOL) MRE WARTS “AES IRIN TRS AEA 
交感 确定 收集 的 空间 OKI SEED, HUY Te, FA BA ET SR 
PRIS PAVE. BE ab aa. POR CVE MEISE SE | SABE Ts TW EP a. RTS 
UIA BY» XSCALE TRE TS TEE T EER IE RD I EN RR 
AY ROY AWTS FRA HRS OR, TRE RA OH Re PAR 
PART RG BEAT SE BEE EY Bo RR SR LR AT AR Eo , 宰 
RA HAAR, Ze a REET BB Lt 6 ag se 
(EFAS SIRE BES OBE TE Ha ER 7 ky AREY Bet AI EL AE 会 物 | 链 Sa 
位 ， 深 刻 地 影响 甚至 决定 着 群落 的 性 质 ， 这 祥 的 生物 种 称 为 群落 中 的 CS (dom imam) ce 
RPE AER RS BSE: ARS, ROAR ie 而 
Bek ay Bek AREA PR ER ee OTR Re, Re ae 

to 2 ° 



PERRY yy pk ee ee me BES HS OER SE Be RS 

“AN FR eR a  PE Ree CBE MIRAE, eae: 
Cpe Gee poe PEAT ee HE ay PE A ER TE SS ATA 
eS As ee ee La a ea 
2 ee nail last eaten ile 

aS RENAE TE SE alae: Clerhentsiy Sholtaae "CHo9O} AEH Re PEEL 
Seppe LORS CO ep RS SE 

a ee MARC wea aad tan atest ERE > 时 
SEHR DAE AS SOCEM MY MAR 

3. RETAINS YE FL) BRS EM) 0K gS RIE RAS RRP 
Ci, ii ASSAD SAT GNU LB OE, INR” GARE I He 
eae) HEALD HO Pah Ae PE TS BPS IED AR TBR fe, 
站 
Spi be pa pel Hepes CEP NE 

Seb RA ie PE RE 2s aE LAREN OER -在 沙漠 : aces 
BaP PART GRAS BA DE DL FE PR EEA HS SOA 

SPREE ADDR, PERE HHT WP ER Pe IAAY (Subordinaty, Ri Daubermiz (1968) IH 
BE PH ADE 2 HP TT —- > FEE iH HE SN dependent’ subordinates), 

ms Hee afi oes gate cage onan serait us 

| Geese 35 AEN cet res RC nai Sear nena aap 
prety AGRE HEISE, ORIN HUH SETA KUL ACE AE ORAS 

| REEMA AREY ep REV RRN AMES EE RENE GRO 
i, BWERK, —. MRS ERE RS SER Oo CHR 
PRES QTE SES RE, BSN RE Re PR 品质 影 
响 荫 天 的 害 昌 ， 就 群落 生态 学 的 观点 看 ， 这 未 必 是 妥当 的 。 的 确 ， 有 的 害 he Ree 
获取 食量 天 记分 布丁 借方 造成 子 产 量 严重 损 类 ”但 有 的 害 昌 种群 主 要 影 风 序 品 品 项 完 而 并 
SRR CO RRA, 因此 为 了 和 志 锡 各 负 水 语 计 的 混乱 7 就 某 种 特定 环境 的 害虫 群 
RUE) PP OEE ORATION YS IRIN NRE RRR eS 
APPA MER S, REY, HAMMAM RRA, TAR 
WARHRAM ARR GIS HERE EEAE SP RRE. Be, WHR 
ZAI REF I JAH A RE a ee ee ee 

RIA Sorte oSuHWe 3S Ace ER Base 
三 、 群 落 的 界限 、 分 类 和 人 eR RE At 

MATT ga BS pay Hy 

sive SHC Gate eee Ee Hee Re RANE 

显 的 差别 ， 可 以 彼此 划分 开 ， TA-HRERERNRECE KR, DERRERRBAR, 
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者 形成 所 谓 “ 群 落 交错 区 ”(ecotone)。 对 于 如 何 确定 沿 环境 梯度 变化 的 群落 组 成 上 ， 曾 经 有 
过 两 个 对 立 的 学 派 。 两 派 争论 的 焦点 在 于 明确 的 群落 类 型 是 否 是 生物 学 的 真实 体 。; “有机体 ” 

学 派 认 为 ， 沿 环境 梯度 或 连续 味 境 的 群落 组 成 ， 是 一 种 不 连续 的 、 离 散 的 变化 ， 因 而 明确 的 

群落 类 型 是 间断 而 鲜 骨 分 开 的 ， 是 生物 学 的 真实 情况 : “个 体 ? 学 派 则 认为 ， 在 连续 环境 条 件 

下 的 群落 组 成 是 逐 新 变化 的 ， 因 而 不 同 群落 类 型 只 能 是 任意 认定 的 。 

正 是 由 于 在 群 溢 是 直 实 的 抑或 是 抽 旬 的， 是 人 为 的 抑或 是 自然 的 单位 这 笠 的 问题 上 ， 

长 期 以 来 存在 着 激烈 的 争论 ， 因 此 在 群落 的 分 类 和 命名 上 ， 至 今 还 没有 形成 一 个 象 动物 、, 植 
物 、 微 生物 有 机 体 分 类 、 命 各 上 那样 精确 的 统一 规则 。 当 然 ， 许 多 学 者 都 曾 建 立 和 发 展 了 
不 同 的 分 类 系统 ， 以 适应 不 同 群落 的 景观 类型 和 他 们 各 自 的 研究 兴趣 ， 为 群落 分 类 作出 了 贡 

献 。 

R.H.Whittaker (1978) 曾 总 结 各 学 派 的 分 类 ， 浊 出 了 群落 分 类 的 12 条 和 途径 ， 即 ; (1) 

S»DRRAMWN GRAHAM); (2) PRNCERRA); 〈3) 多 因子 或 景观 (景观 类 型 、: 微 景 

观 类 型 ， 或 生物 地 理 群 落 类 型 )2? (4) 生 物 分 布 区 (植被 带 )5 《5) 和 群落 梯 度 分 段 (生物 区 -生物 

AM): (6) 优 势 种 (优势 度 类 型 );〈7) 植 被 动态 (植被 型 、 演 替 群 从 和 植被 发 育 类 型 )?1(8) 层 

或 生活 型 的 划分 ( 层 、 群 )〈9) 层 的 归并 ( 基 群 从 )》 《10) 森 林 生境 型 ( 林 型 、 生 境 型 5111) 
数码 的 比较 (节点 )5 〈12) 植 物 区 系 单 位 ( 群 丛 及 其 他 各 级 分 类 单位 BA, ATH SRE 

EEC iaaeos 5 < 

同一 群落 可 能 有 不 同 的 分 类 及 名 称 。 

关于 群落 的 命名 ， 因 其 在 分 类 方法 或 认 径 上 的 混 天 ， 自 然 也 还 没有 一 个 统 _ 的 规则 :得 

ERLE IAS REAL EET HS Hs: Ee 

好 。 这 样 ， 群落 的 命名 ， 目前 多 根据 三 方面 的 特征 ， Bp; 

LREREPNESRA MEA, PIMA. BERR, Wee. eR 

massheuci ON 

是 较为 适用 而 简单 明 上 脐 的 ; 

2 .根据 优势 种 群 的 生活 型 定名 ， 条， 尖子 人 

势 种 群 的 种 类 较 多 ， 而 群落 的 生活 型 有 突出 特点 的 群落 较为 适合 

3。 根 据 群 落 占 有 的 自然 生境 定名 ， RARE, IGE, HON 

群落 较为 适用 。 

BFA Hie Bw Be ae SoH EEG, HAMEBVED KGS EN GAR 

全 根据 大 们 所 研究 的 对 象 属于 何 种 类 群 而 使 用 的 术语 。 但 是 ， 如 果 我 们 指出 特定 的 生态 系 

ii BLRAGRERRRE TRAE HRRARE, HMMS oo 
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四。 群落 生态 学 的 研究 内 容 及 其 在 现代 生态 学 中 的 地 位 -了 

群落 生态 学 是 集中 研究 生态 系统 中 有 生命 的 部 分 

的 内 容 主 要 包括 ， 

1. 群 落 的 组 成 及 结构 ; 

2 .群落 的 性 质 与 功能 ; 

3. 群 落 内 的 种 间 关 系 ; 

e4e 

生物 群落 的 科学 。 群 落 生 态 学 研究 
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6. 群 落 的 分 类 和 排序 。 3 
HAR; BRIERE EAL SEWN ENOTES T RENE NOE 发 展 ， 各 种 静态 的 和 动态 的 特征 以 及 群落 
ROME A, DGGE POE, PERE MTA ASR ARROUTL, Sy IES TT AE A 
芯 资 源 中间 高 生 守 系 统 年 产 力 ”， 推 动 生物 群落 向 特定 的 方向 发 展 ， 或 保持 生态 系统 的 稳定 与 
平生 提供 下 论 依据 。 轩 此 入 区 生态 学 在 生态 科学 和 生产 实践 中 具有 突出 的 理论 意义 和 实用 从 
te | 

群落 生态 学 是 现代 生态 学 划分 中 ， 较 之 个 体 生态 < 学- HH EEMR RARE, 
RA MLSUUADRALOWRR, TREMP ERLE. cee 学 等 的 一 个 
学 科 分 支 。 EFT 

生物 层次 接 其 等 级 由 小 到 大 排列 ， 可 区 分 为 基因 、 细 胞 、 器 官 、 有 机 体 、 种 群 和 和 群落 
(图 苇 切 每 个 层次 和 自然 环境 的 相互 关系 《能 量 和 物质 ) 产生 了 具有 不 同 特征 的 功能 系 
统 。 系 统 包括 的 有 生命 成 分 可 以 容纳 在 以 上 等 级 的 任何 一 个 层次 中 ， 或 者 在 某 两 个 层次 的 中 

” 间 位 置 王 , 前 者 如 基因 系统 5 党 系统 品种 群 系统 等 志 后 者 阁 示 亡 3 将 生物 系统 则 可 看 成 是 居 
于 种 群 和 群落 之 间 的 中 间 层 次 。 

one 2 A 组 -用 一 器 RH Kk RR 
“一 二 cab eT Sh ee ern pees sees Rp Rtg 

jews [_ ae TS 
eee | 1 i i l i 

生物 系统 基因 系统 一 细胞 系统 一 器 官 系统 一 一 有 机 体系 统一 种群 系统 一 一 生态 系统 
图 1-1 现代 生态 学 组 织 层次 的 谱 |. 

值得 注意 的 是 ， 如 图 二 1 表示 的 这 些 层 次 ,从 相互 依存 、 相互 作用 和 生存 的 观 点 来 看 ， 

沿 着 这 企 谱 的 在 何 地方 都 不 可 能 有 了 明显 的 断裂 。 例 如 单个 的 生物 有 机 体 不 可 能 没有 它 的 种 群 

ew 生存， 就 如 同 器 官 不 能 够 没有 它 的 有 机 体 而 作为 一 个 自持 单元 (self :perpetuating 

unit) 长 期 生存 一 样 。 同 样 ， 生 物 群 落 不 能 够 离开 生态 系统 中 的 物质 循环 和 能 源 而 存在 。: 但 

是 当 层 次 由 低级 向 高 级 发 展 时 ， 一 方面 有 些 性 质变 得 更 加 复杂 而 不 稳定 , 另 一 方面 ,也 是 经 常 

筋 被 无 们 忽视 菌 方面 * 当 由 小 单元 向 大 单元 进展 时 ;其 他 的 一 些 性 质 却 变 得 不 那么 复杂 而 不 易 
FRET. KH Tas (homeostatic) 的 机 理 ， 即 控制 与 平衡 、 作 用 力 与 反作用 力 ， 冶 终 

影响 着 这 个 谱 二 并 且 当 较 小 的 单元 在 较 大 的 单元 内 发 挥 功能 作用 时 六 就 产生 一 定 的 整合 作用 

Ciategration)。 例 如 生 一 个 森林 群落 的 光合 作用 速率 要 比 群落 内 个 别 树木 或 叶片 的 光合 作用 

速率 变化 小 ， 因 为 在 群落 中 ， 当 一 部 分 植物 的 光合 作用 缓慢 下 降 时 ， 另 一 部 分 能 以 补偿 作用 

面 才 快 光合 作用 的 速度 。 此 外 ”每 一 个 层次 都 形成 自己 的 特征 二 虽然 在 任何 二 个 层次 上 的 

发 现 都 有 助 于 对 另 一 个 层次 的 研究 和 但 是 却 不 能 完全 解释 在 那个 层次 发 生 的 现象 。 这 一 点 是 

其 为 重要 的 ， 因 为 有 人 主张 二 在 较 小 的 单位 未 充分 了 解 前 ， 不 要 徒劳 无 盖 地 试图 研究 复杂 的 

群落 局 如 果 这 种 观点 发 展 成 为 如 辑 推断 ， 那 么 所 有 的 生物 学 家 、 生 态 学 家 都 将 集中 注意 一 个 
层次 ”例如 细胞 层次 ， 直到 这 个 层次 的 一 切 问题 都 解决 了 ， 然 后 再 研究 组 织 和 器 官 的 问题 。 
过 去 ， 这 个 哲学 观点 曾 广 为 流 传 ， 直 到 生物 学 家 们 发 现 每 个 层次 都 有 自己 的 特点 六 而 下 一 个 
较 低 层次 的 知识 只 能 部 分 地 说 明 上 一 层次 的 特点 时 才 基 本 抛弃 了 那 种 观点 。 在 这 里 正如 我 们 
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知道 所 和 氧 的 性 质 而 不 能 推测 水 的 性 质 一样 ， 也 不 能 从 分 离 的 》 单 个 的 种 群 知识 来 推测 群落 
和 生态 系统 的 性 质 ，Feibleman (1954) TAM ARS RKB ib (theory of integra- 
live levels), 

,群落 生态 学 是 现代 生态 学 理论 中 极为 重要 的 部 分 * 如 前 所 述 ， 说 党 和 非 生命 的 自然 环境 

wide. 通过 物质 循环 和 能 量 流动 构成 子 具 有 特定 功能 的 生态 系统 * 二 方面 人 类 持续 地 依赖 许 

多 生 套 系统 的 正常 功能 ， AD 面 人 类 任意 变更 或 破坏 生态 系统 达到 了 前 所 未 有 的 能 为 s 这 
种 矛盾 以 及 由 此 丽 派 生出 来 的 后 果 不 能 不 使 人 们 感到 特别 忧虑 。 从 Paul Sears (1935) Ara 
的 < 匾 漠 在 前 进 > 到 Rachel Carson (1962) 著 的 < 寂静 的 春天 》 和 S。L。 Udall (1965). 著 的 

《 宝 表 的 危机 ?等 一 系列 给 人 深刻 印象 的 书籍 ， 对 .发 , 展 普 遍 理解 “群落 此 态 学 对 于 保障 人 类 
年 活 于 一 个 适宜 的 环 世 ba” Fe TA BTA Mo: PAs 从 长 远 的 观点 看 ， BEBE SE Ze) 
至 关 重 要 的 学 科 。 estate 

HRP AS AG SE Ae RU KRE ieee 
等 ze ne VA at “at EF: Cr Rts 3a} x Ts Ee 1、 {A OR ; Soe ott i 04-1) 

hea Sh ie it HS ORAS TEAR age 

7 ema — MAE SSE DETR AE 

| Fay TE SRST 

生物 群落 真有 二 系列 可 以 描述 和 研究 的 属性 ， 这 些 属 Bae 7 a ct A 有 括 
RE 二 的 -区 和 
移 群落 的 三 航 特 征 可 归 负 为 以 下 用 个 方面。 | 

: 
H 4 

We ht 8u RAR 

_ Sieh BBR 
2 ay ak IRS eetis) wees. 

上 9 世相 让 时 以 前 寺 文 献 让 所 治 坟 的 村 于 世 几乎 全 未 小 及 同 第 们 交织 在 起 的 动物 
dea ee Sleepioagyageygsss2r 

seh 时 -y STRAP Cum 

oer st SA IE er Nee 以 及 在 -年 之 申 表现 有 规 

miei {5 Fe Bh ty BS Ae A > AR BS ioe ts BE, SF EL ALT A 

Wei TREK ABA. ANA SRHAKSRRHWEKR. RNASE 
£5 fh xk Se hy Py WE HR Ba 0S Mh BT a PO oe ER 

殖 物 传粉 寺 te eee god 和 itsapasa 

pki bt pa Ria aes ye Axi} 4B BR 

| AAD BEE WERE SAE AA EE FNC Hy sb FU BOSH 而 且 也 因为 它 

TR Liew 定 的 易 合 性 说 当 涉 及 那些 移动 性 较 小 的 动物 时 守 龙 其 是 如 此 只 檀 

物 的 秀 布 译 要 被 环境 的 物理 因 手 所 制约 。 然而 二 动物 的 分 布 往往 更 多 地 取决 玉 植 被 类 型 所 提 

lide hhustataalalntecinal 而 较 少 地 受 物 理 因 子 所 决定 。 因 此 它们 的 分 布 趋向 于 与 植物 和 群 

落 的 模式 相 习 致 。 但 是 较 大 动物 的 活动 己 使 此 种 关系 复杂 化 ， ssiemmndeiandnonig: 的 和 全 

ees ERAS Tid PPE 7) DARA AS Ta HS Re o 

PRR S AR i Zk Po OTe ER A Aly HP a eee 
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学 、 汗 态 学 等 方面 知识 的 限制 ， 对 于 群落 中 全 部 动 植物 作为 整体 进行 全 面 研究 ， 几 乎 是 无 法 

胜任 的 。 因 此 ， 为 了 调查 的 目的 ， 应 当 建 立 起 与 人 类 能 力 局 限 性 相 称 的 隔离 界限 。 在 此 基 

础 上 ， 对 于 组 成 群落 的 物种 数量 ， 一 般 我 们 用 群落 的 物种 丰富 度 (richness) 来 表征 ;对 不 同 

物种 个 体 数量 的 相对 丰 感 度 (relative abundance) 用 均匀 度 Cevenmness) 来 表示 ， 由 这 两 个 

统计 量 所 描述 的 群落 特点 ， 一 般 用 多 样 性 指数 (diversity indices) 来 概括 。 关 于 这 部 分 内 

容 ， 将 在 第 四 、 五 章 中 专门 阐述 。 

二 、 群 落 与 其 环境 的 不 可 分 害 性 

生物 与 环境 的 相互 关系 是 生态 学 的 核心 思想 。 生 境 特征 在 决定 群落 类 别 上 起 着 基本 的 作 

用 ; 反 过 来 ， 群 落 也 肯定 地 决定 着 生境 的 许多 特性 s 群落 与 其 环境 不 可 分 割 的 关系 构成 了 复 

杂 的 生态 系统 。 生 态 系统 成 分 的 相互 依赖 关系 ， 可 用 数学 形式 表明 : 
生态 系统 =f( 土 壤 ， 气 候 ， 动 物 ， 植 物 ……) 

事实 上， 生态 系 统 代 表 着 一 种 动态 的 交错 平衡 ， 不 仅 系统 中 的 每 个 成 分 影响 着 整个 系统 
的 特征 ， 而 且 在 各 成 分 之 间 也 存在 极为 错综复杂 的 依赖 和 制约 关系 。 人 类 必然 要 干预 生态 系 
统 ， 但 是 应 当 认 识 到 ， 当 这 样 做 时 ， 在 安全 方面 是 有 限度 的 。 因 为 ， 当 这 种 干预 或 受到 诱发 
的 条 件 越 出 了 群落 有 机 体 习 惯 了 的 、 波 动 的 自然 条 件 范 围 时 就 十 分 危险 了 。 例 如 由 于 下 列 干 
预 方式 ， 过 度 地 火烧 群落 ; 挝 移 的 生物 种 超越 了 它们 的 自然 界限 ;使 群落 简化 至 一 个 经 济 植 
物种 或 单纯 林 的 程度 ， 或 者 强烈 地 改变 土壤 等 ， 都 必须 进行 昂贵 的 纠偏 才能 恢复 生态 系统 的 
面貌 。 对 于 这 种 原理 的 洞察 ， 是 群落 生态 学 对 人 类 知识 宝库 所 能 提供 的 最 重要 的 贡献 之 一 。 

2. FEAR AMAR YH BR 

在 一 个 群落 中 各 种 生物 类 群 因 它 们 在 大 小 、 高 供 ， 以 及 其 他 安 观 形态 方面 的 差异 ， 表 现 

出 在 空间 上 的 麦 置 现象 。 对 于 植物 群落 ， 植 物 学 家 用 层 (layer) 和 层 片 (Synusiae) 两 个 概念 

来 表示 。 层 是 一 片 植被 中 基于 植物 的 高 度 而 划分 的 部 分 。 例 如 对 于 一 个 森林 群落 的 县 置 ， 常 

可 以 分 划 为 乔木 层 、 灌 木 层 、 草 本 层 、 昔 天 地 衣 层 等 。 虽 然 这 种 划分 是 组 良 争 辩 的 ， 然 而 它 

毕 竞 是 一 个 粗放 的 描述 。 例 如 它 既 未 将 乔木 及 其 所 支持 的 同等 高 度 的 蕨 本 植物 分 开 , 而 将 两 者 

归属 于 同一 类 别 层 次 ;也 未 能 将 一 群 专人 性 阳 生 植物 与 一 群 在 森林 砍伐 后 仍 存活 下 来 ， 并 同 

专 性 阳 生 植 物 暂 时 混杂 在 一 起 的 兼 性 阳 生 植物 区 分 开 。“ 层 ?这 个 术语 在 描述 植被 特定 单位 的 

大 形态 方面 具有 实际 的 价值 ， 但 却 缺 乏 基 本 的 涵义 ， 因 为 体高 对 于 植物 的 生态 要 求 只 有 有 限 

的 关系 。 层 片 或 称 层 聚 ， 是 人 们 利用 形态 学 特征 描 述 群 落 中 植物 组 合 的 另 一 种 形式 或 方法 。 

例如 将 群落 内 的 植物 类 群 区 分 为 包茎 的 草本 植物 、 一 年 生 草 本 植物 、 多 年 生 草本 禾 草 植物 等 

等 。 它 比 层 的 概念 具有 了 明显 的 优越 性 。 例 如 ， 它 既 能 分 辨 一 个 木质 蕨 本 植物 的 层 片 和 一 个 支 

持 它 们 的 乔木 的 层 片 , 又 可 以 把 附 生 植物 与 支持 EMF, 以 及 同等 高 度 的 草本 植物 和 灌木 

等 等 区 分 开 。 

就 群落 中 的 动物 有 机 体 类 群 或 就 动物 群落 来 看 ， 动 物 学 家 则 通常 采用 生态 位 (niche) 的 

概念 ， 并 赋 与 它 以 生活 方式 或 小 生境 的 含义 。 其 实 ， 生 态 位 这 一 术语 对 于 群落 中 植物 组 分 也 
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是 同样 适用 的 。 这 样 生态 位 的 宽 度 及 生 态 位 重 释 就 反映 了 群落 内 各 生物 有 栅 体 类 和 群 的 音 
置 。 

虽然 在 目前 还 没有 一 种 满意 的 、 以 形态 学 为 基础 的 方法 将 群落 中 的 有 机 体 类 群 加 :以 区 
， 但 没有 人 怀疑 存在 着 对 环境 有 特殊 要 求 的 生物 群 。 就 箱 物 来 说 ， 这 些 类 群 通常 从 主 玉 乓 
Se tie ee 它们 对 光 的 需求 不 同 ， 它 们 往往 在 不 同 季节 对 生境 提出 最 迫 萄 的 要 
求 。 表 面 上 这 些 植物 群居 于 相同 的 环境 ， 但 实际 上 ， 它 们 生活 于 该 环境 中 明确 关 定 的 区 域 ， 
分 界线 是 时 间 上 的 ， 或 是 空间 上 的 ， 或 是 两 者 兼 而 有 之 。 混 清 这 些 类 群 ， 就 会 混 清 作为 二 不 
整体 的 群落 之 内 大 量 的 基本 生 态 学 上 的 差别 。 在 群落 内 ， 这 种 生态 上 的 差别 在 生物 学 上 具 
有 十 分 重要 的 意义 。 体 高 与 发 育 季节 不 同 的 植物 ， 在 利用 环境 方面 ， 至 少 部 区 地 是 互相 补充 
的 。 因 此 竞争 最 大 量 地 存在 于 相同 生态 型 的 个 体 之 间 。 例 如 ， 当 人 类 铲除 掉 一 个 复杂 的 天 然 
生态 系统 ， 连 同 它 的 控制 与 平衡 以 及 各 种 需求 和 耐力 ， 而 代 之 以 象 一 块 小 麦田 或 水 稻田 之 类 
的 简单 生态 系统 时 ， 不 仅 使 得 每 个 植株 于 同一 季节 对 相同 的 生境 提出 同一 要 求 而 增强 了 植株 
间 的 竞争 ”而 且 还 必须 经 常 地 与 那些 失去 了 天 然 控制 的 真菌 、 害 虫 作 和 斗争。 AM, Weer 
单一 栽培 作物 保持 一 个 满意 的 生产 率 水 平 ， 还 需要 有 与 技术 相 联系 的 帘 的 能 量 输 K( 耕 克 \ 栽 
培 、 施肥 、 病 虫 防治 、 收获 等 )。 利 用 这 个 生态 学 原 吾 ， 农 业 生产 实践 在 许多 方面 有 可 能 取 
得 实质 性 的 进展 。 

SP pf ad Sa ad 

群落 中 的 全 部 生物 种 及 其 全 部 的 物理 成 分 ， 通 过 物质 的 不 断 循环 和 能 量 的 不 断 流 动 而 相 
互联 系 起 来 ， 这 是 群落 功能 的 具体 体现 。 建 立 和 保持 生态 系统 所 必需 的 太阳 能 ， 只 有 借助 叶 
绿 素 才能 被 摄取 和 变 成 可 加 以 利用 的 ， 因 此 ， 绿 色 植物 以 及 少数 化 能 细菌 被 称 为 生物 群落 的 
生产 者 〈producer)。 所 有 那些 直接 从 植物 或 食 草 动物 获得 能 量 的 动物 或 寄生 性 真菌 $ 细菌 及 
寄生 性 植物 (如 独 脚 金属 Striga， 列 当 属 Orobanrche)， 被 归属 为 消费 者 (consumer)j 还 有 一 

些 有 机 体 ， 例 如 那些 对 生产 者 和 消费 者 的 排 汽 物 和 尸体 进行 分 解 的 腐生 性 细菌 。 真 菌 、 原 生 
动物 等 ， 被 归属 于 分 解 者 (decomposer)。 这 些 分 解 者 完成 贮 能 的 释放 ， 并 使 养分 重新 为 生产 
者 利用 。 这 样 ， 从 植物 体 中 原始 食物 的 合成 开始 ， 养 分 的 依赖 关系 通过 生物 群落 的 其 疹 组 
分 ， 以 性 质 十 分 不 同 的 序列 ， 即 食物 链 (focd chain) 而 展开 ， 在 这 些 不 同 序 列 的 每 个 水 平 
上 ， 通 过 交错 的 途径 而 相互 连结 ， 从 而 形成 了 一 个 多 相 的 食物 网 (tood net) 结构 。 关 于 这 部 
分 内 容 将 在 示 浊 第 四 节 及 第 二 章 中 详细 沦 玉 , 

五 、 群 落 中 各 种 有 机 体 的 群落 学 重要 性 不 同 

对 一 位 分 类 学 家 而 言 ， 一 个 群落 是 由 一 定数 量 的 分 类 单位 (taxa) 组 成 的 ， 而 他 对 分 类 单 

位 中 所 有 的 种 同等 重视 ， 或 者 还 更 重视 罕见 的 种 。 反 之 ， 一 个 群落 生态 学 家 则 较 少 地 关注 一 

个 群落 中 的 植物 或 动物 名 单 ， 而 是 极其 重视 群落 中 每 个 分 类 单位 功能 上 重要 性 的 突出 差别 

因此 他 倾向 于 不 大 重视 那些 较 军 见 的 有 机 体 。 当 群落 被 看 作 是 复杂 和 动态 的 生态 系统 中 有 此 

命 的 成 分 时 ,大 量 物种 存在 或 不 存在 ,就 其 相对 意义 而 言 ， 是 无 关 紧 要 的 ;! 相反 ， 在 男 一 个 极 
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绒 上 ， 一 个 或 几 个 种 可 能 决定 着 生态 系统 的 主要 特征 。 这 就 是 说 ;优势 种 的 存在 常常 是 群落 
的 一 个 重要 特征 ， 这 反映 了 各 种 有 机 体 在 群落 中 并 不 具有 同等 的 群落 重要 性 。 关 于 这 二 点 ， 

在 本 章 的 第 一 节 中 已 经 作 了 较 详 细 的 论述 。 

六 、 群 落 的 空间 界限 及 群落 交错 区 

群落 的 概念 ， 必 然 要 假定 其 在 结构 与 种 类 组 成 上 具有 一 定 的 生物 学 一 致 性 。 这 种 一 致 性 
是 与 具有 边界 的 地 区 ， 亦 即 空间 界限 相 联系 的 。 当 两 个 群落 相 接触 时 ， 它 们 相连 接 的 带 ， 不 
论 其 宽 窦 如 何 ， 被 称 为 群落 交错 区 (ecotone)s 就 植物 群落 而 言 ， 在 毗邻 群落 之 间 主要 有 两 
种 类 型 的 群落 交错 区 。 一 种 是 由 于 环境 的 突然 中 断 ， 或 者 植物 的 相互 作用 ， 特 别 是 竞争 ， 过 
小 可 能 是 突然 的 ， 尽 管 在 后 者 的 情况 下 ， 其 内 在 的 某 些 因子 仍 显示 出 一 种 连续 的 梯度 ;第 二 
种 可 能 是 两 个 植被 类 型 逐渐 混合 或 呈 指 状 的 镶 诺 状态 ， 这 种 群落 交错 区 反映 出 两 类 明显 因子 
复合 体 逐 步 的 混合 。 一 个 群落 交错 的 位 置 ， 如 果 是 处 于 相对 稳定 的 环境 间断 中 ， 也 许 在 相当 
长 的 期 间 是 固定 不 变 的 。 但 是 如 果 群 落 交错 区 位 于 受气 侯 或 地 下 水 深度 明显 影响 的 地 方 ， 则 
其 位 置 会 朝 着 一 个 方向 ， 并 以 直接 控制 因子 复合 体 变化 的 速度 移动 。 在 巨大 环境 异 质 性 的 地 
区 ， 植 被 可 能 完全 由 群落 交错 区 组 成 ， 因 为 环境 梯度 频繁 地 交替 着 它们 的 方向 ， 不 容 给 同 质 
群落 (homogeneity community) 以 发 展 的 空间 。 就 动物 群落 而 言 ， 由 群落 空间 欠 限 造成 的 群 

落 交 错 区 ， 从 理论 上 讲 也 是 成 立 的 ， 只 是 由 于 动物 ， 特 别 是 高 等 动物 的 活动 性 更 强 ， 对 环境 
有 更 快 的 自主 选择 能 力 , 所 以 它们 的 踪迹 所 至 使 群落 交错 区 的 地 带 更 宽 , 但 是 它们 真正 栖 居 的 
地 方 却 可 能 更 罕 。 在 研究 昆虫 群落 时 ， 发 现 这 种 交错 区 也 是 同样 存在 的 。 一 般 地 说 ， 在 群落 
交错 区 物种 的 数目 增多 ， 一 些 种 群 的 密度 增 尖 ， 这 种 趋势 被 称 为 群落 的 边缘 效应 (edge ef- 
fect), 

七 、 群 落 的 时 间 界 限 及 群落 演 替 

除了 极端 干燥 或 极端 寒冷 的 地 表 以 外 ， 在 所 有 的 二 地上， 最 早出 现 的 、 零 星 分 布 的 植 
物 ， 在 以 后 长 时 间 的 过 程 中 ， 要 为 其 他 植物 所 替代 ， 而 且 ， 从 一 个 完全 暴露 于 阳光 、 雨 水 、 
风 的 生境 ， 变 成 抵御 这 些 因 素 并 为 植物 生长 提供 十 分 不 同 条 件 的 生境 ， 随 着 这 个 已 定居 植物 
的 生境 的 出 现 ， 动 物 也 逐渐 移居 其 中 。 一 个 群落 ,往往 必须 等 早期 群落 创造 了 特殊 条 件 之 后 才 
出 现 。 群 落 的 这 种 随时 间 而 变化 的 动态 特征 ， 被 称 为 群落 演 替 (succesion)。 但 是 群落 演 替 并 
不 是 没有 尽头 的 ， 因 为 ， 生 境 终 于 不 再 按 一 定 的 方向 变化 ， 而 且 ， 在 此 情况 下 ， 最 后 的 群落 
将 控制 这 个 地 区 。 

洋 落 演 替 常 常 是 这 样 的 顺序， 即 最 初出 现 的 生物 ， 主 要 是 植物 ， 往 往 是 雏 稀 疏 的 ， 它 们 
之 闻 很 少 存在 着 相互 关系 ， 决 定 生存 的 只 是 那些 固有 的 生境 因子 。 但 以 后 ， 种 群 的 压力 发 展 
着 ， 而 人 互 之 间 的 干扰 、 竞 争 使 得 那些 竞争 力 弱 的 物种 不 能 繁殖 ， 并 且 由 于 外 在 和 内 在 的 因 
子 变 得 更 加 严峻 ， 终 于 使 一 些 有 机 体 被 消灭 ,而 保存 下 来 的 有 机 体 则 彼此 相互 适应 。 这 种 在 本 
质 上 取得 对 生境 永久 性 占领 的 群落 ， 便 是 顶 极 群落 (climax)。 

群落 演 替 的 速度 ， 在 有 些 情 形 下 是 十 分 迅速 的 ， 以 致 人 们 在 几 年 之 内 就 可 以 看 出 群落 在 
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种 类 成 分 上 显然 的 不 同 ， 然而 ， 在 其 他 场合 下 ， 则 需要 数 十 年 ， 乃 至 数 百 年 的 时 间 才 能 实现 
同等 程度 的 变化 。 

任何 科学 的 目的 是 实现 预见 和 控制 。 既 然 群落 是 动态 的 ， 那 未 ， 只 有 通过 对 演 替 过 程 的 
精心 研究 ， 人 类 才能 取得 预见 自然 发 展 的 趋势 的 能 力 ， 并 在 改造 它们 的 过 程 中 ， 取 得 发 展 这 
种 可 以 实现 的 目标 的 能 力 。 这 两 者 对 于 群落 的 管理 都 是 重要 的 。 关 于 群落 的 演 替 还 将 在 本 章 
第 六 节 详 细 论述 。 

第 三 节 ”群落 的 营养 结构 

营养 关系 是 群落 内 各 生物 成 员 之 间 最 重要 的 联系 ， 是 群落 赖 以 生存 的 基础 ， 也 是 了 解 生 

态 系 统 中 能 量 流动 的 核心 。 | 

食物 是 生态 学 中 的 一 个 重要 的 甚至 中 心 的 问题 。 在 食物 这 一 基本 因素 影响 之 前 ， 如 没有 

其 他 因素 阻碍 种 群 的 增长 ， 那 么 食物 缺乏 就 将 限制 种 群 的 增长 。 所 以 在 研究 群落 时 ， 首先 把 

注意 力 集中 到 食物 的 消耗 和 生产 上 是 十 分 自然 的 。 群 落 的 营养 关系 就 是 指 生 物 有 机 体 以 什么 

作为 食物 ， 以 什么 方式 获取 营养 来 维持 自己 的 生长 和 繁衍 。 用 通俗 的 话 讲 ， 就 是 生物 有 机 体 

吃 什么 ， 以 什么 东西 及 又 吃 这 些 生 物 有 机 体 。 正 是 这 种 营养 关系 以 及 由 此 得 出 的 能 流 途 径 形 

成 了 群落 的 营养 结构 (trophic structure)。 营 养 关 系 及 营养 结构 可 以 用 食物 链 (或 食物 网 ) 及 金 

字 塔 的 形式 来 表征 。 前 者 着 重 于 表明 各 种 生物 种 之 间 的 定性 关系 ， 后 者 则 主要 表明 不 同 营养 

级 别 之 间 ， 能 量 、 个 体 数量 或 生物 量 的 定量 关系 。 

一 、 食 物 链 及 食物 网 

Elton (1927) 首创 了 “食物 链 ” 这 个 术语 。 它 表示 食物 从 植物 转 入 植 食 动 物 ， 又 从 植 食 动 

物 转 入 到 肉食 动物 ， 或 者 再 转 入 到 更 高 一 级 肉食 动物 之 间 的 取 食 关 系 。 因 而 食物 链 可 以 定义 

A: 生物 有 机 体 之 间 外 在 通过 取 食 与 被 取 食 的 关系 ， 其 实质 是 通过 物质 循环 和 能 量 流动 的 关 

系 而 形成 的 链 锁 状 结构 。 例 如 在 稻田 生态 系统 中 ， 水 称 一 稳 苞 虫 一 弄 炬 绒 草 蜂 ， 在 菜园 生态 

系统 中 ， 莲 和 白 一 菜 青 虫 一 蛛 等 等 都 是 由 三 个 环节 组 成 的 最 简单 的 食物 链 ， 我 们 称 为 三 步 

链 。 然 而 小 的 肉食 动物 如 弄 蝶 绒 茧 蜂 、 蛛 等 还 能 被 其 他 的 天 敌 所 捕食 或 寄生 ， 这 样 便 会 有 

由 四 、 五 个 环节 形成 的 四 步 链 或 五 步 链 。 大 多 数 昆虫 都 处 于 食物 链 的 第 二 、 三 个 环节 上 ， 起 

着 承 先 启 后 的 作用 ， 因 此 是 食物 链 极 重要 的 组 成 成 分 。 所 谓 害虫 生物 防治 正 是 研究 和 利用 害 

虫 一 天 敌 这 样 的 食物 链 关系 。 

是 什么 东西 提供 了 在 群落 里 穿 流 不 息 的 能 量 来 源 呢 ? 根据 热力 学 第 一 定律 ， 必 定 有 一 个 

巨大 的 能 量 库 可 供 生 物 圈 使 用 ， 这 个 能 量 库 就 是 太阳 。 包 含 在 绿色 植物 体 中 的 叶绿体 利用 太 

阳 的 辐射 能 进行 光合 作用 ， 把 氧气 和 二 氧化 碳 转 变 成 碳水 化 合 物 。 所 以 ， 太 阳 在 任何 食物 链 

中 都 应 卢 有 显要 的 地 位 。 由 于 能 量 沿 着 食物 链 流动 时 ， 每 经 一 级 都 伴随 着 极 大 的 能 量 损失 ， 

所 以 目 然 界 很 少 有 超过 五 、 六 个 环节 的 食 物 链 。 关 于 生态 系统 能 量 流动 的 规律 ， 将 在 本 章 
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第 四 节 中 较 详 细 地 说 明 。 
食物 链 根据 其 始 端的 情况 有 两 种 基本 类 型 ， 即 食 草 食物 链 (grazing food chain) AFR 
go Baakaagralalahisls wiguaig Voc Sp see ial 
关系 而 形成 的 植物 一 食 草 动物 一 食肉 动物 一 …… 的 食物 链 ; 后 者 是 以 死 的 有 机 体 〈 动 物 尸 体 
ALAR) 为 始 端 ， 经 过 腐生 动物 或 逐 级 分 解 者 所 构成 的 食物 链 。 在 陆 生 群落 中 ， 这 些 腐 
生动 物 包 括 土壤 螨 类 、 多 足 虫 ,多 种 昆虫 及 原生 动物 等 ;在 水 生 群 落 中 包括 多 种 蠕 形 虫 、 软 体 动 
物 等 。 这 种 食物 链 把 能 量 转移 到 其 他 生物 有 机 体 要 比 前 者 缓慢 得 多 ， 其 过 程 也 要 复杂 得 多 。 
两 种 类 型 的 食物 链 可 以 独立 存在 ， 也 可 能 相互 联系 ， 其 重要 性 因 其 群落 所 在 生态 系统 的 类 型 
而 有 不 同 。 

虽然 简单 的 食物 链 能 够 在 某 些 群落 中 发 现 ， 但 是 群落 内 各 生物 种 之 间 的 营养 关系 是 十 分 
复杂 的 。 就 以 昆虫 来 说 ， 一 种 害虫 可 能 取 食 多 种 植物 ， 或 者 说 一 种 植物 有 多 种 害虫 ， 各 种 害 
虫 又 有 多 种 天 敌 ， 这 样 ， 在 群落 中 就 会 形成 许多 条 食物 链 ， 这 些 链 或 者 以 共同 的 植物 ， 或 者 
以 共同 的 害虫 、 天 敌 相 联系 ， 从 而 形成 了 一 个 错综复杂 的 网 状 结构 ， 把 群落 中 的 各 种 生物 都 
包括 进去 ， 这 种 网 状 结构 称 为 食物 网 。 显 然 ， 没 有 脱离 食物 链 、 食 物 网 而 独立 存在 的 生物 ， 
从 这 个 意义 上 讲 ， 食 物 链 、 食 物 网 也 是 一 切 群落 赖 以 存在 的 基础 。 

二 、 营 养 级 别 或 营养 水 平 

群落 中 各 种 生物 有 机 体 在 食物 链 或 食物 网 中 所 处 的 位 置 ， 亦 即 贮 存 于 有 机 体内 的 物质 和 

能 量 , 在 作为 其 他 有 机 体 的 营养 和 能 量 而 沿 着 食物 链 移动 的 过 程 中 ,这 些 移 动 的 物质 和 能 量 在 

食物 链 中 暂时 停留 的 位 置 ， 叫 做 营养 级 别 或 营养 水 平 。 营 养 级 别 的 概念 实际 上 是 把 食物 网 错 

综 复 杂 的 取 食 关系 简化 为 物质 和 能 量 移动 的 级 别 关系 。 就 是 说 ， 我 们 可 以 根据 群落 内 各 种 生 

物 的 营养 方式 归纳 为 不 同 的 营养 级 别 。 显 然 ， 这 种 营养 级 别 的 分 类 是 机 能 的 分 类 ， 而 不 是 物 

种 的 分 类 。 

所 有 的 绿色 植物 都 处 于 最 低 的 营养 级 别 ， 它 们 是 其 后 各 营养 级 别 动物 最 初 的 也 是 唯一 的 

能 量 来 源 ; 构成 第 二 个 营养 级 别 的 完全 是 以 植物 为 食 的 动物 或 寄生 性 真菌 、 细 菌 ,， 大 约 一 半 

以 主 的 昆虫 物种 都 处 于 这 个 营养 级 别 中 ， 它 们 靠 取 食 植 物 而 生存 ， 在 生理 上 对 于 消化 植物 纤 

维 具 有 特殊 的 适应 性 ;构成 第 三 个 营养 级 别 的 主要 是 一 些 较 小 的 肉食 动物 ， 所 谓 天 敌 昆虫 ， 

无 论 是 捕食 者 还 是 寄生 者 都 属于 这 个 营养 级 别 ; 第 四 个 营养 级 别 的 动物 常常 是 以 其 他 肉食 

动物 为 食 的 一 些 体形 较 大 的 肉食 动物 ;一般 处 于 最 高 营养 级 别 的 是 那些 不 再 被 其 他 动物 所 捕 

食 的 动物 ， 这 些 动物 又 称 为 顶 位 肉食 动物 (top-cariiivores)。Elton(1927) 和 Price(j975) 总 结 

从 植 食 动 物 到 顶 位 肉食 动物 一 般 有 如 下 趋势 : 

(1) 种 类 减少 ; (2) RAR IRAP WTR, 〈3) Se HER I MBs (4) 体型 增 大 (5) 吏 食 范围 

增 大 ， 可 利用 的 不 同 生境 增加 (6) 更 高 的 扩散 能 力 ; (7) 更 大 的 寻找 能 力 ; (2) 更 高 的 维 

持 成 本 (能 量 )， (9) 食物 利用 率 提高 (10) 更 高 卡 值 的 食物 ; (11) 取 食 的 专 一 性 降低 

(12) 更 复杂 的 行为 ;〈13) 更 长 的 寿命 期 。 

随 着 营养 级 别 的 提高 ， 种 类 减少 、 取 食 专 一 性 降低 的 趋势 和 昆虫 科 的 大 小 是 一 致 的 。 许 

多 植 食性 昆虫 如 叶 蝉 科 、 蚜 虫 科 、 叶 甲 科 、 象 里 科 、 天 牛 科 等 种 类 都 很 多 ， 而 捕食 性 昆虫 的 

Pi fi Je RN A, OB. AL RRL AS, PHP PAA, 
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其 中 有 许多 成 员 是 捕食 者 ， 这 似乎 是 这 种 趋势 的 例外 ， 然 而 它 的 许多 种 类 是 杂食 的 或 者 时 是 
腐 食性 的 。 

社会 性 猎取 行为 使 小 型 捕食 者 能 猎取 大 型 的 植 食 动物 ， 这 是 上 述 某 些 趋势 的 二 种 例 
外 ， 但 是 如 果 把 协同 作战 的 集团 看 作为 一 个 共同 体 的 话 ， 那 么 结论 仍然 是 成 立 的 。 例 如 蚂蚁 
能 把 巨大 的 食物 送 至 它们 的 梨 内 ， 这 种 例外 确实 说 明了 通过 社会 组 织 而 产生 的 智慧 和 协作 是 
一 种 真正 有 价值 的 适应 。 

另外 一 组 值得 注意 的 趋势 是 随 着 动物 体型 增 大 ， 取 食 对 策 相 应 改变 。 一 般 说 来 ;肉食 动 
物 大 于 它 所 捕食 的 植 食 动物 。 当 肉食 动物 再 继续 增 大 时 ， 食 物 的 满足 则 越 来 越 困 难 ， 光 其 是 
减低 了 它 的 运动 速度 和 灵活 性 ， 于 是 采取 的 唯一 对 策 ， 就 是 变 为 杂食 性 ;最 后 由 于 生物 有 机 
体 体 型 大 ， 行 动 慢 ， 不 可 能 猎取 动物 性 食物 ， 于 是 又 被 迫 去 取 食 最 丰富 的 在 HR R—A 
物 。 昆 虫 类 群 的 情况 似乎 能 特别 说 明 这 种 趋势 ， 因 为 体型 增 大 使 氧气 扩散 到 细胞 又 慢 岂 体重 
急剧 增加 ， 则 行动 迟钝 成 为 不 可 避免 。 所 以 最 重 的 和 最 大 的 昆虫 都 是 植 食性 的 ， 处 型 许 虫 通 
常 是 肉食 性 的 。 但 小 型 昆虫 可 以 是 捕食 者 ， 而 极 大 型 的 昆虫 则 很 少 是 捕食 者 。 

在 生物 群落 中 ， 除 了 绿色 植物 总 是 处 于 最 低 的 营养 级 别 外 ， 其 余 多 种 生物 的 营养 级 别 有 
时 并 不 是 固定 不 变 的 。 许 多 动物 都 是 杂食 性 的 ， 它 们 至 少 在 两 个 或 两 个 以 上 的 营养 永 平 上 到 
食 。 例 如 一 种 狐狸 ， 冬 天 是 腐 食 性 的 ， 取 食 海豹 的 遗物 及 熊 的 娄 便 ， 而 在 夏天 EMMY 
鸟 、 昆 虫 和 植物 为 食 ， 更 加 混乱 的 是 ， 夏 天 它们 是 陆 生 食物 链 的 一 部 分 ， 而 冬天 ， 当 它们 被 
锯 在 冰 上 寻找 食物 时 ， 就 成 了 水 生食 物 链 的 一 部 分 。 昆 虫 也 许 是 杂食 性 的 最 好 例子 。 许 多 全 
变态 的 昆虫 ， 幼 虫 取 食 一 个 营养 级 别 ,而 成 虫 又 取 食 另 一 个 营养 级 别 。 由 于 取 食 供应 不 足 ， 所 
以 全 变态 昆虫 以 此 避免 了 种 内 为 食物 而 产生 的 竞争 。 这 种 适应 显然 有 利于 这 些 种 类 数量 的 兴 
盛 。 全 变态 昆虫 占 了 整个 昆虫 的 85 肋 ， 不 仅 亲 代 和 子 代 的 竞争 减少 了 ， 而 且 荔 虫 可 以 特 化 为 ， 
取 食 者 ， 而 成 虫 特 化 为 扩散 者 或 配子 产生 者 。 在 昆虫 中 ， 还 有 一 些 种 类 因 性 别 而 套 性 不同 ， 
这 是 杂食 性 的 另 一 种 类 型 。 例 如 几 种 叮 人 的 双 疤 目 昆 虫 Gh. ) RRA ERMAN 
血液 。 还 有 一 些 寄 生性 天 敌 昆 贝 ， 它 们 在 某 一 食物 链 中 是 初 寄 生 的 ， 而 在 另 一 条 食物 链 中 又 
是 重 寄生 的 。 至 于 捕食 性 天 敌 昆 虫 这 种 情况 更 见 普遍 。 正 由 于 有 些 昆虫 在 食物 链 中 的 营养 级 
别 并 非 固定 不 变 ， 即 使 是 植 食性 昆虫 除了 一 部 分 是 有 害 的 外 ， 有 的 种 类 却 是 植物 的 授 娄 兰 ， 
或 者 一 些 昆虫 还 充 作 寄生 性 天 敌 昆虫 的 中 间 寄 主 ， 因 此 昆虫 对 于 人 类 的 利害 关系 也 不 是 三 成 
不 变 的。 我 们 对 生物 群落 应 该 有 一 个 整体 的 动态 的 观点 。 在 农作物 生长 过 程 中 ， 群 落 内 的 各 
种 生物 都 在 不 断 运动 、 发 展 和 变化 ， 在 一 个 时 期 一 种 害虫 与 作物 之 间 的 矛盾 激化 ， 害 虫 对 农 
作物 造成 了 损害 ， 过 些 时 候 ， 这 个 矛盾 缓和 了 ， 另 一 种 矛盾 又 激化 起 来 。 开 展 害虫 综合 治理 
就 必须 了 解 和 掌握 群落 内 作物 一 害虫 一 天 敌 三 者 之 间 的 变动 规律 。 

群落 中 不 同 生物 区 分 为 不 同 的 营养 级 别 ， 实 际 上 反映 了 生态 系统 的 层次 结构 。 这 种 层次 
结构 和 物质 的 层次 结构 是 一 脉 相通 的 。 因 此 物质 层次 结构 的 三 大 定律 也 适用 于 生 坊 系统。 这 
三 大 定律 是 : 

第 一 定律 ， 在 自然 界 ， 特 定 的 物质 层次 与 特定 的 能 量 状态 相 适 应 ， 只 有 当 和 传 沁 给 系统 的 
能 量 超过 一 定 的 阀 值 时 ， 系 统 的 层次 才 发 生 突 变 。 

第 二 定律 ， 特 定 层 次 的 物质 系统 的 尺度 与 其 结合 能 成 反比 。 
第 三 定律 ， 在 物质 层次 结构 中 ， 低 层次 产生 出 高 层次 ， 低 层次 是 高 层次 的 基础 和 载 

体 。 高 层次 出 现 后 ， 低 层次 并 不 因此 而 消灭 ， 而 量 作为 高 层次 的 一 个 组 成 “ 素 而 包 侣 于 其 
中 。 
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从 哲学 的 观点 来 分 析 生 态 系统 的 层次 结构 和 不 同 营养 级 别 的 关系 ， 显 然 有 利于 人 们 加 深 
对 生态 系统 的 认识 。 ，， - 

2, 生态 金字 塔 或 生态 锥 体 

营养 结构 可 以 用 相继 营养 级 别 上 的 生物 个 体 数 量 ， 或 单位 面积 的 现存 量 ， 或 单位 面积 单 
位 时 间 所 吸收 的 能 量 来 进行 定量 的 描述 和 测定 。 如 果 按 由 低 到 高 的 顺序 排列 为 一 个 图 形 ， 则 
第 二 层 为 生产 者 ， 一 般 形 成 较 宽 的 塔 基 ， 而 相继 以 后 各 层 形成 逐渐 缩小 的 塔 身 和 塔 顶 ， 由 此 
而 构成 的 图 形 称 为 生态 金字 塔 或 生态 锥 体 (ecological pyramids)。 由 上 所 述 ， 生 态 金 字 塔 有 

三 种 基本 类 型 (图 1-2): 
1. 数 量 金 字 塔 〈pyramid of number)， 用 以 描述 各 相继 营养 级 别 后 物 的 个 体 数量 ; 
2 .生物 量 金 字 塔 (pyramid of biomass)， 建 立 在 总 干 重 或 其 他 生命 物质 总 量 测定 的 基础 

Ao > 

3.。 能 量 金 字 塔 (pyramid of enegy)， 用 相继 各 营养 级 别 上 通过 的 能 流 和 (或 ) “生产力 ” 
RRR. | 

数量 金字 塔 最 早 由 Elton 提 出 ， 因 此 又 名 爱 尔 顿 金字 塔 (Eltonia pyramid), Elton\H, 
在 食物 链 的 各 个 环节 上 ， 生 物 的 个 体 数量 存在 巨大 差异 。 在 食物 链 的 始 端 ， 生 物 数量 最 多 ， 
其 后 的 环节 肉食 动物 的 数量 迅速 减少 ， 位 于 顶 位 的 肉食 动物 ， 数 量 极 少 ， 因 此 数量 金字 塔 一 
REESFRE. HL, 数量 金字 塔 实际 上 是 三 个 因素 同时 起 作用 的 结果 。 因 素 之 一 是 习 见 
的 几何 学 事实 ” 即 示 管 单位 是 有 机 体 或 是 建筑 方块 ， 必 须要 有 很 多 小 的 单位 才能 等 于 一 个 大 
的 单位 的 重量 ， 因 而 即使 大 生物 体 的 重量 等 于 较 小 生物 体 的 重量 ， 较 小 生物 体 的 数量 也 要 比 
夫 生 物体 的 数量 大 得 多 。 因 素 之 二 是 食物 链 中 流动 的 有 效能 量 总 是 在 每 一 营养 级 别 的 转化 中 ， 
以 热 的 形式 消失 掉 一 部 分 ， 因 此 除非 有 另外 的 有 机 物质 输入 ， 在 较 高 的 营养 级 别 上 有 效能 
很 少 。 因 素 之 三 是 生物 体 个 体 的 大 小 与 其 代谢 率 成 反比 ， 即 生物 越 小 BI RE) 生物 
量 的 代谢 量 越 大 ， 因 而 在 特定 营养 级 别 上 能 够 维持 的 生物 量 就 越 小 相反， 生 物 的 个 体 越 
大 ， 每 克 《【 或 每 卡 ) 生物 量 的 代谢 量 越 小 ， 而 其 生物 现存 量 就 越 大 。 

以 图 解 形式 表现 的 数量 金字 塔 并 非 是 最 基本 的 或 具有 指导 性 的 ， 其 原因 是 它 没 有 指明 是 
“几何 学 的 ”"、“ 食 物 链 的 ”还 是 “个 体 大 小 的 ?因素 或 几 种 因素 的 相对 影响 。 数 量 金字 塔 的 形式 

” 因 和 群落 不 同 而 大 不 相同 ;这 取决 于 生产 者 企 休 是 小 〈 如 浮游 植物 、 草 ) 还 是 大 〈 如 橡树 ) 而 
定 。 如 果 生 产 者 个 体 天 六 而 消费 者 个 体 水 交 如 树 来 与 植 食 昆 虫 的 关系 ， 则 昆虫 的 个 体 数 就 多 
于 树木 。 同 样 ， 对 寄生 者 和 宿主 来 说 ， 是 寡 生 者 的 数量 多 于 宿主 ;这样 数量 金字 塔 的 这 些 环 
节 就 会 成 为 倒置 状态 。 由 于 数量 金字 塔 既 不 能 表明 所 传递 的 能 量 ， 也 不 能 表明 有 关 类 群 对 能 
量 的 利用 ， 并 且 由 于 生物 数量 的 变化 和 差异 甚大 ， 所 以 用 同一 数字 尺度 “〈 即 多 少 个 体 ) 来 表 
示 整 个 群落 是 困难 的 。 

生物 量 金字 塔 具有 更 大 的 重要 性 ， 一 方面 因为 “几何 的 因素 ”已 经 排除 ， 现 存量 的 数量 关 
系 充 分 表现 出 来 ; 另 一 方面 它 对 群落 的 生态 类 群 提供 了 粗略 的 食物 链 关 系 的 总 结果 。 生 物 量 
金字 塔 以 活 物 质 的 干 重 来 表示 每 一 营养 级 别 中 生物 的 总 量 。 一 般 说 ， 绿 色 植 物 的 生物 量 要 大 
于 它们 所 支持 的 植 食 动物 的 生物 量 ， 而 植 食 动物 的 生物 量 又 要 大 于 肉食 动物 的 生物 量 ， 因 此 
生物 量 金字 塔 多 表现 为 正 锥 形 的 形式 ， 尤 其 是 在 陆 生 群落 和 浅水 群落 当 其 有 机 体 的 大 小 没有 

*13° 



A ICs-1 

_ | Cz-30,800 

C1-200,000 

B-5,500,000 

ce) 
(夏季 ) 

C2-4 

1Ci-11 

ee ree ss 

~ P-40,000 | | 

巴拿马 热带 森林 Ra AB 

j C1-3368 

WHE: F/*? 

D 

Ce-3 

| Ci-10 

P-2 
冬季 

EB uh shi 

eo ~ PP Jer1700 °  []er20 C2625] 
Cs 一 

个 体 / 米 ? 毫克 / 米 ? 克 卡 / 米 21/ 年 

图 1-2 在 不 同 生态 系统 中 的 数量 、 生 物 量 和 能 量 金宇 塔 

A 一 数量 金字 塔 ， 每 0.1 公 顷 的 个 体 (微生物 与 土壤 动物 除外 ); 

B 一 生物 量 锥 体 ， 每 平方 米 克 干 重 ; 

C 一 佛罗里达 银 泉 现存 生物 量 与 能 量 锥 体 的 比较 ; 

D_-- 意 大 利 湖泊 水 柱 ( 只 有 浮游 生物 ) 里 生物 量 锥 体 的 季节 变化 ， 每 立方 米 邯 克 干 重 ; 

一 在 密 执 安 废弃 地 里 土壤 节肢 动物 的 数据 、 生 物 量 、 及 呼吸 能 量 的 “ 亚 锥 体 ”; 

P 一 生产 者 ; Ci 一 初级 消费 者 ;…C,; 一 次 级 消费 者 ;C: 一 第 三 级 消费 者 ; 8 一 腐 食 者 (细菌 真菌 )， 

D 一 "分解 者 "( 细 菌 、 真 菌 十 食 腐 局 动物 ) 
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太 大 差别 时 ， 情 况 更 是 如 此 。 然 而 ， 在 像 湖泊 和 开阔 海洋 这 样 的 水 域 生态 系统 中 ， 十 分 微小 

-的 藻类 是 主要 的 初级 生产 者 ,它们 生活 周期 短 ， 繁 殖 快 ， 只 能 积累 很 少 的 有 机 物 质 ， 相 反 

浮游 动物 取 食 强度 大 ， 形 体 亦 大 ， 因 此 就 现存 量 来 说 ， 就 会 表现 出 侧 置 生物 量 金字 塔 的 图 

象 。 
在 生态 金字 塔 的 三 种 基本 类 型 中 ， 能 量 金字 塔 提供 了 群落 机 能 性 质 的 最 好 的 全 面 图 象 。， 

它 不 仅 可 以 表明 流 经 每 一 个 营养 级 别 的 总 的 能 量 值 ， 而 且 更 重要 的 是 可 以 表明 各 营养 级 别 的 
生物 在 能 量 转 化 中 所 起 的 实际 作用 。 构 成 能 量 金字 塔 的 依据 是 单位 时 间 内 单位 面积 上 产生 的 
生物 量 ， 或 者 说 是 作为 食物 的 物质 流 经 食物 链 的 速率 。 尽 管 有 些 生 物 很 小 ， 但 它们 同化 和 传 
滋 的 总 能 量 却 可 能 多 于 那些 生物 量 比 它们 大 得 多 的 生物 。 就 是 说 ， 它 的 规律 不 受 个 体 大 小 的 
差异 和 代谢 速度 的 影响 ， 仅 仅 由 于 热力 学 第 二 定律 的 制约 ， 每 个 营养 级 别 流出 的 能 量 总 是 要 
小 于 流入 这 个 营养 级 别 的 能 量 ， 所 以 能 量 金字 塔 毫 无 例外 地 总 成 正 锥 形 的 图 象 。 

着 结对 三 种 类型 他 塔 的 分 析 ，; 可 以 指出 二 种 “生态 规律 2; 数量 过 分 强调 小 生物 体 的 重 
要 性 ， 生 物 量 则 过 分 强调 大 生物 体 的 重要 性 ， 而 能 流 〈 即 生产 十 呼吸 作用 ) 对 比较 生态 系统 
任何 甚至 全 部 成 分 ,提供 了 更 加 合适 的 指标 。 

四 、 研 究 营养 关系 的 主要 方法 

要 了 解 群落 内 各 种 生物 取 食 与 被 取 食 的 关系 ， 并 非 一 件 十 分 容易 的 事 。 下 面 介 绍 研 究 营 

养 关 系 的 主要 方法 ， 其 着 重点 是 涉及 昆虫 方面 的 。 

1 直接 观察 法 ， 如 观察 者 灵 在 隐蔽 处 观察 鸟 取 食 的 情况 ， 或 者 利用 梨 箱 进行 直接 观察 。 

Royama(1970) 为 了 从 大 量 的 梨 箱 同时 取得 正确 的 记录 ， 设 计 了 一 种 装 有 自动 摄影 装置 的 全 

箱 忆 曾经 在 森林 里 摄影 鉴定 了 大 山 尖 的 食 饵 达 41000 头 。 对 于 某 些 大 型 哺乳 类 捕食 动 物 也 能 

够 通过 直接 观察 并 计数 ， 获 知 捕食 的 种 类 和 数量 。 直 接 观 察 法 对 于 确定 捕食 性 天 敌 昆虫 的 捕 

食 种 类 和 数量 也 常常 是 有 效 而 又 简便 易 行 的 。 例 如 在 田间 仔细 观察 球 虫 、 草 冷 、 步 甲 以 及 几 

蛛 等 的 捕食 情况 。 采 取 这 种 方法 需要 观察 者 的 极 大 耐心 和 毅力 。 为 了 估算 全 部 捕食 的 数 

量 ， 可 采用 下 式 ， 

过 
sh/24 

式 中 2 为 单位 面积 上 捕食 者 一 天 捕食 的 食 饵 个 体 数 ; YAR A SORE (并 假设 在 调查 

期 间 没 有 增 减 ); ,是 啊 食 饵 的 捕食 者 数 ， jj 是 嘻 食 饵 的 平均 时 间 ( 小 时 )5 是 抽查 率 。 

例如 一 种 览 蛛 活动 一 天 ， 在 捕食 叶 暗 时， 平均 嘲 食 饵 的 时 间 为 30 分 钟 ， 调 查 一 块 田 内 

1/lOW RRA, RAL, MRR ASAMA AH, MM, 

ofp 24X5 fie EES ee EUR 2400 

这 说 明 在 这 块 田中 ， 一 天 100 只 里 蛛 可 捕食 叶 蝉 2400 头 。 

sea 无 论 是 植 食 者 或 捕食 者 ， 可 将 其 放 入 室内 或 室外 特制 的 设备 内 饲养 ， 大 - 

为 提供 各 种 不 司 和 饵料， 观察 它们 是 否 取 食 以 及 取 食 的 数量 ， 并 注意 观察 记载 取 食 后 能 否 正常 

人 捕食 性 昆虫 和 时 蛛 、 螨 类 等 经 常 采用 的 方法 。 

由 于 这 种 方法 常 带 有 某 种 强迫 取 食 的 性 质 ， 因 此 观察 取 食 后 能 否 正常 生长 发 育 以 及 产生 后 代 

1]1D。 
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是 至 关 紧 要 的 。 与 此 类 似 ， 在 研究 寄生 性 天 敌 昆虫 的 营养 关系 时 ， 人 工 饲养 各 种 害虫 的 孵 、 
幼虫 、 晴 或 成 虫 ， 接 入 经 过 交配 的 寄生 性 昆虫 的 肉 成 虫 ， 观 察 是 否 有 寄生 行为 发 生 以 及 能 藻 

产生 后 代 。 采 用 这 种 方法 成 功 与 否 ， 除 了 所 提供 的 寄主 是 否 合适 外 ， 还 取决 于 操作 者 对 该 种 

寄生 性 天 敌 昆虫 生物 学 、 生 态 学 特性 的 了 解 ， 以 及 试验 设备 条 件 是 否 完善 、 操 作 枝 巧 是 否 部 
练 等 因素 。 

3. 田 间 采 集 ， 室 内 饲育 法 ,在 田间 采集 各 种 昆虫 的 卵 、 幼 虫 、 师 或 成 虫 / 在 室 内 从 申 

种 、 虫 态 饲养 于 适宜 条 件 下 ， 观 察 记 载 这 些 虫 体能 育 出 什么 寄生 性 天 敌 昆 虫 。 如 果 能 直接 鉴 

定 寄生 昆虫 的 幼虫 和 肾 , 也 可 通过 直接 观察 、 解 剖 寄 主 , 确 定 它们 的 寄生 者 种 类 ， 这 样 可 以 大 

大 减轻 室内 饲养 的 工作 量 。 田 间 采 集 ， 室 内 饲育 对 于 了 解 寄生 性 天 敌 昆 虫 的 营养 关系 是 普遍 

人 
估计 。 

4. 肠 胃 解 章法 ， 言 瘘 解剖 较 大 型 动 蝗 的 肠胃 ， 观 察 和 分 析 所 取信 的 种 类 。 对 哺 忆 类、 鸟 

类 、 两 栖 类 、 鱼 类 等 动物 多 采用 这 种 方法 。 即 使 对 昆虫 这 样 小 的 动物 ， 有 时 ' 也 适 用 。 例 妇 
Bernaysf#iJChapman(1970) & MH [al 78 Shs th (Chorthippus paral1elus) 的 成 虫 和 四 龄 若虫 ， 

提取 前 肠 中 的 食物 ， 同 田间 所 有 的 野草 制 片 比较 ， 这 样 就 能 够 计算 出 蝗虫 食物 中 各 类 杂 草 的 

比例 ， 其 辨认 精确 度 可 达 80 匈 以 上 ， 对 于 某 些 杂 草 可 达 100 匈 。 

5.。 捕 食 痕迹 观察 法 ， 一 些 动物 在 捕食 猎物 后 总 要 留 下 痕迹 ， 通 过 对 捕食 痕迹 的 观察 ， 往 

往 可 以 判断 捕食 者 和 猎物 的 种 类 。 例 如 对 一 些 大 型 动物 的 尸体 可 以 从 死亡 的 样子 判断 捕食 者 
的 种 类 。 对 结 网 性 览 蛛 可 以 从 网 上 残留 的 食物 残 酒 判断 猎物 的 种 类 。 猪 头 磨 把 食 饵 一 卖 类 

和 小 鸟 等 整个 吞 下， 消化 后 吐出 团 块 状 物 ， 依 其 吐出 物 可 以 判断 其 食 饵 。 狐 狸 和 狼 虽 不 吐出 

团 块 ， 但 在 凌 便 中 含有 未 消化 的 食 饵 的 毛 : 具有 坚硬 甲壳 的 昆虫 等 从 鸟 的 姜 便 中 发 现 其 碎 

片 ， 也 可 由 此 判断 。 

6. 血 清 学 方法 : 采用 血清 学 方法 研究 动物 的 营养 关系 已 有 很 久 的 历史 。 在 用 于 研究 捕食 

性 昆虫 的 取 食 范围 上 也 有 许多 著名 的 例子 。 在 加 拿 大 ，Loughton 和 West (1962) 广泛 使 用 血 
清 学 方法 判断 几 蛛 对 云 杉 卷 叶 蛾 的 捕食 效果 Dempster(1967) 用 血清 反应 首次 搞 清 了 菜 粉 蝶 

(Pieris rapae rapa) 因 盲 蛛 和 拟 步 甲 类 的 捕食 而 死亡 Rothchild (1971) 采用 血清 学 的 沉降 

反应 ， 证 明了 向 来 被 认为 是 植 食性 害虫 的 草 迄 蜥 等 ， 却 意外 地 是 三 化 晓 、 二 化 蜡 卵 块 的 捕食 

者 。 

血清 学 方法 的 基本 原理 是 从 食 邹 体内 提取 抗原 ， 把 它 注射 到 健康 的 免 的 耳 静 脉 或 大 腿 肌 

内 里， 使 之 产生 一 种 特殊 的 抗体 ， 然 后 用 这 种 抗体 来 测定 有 可 能 取 食 的 捕食 者 的 肠 内 物质 。 

存在 营养 关系 的 一 种 极为 敏感 的 指标 是 沉降 反应 (抗原 抗体 反应 )。 虽 然 这 种 方法 的 使 用 受到 

多 种 因素 和 条 件 的 限制 ， 但 是 ， 它 的 敏感 性 极 强 的 特点 是 很 有 价值 的 。 

血清 学 方法 除 能 定性 研究 捕食 性 昆虫 的 食 饵 种 类 外 ， 利 用 下 式 也 可 求 得 总 的 捕食 量 ， 

N=P.".T, (1-2) 

式 中 六 为 捕食 食 饵 的 总 量 2 为 捕食 昆虫 的 密度 ，m 为 捕食 昆虫 中 产生 沉淀 反应 的 个 体 的 

百分率 ，t 为 捕食 昆虫 胃 中 食 饵 动物 的 蛋白 质 作为 抗原 发 生 作 用 的 天 数 ，Tz 为 食 饵 动物 被 捕 

食 的 期 间 。 

此 外 ,也 有 用 纸 上 色 层 分 析 法 代替 抗原 抗体 反应 ,以 及 从 捕食 性 昆虫 体液 分 析 被 捕食 的 食 

饵 动物 的 色素 等 方法 来 确定 其 营养 关系 的 。 

9 6。 



7. 放 射 性 同位 素 或 非 放 射 性 稀有 元 素 示 踪 分 析 法 : 在 许多 昆虫 和 节肢 动物 中 ， 要 鉴定 食 

物 的 碎片 似乎 不 大 可 能 ， 这 是 因为 食物 碎片 太 小 或 因 昆虫 取 食 液体 食物 或 不 定形 的 食物 。 这 

时 则 位 素 示 踪 分 析 法 就 具有 了 实用 价值 。 对 植物 采用 同位 素 标记 ， 其 方法 是 在 植物 根基 部 的 

周围 挖 填 ， 并 灌 满 水 ， 在 坑 底 荃 部 划 许 多 裂 锋 ， 接 着 加 入 同位 素 ( 如 ̀  呈 ) 水 溶液 ,然后 把 坑 封 

闭 。 这 样 ， 同 位 素 通过 负 的 蒸发 压 被 吸入 植物 体 ， 并 随时 间 的 进展 ， 同 位 素 移 到 并 遍及 植物 

体 的 各 部 分 。 显 然 从 周围 收集 到 的 、 含 有 此 种 同位 素 的 生物 有 机 体 就 一 定 是 吃 了 这 种 植物 。 

对 昆虫 或 其 他 动物 进行 标记 ， 一 般 采 取 先 在 它 的 食料 中 加 入 标记 物质 。 例 如 伊 腾 等 (1972) 

He CUED 的 人 工 饲料 饲养 斜纹 夜 娥 幼虫 ， 然 后 将 其 释放 在 苗 围 里 ， 第 二 天 捉 回 全 部 找 

到 的 可 能 捕食 该 虫 的 动物 ， 经 过 分 析 ， 发 现 有 三 种 果 昨 、 四 种 拟 步 甲 、 两 种 时 蜂 、 一 种 了 纹 

Sp: FOS ENT RR aE, A BRR 

用 来 作为 标记 的 物质 应 具备 以 下 两 个 特点 : 〈1) 必须 较 长 期 停留 在 食 饵 动物 或 植 物体 

内 ， 如 可 能 的 话 ， 最 好 成 为 食 饵 动物 或 植物 身体 的 组 成 部 分 5〈2) 容易 对 其 进行 微量 分 析 。 

因此 标记 物质 最 好 是 使 用 内 科 上 用 的 色素 、 放 射 性 同位 素 、 容易 作 分 析 的 非 放 射 性 稀有 元 

素 。 利 用 这 种 方法 研究 营养 关系 在 技术 上 有 许多 困难 ,并 且 法 律 上 是 否 人 允许 在 野外 使 用 放射 性 

同位 关 还 是 一 个 问题 。 

第 四 节 “生物 群落 的 功能 

当 把 某 一 地 区 栖息 的 生物 群落 与 其 周围 各 环境 因素 作为 一 个 整体 来 考虑 时 ， 就 产生 了 上 生 
态 系 统 (ecosystem) 的 概念 。 生 态 系统 作为 一 个 功能 单位 ， 它 所 强调 的 物质 循环 和 能 量 流动 正 
是 生物 群落 最 本 质 的 特征 。 

=) 群落 营养 结构 和 群落 功能 的 关系 

群落 中 的 各 种 生物 ， 按 其 功能 可 区 分 为 生产 者 、 消 费 者 和 分 解 者 三 大 功能 类 群 ， 这 种 区 

分 与 前 述 营 养 级 别 划分 的 概念 是 一 致 的 。 

生物 区 别 于 非 生 物 的 显著 特征 在 于 它们 具有 新 陈 代谢 的 特性 。 就 是 说 生物 必须 从 它们 周 

围 的 环境 中 不 断 地 取得 营养 和 能 量 进行 同化 作用 ， 同 时 又 通过 呼吸 作用 ， 将 同化 的 有 机 物质 

分 解 并 采 放 出 能 量 ， 供 自身 生长 发 育 的 需要 并 完成 其 生命 过 程 。 因 此 生命 的 本 质 就 是 生长 、 
自我 繁殖 和 物质 合成 等 变化 过 程 的 连续 。 没 有 伴随 着 这 些 所 有 变化 过 程 的 能 量 转化 ， 就 不 可 

_ 能 有 生命 和 生态 系统 。 按 照 生物 取得 营养 和 能 量 的 不 同 来 源 ， 可 以 把 生物 分 为 两 大 类 :一 -类 
是 自 养生 物 (autotrophs)， 又 称 食物 生产 者 ， 主 要 是 绿色 植物 ， 还 有 能 进行 光合 作用 的 细菌 
和 训 类 。 绿 色 植 物 利 用 太阳 辐射 通过 叶绿体 这 个 加 工厂 ， 把 从 外 界 环境 吸收 的 简单 的 无 机 物 
质 ， 加 工 制造 成 有 机 物质 ， 并 且 把 部 分 太阳 能 作为 潜能 固定 在 有 机 物 的 分 子 键 内 ， 这 不 仅 为 
其 本 身 的 生命 活动 提供 了 能 源 ， 而 且 也 是 其 他 生物 (消费 者 、 分 解 者 ) 唯 一 的 能 量 来 源 。 太 阳 
能 只 有 通过 食物 生产 者 的 光合 作用 才能 源源 不 断 地 输入 生态 系统 ， 然 后 再 被 其 th 生 AT AY 

了 



用 。 因 此 生产 者 是 生态 系统 的 基石 和 关键 成 分 ， 没 有 生产 者 ， 也 就 不 会 有 消费 者 和 分 解 者 。 
男 一 类 生物 是 异 养 生物 (hetetotrophs)， 又 叫 食物 消费 者 ， 例 如 害虫 、 天 敌 及 其 他 各 PHD, 
它们 以 自 养生 物 或 其 他 噶 养 生物 为 食 ， 从 而 取得 营养 与 能 量 。 一 切 生 物 都 要 死亡 ， 细 菌 、 真 
菌 等 把 动物 ,植物 残 体 中 复杂 的 有 机 物 逐 步 分解 为 较 简单 的 化 合 物 ， 最 终 则 分 解 为 水 ̀  二 氧化 
碳 等 无 机 化 合 物 ,并 被 释放 到 环境 中 再 被 生产 者 利用 ,所 以 称 这 类 生物 为 食物 分 解 者 。 显 然 分 
解 者 也 属于 异 养生 物 一 类 。 分 解 者 在 生态 系统 中 具有 极 重要 的 作用 ， 如 果 没 有 它们 ， 动 植物 
的 尸体 将 会 堆积 成 灾 ， 物 质 不 能 循环 ， 生 态 系 统 将 会 被 毁灭 。 由 于 分 解 过 程 是 一 个 复杂 的 降 
解 过 程 ， 它 包括 碎 裂 、 混 合 、 物 理 结构 改 变 、 摄 食 、 排 出 和 酶 作用 等 一 系列 过 程 ， 因 此 除了 
细菌 、 真 菌 在 最 终 分 解 产 物 的 释放 中 发 挥 主要 作用 外 ， 其 他 大 大 小 小 的 以 动 植物 残 体 和 腐 殖 
Rk. SHREK, EMRE, MERA RE LEBER, 

生物 群落 中 的 三 大 功能 类 群 ， 通 过 物质 循环 和 能 量 流动 而 彼此 联结 ， 形 成 了 群落 的 营养 
结构 ， 并 使 生态 系统 成 为 一 个 功能 单位 。 ‘ng 

食物 生产 者 、 消 费 者 和 分 解 者 在 生态 系统 的 物质 循环 和 能 量 流动 中 的 地 位 和 作用 如 图 
全 3。 - 

ere 由 图 1-3 看 出 ， 环 境 中 
me : 的 营养 物质 不 断 被 生产 者 吸 
oe. ee | 收 ， 在 阳光 照射 下 合成 各 种 
村 六 划一 一 bee >| 有 机 化 合 物 ， 这 些 营养 物质 

(ieee ae ”通过 取 食 关 系 ， 沿 着 食物 链 
——e [Hit === ——s es 在 生物 之 间 传递 ， 但 最 终 

jL ob aes +i 被 分 解 者 分 解 为 简单 的 无 机 
一 一 -一 一 一 一 一 人 人 化 合 物 而 重 返 环 境 ， 并 被 生 

图 1-35 生态 系统 的 物质 循环 和 能 量 流动 _ 产 者 再 利用 ， 因 此 物质 流动 

一 > 物质 循环 «RRR => EBLE 是 循环 式 的 。 与 此 同时 ， 通 

过 生产 者 的 光合 作用 将 太阳 能 转化 为 潜能 不 断 输 入 生态 系统 ， 这 些 能 量 一 部 分 在 生物 之 间 传 

递 ， 另 一 部 分 ， 包 括 传递 的 那 部 分 能 量 ， 最 终 由 于 生物 的 呼吸 作用 而 以 热 的 形式 消 歼 ， 因 此 

能 量 的 流动 是 单 向 的 ， 生 态 系统 必须 不 断 地 从 外 界 获取 能 量 才能 维持 正常 的 运转 和 功能 。 生 

态 系统 的 这 两 种 基本 功能 虽然 有 以 上 不 同 的 性 质 ， 但 两 者 又 紧密 联系 而 不 可 分 割 。 这 是 因为 

能 量 流动 和 物质 循环 都 是 通过 取 食 过 程 ， 沿 着 食物 链 而 进行 的 ， 并 且 能 量 是 储存 在 有 机 物 的 

分 子 键 内 ， 当 这 种 能 量 通过 呼吸 过 程 被 释放 出 来 用 以 作 功 时 ， 该 有 机 物 就 被 分 解 并 以 简单 的 

物质 形式 重 返 环 境 。 

二 、 群 落 的 生产 、 呼 吸 和 分 解 过 程 

生态 系统 的 物质 循环 和 能 量 流动 的 功能 ， 可 以 用 群落 的 生产 、 呼 吸 和 分 解 三 大 作用 来 概 
括 。 

生产 是 绿色 植物 通过 光合 作用 制造 有 机 物 和 积累 能 量 的 过 程 ， 而 呼吸 过 程 和 光合 作用 相 
反 ， 正 是 分 解 有 机 物质 和 消耗 能 量 的 过 程 。 因 此 群落 中 生产 和 呼吸 过 程 强度 之 间 的 比值 ， 可 
以 说 明生 物 群 落 发 展 的 状况 。 如 果 群 落 的 生产 量 超过 呼吸 量 ， 那 么 这 个 群落 是 发 展 的 ， 有 机 
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物 和 能 量 积累 得 越 来 越 多 ， 例 如 正 处 于 生长 期 的 作物 或 苗 轩 。 相 反 ， 如 果 呼 吸 量 超过 生产 
量 ， 则 说 明 群 落 中 有 生命 的 物质 越 来 越 少 。 如 果 群 落 的 生产 量 和 呼吸 量 大致 相 等 ， 那 么 这 个 
群落 就 处 于 稳定 状态 。 所 以 研究 群落 生产 及 呼吸 的 定量 关系 ， 是 估计 群落 “健康 "和 稳定 性 的 
重要 手段 。 

这 里 所 指 的 生产 虽然 不 包括 异 养生 物 的 同化 过 程 ， 但 是 对 于 一 个 动物 群落 ， 或 人 类 所 经 
营 的 渔业 、 畜 牧 业 及 其 他 养殖 业 来 说 ,也 同样 存在 着 异 养 生物 的 同化 作用 (次 级 生产 ) 和 呼吸 
过 程 之 间 的 上 述 关 系 。 aa 

由 于 生产 过 程 主要 是 指 生 物 群落 的 光合 作用 ， 而 光合 作用 要 吸收 二 氧化 碳 和 释放 出 氧 ; 
呼吸 作用 与 此 相反 ， 要 吸收 氧 而 释放 出 二 氧化 碳 ， 所 以 测定 群落 中 氧 和 二 氧化 碳 的 变化 。 是 
研究 生物 群落 生产 和 呼吸 过 程 的 主要 手段 。 

分 解 作用 十 分 复杂 。 例 如 当 植 物体 落 到 地 面 或 地 里 变 成 碎 导 以 前 ， 就 已 经 开始 了 分 解 过 
程 。 当 动物 取 食 植物 时 ， 不 仅 从 植物 吸取 营养 ， 而 且 也 将 部 分 已 初步 分 解 的 物质 〈 如 凑 便 ) 
和 破碎 的 植物 体 放 入 生态 系统 中 ， 供 微生物 分 解 。 从 这 个 意义 上 讲 ， 所 有 的 动物 既 是 消费 
者 ， 又 是 分 解 者 。 

通常 分 解 过 程 可 划分 为 三 个 阶段 ， (1) 由 于 物理 或 生物 的 作用 ， 把 动 植物 尸体 分 解 为 碎 
局 ;…《2) 由 于 腐生 生物 的 作用 ,形成 腐 殖 酸 和 可 溶性 有 机 物 ; (3) 腐 殖 酸 缓慢 地 矿 化 。 在 自然 
界 ， 这 三 个 阶段 是 交叉 进行 的 。. 

三 、 生 态 系统 中 的 能 量 流动 

(一 ) 能 量 和 热力 学 定律 
能 量 是 生态 系统 的 动力 ， 是 一 切 生 命 活动 的 基础 。 一 - 切 生命 活动 都 需要 能 量 ， 并 且 伴 随 

着 能 量 的 转化 ， 舍 此 便 没 有 生命 ， 没 有 生态 系统 。 太 阳 能 是 生态 系统 中 能 量 的 最 终 来 源 。 
能 量 有 两 种 存在 形式 ， 动 能 和 潜 动 。 动 能 是 生物 及 其 环境 之 间 以 传导 和 对 流 的 形式 相互 传递 
的 一 种 能 量 ， 包 括 热 和 辐射 ;潜能 是 处 于 暂时 静态 的 能 量 ， 代 表 着 一 种 作 功 的 能 力 或 作 功 的 
可 能 性 。 太 阳 能 通过 植物 的 光合 作用 而 转化 为 潜能 ， 是 储存 在 有 机 物 分 子 键 里 的 。 
群落 或 生态 系统 的 重要 功能 之 一 就 是 能 量 流 动 。 在 物理 学 上 ， 研 究 能 量 流动 亦 即 能 量 形 

式 变换 的 规律 是 热力 学 的 范 卫 。 热 力学 的 两 个 定律 也 同 样 地 完全 制约 着 能 量 在 生态 系统 内 
的 转移 和 转换 规律 。 

热力 学 第 一 定律 又 称 为 能 量 守 恒定 律 。 它 可 以 表达 为 “在 自然 界 发 生 的 所 有 现象 中 , 能 量 
既 不 能 消灭 也 不 能 凭空 产生 ， 它 只 能 以 严格 的 当量 比例 由 一 种 形式 转变 为 另 一 种 形式 ?这 一 
定律 再 次 阐明 了 生态 系统 能 量 最 终 的 来 源 是 太阳 能 。 同 时 也 说明 在 生态 系统 中 高 营养 级 别 
的 生物 的 能 量 增加 总 是 伴随 着 低 营养 级 别 的 生物 的 能 量 减少 。 

热力 学 第 一 定律 说 明了 自然 界 各 种 过 程 中 的 能 量变 化 关系 ， 肯 定 了 能 量 守恒 的 现象 。 但 
是 ， 它 对 于 和 能 量 转变 有 关 的 某 一 给 定 条 件 下 的 过 程 ， 是 否 能 自动 进行 ， 向 什么 方向 进行 以 
及 进行 到 何 种 程度 的 问题 ， 并 未 提出 任何 启示 。 例 如 ， 具 有 不 同 温度 酌 两 个 物体 相 接触 ， 我 
们 可 以 将 其 视 为 一 个 系统 , 在 这 个 系统 内 , 热 是 否 可 以 自由 传递 , 它 的 方向 如 何 , 传 递 到 何 种 程 
度 ? 这 些 问题 热力 学 第 一 定律 是 无 法 回答 的 ， 因 为 热力 学 第 一 定律 只 是 原则 上 告诉 我 们 甲 物 
体 所 放出 的 热量 必定 等 于 乙 物 体 吸 收 的 热量 。 显 然 ， 凡 涉及 一 个 系统 在 给 定 条 件 下 的 某 一 过 
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程 自发 进行 的 可 能 性 、 方 向 及 程度 ， 必 须 由 其 他 定律 来 解决 。 热 力学 第 二 定律 就 是 要 解决 上 
述 问 题 。 

在 非 生命 自然 界 发 生 的 许多 变化 ， 都 不 必 借 助 于 外 力 的 帮助 而 自动 实现 ， 热 办 学 把 这 样 
的 过 程 称 为 自发 过 程 或 自动 过 程 。 例 如 ， 热 自发 地 从 高 温 物 体 传 到 低温 物体 ， 直 到 两 者 的 温 

度 相同 为 止 ; 气体 自发 地 从 压力 大 的 方向 往 压 力 小 的 方向 移动 ， 直 到 压力 均衡 为 二; BAK 
地 从 高 电位 流向 低 电 位 ， 直 到 两 电位 相等 为 止 ; 水 从 高 处 流向 低 处 ， 直 到 达 同 一 水 乎 为 下 等 
等 。 但 是 与 上 述 例子 相反 的 过 程 都 不 能 自发 进行 。 由 此 可 见 ， 一 切 自发 过 程 的 共同 规律 在 于 
单 向 趋 于 平衡 状态 ， 决 不 可 能 自动 着 向 进行 。 或 者 说 任何 自发 过 程 都 是 热力 学 的 不 可 道 过 
程 。 值 得 注意 的 是 ， 不 应 把 某 个 自发 过 程 理解 为 不 可 能 逆向 发 生 ， 间 题 的 关键 在 于 该 过 程 是 
自发 、 自 动 的 还 是 借助 于 外 功 的 ;借助 于 外 功 ， 或 者 说 对 系统 输入 能 量 就 能 实现 。 Olin, + 
态 系统 中 复杂 的 有 机 物质 分 解 为 简单 的 无 机 物质 是 一 种 自发 过 程 ， 但 无 机 物质 决 不 可 能 自发 
地 合成 有 机 物质 ， 如 果 借 助 于 外 功 太阳 能 ， 则 可 以 实现 ， 这 就 是 光合 作用 ,， 不 过 这 不 是 自发 
或 自动 的 。 +5 a 

既然 任何 自发 过 程 总 是 单 向 趋 于 平衡 状态 , 决 不 可 能 自动 逆向 进行 ,由 此 可 以 推测 ,系统 
必定 有 一 种 性 质 ， 它 只 因 系 统 的 状态 而 定 ， 而 与 过 程 的 途径 或 进行 方式 无 关 。 这 可 以 大 致 打 
一 个 比喻 :假定 有 水 位 差 存 在 ， 水 自动 地 从 高 水 位 流向 低 水 位 的 倾向 必定 存在 ， 至 于 水 流 是 
快 是 慢 ， 是 飞 注 而 下 还 是 还 回 曲 折 ， 显 然 都 不 能 改变 水 往 低 处 流 的 自发 倾向 。 这 就 是 说 ， 要 
研究 给 定 的 始 态 和 终 态 条 件 下 自发 过 程 的 方向 和 限度 ， 可 以 不 考虑 过 程 的 细节 或 进行 方式 。 
为 判断 自发 过 程 的 方向 和 限度 ， 就 必须 我 出 能 用 来 表示 各 自发 过 程 共同 特征 的 状态 函数 。 精 
(entropy) 和 自由 能 就 是 热力 学 中 两 个 最 重要 的 状态 函数 ， 它 们 只 与 过 程 的 始 态 MASA 
关 ， 而 与 过 程 的 途径 无 关 。 

1. 自 由 能 ， 是 指 系统 总 能 量 中 具有 作 功 本 领 的 那 部 分 能 量 ;， 是 一 切 自发 过 程 的 动力 。 因 
为 任何 自发 过 程 都 是 热力 学 的 不 可 逆 过 程 ， 所 以 自发 过 程 都 是 向 系统 自由 能 减少 的 方向 进 
行 ， 而 系统 的 自由 能 决 无 自动 增加 的 可 能 。 如 果 系统 进入 平衡 状态 ， 则 自发 过 程 也 就 停 正 ， 
此 时 系统 的 自由 能 就 达到 最 小 值 。 可 见 ， 与 自由 能 最 小 值 相应 的 状态 ， 就 是 系统 在 一 定 条 件 
下 的 平衡 状态 ， 这 也 就 是 自发 过 程 进 行 的 限度 。 TY 

如 果 用 E 表 示 自 由 能 ， 用 AF 表 示 自 由 能 的 变化 ， 根 据 自 由 能 最 小 原理 ， 则 有 
当 AF<<0 Rit 
AF=0 系统 处 于 平衡 状态 
AF>>0 jEA RUE 

根据 以 上 关系 ， 就 可 以 判断 某 一 过 程 发 生 的 可 能 性 、 方 向 及 限度 。 
2.， 是 与 系统 内 部 不 能 对 外 作 功 的 能 量 有 关 的 一 种 热力 学 系数 。 在 任何 封闭 系统 内 发 

生 不 可 逆 的 自发 过 程 时 ， 系 统 的 箭 增 大 ， MRAKDEOGRAN, MRATABARD. K 
就 是 说 ， 封 闭 系 统 内 发 生 的 任何 自发 过 程 都 是 向 箭 增加 的 方向 进行 。 可 见 ， 与 灶 最 大 值 相 应 
的 状态 ， 就 是 系统 在 一 定 条 件 下 的 平衡 状态 ， 这 也 就 是 自发 过 程 进 行 的 限度 。 
WASH, PASH AHINIZEL, BBARIBASD>0, AS=0 和 AS<0， 也 能 判断 一 个 

封闭 系统 内 某 一 过 程 是 否 能 自发 进行 以 及 进行 的 方向 和 限度 。 
还 应 指出 ， 业 也 是 和 系统 的 无 序 程度 有 关 的 变量 ， 因 为 无 序 性 最 大 的 状态 就 是 或 然 率 最 

大 的 状态 ， 也 是 系统 焙 最 大 的 状态 。 所 以 ， 灼 大 小 也 可 作为 系统 混乱 程度 和 或 然 性 的 量 
度 。 
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热力 学 第 二 定律 有 很 多 的 表达 方式 。 例 如 从 自发 过 程 能 作 功 的 角度 来 表述 ， 热 力学 第 二 

定律 即 “ 凡 自发 进行 的 过 程 都 能 作 功 ， 要 使 这 个 过 程 道 向 进行 ， 必 须 由 外 界 作 功 ?>; WORE HE 
念 来 表述 ， 热 力学 第 二 定律 即 “在 天 然 过 程 中 ， 一 个 封闭 系统 的 有 增 无 减 >。 热 力学 第 二 定 
律 是 对 系统 中 能 量 传 递 和 转化 的 一 个 重要 概括 ， 因 此 更 通俗 地 讲 就 是 ， 在 封闭 系统 中 ， 一 切 
过 程 都 伴随 着 能 量 的 改变 ， 在 能 量 的 传递 和 转化 过 程 中 ， 除 了 一 部 分 可 以 继续 传递 和 作 功 的 
能 量 〈 自 由 能 ) 外 ， 总 有 部 分 不 能 继续 传递 和 作 功 而 以 热 的 形式 消散 的 能 量 ， 这 部 分 能 量 使 
系统 的 焙 亦 即 无 序 性 增加 。 

在 生态 系统 的 能 量 流 动 中 ， 自 由 能 和 可 以 用 下 列 化 学 反应 式 来 说 明 。 
6HO 十 6CO, 十 709 大 卡 =CeHixO。 十 60， 

C,.H,,0,+60,=6H,O+6CO,+674K-7( 8 AE) + 352-6 Ci) 

FRA (ALS i A KN ASO 与 封闭 系统 在 性 质 上 有 所 不 同 。 开 放 系 统 例 
如 生命 系统 、 生 态 系统 ， 由 于 不 断 有 物质 和 能 量 的 输入 ， 从 而 它 不 断 地 排除 业 而 倾向 于 保持 

s 较 高 的 自由 能 。 
总 之 ， 生 态 系统 与 其 能 源太 阳 能 的 关系 ， 群 落 内 生产 者 与 消费 者 、 分 解 者 的 关系 都 受 着 

热力 学 基本 定律 的 制约 和 控制 。 关 于 能 量 在 生态 系统 中 传递 的 效率 ， 虽 然 说 法 不 一 ， 但 最 大 

的 观察 利 也 不 过 只 有 30 多 ， 一 般 从 供 体 到 受 体 的 一 次 能 量 传递 ， 只 有 5 一 20 狗 的 可 利 用 -能 量 

被 利用 ， 这 就 使 得 能 量 的 传递 次 数 受 到 限制 ， 从 而 使 食物 链 的 环节 或 营养 级 别 一 般 不 多 于 五 

个 ， 以 及 能 量 金字 塔 必定 呈正 锥 体形 。 然 而 物质 的 传递 并 不 受热 力学 定律 的 限制 ， 因 此 有 时 

生物 量 金字 塔 或 数量 金字 塔 可 以 表现 为 倒置 的 金字 塔 形 。 

(二 ) 群落 生产 力 
群落 生产 力 研究 既是 生态 系统 理论 中 具有 重要 意义 的 研究 方向 之 一 ， 又 是 研究 生态 系统 

能 量 学 的 重要 定量 指标 。 
群落 生产 力 包 括 初 级 生产 力 和 次 级 生产 力 两 个 概念 。 前 者 是 指 生 产 者 生物 〈 主 要 是 绿色 

植物 ) 通过 光合 作用 ， 把 太阳 辐射 能 以 可 用 
为 食物 的 有 机 物 形式 储存 起 来 的 速率 。 后 者 
是 指 消费 者 生物 〈 包 括 一 切 异 养生 物 ) 通过 
同化 作用 积累 能 量 的 速率 。 
初级 生产 力 可 分 为 三 个 水 平 ， 
1. 总 初级 生产 力 P,， 是 包括 在 呼吸 作用 

中 被 消耗 掉 的 有 机 物质 在 内 的 光合 作用 的 总 
速率 ， 所 以 也 称 为 “光合 作用 总 和 ?5 

2. 净 初级 生产 力 Es， 即 植物 组 织 内 超过 
植物 呼吸 消耗 掉 的 有 机 物 的 储藏 率 ， 显 然 P。 
一 P, 一 R。， 其 中 R。 表 示 植 物 本 身 的 呼吸 消 
#8, | 

3. 群 落 净 生产 力 P,。， 指 净 初 级 生产 未 

该 异 养生 物 消耗 的 有 机 物 储藏 率 ， 即 Pe 一 图 1-4 总 初级 生产 力 、 净 初级 生产 力 、 群 六 宕 生产 
P, 一 Ri， 其 中 R, 表 示 自 养生 物 以 外 的 全 部 生 力 和 次 级 生产 力 之 间 的 关系 

2 a6 A— Bi 的 单一 卫 一 物 异 养 呼吸 的 消耗 。 KDOREUEP ER O nie uaPee 
*2l1e 



委 手 次 级 生产 力 ， 因 为 是 消费 者 利用 已 经 生产 出 来 的 食物 ， 除 去 呼吸 损失 外 ， 被 二 本 党 
整 的 过 程 转 化 为 不 同 组 织 ， 所 以 一 般 不 再 分 为 “总 ”和 “ 净 ” 的 量 。 

P,、P,、BP,。 以 及 次 级 生产 力 之 间 的 关系 如 图 1-4。 

在 定量 研究 群落 生产 力 时 ， 常 常用 到 生产 量 、 生 物 量 、 生 态 效率 以 及 周转 等 概念 。 这 些 

概念 使 我 们 进一步 深入 到 自然 现象 的 经 济 学 过 程 中 ， 由 于 它们 易于 混淆 ， 下 面 简要 加 以 说 

明 。 

生产 量 (production) 是 指 一 定时 间或 阶段 中 ， 和 群落 REE) 生产 出 的 有 机 物质 的 

总 量 〈 能 量 或 干 物质 重 )。 当 使 用 这 个 术语 时 ， 必 须 把 时 间 的 因素 包括 进去 。 群 落 的 生产 力 一 

般 用 生产 量 来 表示 。 它 的 单位 当 其 用 能 量 表示 时 为 千 卡 /平方 米 / 天 《或 年 );》 当 其 用 FOR 

重 表示 时 为 千克 /平方 米 / 天 〈 或 年 )。 克 王 重 和 卡 的 换算 关系 依 动 植 物 组 织 而 不 同 。 植 物 组 织 

平均 每 千克 干 重 换算 为 4.25 于 卡 的 热量 ;动物 组 织 平 均 每 千克 干 重 换算 为 5 千 卡 的 热量 。 

生物 量 (biemass) 是 指 某 一 特定 时 刻 〈 例 如 测定 的 时 候 ) . 革 一 空间 范围 内 现存 的 有 机 物 

质 总 量 。 由 于 它 没有 时 间 因 素 或 者 说 没有 速率 的 概念 ,所 以 生物 量 又 称 现存 量 (standing crop), 

显然 生物 量 与 生产 量 的 概念 不 相同 。 当 有 机 体 众 多 上 且 生 活 物质 经 过 一 个 阶段 未 被 利用 而 

累积 的 情况 下 ， 虽 然 从 现存 量 资 料 上 可 以 得 出 净 初 级 生产 力 ( 即 净 初 级 生产 量 ) 的 良好 估计 ， 

但 是 通过 某 一 特定 时 刻 简单 的 计数 或 称 重 磁 巧 出 现 的 有 机 体 ， 往 往 不 能 确定 该 群落 的 初级 生 

产 力 。 另 一 方面 ， 因 为 小 的 生物 体 很 快 地 “周转 >”， 并 有 因为 所 有 大 小 的 有 机 体 当 其 “产生 ?时 

往往 被 消耗 ， 所 以 现存 量 的 大 小 可 能 与 生产 力 的 直接 关系 不 大 。 例 如 当 测 定 被 牲畜 放牧 过 的 

肥沃 草场 时 ， 其 青草 的 现存 量 比 低产 且 未 放牧 过 的 草场 还 少 得 多 。 这 是 因为 “ 放 收 的 草场 2 已 

经 有 蜡 养 者 进行 活动 取 食 ， 从 而 在 生产 的 同时 已 发 生 了 或 多 或 少 的 “消费 *。 虽 然 生 物 量 和 生 

产量 之 间 存 在 着 一 定 的 关系 ， 生 物 量 的 大 小 对 生产 量 有 某 种 影响 ， 但 是 生物 量 高 的 系统 不 一 

定 生产 力 就 高 ， 反 之 ， 生 物 量 低 的 系统 也 未 见得 生产 力 就 低 。 a. 
关于 周转 ，Odum 把 它 分 为 周转 率 (turnover rate) fi eH] Cturnover time)。 在 某 一 时 

间 过 程 中 ， 新 加 入 的 生物 量 占 总 生物 量 的 比率 称 为 周转 率 。 比 如 现 有 200 个 个 体 , 每 天 加 进 10 

个 人 个体， 那么 周转 率 为 10/200 三 

0.05， 即 5 匈 ， 表 示 每 天 周转 的 生产 量 

个 体 数 为 现存 个 体 数 5% Fl 

转 率 的 倒数 则 是 周转 期 ， 它 表示 

现存 总 量 完全 周转 或 改变 一 次 的 al 现存 量 

时 间 。 如 上 例 周转 期 为 1/0.05 三 

20， 即 表示 20 天 现存 总 量 被 全 部 \ 
周转 一 次 。 图 1-5 表示 两 个 现存 减少 量 

量 相等 而 周转 率 不 同 的 系统 。 图 1-5 ”两 个 生物 群落 〈 输 入 一 输出 ) HERE 
生态 效率 (ecological effi- A 一 和 输入、 输出 都 较 低 ， 周 转 慢 ; 

ciency) 指 生产 的 物质 量 〈 或 能 B 一 输入 、 输 出 都 较 高 ， 周 转 快 

mt) 与 生产 这 些 物质 〈 或 能 量 ) 

所 消耗 的 物质 量 〈 或 能 量 ) 的 比值 ， 一 般 用 百分比 表示 。 生 态 效 率 的 表示 方法 很 多 ， 和 常用 的 

如 

OPC patel teed eT 
光合 作用 效率 三 Se xX 100% 
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同化 量 
ay 同化 效率 = hee x 100% 

appa TE x 100% 
机 

未 同 ， 丰 同 的 动物 其 同化 效率 和 生产 效率 也 不 同 。 例 如 昆虫 和 哺乳 动物 的 生态 效率 有 明显 的 

差 洋 了- 是 虫 的 同化 效率 较 低 ” 一 般 只 有 30% 而 哺乳 动物 较 写 ，- 般 为 70 鸭 ;但 昆虫 的 生产 

效率 却 比 哺 缠 动 物 和 鸟 类 高 得 多 ， 如 由 虫 约 为 部 纹 ， 鳞 翅 目 昆虫 约 为 她 纹 ， 而 哺乳 动物 中 的 

一 种 鼠 为 1.79 狗 ,非洲 象 为 1.46 驳 ， 麻 省 只 有 1 狗 。 由 此 可 见 ， 在 把 初级 生产 量 转化 为 次 级 
生产 量 方面 % :是 虫 是 更 为 有 效 的 一 类 动物 。 

一 ”一般 说 来 ,从 个 营养 级 别 到 另 一 个 营养 级 别 的 能 硬 转 换 效 率 为 10 狗 , 即 能 量 经 过 一 个 营 
养 级 的 传递 有 90 匈 损失 掉 ， 如 前 所 述 ， 这 正 是 营养 级 别 一般 不 超过 五 个 和 能 量 金字 塔 总 呈正 

锥 形 的 天 因 。 营 养 级 别 逐 级 损失 的 规律 称 为 Lindetman 百 分 之 十 定律 >。 
生态 系统 中 群落 生物 生产 力 的 高 低 ， 首 先 要 看 初级 生产 力 ， 它 是 系统 中 一 切 消耗 和 能 量 

WELK We . 

MIR EA ANE AS ROMO TRAE, HARIBO, 生态 系统 对 太阳 能 的 利用 
db EIR AAW. “LoomisfiWilliams (1963) 根据 太阳 光 中 可 被 利用 的 光 能 对 植物 的 潜在 

生产 力 进 行 估算 ， 太 阳 辐 射 能 的 55.8 狗 不 能 为 植物 色素 所 豚 观 “包括 波长 0.4 微 米 以 下 的 紫 
外 光 和 057 微 米 以 上 的 红外 光 能 六 在 余下 的 4 人 2% 中 有 32.5 匈 消耗 于 水 分 的 荣 蕊 作用 ， 

4 这 克 用 于 非 活性 的 吸收 〈 不 足以 引起 光合 作用 机 理 中 电子 的 传递 ); 3.7 狗 被 植物 表 面 反 射 ， 
| 佘 下 的 3.6 多 才能 构成 总 初级 生产 量 ， 而 植物 本 身 呼吸 要 消耗 1.2 狗 ， 仅 有 2,4 狗 才 贮存 在 有 
MATRA Ts Se EB ACE AED’ BEAL 
SEERA, MAUR Ok, 营养 牺 质 、 氧 气 和 温度 六 全 因 素 决 定 的 。 前面 四 个 
an ere icra em ERS TST 
竹 不 同等 级 的 初级 生产 量 ， EMER ET, BWA ER RHA EY 
因子 。 这 个 因子 的 变化 对 初级 生产 量 影响 的 程度 取决 于 该 因素 偏离 最 适 值 有 多 远 ， 以 及 它 局 
基 他 限制 因子 的 平衡 。 如 果 全 部 因子 都 是 过 量 的 ， 生 产 力 最 终 将 受到 光合 作用 生物 量 自身 数 
司 的 限制 。 
WBA Ni BHR LB, TIS 电 水 体 生 态 系统 还 是 陆 二 车 态 系统 都 是 如 此 。 例 

如 水 体 生态 系统 ， 生 产 力 最 高 的 不 是 在 阳光 直接 照射 的 水 面 ， 而 是 在 数 米 深 的 水 层 森林 生 
态 系 统 ， 净 光合 帮 用 最 高 的 也 不 是 森林 之 项， 而 是 在 离 顶 略 低 的 位 置 。 尽 

初级 生产 力 还 随 着 生态 系统 的 发 育 车 龄 而 改变 。 如 果 以 叶 表 面积 与 士 壤 表 面积 的 比例 
一 一 千 面 积 指数 (LAD 表示 ， 就 森林 来 说 ， 当 EAI 达 8 一 10 时 , 表示 该 森林 已 趋 成 熟 。 总 初级 
生产 力 随 森 林 年 龄 逐渐 增加 ,直到 100 锡 ,但 净 初 级 生产 力 则 在 LAI 为 4 时 最 高 。 如 . 果 工 AI 再 增 
高 ， 支 持 叶 的 组 织 比 例 相应 增 大 ; - 叶 自身 的 呼吸 和 维持 消耗 也 大 ， 因 而 净 初 级 生产 力 不 再 增 
加。 图 1-6 表 示 的 是 一 个 特定 的 例子 , 但 它 有 一 定 的 代表 性 。 祖 据 访 一点， 妇 宁 大 们 经 营 的 农 
田 生 态 系统 是 想 收获 植物 整体 的 生 牺 量 《 如 某 些 蔬菜 万 那么 ， 最 合适 的 不 是 要 等 待 总 初级 生 
产量 达到 最 大 (100%) ， 邯 生态 系统 的 成 熟 阶 段 ， 而 是 净 初 级 生产 量 达 到 最 大 的 、 稍 为 年 
轻 的 时 期 。 

这 里 ， 实 际 上 涉及 到 能 量 的 分 配 问题 ， 亦 即 总 初级 生产 量 (P,) 分 配 于 维持 消耗 〈R。) 
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和 净 初 级 生产 量 (Pe) 的 比例 问题 。 人 类 最 关心 的 
自然 是 P, 达 到 最 大 。 例 如 养 鱼 业 ， 最 经 济 合算 的 不 100 
是 把 鱼 养 得 最 大 、 鱼 池 总 生物 量 最 大 ， 而 是 要 力求 “站 : 尿 
鱼 的 增长 最 迅速 ， 净 生产 量 增加 最 快 ， 当 然 鱼 类 的 “ 王 : 间 

”总 初级 生产 量 

净 初 级 生产 量 

产量 是 属于 次 级 生产 力 问题 ,但 在 能 量 分 配 问题 上 1 殿 ， 
却 有 共同 之 处 。 % 

次 级 生产 力 中 六 同化 量 .(A) = Aer" kt CP) +b we ST gil ig ED 

呼吸 量 CR). 76 GA KR Re ON HY], Tal ek A op 叶 面 ite 

;配给 生产 量 的 比例 最 大 即 : P/A>R/A， 维 持 消耗 图 1-8 森林 生态 系统 发 展 过 程 中 总 初级 

较 小 ;而 过 大 的 鱼 龄 即 过 老 的 鱼 ， 维 持 消 耗 的 比例 生产 力 、 净 初级 生产 力 和 叶 面 

很 大 ， 即 RAA 大 ， 或 R/A 趋 近 于 1， 这 时 虽然 鱼 的 积 指数 的 关系 ， 
体重 也 能 增加 ， 但 是 从 经 济 上 看 并 不 合算 。 Be 

对 于 粮食 作物 CLM ATE) By. RLS LCR REMAP HAAR BEE 
物质 总 重 ) -最 高 的 时 期 ， 而 是 在 相对 比较 早 的 时 期 。 这 里 不 仅 涉及 总 初级 生产 量 分 配给 净 初 
级 生产 量 和 维持 消耗 的 问题 ， 而 且 还 涉及 净 初 级 生产 量 分 配给 秸秆 和 谷 粒 的 比例 问题 5 人 工 
选择 的 品种 ， 不 仅 要 使 净 初 级 生产 量 大 ， 而 且 要 使 谷 粒 分 配 的 能 量 多 ) FR 
积 指数 迅速 达到 4, 然后 保留 在 此 水 平 上 并 达 到 最 大 食物 依 茂 量 合 EHO le ERATE EH 
世界 土 提出 的 绿色 革命 的 重要 依据 之 --， 

凉 初级 生产 量 是 对 于 生产 者 以 上 各 营 关 阶 技 的 生物 ， 即 异 养生 物 能 量 的 叭 上 米 源 。 就 是 
说 次 级 生产 力 是 异 养生 物 利 用 净 初 级 生产 量 进行 同化 作用 所 积累 的 能 量 。 IG Lbs LF 
净 初 级 生产 量 可 以 全 部 被 动物 和 大 所 利用 六 但 实际 止 在 构成 次 级 生产 量 的 过 程 申 由 通过 各 种 
渠道 损失 的 能 量 是 很 大 的 。 从 图 1-7 看 出 六 能 量 的 损失 至 少 包 括 下 不 可 利用 的 式 永 可 油 容 或 
MEAS) 、 可 利用 但 未 被 利用 的 “消费 者 种 群 密度 低 等 原因 ) -< 已 被 猎取 但 来 被 吃 下 的 
HIE FAK HS RBH AB, FE. By PRED RIE AR BIE CESS SOE 
Ht) RIP] HABLA A Re Seo ANY. ERA OF AUN Sa PE RE) 2 PREIS, : 测 
FARRAH APA, RAL RAIA, SANE IE ER AES 

关于 群落 生产 力 的 测定 FF Beep gh et 

方法 ， 常 用 的 有 收获 量 测 定 ae ae 
法 、 氧 气 测定 法 、 :二氧化碳 ee 
法 。 酸 碱 度 测定 法 。 原 材料 ya 
消耗 测定 法 、 用 放射 性 物质 二 < 
测定 法 以 及 叶 绿 色 测定 法 5 pias 
等 。 但 是 这 些 方法 大 多 是 建 es 
立 在 间接 数量 的 基础 上 ， 例 
如 物质 产生 量 、 原 材料 利用 
的 量 或 副产品 释放 的 量 等 [sam zit EM KE 

想 的 方法 ， 应 当 是 直接 测定 图 1-7， 构 成 次 级 生产 量 过 程 中 的 能 量 损失 

通过 系统 的 能 流 ， 然 而 ， 这 个 方法 迁 今 已 证 明 难 以 做 到 。 限 

-有 一 点 需要 说 明 ， 当 其 用 物质 产生 量 或 副产品 释放 量 来 间接 训 定 生产 力 时 ，BR2 当 考虑 
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比 光 侣 作用 简化 反应 更 为 复杂 的 形式 。 因 为 在 自然 界 中 多 数 的 生产 不 只 形成 碳水 化 合 物 ， 而 
县 还 形成 新 的 原生 质 ， 所 以 包括 生产 力 在 内 的 光合 作用 反应 式 应 为 : 

1 300 000-E #341 AE +106CO, +90H,O+16NO,+1P0,+ 7” ty It 7c B=13 000 卡 在 

3258 克 原生 质 内 的 潜能 (106C、180H、460、16N、1P、815 克 矿质 灰分 ) +1540, 

十 1 287 000 卡 热能 的 扩散 

这 个 反应 式 是 建立 在 原生 质 内 元 素 和 含有 能 量 的 比率 基础 上 的 。: 像 这 样 的 反应 式 可 以 用 

EMAL, CAR. ARRAN, BER (或 食物 中 的 含 碳 量 ) 及 耗 氧 量 等 

单位 之 间 生 产 力 的 指标 当然 ， 这 只 是 理论 上 的 ， 而 在 实际 测定 群落 生产 力 时 ' 却 存在 很 多 

困难 。 

(三 ) 能 量 流动 的 分 析 

能 量 流动 可 以 在 单个 种 群 、 特 定 食物 链 和 生态 系统 三 种 水 平 上 进行 分 析 。 这 三 种 水 平 的 

分 析 各 有 长 处 和 短处 ， 所 获 资料 可 以 互相 补充 ， 从 而 有 助 于 分 析 生 态 系统 的 功能 。 

TI. 分 析 单 个 种 群 的 能 量 收 支 ; 其 目的 是 通过 测定 种 群 能 量 收 支 中 的 各 种 量 ; 如 摄食 量 C， 

同化 量 A 呼吸 量 R， 生 产量 P 交 包括 生殖 后 代 的 生产 量 Pe 和 余 体 生长 或 增长 的 生产 量 P,) 以 

及 类 尿 量 EU 等 ;以 比较 动物 的 各 种 生态 效率 如 A/Cy P/A, P/R, Pi;VP,。 这 种 比较 有 利于 了 

解 动物 的 生态 位 ， 从 一 个 新 的 角度 说 明 进 化 中 的 适应 性 问题 。 单 种 种 群 的 能 流 分 析 还 可 以 用 

来 研究 种 群 簿 同年 龄 组 ; (及 虫 态 )- 对 能 量 的 同化 和 分 配 情况， 例如 赤 拟 谷 盗 CTribolium 

castaneum) 在 29"C 和 70 狗 的 相对 湿度 下 用 面粉 饲养 ， 成 虫 的 同化 量 和 次 级 生产 量 都 是 最 高 

的 ， 但 生物 量 以 末 龄 幼虫 和 前 晴 期 最 大 交 昆 下 脱 下 的 皮 是 能 量 的 一 种 损失 。 
2. 食 物 链 水 平 的 能 流 分 析 : 食物 链 的 能 流 分 析 就 是 测定 沿 着 食物 链 在 每 个 环节 上 的 能 量 

值 ， 它 提供 了 生态 系统 内 一 系列 

特定 点 上 能 流 的 详细 和 精确 的 资 
料 。 例 如 Golley，1960 年 对 密 执 

安 州 蕊 地 一 个 食物 链 的 分 析 习 图， 
— 49.3% 10° 

1-8)。 这 是 一 个 三 步 链 ， 也 是 弃 (99.6% 未 食 

耕地 中 主要 的 食物 链 。 从 图 1-8 

Gu: 〈1) 食物 链 中 每 个 营养 级 

别 的 初级 生产 量 只 有 很 少 一 部 分 

被 利用 ， 例 如 99 .7 匈 的 植物 未 被 

取 食 或 取 食 后 未 被 消化 ， 田 鼠 有 

62.8 狗 未 被 取 食 或 未 被 消化 ; 12x 10 
(2) 绿色 植物 本 身 消耗 在 呼吸 上 (61.5%) 

的 能 量 较 少 ， 仅 占 总 初级 生产 量 2.6X102 

15%, THR Se sel 
te RK) 97971 98%, AX 
种 动物 都 是 恒温 动物 ， 其 同化 量 

ee 消耗 于 维持 体温 和 其 他 

命 活 动 ， 只 有 2 一 3 狗 的 同化 量 co 3 

Jena ieee 繁殖 .后代 图 1-8 密 执 安 一 个 荒地 中 的 食物 链 能 流 (天 卡 /公顷 /年 
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十 这 种 能 量 分 配 特 点 几乎 是 -… 切 恒温 动物 共有 的 特点 ! () HP eA 

效能 量 损失 很 大 ， 因 此 须 科 动物 需要 猪 食 的 面积 是 相当 大 交 # 记 果 还 有 更 高 二 级 的 动物 攻 如 

Ac Rb IME), EU AE EAE RE, 也 要 远 远 超出 食物 链 以 外 的 大 范围 内 捕食 才能 维持 其 种 

群 
ver , 

E45 Py BK LORE RTA BAW BEX. PMR THA Lb — BR 

别 而 言 ， 我 们 关心 的 是 被 食 者 种 群 对 捕食 者 种 群 能 提供 多 大 的 生产 量 ， 克 牧场 能 为 性 雍 提 供 

多 少 牧 草 ， 这 时 最 有 用 的 生态 效率 是 考虑 PjJC,ji ICP, 为 时 刻 的 次 级 生产 Hib Creat Fae 

刻 的 摄食 量 ); 就 上 一 营养 级 别 对 下 二 营养 级 别 而 言 ， 我们 关心 的 是 捕食 者 对 被 捕食 者 的 于 

态 压力 问题 ， 如 农作物 的 害虫 问题 ， 害 虫 的 天 敌 问题 等 。 Ht 

9 .生态 系统 整体 水 平 上 的 能 流 分 析 ， 要 完整 地 表明 一 个 那 怕 是 极 人 简单 的 生态 系统 的 全 部 

能 流 关系 都 是 较为 困难 的 。 进 行 这 方面 的 工作 常常 要 作 许多 假定 I FR BRK 

莽 。 这 种 分 析 首 先 需要 把 每 个 物种 都 分 到 一 定 的 营养 阶层 中 ， 并 县 考虑 食 章 植物 链 和 残渣 食 

均 链 两 者 的 关系 ， 然 后 测定 每 二 营养 级 别 的 能 量 输入 值 和 输出 值 。 图 1-9 关 于 捕食 和 父 澶 食 

物 链 的 联合 分 析 ， 可 以 看 成 是 一 个 简单 的 生态 系统 整体 水 平 上 能 流 分 析 的 和 模型。 

， 卓 前 在 生态 系统 水 平 进行 的 能 流 分 析 还 基本 止 限于 水 体验 态 系统 三 一 从 著 名 的 例 了 是 

Odum (1957) :对 美国 佛罗里达 州 一 个 银 泉 《Silver Spring) 的 能 流 分 析 〔〈 图 人 10)5 

eo.) eee 

-_—— = -二 

Bi-9 —-THHBRMRAR HMR MHRA 
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上 

ae I, SRR Y A AR 

无 论 是 生 RR ERABRR, 不 仅 

需要 能 量 ， 而 且 还 必须 有 各 种 物质 ， 其 中 

包括 植物 千 攻 和 发 育 必 需 的 30 一 40 种 元 

“ 素 。 从 对 生 使 的 意义 来 说 ， 可 以 把 这 些 元 

素 分 为 三 种 类 型 。 和 氧 、 碳 ̀ 氮 和 氢 是 能 量 元 

= (energy elements), -也 是 梅 成 蛋 和 白质 

的 基本 元 素 ， REWKE SEs SN 镁 、 

磷 、 钾 、 硫 、 钠 等 被 称 为 大 量 营 养 元 素 
(macronutrientsy， 生物 需要 的 ' 量 - 较 多 ) 

铜 、 锌 、 硼 、 锰 、 钼 : 钴 、 铁 等 被 称 为 微 
量 营养 元 素 (micronutrients)， 生 物 一 般 

“图 1-10| 美国 佛罗里达 州 一 个 银 泉 的 能 量 波动， 只 需要 微量 ， 但 如 果 缺 乏 这 些 元 素 ” 常会 

AR ARIE e SURF. HE RUC ee Re 
中 移动 的 规 中 研究 竺 坊 态 系 统 功 能 的 又 二 外 重要 方面 。 

物质 循环 又 称 为 生物 地 化 循环 (biogeochemical cycle) .在 前 面 已 经 提 到 ， AA 系统 中 

物质 的 流动 是 从 周围 的 环境 到 生物 体 ， 再 从 生物 体 回 到 周围 环境 和 物质 循环 的 这 

个 特点 与 能 量 流动 显然 不 同 。 

IRDA WAS FR” (pools), Fiik 3s (flow eine esoiaal (turnover =r ;和 周转 

时 间 〈turnover time) 几 不 概念 可 以 描述 。 

所 谓 库 二 是 由 存在 于 生态 系统 某 些 生物 或 非 生物 成 分 中 三 定数 量 的 某 种 化 学 物质 构成 

的 。 例 如 在 一 个 永 体 生态 系统 中 ， 磷 在 水 体 中 的 含量 可 以 看 成 是 一 个 库 ， 柄 在 浮游 植物 中 的 

含量 是 又 一 个 库 。 这 些 库 人 和 借助 于 有 关 物 质 在 库 之 间 的 转移 而 彼此 相互 连结 。 在 物质 循环 中 ， 

库 分 为 两 种 ， 一 种 叫 储存 库 _ reservoir pool)， 它 的 容积 大 而 活动 缓慢 ， 一 般 为 非 生物 的 成 
分 5 男 一 种 叫 交 换 库 或 循环 库 (exchange pool), 是 生物 体 和 它们 周围 环境 之 间 进 行 迅速 交换 

的 较 小 而 更 活跃 的 部 分 。 

营养 物质 在 各 个 库 之 间 以 及 直人 生态 系统 进行 流通 可 以 用 流通 量 、 周转 率 、- 周 转 时 间 来 

表示 

流通 量 有 时 又 称 流通 率 ， 遥 常 用 单位 时 间 单 位 面积 《或 体积 》 cn deikddalaediiieel 

PHBA y 

周转 率 是 由 入 一 库 的 流通 量 与 读 库 中 营养 物质 总 量 之 比 )， Bp: 

ita GS 
WES mee eT 

周转 时 间 是 周转 率 的 倒数 ， 亦 即 库 中 全 部 营养 物质 更 换 一 次 需要 的 时 间 ， 即 ; 
Al ~ pe 库 中 营养 物质 总 量 

AS 流通 量 



(一 ) 生物 地 化 循环 的 主要 类 型 
根据 物质 在 其 球 境 储存 库 中 是 否 有 气相 (或 蒜 气 相 ) 存在 ， 可 将 生物 地 化 循环 分 海 两 大 

类 型 ， 气相 循 环 5(gaseous cycles) 和 沉积 循环 (Sedimentary cycles), MW. =m, A. 

水 、 硫 、 氯 、 省 、 氟 等 属于 气相 循环 类 型 ， 因 为 这 些 物质 的 储存 库 主 要 在 大 气 圈 或 水 圈 ， 其 
物质 循环 密切 地 与 大 气 、 海 洋 相 联系 ， 而 确 、 钙 、 钾 、 钠 、 锰 、 镁 、 铁 、 铜 、 硅 等 属 竹 沉积 
型 循环 ， 这些 物质 的 储存 库 毫 无 例外 地 是 在 土壤 、 沉 积 物 、 岩 石 等 地 壳 中 ， 其 物质 循环 与 大 
气 无 关 ， 这 些 物质 被 生物 利用 主要 是 通过 岩石 的 风化 和 沉积 物 的 分 解 。 所 以 这 类 循环 的 全 球 
性 和 循环 性 常常 不 如 气相 循环 表现 得 那么 明显 。 两 种 类 型 的 循环 虽然 各 有 特点 ， 但 都 涉及 到 
生物 和 非 生物 的 动因 二 都 被 能 流 所 驱动 ， 并 且 都 依赖 于 水 的 循环 。 这 到 | 

生物 地 化 循环 的 研究 主要 在 两 个 水 平 上 进行 ， 即 生态 系统 水 平和 生物 PA (biosphere) 水 
平 。 近 年 来 对 许多 大 量 营养 物质 在 整个 生态 系统 中 的 循环 已 进行 了 不 少 研究 ， 其 重点 是 研究 
这 些 营养 物质 在 整个 生态 系统 中 的 输入 、 和 输出 以 及 在 该 系统 主要 生物 和 非 生物 成 分 之 间 的 交 
换 过 程 。 生 物 圈 水 平 上 的 生物 地 化 循环 研究 ， 主 要 是 研究 水 、 碳 、 氧 、 氮 、 磷 等 物质 或 元 素 
的 全 球 性 循环 。Hutchinson (1948) 指出 ， 人 是 唯一 不 仅 需要 40 种 基本 元 素 ， 而 且 在 全 的 复 
杂 的 文化 生活 中 ,几乎 用 了 所 有 其 他 的 元 素 和 所 组 成 的 化 合 物 。 人 加 速 了 和 许多 物质 的 运动 ， 
使 得 循环 变 得 不 完全 或 过 程 变 得 “不 循环 ”(acyclic) Ait, WI EBs RP AR ME HY 
目的 是 使 无 循环 的 过 程 产 生 更 多 的 循环 。 再 循环 的 概念 应 当成 为 社会 的 主要 目标 。 使 水 再 特 
TAT RERAM: HORT GEAR AT ie rr 
们 就 能 更 好 地 控制 那些 随 水 流动 的 营养 物质 。 

《二 ) 生物 地 化 循环 举例 es 3 Be 
1, 碳 循环 :， 碳 是 一 切 有 机 物 的 基本 成 分 ， 也 是 光合 作用 固定 能 量 的 主要 因素 。 由 于 碳 始 

终 和 能 流 密切 结合 在 一 起 ， 因 此 碳 的 固定 量 是 群落 生产 力 的 一 个 重要 指标 8 
地 球 上 最 大 的 两 个 碟 库 一 是 岩石 加 ,一 是 化 石 炊 料 《 石 油 ， 煤 等 )) 约 占 地 球 矶 总 量 的 

99.9 狗 ， 这 两 个 库容 量 大 ， 活 动 缓慢 ， 实 际 上 起 着 贮存 库 的 作用 。 此 外 还 有 三 个 碳 库 ， 即 大 
气 圈 。 水 圈 和 生物 圈 (包括 未 分 解 的 有 机 物质 )。 这 三 个 碳 库 因 其 在 生物 学 上 的 积极 作用 六 刘 
即 碳 在 生物 和 环境 之 间 迅 速 交换 ， 容 量 小 而 活跃 ， 实 际 上 起 着 交换 库 的 作用 〈 图 1-11)s 其 他 
许多 物质 都 和 碳 类 似 存 在 着 这 两 类 库 ， 而 且 从 生物 圈 的 碳 循 环 可 以 看 到 物质 循环 的 一 般 性 质 。 

物质 的 化 学 结构 常 随 所 在 库 而 不 同 。 碳 在 岩石 圈 中 主要 以 碳酸 盐 的 形式 存在 六 在 大 气力 
中 以 CO; 和 Co 的 形式 存在 * 在 水 圈 中 存在 的 形式 较 多 ， 而 生物 库 中 则 存在 于 几 百 种 被 生物 合 
成 的 有 机 物质 中 。 图 1-12 简 要 地 表明 了 碳 循环 的 过 程 。 在 有 光 的 条 件 下 ， 植 物 把 来 自 大 气 的 
co, 转化 为 单 糖 的 成 分 ， 每 形成 一 公斤 葡萄 糖 等 于 储存 3.7 大 卡 能 量 ， 固 定 1.47 公 斤 CO,。 同 
时 植物 不 断 呼吸 ， 产 生 CO, 和 水 ， 并 释放 能 量 。 植 物 将 CO, 固 定 在 有 机 物 中 ， 还 包 括 多 糖 、 
引 肪 、 蛋 白质 等 。 植 食性 动物 取 食 后 ;经 过 消化 。 合 成 ， 以 及 通过 一 个 个 营养 级 .生物 再 消 
化 、 再 合成 。 在 这 个 过 程 中 ， 一 些 碳 通过 生物 的 呼吸 作用 ， 以 CO,; 的 形式 回 返 大 气 。 动 物 的 
排泄 物 、 尸 体 以 及 植物 未 被 利用 部 分 中 的 碳 ， 经 分 解 者 的 作用 ， 好 终 仍 回 到 周转 环境。 而 储 
茂 在 岩石 圈 和 化 石 灼 料 中 的 碳 ， 通过 风化 或 燃烧 进入 大 气 圈 和 水 圈 。 碳 在 水 圈 中 的 循环 和 上 
述 类 似 。 nae 

在 陆地 和 大 气 之 间 ， 碳 的 交换 几乎 是 平衡 的 。 陆 地 植被 的 光合 作用 每 E29 M5 x 19” 
* 28° 



图 1-11， 碳 的 全 球 性 循环 1-12 碳 的 循环 过 程 
证 库 大 小 单位 : DORR 流通 量 单位 ; 克 / 米 2/ 年 
吨 碳 ， 而 植物 腐烂 后 约 释放 1。7 x10% 吨 碳 。 森 林 混 碳 的 主要 吸收 者 ; 它 固定 的 碳 相当 于 其 

他 类型 植被 的 售 让 琳 林 又 是 生物 碳 库 的 俩 存 者 忆 依 存量 约 为 4823X1 全 电 碳 ， 这 相当 于 目前 

大 气 含 碳 量 的 三 分 之 工 
大 气 中 CO; 含量 的 变化 已 引起 人 们 的 关注 。 据 估计 /1970 年 一 年 ,由 于 大 类 工农 业 活动 4 

向 大 气 输 六 的 CO, 约 为 80 亿 吨 ， 其 中 主要 来 自 化 石 燃料 的 燃 伐 ， 约 占 60 亿 吨 ， 还 有 20 亿 吨 则 

是 由 于 土地 反复 耕作 加 速 腐殖质 的 分 解 速率 而 释放 的 菩 大 类 的 活动 显然 使 陆地 、, 大 气 、 海 洋 
之 间 CO; 交 换 的 平衡 受到 干扰 。CO; 使 阳光 畅通 无 阻 地 通过 ， 而 阻止 着 地 球 热量 的 散发 ， 这 
就 是 所 谓 的 “温室 效应 ?oj 大 气 中 CO; 含量 变化 可 能 带 来 的 后 果 ， 虽 然 意 见 M 不 统一 ， 但 是 它 
和 地 球 气 候 变 化 的 关系 以 及 可 能 引起 的 严重 后 果 六 已 使 科学 家 们 十 分 关注 和 忧虑 。 
 .RNBK: HRAELASARKAANKED ALERT AMM. BMH 
Pe APRA BL, WL. Soh. MIA ASIP Ri BUR, — BS AME 
EL, POEL OW, WES RUEIE, 有 的 长 期 留 在 海底 ， 有 的 形成 新 的 地 壳 ， 
风化 进入 循环 ， 另 一 部 分 被 植物 吸收 ， 合 成 原生 质 ， 通 过 食物 链 关 系 ， 特 别 是 磷酸 盐 化 细菌 
的 作用 ， 在 水 体 和 陆地 生态 系统 中 循环 (图 1-13) 

兢 随 水 的 循环 ， 由 陆地 到 海洋 ， 但 确 从 海洋 返回 陆地 划 是 比较 围 难 的 8 在 没有 人 为 十 
的 情况 下 7 释 的 供应 往往 不 足 
RJ AE TE RUE PCE Hs RL EE BE 
PAREN ZEEE RS BR, 
与 钙 等 形成 不 能 为 植物 吸收 的 磷 
Mew, 成 为 不 活动 状态 。 在 作 
Py Hobs 即使 施用 过 磷酸 钙 ， 也 
将 迅速 转变 成 植物 不 能 利用 的 无 
Hla 在 水 休 生 态 系统 中 ， 虽然 
深层 常 为 磷 饱 和 ， 但 因为 大 部 分 
磷 以 钙 盐 的 形式 沉积 也 长 期 沉淀 

OK, JA SET OBER. UAT - 
WL BRRIOR REA SE EG BAK. 图 1-15 ， 磷 的 循环 过 程 
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一 一 一 -一 -一 eee as 
能 量 流 动 mh HOH 
REPRO ELIE 

着 初级 生产 量 P, 二 20 > iit = 30 

| > TRAE = A 

R=0.1<-Sq@ dll (i | 

A=0115 本 5.5 

| Thies. 2 

次 级 生产 量 P 一 005 Hy 

JADU eee 
生态 系统 中 可 利用 的 量 二 

能 量 一 0.15/20 一 0.008 i =5.5/39=0.141 

图 1-14 海 生 软体 动物 贴 员 中 能 流 和 磅 流 的 比较 

例子 说 明 贻 贝 在 该 生 

因此 ， 一 个 生物 种 群 在 生态 系统 中 的 重要 性 不 

类 捕捞 海鱼 ， 按 Hutehinson 估计 ， 每 年 有 6 

APRA, ABTERR I #4 1-28 
万 吨 ， 但 是 这 些 磷 大 多 最 后 被 冲洗 或 被 淋 溶 
pi, Ab ABBR RE OR» 就 必须 使 这 
个 不 完全 循环 变 成 完全 。 

一 个 磋 循 环 定量 研究 药 有 效 实例 是 对 
1155 By RA TL (Modiolus) 种 群 在 能 流 和 物 

质 循环 中 作用 的 研究 。 同 贝 在 生 大 系 统 的 能 
旺 流 动 中 并 不 重要 习 流 经 该 种 群 的 能 量 仅 占 
净 初 级 生产 量 的 0.08 狐 》 但 是 从 磷 循 环 来 

看 ， 这 种 软体 动物 中 磷 的 流通 量 十 总 磷 量 的 
14.1%, BRKHAAF Z— WK 

是 由 这 种 贻 贝 吸收 ， 就 是 说 每 355 关 就 使 海 
水 悬浮 颗粒 中 的 磷 周 转 一 次 并 图 货 蕊 )。 这 十 

态 系统 中 的 地 位 ， 作 为 生物 地 化 循环 因子 比 作为 能 量 转化 者 更 为 重要 。 

能 完全 以 它 在 能 量 流 动 中 的 功能 而 衡量 ;有 些 

物种 种 群 在 物质 循环 中 所 起 的 作用 远 远 超过 其 在 能 量 流动 方面 对 生态 系统 的 影响 ,> 

(三 ) 化 学 农药 和 其 他 物质 对 环境 的 污染 
化 学 农药 本 来 是 针对 害虫 、 植 物 病害 、 side, 90a wo 
环境 中 ， 放 然 会 与 其 他 物质 一 起 按照 生物 地 化 循环 的 规律 移动 和 转移 ， 不 可 避免 地 对 其 他 非 
防治 生物 《包括 人 和 家 畜 ) 及 整个 生态 系统 发 生 影响 .公害 和 环境 污染 已 经 引起 民 们 的 重视 
近 十 多 年 才 发 展 起 来 的 环境 毒 理学 ， 就 是 专门 研究 杀 虫 药剂 在 整个 环境 申 的 作用 办 研究 它们 
在 整个 生态 系统 中 的 分 布 、 转 移 、 消 失 、 积 累 的 规律 以 及 对 野生 动 植物 及 大、 兰 影 响 的 二 门 
Bote BR LEAH EAR ET Miike Ae ee 
we yh Be we Be BHAA AES 

MERGE RAR RAABEBA PIL GORA: | Be FSR 
1. MERAH LA MAK BAH ASG HOE eer 

DDT 在 环境 中 消失 一 半 ， 估 计 约 需 10 一 15 年 的 时 间 。DDT 虽 然 能 分 解 转 化 为 DBE 和 DDD) 但 
后 二 者 仍 保留 相当 的 毒性 和 生物 活性 。 由 此 可 见 ,DDT 本 身 的 消失 并 不 意味 着 有 机 氧化 知 物 的 
WA; (2) 于 般 在 水 中 的 溶解 度 较 低 ， 但 脂 溶性 强 。 因 此 当 它 们 在 环境 中 移动 时 叶 重 棋 向 于 
在 活 生 物 的 脂肪 组 织 中 积 紧 ”从 而 造成 它们 在 生态 系统 中 由 非 生物 成 分 向 符 物 成 分 转移 
(3) 扩 散 机制 。 化 学 农药 在 生物 圈 中 有 许多 散布 途径 ， 除 了 大 量 的 浴 解 态 、 蒸 气态 被 室 气 和 
水 所 散布 外 ， 有 的 能 为 颗粒 物质 吸附 ， 进 一 步 扩大 了 它们 在 空气 和 水 中 以 悬浮 牺 散布 的 可 
能 革 -现在 杀 虫 剂 分 布 全 球 ， 虽 然 75 狗 的 杀 虫 剂 仅 施用 在 2 狗 的 耕地 上 ,可 是 在 北极 地 区 折 测 测 
T RDDTIXEN A EF; (4) 广 谱 毒性 和 生物 活性 。 化 学 RPT RAT RA BA 对 多 种 

生物 产生 毒害 ， 这 是 它 成 为 重要 环境 污染 物质 的 一 个 重要 原因 。 
2. 生 物 浓 缩 现 象 “〈bioconcentration ) 。 化 学 农药 及 其 他 有 害 物 质 只 要 普遍 -污染 ”即使 数 

量 不 多 ， 也 可 以 通过 食物 链 在 动 植物 〈 主 要 是 动物 ) 体内 积累 起 来 , 这 种 现象 称 为 条 物 淡 缩 。 
也 就 是 有 机 体 通过 取 食 把 环境 中 的 化 学 农药 残留 或 其 他 有 害 物 质 吸 收 到 生物 体内 并 积聚 为 高 
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淡 度 。 有 机 体内 有 害 物 质 的 含量 与 环境 中 原 有 含量 的 比率 称 为 生物 浓缩 比 ， 食 物 链 相 邻 两 级 
的 浓缩 比 低 的 为 2 一 3 倍 ， 高 的 可 达 1000 倍 ， 在 一 些 动物 中 甚至 可 达 几 万 至 几 十 万 倍 。 越 是 在 
食物 链 上 部 的 动物 ， 休 内 有 害 物 质 的 含量 越 高 。 例 如 天气 中 DDPT 的 浦 床上 只 有 区 .000003ppm 时 ， 

海洋 浮游 生物 体内 可 达 0.04ppm， 而 吃 浮 游 生 物 的 小 鱼 为 0.5ppm 以 小 鱼 为 食 的 大 鱼 为 
2.0ppm, Pipe HAWKS AA ADDTA 25prm, 为 原来 大 气 DDT 浓 度 的 833 F i. Att 

生物 浓缩 更 象 大 大 增加 了 化 学 农药 和 其 他 有 害 物质 污染 环境 的 严重 性 。 : 
二 二 3 化 学 农药 还 共 死 许多 非 防治 对 象 生物 。 杀 虫 剂 造成 岛 类 大 量 死亡 已 是 众所周知 的 事实 
但 在 长 期 环境 污染 情况 下 所 引起 的 鸟 类 或 其 他 生物 在 生理 世 生化 土 的 变化 ， 以 前 却 很 少 有 人 
注意 。 在 毒 理学 上 ， 这 种 不 造成 中 毒 死亡 ， 只 引起 生物 生理 、 生 化 变化 的 现象 称 为 细微 效应 
Ct eA se ANB FH ERAS ASX ES i SAE SM tN 
REPTMERTHL MST BSR. 

Boy CR MRS EMA ER LEARN APA, AER EDA IG 
FA, LEBRKD—-O Hy AOR. RTI KERAS WES — AAEM AOI 如 
RU —PREWGHE ELS ORUAEACAWB RAE (OMAR FiR Bi Hew 
SCORES RATER A ARR | el eC RR 也 具有 
显著 的 生物 效果 。 

第 五 群落 的 空间 格局 和 时 间 格局 
a a ea Se = 

ct fs 

e ,第 椅 在 环 盐 中 分 布 及 其 与 周围 环境 之 间 的 相互 关系 所 形成 的 续 吉 构 ， HoH 

i 3 

chinson 1953)50dom 把 群落 格局 区 分 为 以 下 型 式 : 

1 .分 层 格局 (stratification -pattera) 盖 即 群落 的 垂直 分 层 现象 了 

2. 带 状 格 局 《zonation pattern)， 即 群落 的 水 平 离散 状态 ; 

二 二 3 活动 性 格局 《activity pattern), 又 称 时 间 格 局 ， 即 群落 的 周期 性 现象 ; 

4. Mit (food—web pattern), 即 群落 中 食物 链 的 网 络 状 组 织 ; 

5. A: a Hy. (reproductive pattern) ， 即 群落 中 物种 的 亲 代 一 子 代 组 合 及 植物 的 无 性 系 
Me . : , . 

- 6.4L2 ay (sociel pattern 二 即 群落 中 动物 如 久 群 、 畜 群 及 某 些 昆虫 的 社会 性 行为 

?协同 活动 格局 《coactive pattern)， 即 群落 中 物种 的 竞争 、 抗 生 、 互 利 ; 捕食 者 一 猎 
DRA 
8。 随机 格局 (stochastic :pattern)， 即 任意 或 不 可 知 力量 影响 的 结果 。 

在 本 节 里 ， 我 们 将 对 前 面 三 种 格局 ， 即 群落 内 各 物种 及 其 数量 在 空间 和 时 间 两 个 方面 定 

人 性 的 分 布 规律 作 较 详细 的 说 明 。 了 解 这 些 规律 不 仅 可 以 加 深 对 群落 与 环境 相互 关系 的 认识 ， 

而 且 在 进行 群落 分 类 上 也 具有 重要 意义 。 

e3l1e 



一 、 群 落 的 盘 直 分 层 格局 

群落 的 垂直 分 布 格局 包括 不 同类 型 群落 的 垂直 分 化 和 同一 群落 的 垂直 分 层 两 个 概念 5 (前 

者 主要 是 指 陆 生 群 落 不 同 海拔 高 度 ， 水 体 群 落 不 同 水 域 深度 上 分 布 的 物种 和 数量 不 同 ,， 其 群 

落 的 类 型 也 不 同 ， 后 者 是 指 不 同 的 物种 及 其 数量 构成 了 群落 内 部 的 不 同 层次 。 这 两 企 概念 常 

常 容易 混淆 ， 其 主要 原因 在 于 至 今 对 群落 如 何 划 定 的 问题 一 直 存 在 着 争论 。 en 

察 就 充分 说 明了 这 一 点 。 
Whittaker (1967) 7ES BARA (Great Smoky Mountain. National Park) 

EL, JAA JPL A Ra ERE Elk, MEVAKKAPAA RAM. (1) SEBS 

FRM; (2) 深 绿 色 的 铁 杉 林带 ; (3) 深 红 色 的 栎 树林 带 ;(4) 红 神色 的 栎 = 石 南 植被 5 45) 山 

脊 上 的 淡 绿 色 松 树林 带 。 这 种 不 同 植被 状况 的 变化 ，: 显 然 是 由 于 不 同 BEBE EDS BA - 

光 、 温 度 、 湿 度 等 因子 所 决定 的 。 如 果 我 们 把 这 五 个 植被 带 作为 一 个 连续 的 统 三 体 看 待 凡 即 

是 说 鉴于 所 有 森林 是 以 交换 营养 和 能 其 与 动物 联系 在 一 起 ， 从 谷底 到 四 着 的 整 休 而 坡 视 为 三 

个 大 的 群落 ， 那 么 ， 这 就 相当 于 一 个 群落 内 部 的 垂直 分 层 结 构 ; 但 是 ， 如 果 我 们 把 这 五 从 地 

带 因 其 反映 不 同 的 特点 ， 如 优势 种 、 环 境 条 件 等 而 视 为 各 自 离散 的 ， 那 么 这 就 相当 于 不 同类 
型 群落 的 垂直 分 化 。 后 一 种 观点 ， 对 于 管理 人 员 是 有 好 处 的 。 例 如 由 于 每 个 群落 类 型 在 林木 

生长 率 、 林 木质 量 、 恢 复 值 (recreational value) 以 及 对 自然 灾害 〈 如 火灾 、 病 虫害 等 ) 

的 抗 性 上 均 有 差异 汪 所 以 管理 大 员 就 可 以 采取 不 同 的 相应 措施 。 

对 于 昆虫 群落 也 是 如 此 。 仍 然 以 Whittaker 在 大 烟 山 的 调查 为 例 ， 他 在 不 同 高 度 设 点 取 

样 ， 研 究 食 叶 性 昆虫 的 分 布 ， 发 现 从 山谷 到 山 着 每 种 昆虫 的 数量 分 布 ， 可 用 沿 着 高 度 梯 度 而 

变化 的 钟 形 曲线 来 表示 〈 图 1-15)。 出 现 这 种 垂直 分 化 或 分 层 的 原因 ， 除 了 不 厨 高 度 梯 麻 上 气 

候 的 差异 外 ， 主 要 还 是 由 于 植被 不 同 ， 从 而 为 食 叶 性 昆虫 提供 了 不 同 的 食料 而 造成 的 关 2 1 

群落 的 垂直 分 层 现 象 十 分 普 和 过 ， 并 且 成 为 群落 外 貌 的 一 个 重要 特征 s : oa 

PPE IE ee Ae, PRT OL A ek Bh PB. 林 底层 、 OK 

Be. WAKE. FAKE. AW, sna TI oh 95 BE: FAH, ARP oy oe, 主要 取决 

FENTARAER MHRE. SHSAEIM HM, MAMAN ES HARE LSA, & 

叶 性 鳞 翅 目 、 同 翅 刁 昆虫 大 多 危害 树冠 而 星 艺 的 鞘翅 目 、 膜 翅 目 等 昆虫 危害 树干 员 蚂 蚁 、 

跳 虫 、 步 甲 、 螨 类 等 则 主要 出 现在 阴 湿 的 地 表 。 星 食 恰 树 的 鞘翅 目 琶 虫 类 ， 随 树干 高 度 的 差 

别 和 树 皮 厚 度 由 基部 逐渐 向 顶部 变 薄 的 梯度 所 出 现 的 垂直 分 布 ， 是 一 个 十 分 有 趣 的 例 和 渗 : 红 

PAE) BM (Dendroctonus valens) 体型 较 大 ， 栖 拓 于 树干 基部 ， 数 量 极 少 ; WAN Ups pi- 

ni) 体 中 型 ， 危 害 中 部 的 树干 ， 数 量 较 多 ， 而 另 一 种 栖 虫 Pityogenes hapkinsi 体 较 yy, AE 

树冠 和 小 枝 上 危害 ,数量 最 多 Dowdy (1947) 在 美国 密苏里 州 的 标 - 山 楂 桃 林 的 五 个 主要 

层次 中 采集 节肢 动物 标本 整整 二 年。 他 发 现在 240 种 昆虫 、 蜘 蛛 及 多 足 类 动物 中 ， 有 181 个 

种 仅 在 三 个 层次 中 收集 到 ; 32 个 种 从 两 个 层次 中 收集 到 ，194- 种 从 三 个 层次 中 收集 到 毁 而 在 

四 个 或 五 个 层次 中 都 有 发 现 的 仅 3 一 5 个 种 。 Ai 

农田 生物 群落 ， 也 因 作 物 的 种 类 、 栽 培 条 件 等 差异 ， 形 成 不 同 的 层次 结构 。 以 舟 田 昆虫 

群落 为 例 ， 稻 田 上 层 光 照 强 、 通 风 好 ， 叶 片 成 绿 ， 主 要 是 稻 苞 虫 、 稻 纵 卷 叶 蜡 等 食 叶 性 害虫 

柄 居 和 危害 ;稻田 中 下 层 ， 光 照 较 弱 、 湿 度 大 ， 为 水 称 茎 秆 层 ， 主 要 是 飞 下 、 叶 蝉 及 蜡 虫 枉 
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<a a BRERA) 

图 1-15 “在 中 湿性 (mesic) 生境 中 ， 沿 着 海 
.拔高 度 的 七 种 昆虫 的 分 布 

8 一 叶 暗 《GraphocephalIa coccinea), 

—ity th (Coecilius sp.); c—i- #8 (Agalli- 

obpsis novella), d—mkt (Polypsocus corru- 

ptus), e—7i 3% (Anaspis rufa), f—n- et 
(Cicadella flavoscuta),; g—iRskH- # (On- 

2000 

me, Tid PBK, 7k 

根 层 ， 则 主要 是 食 根 性 害虫 如 稻 叶 甲 幼虫 、 

双 翅 目 幼虫 等 活动 危害 的 层次 。 
群落 的 垂直 结构 ， 无 论 是 陆地 或 水 体 群 

落 ， 如 按 光 合作 用 的 情况 ， 都 可 将 其 分 为 较 

上 上面 的 自 养 层 和 较 下 面 的 异 养 层 PKB 

次 :群落 的 初级 生产 过 程 主要 在 自 养 层 (au- 

totrophic layer) 中 进行 ， 在 陆地 群落 中 的 

林 冠 或 章 被 层 ， 或 在 水 体 群 落 中 的 水 休 上 
层 ， 都 能 得 到 充分 的 阳光 ， 从 而 为 植物 把 无 
机 物 制 造成 有 机 物 提供 了 条 件 。 异 养 层 (he- 
terotrophic layer) 主要 利用 BFE BS fil 

: 造 、 储 存 的 食 牺 ， 庆 个 层次 还 是 进行 分 解 作 
用 的 主要 场所 。 自 养 层 又 称 为 绿色 层 ;， BF 

层 又 称 为 褐色 层 。 
copsis sp.) 

二 汪汪 的 水 于 分布 站 局 一 
群落 水 平分 布 格局 的 形成 取决 于 一 系列 内 外 因素 的 综合 。 一 般 说 陆地 群落 的 水 平 格局 旺 

均 镁 型 分 布 的 比较 少 克 ，- 人 大工 林 可 能 作为 二 个 例外 ， 生 长 在 沙 资 里 的 灌 未 /由 于 植株 间 不 可 
能 玉 靠 过 习 所 反 也 可 能 氏 较 均匀 ， 但 是 在 多 数 情 况 下 群落 内 各 物种 常常 形成 局 部 范围 相当 高 
密度 集团 的 片 状 分 布 或 班 块 状 镰 嵌 。 造 成 这 种 分 布 型 式 的 原因 主要 有 四 个 方面 

1 物种 亲 代 的 散布 习性 ， 例 如 植物 种 子 的 分 散 和 传播 形式 就 很 重要 ， 种 子 若 直接 落 在 母 
株 周围 , 就 会 产生 成 签 的 幼小 植物 车 风力 传播 的 或 靠 鸟 兽 传 播 的 就 可 能 散布 很 远 ; 而 那些 
以 地 下 根 、 地 下 茎 草 延 繁殖 的 植物 ， 其 分 布 区域 就 基本 上 限于 母 株 的 周围 。 至 于 昆虫 群落 内 
各 物种 的 荔 布 ， 显 然 与 该 种 群 亲 代 的 散布 习性 有 关 。 例 如 尾 虫 的 产 卵 习性 ， 有 的 昆虫 常 产 成 
Hk, HORI NK, SHEE EMEA, Mine RTE ERY 
RA. TEP BBR, Hi ty RIE eT RMN Ra 

2. 对 环境 的 选择 ; 群落 所 处 的 环境 ， 在 土壤 、 温 度 \ QUE. KU RARE 
是 不 均匀 的 ， 群 落 内 不 同 物种 种 群 因 其 自身 的 生物 学 适应 范围 ， 随 着 栖 境 的 布局 而 有 其 相应 
Hoth 例如 喜 光 性 植物 和 耐 阴性 植物 、 喜 湿性 植物 和 喜 干 性 植物 的 片 状 分 布 ， 动 物 的 
选择 性 取 食 ， 掘 土 控 洞 ”践踏 形成 的 片 状 分 布 等 。 在 昆虫 群落 中 ， 大 量 常 发 生 在 田 边 地 角 或 
称 苗 嫩绿 郁 闭 的 部 分 ， 而 曾经 堆 过 肥料 的 玉米 地 块 玉米 量 更 多 。 

3. 种 间 相互 关系 的 作用 ， 由 于 群落 中 各 物种 存 着 相互 依存 、 相 互 制约 的 复杂 种 间 关 系 ， 
使 得 有 许多 物种 经 常 趋 于 在 一 起 出 现 ， 呈 正 相 组 合 〈association) 状态 ， 而 另 一 些 物种 则 呈 
现 负 相 组 合 状态 而 趋 于 分 隔 出 现 。 可 以 预想 ， 以 某 种 植物 为 食 的 、 迁 移 性 较 小 的 动物 ， 或 以 
某 种 屁 虫 为 寄主 的 天 敌 等 之 间 一 定 呈 正 相 组 合 关 系 。 正 相 组 合意 味 着 一 个 物种 依赖 于 另 一 物 
种 而 存在 ， 或 者 它们 在 群落 内 对 小 生境 的 变异 有 相同 的 反应 ， 负 相 组 合 则 表示 群落 中 的 一 个 
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物种 通过 另 一 个 物种 的 某 些 影响 而 有 相互 排斥 的 作用 ， 或 者 是 这 两 个 物种 对 环境 中 的 差异 起 
着 不 同 的 反应 ?总 之 , :群落 中 每 一 物种 都 有 自己 的 种 群 分 布 型 式 ， 这 种 分 布 型 式 驻 以 错 综 复 “ 
杂 的 关系 与 环境 和 其 他 物种 间 分 布 型 式 相关 联 ， 从 而 形成 了 群落 的 水 平分 布 格局 。 “了 

以 上 关于 群落 垂直 分 层 格局 和 水 平分 布 格局 都 统 属于 群落 空间 分 布 格局 的 范围 。 目 前 在 
生态 学 上 对 于 单 种 种 群 空间 分 布 格局 的 定量 研究 已 经 较为 深入 。 无 论 是 采用 离散 分 布 《disc- 
rete distribution) 的 理论 拟 合 、 聚 集 强 度 (intensity) 的 测度 还 是 纹理 〈grain) 格 局 的 分 析 ， 

它们 都 在 一 定 程度 上 揭示 了 种 群 个 体 某 一 时 刻 的 行为 习性 和 诸 环境 因子 的 迭 加 影响 寺 反 映 了 
环境 空间 结构 的 异 质 性 和 物种 选择 栖 境 的 内 豪 特 性 ;但 遗憾 的 是 迄今 为 正 对 群落 肉 多 物种 共 
同 构成 的 空间 分 布 格局 的 定量 研究 却 几 乎 未 见报 道 。 群 落 种 -多 度 、 种 -面积 关系 的 研究 虽然 
可 以 在 :一 定 程度 十 反映 群落 空间 分 布 格局 的 定量 关系 〈 关 于 这 部 分 内 容 ， 将 在 第 四 章 专门 曾 
述 为 但 是 它 研究 的 立足 点 及 其 结论 是 与 此 不 同 的 。 从 理论 上 讲 ” 群落 所 处 将 空 亲 汪 客观 春 在 
的 实 穆 ， 是 一 个 环境 因子 与 多 个 物种 相互 作用 的 多 维 结构 ， 群 落 中 每 个 物种 既 有 其 独特 的 空 
间 位 置 ， 同 时 又 受到 不 同 种 间 关 系 的 影响 。 因 此 群落 空间 分 布 格局 的 和 研究 应 该 成 为 群落 生态 
学 中 的 一 个 重要 内 容 ， 它 不 仅 可 以 使 大 们 加 深 对 群落 结构 的 认识 ， 而 县 在 群落 的 抽样 调查 王 : 
也 将 提供 充分 的 理论 依据 。 eee 

三 、 研 究 昆 出 群落 空间 分 布 格局 的 一 个 实例 

1985 年 我 们 以 重庆 北碚 一 个 精 园 的 调查 资料 ， 分 析 了 昆虫 群落 在 桔 园 树冠 内 的 空间 分 布 
格局 。 4 VACHS 2 

“二 采用 Hill (1973) Hee EM ER. SB. dt. by Be Boy 

外 共 24 个 位 点 及 17 个 昆虫 物种 《或 类 ) 进行 排序 〈 图 1-16、17)。 树 冠 位 点 排序 的 信息 量 占 总 
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占 信 息 总 量 52 05 %. 占 信 息 总 量 20.92% .. . 

图 1-16 ”村 园 昆虫 群落 树冠 位 点 排序 图 1-17 ”村 园 尼 虫 名 砂 物种 排序 
E, 5, W, NAAR. FB. 
北方 ; TI“9 分 别 表 示 内 、 外 ; 
U, M, Ly WRAL POR 



WB RN76.18%, Hehxsh 52.05%, WAP RWRERK, y Hh h24.13%, Dis 
SESHWESBK, WEMPHRFNR ER ARE H41.35%) Bexhh 4 20.92%, VI 

矢 尖 界 变 差 最 大 ，y 轴 占 20.43 免 ， 以 桔 全 爪 螨 变 差 最 大 。 将 树冠 方位 和 物种 两 种 排序 的 结果 
HRT TRH, KARA RAE LER AT RAM SIA, TOE 
MAH ERSAT ASM RD WRB. HET MLR RA CIE Y 
FURR), ES HL NR. ORO RE EOS PBA, TER. WE. DE. AREAL ee 
With, VABRAEAN EN LOZ MRT LEA PRK, 这 两 
ARIES TAIRA HERE A HE 光照 $ 湿度、 营养 条 件 等 环境 条 件 及 其 相应 物种 分 
Fite No2 He 在 树冠 的 外 上 SX : 
B, te. BERS. WER 
小 ， 新 梢 抽 发 多 ， 以 喜光 、 = et 

HE IR, ARS TM 
SF. WHS. BRE, VL 
BENBARRDE,s EEN 

MMR, WB 

主 ， 包 括 矢 尖 界 、 粮 片 内 及 寄生 B48 HEPETATOR SEMA TEE 
A, WVRRMARKH (Al- | | 
1) AER ROO ER HENS RET SOM ZEA AF 
PARE ATE EEA RARER 

Tr 

Re ha: . # 千 的 时 item 

SSO RAHN EEKeNsehES =) LeReeT ERE: — ARR 
eh aeondi Aes HNER sede ie LEMMAS; 二 有 是 群落 在 长 期 历史 
发 展 过 程 中 ， 由 一 种 类 型 转变 成 另 一 种 类 ALAMEDA, TSUN RRR HS 关于 后 ， 广 
面 的 肉 窗 将 在 下 节 专门 讨论 。 | 
TRAE Sk LREREADEZ OnesR NED SERS 因为 

自然 环境 中 的 许多 因素 ,本身 就 存在 着 强烈 的 时 间 节律 。 一 年 中 的 寒 来 署 往 * 一 天 中 的 日 月 逢 
落 正好 表现 了 自然 界 的 年 周期 ;日 周期 变 花 f 群落 中 有 有 机体 在 长 期 的 进化 过 程 中 ;其 生理 、 
生态 士 与 这 种 规律 相 适 应 ， 构 成 了 和 群 落 的 周期 性 变动 ， 进 而 引起 了 群 次 中 物种 组 成 和 数量 二 
RIM. 

| AGRA, HWRRU AN MME RA. LOW OR ARBRE 
CPLR RMSE OE. RMB AT HAMM, LAGRSHAKA, 18 
HABE RED YR AREDMAHREEHAS, AMRADHER, SWARB 
Sit, RARE, AOUATHR, SFRL, AA DHE NEAT HHELSAR. 
Pa 0 a a ZEAE Ab FE RK PE (RU 19°—21C), 成虫 于 傍晚 7 时 左右 开始 活动 此 时 光 的 亮 度 逐 

浙 降低 直至 2 勒 克 司 lux) 以 下 ， 到 黎明 前 ， 亮 度 超过 91 勤 克 司 时 , 田间 则 很 办 有 粘 起 活动 8 
不 少 鳞 志 目 峨 类 昆虫 都 有 类 似 特 性 -在 于 直上 月 昆虫 中 ; 藉 多 数 种 类 全 香 活 动 亦 随 光照 强 弱 而 变 
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化 。 如 稳 黑 时 在 稻田 内 从 晚间 到 翌日 清晨 活动 于 稻 叶 顶端 ， 日 出 后 即 栖息 于 稻 丛 下; 棉田 内 
言 姥 在 上 午 12 时 到 下 午 2 时 活动 最 盛 , 其 余 时 间 多 隐伏 于 暗 处 。 正 由 于 群落 中 各 种 动物 活动 习 
性 的 差异 ;使 群落 结构 在 白天 和 晚上 有 所 不 同 。 当 然 ， 由 于 一 日 内 遇 到 环境 条 件 如 光照 、 温 
度 等 的 突然 变化 ， 也 将 改变 动物 日 周期 变化 的 正常 秩序 。 

群 东 的 年 周 其 变化， 即 季节 性 变动 ， 无 论 在 动物 妊 落 还 是 植 和 群落 都 比较 明显 。 在 温 

地 区 ， 和 群落 变化 主要 受 周年 日 照 、 温 度 条 件 的 影响 ， 在 亚热带 地 区 主要 受 周年 内 于 季 、 湿 季 
交替 的 影响 。 温 带 的 落叶 冰 叶 林 ， 到 了 冬季 树木 光 秃 、 草 被 枯黄 ， 很 多 迁徙 性 候鸟 飞 去 南方 
越冬 ， 留 居 的 只 有 留 岛 和 迁 来 的 冬 候鸟 ， 大 多 数 变温 动物 进入 休 限 状态 。 | 总 之 ;与 者 * 夏 相 
比 ， 秋 冬季 节 的 群落 面貌 与 之 截然 不 同 。 就 昆虫 群落 来 说 ， 因 各 种 昆虫 的 EB. TB 
A. IRS HRS. SRS IE eT ENE — 

和 研究 昆虫 群落 的 季节 变化 规律 有 两 种 方法 : 
“ 工 :着 限于 群落 中 单 种 昆虫 种 群 ， 特 别 是 优势 种 群 的 季 Nii dn —-<1968). 在 

RSE Ht hs BASES SY) ATU ET, RT. hy GRR BLS aE 
AGE RABE TIA AE, LE, SRR A RE, ERAS, 
=KKEERS, PIRREEIR, HEA BO, CAPR Se 

， 群 密度 于 5 月 和 9 月 出 现 两 个 高 峰 ， 但 由 于 捕食 性 天 政 的 控制 作用 ,第 二 次 高 峰 不 甚 突 员 * 桔 
蚜 、 棉 蚜 等 以 春季 和 初夏 数量 较 多 ， 管 粉 蚜 全 年 保持 一 定 密度 ; DENS HW MH BAT 
AY lee 用 SE He I RS 和 于 全 和 

SH ACE OMEGA D2, LAER HEH fe» ELAR Ay HEM A DARPA 
态 学 研究 的 范畴 。 研 究 群落 季节 性 变动 的 另 一 种 方法 ， 是 把 昆虫 群落 作为 一 个 整体 ， 以 物种 。 
数 及 各 物种 的 个 体 数 量 作为 指标 ， 按 时 间 序 列 进行 分 析 ， 从 而 将 群落 的 季节 变化 客观 地 划 为 
几 个 能 相互 区 分 的 阶段 。 这 种 方法 虽然 直观 性 不 甚 明显 ， 但 它 包 含 了 群落 物种 疗 及 种 群 内 复 
杂 的 关系 及 物候 、 环 境 条 件 对 群落 的 影响 。 

,我们 曾经 采用 晤 优 分 害 法 《 访 方 法 的 原理 及 步骤 在 第 七 章 讨 论 ) AA 
变动 格局 作 过 分 析 《1987)。 结 果 表 明 ， 重 庆 北碚 桔 园 昆虫 群落 的 季节 性 变化 可 分 为 四 个 既 有 
区 别 又 有 联系 的 阶段 ， 即 4-6 月 ，7 一 9 月 ，10 一 11 月 和 12 月 一 次 年 3 月 。, 这 四 个 阶段 虽然 是 
根据 群落 的 物种 组 成 及 各 物种 个 体 数量 提供 的 信息 划分 的 ， 但 结合 周年 气候 条 件 的 变化 及 主 、 
BE ge oh 天 敌 的 消长 ， 却 可 以 看 出 每 六 I EES OE Se | 
依据 。 
”第 一 阶段 4-6 月 ， 气 温 回升 到 20% 以 上 ， 柑 桔 新 梢 抽 发 ， HB. 开花， 多 种 雪 由 

都 在 这 一 阶段 出 现 第 一 次 高 峰 ， 并 且 有 一 些 害 虫 种 类 ， 如 花 萌 马 、 花 蔓 蛆 等 几乎 只 在 这 一 阶 
段 出 现 ， 多 数 天 政通 过 越冬 ， 在 时 间 和 数量 上 均 跟 不 上 害虫 的 发 展 ， 数 量 较 少 。 因 此 在 害虫 
防治 上 ， 这 个 阶段 是 必须 注意 控制 的 时 期 。 防治 的 对 象 主要 是 桔 金 爪 螨 、 桔 始 叶 螨 ,: 桔 蚜 、 
花 蓄 蛆 和 矢 尖 蛤 ， 抓 好 第 一 BR BU SF 2 oo 
be Se ch Hs ROTOR ES BRE Ae 
第 二 阶段 7 一 9 月 .气温 高 、 日 照 强 ， 降雨 量 和 降水 强度 大 ，_ 些 害虫 已 处 于 夏 伏 状态 

除 潜 叶 娥 危害 秋 梢 和 桔 锈 螨 寺 果 危害 外 ， 其 余 多 数 害虫 增殖 缓慢 ， 数 量 下 降 ， 同时 ， 这 个 阶 
段 天 敌 种 类 增多 ， 数 量 止 升 。 若 前 段 防治 工作 抓 得 托 实 ， 则 应 以 保护 天 政 为 主 ， 依靠 天 政 
发 挥 自然 控制 作用 ， 对 潜 叶 蛾 应 在 加 强 栽培 管理 , 采取 抹 芽 控 梢 等 措施 的 基础 上 ， 适 期 进行 
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化 学 防治 。 
第 三 阶段 10 一 11 月 ， 气 温 开 始 降低 ， 这 时 虽然 有 些 害虫 的 数量 可 能 回升 ， 但 由 于 果实 采 

收 在 即 ， 同 时 多 种 天 敌 如 捕食 螨 、 球 虫草 蛤 、 寄 生 蜂 等 数量 较 多 ， 对 害虫 有 明显 的 控制 作 
用 。 因 此 这 个 时 期 应 加 强 保护 天 敌 ， 尽 量 减少 农药 的 使 用 。 

第 四 阶段 12 月 至 次 年 3 月 ， 气 温 明 显 噬 低 ， 许 多 昆虫 进入 越冬 阶段 ， 停 正 取 食 或 繁殖 ， 整 
不 昆虫 群落 也 处 于 衰退 阶段 。 在 害虫 防治 土 ， 应 采取 冬季 修剪 、 清 园 、 增 施 有 机 肥 等 措施 恢 
复 树 势 ， 为 下 季 柑 桔 高 产 黄 定 基 础 。 在 开春 后 气温 回升 快 的 年 分 ， 可 在 3 月 中 王 名 采取 挑 治 
的 办 法 ， 控 制 柯 全 全 爪 螨 、 桔 始 叶 螨 中 心 虫 株 。 

从 群落 水 平 上 研究 其 季节 变化 格局 ， 除 了 采用 最 优 分 割 法 外 ， 从 理论 上 讲 ， 也 可 以 采用 

其 征 的 聚 类 或 排序 方法 "但 以 最 优 分 割 法 最 好 ， 它 最 大 的 优点 是 不 破 环 时 间 序 列 的 顺序 ”并 
县 能 从 多 种 分 割 中 技 出 一 各 方式， 使 得 它 所 区 分 的 各 段 ， 在 其 段 内 变 差 最 小 ， 而 段 间 的 变 郑 
最 大 ， 这 也 正 是 最 优 分 割 法 的 基本 原则 。 

TE HE KT BB Aa HY 2 DA 

“群落 的 生境 梯度 一 般 包 括 海拔 ,温度 ,湿度 \ 土 壤 ̀ . 风 与 光 等 因素 ， oh Si bre RULE OAS HL 

被 梯度 因素 ， 特 别 是 昆虫 受 栖息 地 与 食物 来 源 的 植被 分 布 的 影 啊 更 大 。 在 某 一 群落 中 ， 可 以 

用 两 个 主要 环境 因子 梯度 分 别 帮 为 横 座 标 与 狼 座 标 ， 以 某 新 种 的 等 数量 线 制 成 群落 物种 分 布 

图 (图 1-19)， 在 此 图 中 ， 每 一 物种 都 有 一 个 数量 较 集 中 的 分 布 中 心 汪 随 着 生境 梯度 逐渐 向 

不 适合 于 生存 的 方向 延伸 ， 物种 的 个 体 数量 便 相 应 减少 ， 图 中 的 等 数量 线 则 表示 各 物种 种 群 

密度 的 分 布 情况 ， 实际 上 也 反映 了 该 种 生物 在 生境 梯度 下 的 分 布 情况 5 | 

模型 2 

AR 
Bam GRR £2 Hy 

图 1-]14 在 大 烟 山 三 种 昆虫 沿 着 湿 图 1-20 Terborgh 提出 的 三 个 模型 
度 梯 度 和 高 度 梯 度 的 分 布 

人 一 路 虫 (Polypsocus corruptus); 

B—+Fig- (Leptopeza compta); C— 

+ w&  (Kleidocerys resedae) 

Terborgh (1971) 在 探求 是 什么 真正 规定 了 生境 梯度 上 一 个 物种 的 分 布 极限 时 ， 建 立 了 
物种 种 群 在 生境 梯度 上 分 布 的 三 个 基本 模型 〈 图 1-20)。 第 一 个 模型 预示 了 在 生境 梯度 上 的 
物种 数量 和 生态 幅度 ( 亦 即 在 梯度 上 取 的 距离 ) 彼 此 是 独立 的 ， 它 们 是 雪 球 境 、 生 物 的 条 件 以 
及 动物 的 整套 适应 性 来 决定 的 ， 这 种 类 型 表现 了 群落 中 许多 物种 的 交错 重 短 )j 第 二 个 模型 预 
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示 了 竞争 性 的 排斥 ， 或 者 物种 对 球 境 条 件 要 求 的 差别 十 分 1 SBT RRL T 49s Ba tea 
产生 本 明确 的 分 界线 ， 相 互 不 发 生 交 错 关 系 ; BHPRANMRT AHIR, ee 
性 广 的 物种 在 中 央 的 群落 交错 区 相互 重 丢 ， 并 且 由 于 边际 效应 (edge effect), 这 里 的 物种 
往往 种 类 多 、 数 量 大 、 PIA e ERERE I ES RZ IRE ATR slnnpmeeietsn iii ad 
第 是 进化 士 新 种 形成 的 地 方 。 

sh 物种 偶然 地 还 大 列 另 5 小 大 米 并 不 存在 该 掀 种 的 新 区 8 ERE HA PANE 
人 性 较 强 的 种 霸 入 , :将 使 该 群落 中 在 生境 梯度 上 帮 共 同 资源 要 求 的 相 邻 种 ; ;不 得 不 向 生 弄 梯度 
较 不 适合 的 方位 扩展 。 对 资源 的 共同 要 求 越 相似 ， 向 外 扩展 的 趋势 越 明显 (图 1-21) BAR 
的 优势 越 强 ,其 近邻 种 向 外 偏 移 亦 越 显 著 ， 如 果 侵 入 种 很 弱 盖 则 它 就 未 能 定居 二 来 引 这 是 因 
为 在 特定 环境 中 让 空间 。 食物 等 资源 是 有 限 的 ， 只 有 原来 的 物种 被 挤 了 出 去 器 出 一 定 的 生 
活 区 ;新 嵌入 的 种 才能 定居 下 来。 在 图 1-21 中 ， 介 于 上 下 两 曲线 图 中 间 的 横 线 ， ,十 列表 示 新 
种 4 未 侵入 时 各 物种 种 群 适 生 区 的 生 说 习 度 范围 ， 下 列表 示 新 种 4 侵 人 定居 后 各 邻近 物种 相 
应 向 外 调整 的 情况 。 

从 以 上 看 出 ， 物 种 对 环境 次 
SS 、 := 源 的 竞争 是 影响 它们 在 生境 梯度 

上 分 布 的 一 个 重要 原因 。 下 面 以 

ey ,两 种 捕食 性 天 敌 全 和 了 为 例 来 讨 
aa: Sore 论 它们 在 猎物 体型 大 小 这 个 生境 

梯度 中 竞争 的 结果 s 从 图 1-22 的 
上 图 看 出 ,-A 种 比 了 ,种 的 个 体 数 
量 多 ， 在 假设 两 者 捕食 效果 相同 
的 情况 下 ， 则 人 种 稍 点 优势 AS 
B 两 个 种 有 一 个 较 宽 的 生境 梯度 

| i 3 mn 

es ei misao ooapd 
(BEA, RERTOED ) 定时 间 后 ; SS 3 | 

9 8.0 22 GE 逐 
AN aes 
RBA AR Hy WAN, BA NY 5.0 ZEEE aie 
BDH HY: PN Ee RRND Ey 的 作 
hs 尖 一 

上 面 讨论 了 由 于 生境 简 度 的 差异 影响 了 群落 中 物种 的 分 布 ， 反 过 来: TERME RE my 

ASTRA EOE SEI OR EES SNR a RSID ia ke T 
生境 影响 物种 分 布 ， 或 物种 分 布 适应 生境 梯度 的 因果 关系 ;而 后 者 必 从 局 部 范围 来 说 刘 不 是 
物种 左右 生境 梯度 或 生境 梯度 适应 于 物种 。 但 是 ， 通 过 群落 内 物种 结构 的 不 同 来 尼 较 生 凡 的 
相似 或 差异 程度 ， 却 可 以 作为 划分 自然 环境 的 生物 指标 。 FPA RBI a 

研究 资料 为 例 ， 说 明 分 析 的 具体 方法 。 
ontannens ahs 7) i EBA EM Spece Beas Jo i-PE Os SEERA AOR 

Keo ESTE PUSH, RT HE BPS, ae RIA 1-23 
Hs 5 YL JEL 36 Hp MM fe HE Ha IE HI 3 RD STR KS Pt Ey PS aS 
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个 物种 ， 送 应 范围 为 第 1 一 3 样 区 ， 第 四 群体 为 偏 二 性， 有 7 个 物种 ,天 应 范围 为 第 6-:8 RK 

等 等 ( 表 1-1)， 为 了 表明 这 8 个 样 区 两 两 之 间 在 物种 组 成 上 的 相似 性 ，Kontkanen 采 用 Sdrens- 

en/s 的 物种 相似 商 QS 表 示 ; 

QS= 5 100 

| 齐名 1 组 合 2 <6 test 
® ee i 1 iM 
将 eel a ee eee 
< el PE 和 站 和 i ee Te 

51 4lbe ana Beet area Cee 
ay soe | | | i] 
& 

L 

& 
& 

-图 1-25 芬兰 Karelia 北 部 草原 中 ， 不 同 湿 

oF. C EBELUBRADRH SH 
1 Biko Mah EH); 

SiR Haak AM) I _ 第 二 群体 5 个 物种 ( 偏 湿性 )， 
图 -22 PAP Pes ei HS He | U—B=Bik se oh); 
“下 的 趋 异 现象 © | Sac en 

Mie aaah 
7B 

式 中 a 代 表 们 样 区 中 的 物种 数 ， b 代 表 了 3 样 区 的 物种 数 7 oath abet 中 共有 的 物种 数 。 

按 上 式 计算 的 结果 列 入 表 1-2。 显然 ,，QS 的 值 域 在 两 个 样 区 完全 没有 相同 的 物种 时 为 0 到 两 人 

样 区 的 物种 完 休 相 同时 为 100 之 间 。 从 表 1-2 Rl-2 SPARSE RA SEM 
A, SAM TAAASHRUL—7TRR aR 
的 边界 是 不 可 能 的 。 例 如 在 第 1 样 区 和 第 4 样 MERE SARINSS 
Kia SR (HOS, .=0), 1. A B | : ARERR OR: 
和 3 或 3 和 4 社区 之 间 , (QS,,,=625QS,,,=70) aca; ta ode POs oy hse we Be LRoo 

2 He-BRHHAB ARE Se eA, OE ARE: 本 Ms 
BEAR OLR i ae aa sy A Se: 0. 

"RE ] 该 天 区 包含 的 群体 | REM AR 8 4 | be | 8 pots 
aca | sealige Bie | 5a: 3 6 ee 11 6 uh 58 

Be ff Se 3 Se 5 ee 3 ig | 11 13 ] 1 | 8 

3 | er 六 | 6+5+1=11 a 攻 5 ee ae | 6 | 70 

ae ees 人 

Gah ae aR Oy 5 seh. t1 +5 es] 6 “| 7 50 

MME. Wes 54 T+1=19 Pre er ie Gee ee ee lh Ge ae 

7) oo  T4H1= 8 eT et' ts Pe PES PRS rk 

oe To Fa wT aeistieg Fag ed parting or oe | 8 RE 
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却 没 有 边界 。 同 样 在 4 和 6 样 区 之 间 ， 因 其 QS,,。 很 小 可 以 看 作 有 边界 ， 但 4 和 5 六 5 和 6 社区 之 
ll} (QS,,,=70; QS,,,=50) 则 没有 边界 。 为 此 可 以 人 为 地 确定 一 个 相似 桂 标准 ， 50 % 
及 50 免 以上， 来 对 样 区 加 以 归 类 ， 从 而 将 这 个 草原 分 成 1、2、 3 三 个 构 各 组合 区 (图 1-23)， x 
实际 上 是 以 叶 蝉 作为 指示 动物 将 该 草原 分 为 三 个 不 同 的 干 湿 区 域 。 

在 上 述 分 析 中 ， 两 个 样 区 之 间 的 相似 商 QS 只 考虑 了 物种 的 数目 ， 而 没有 包含 每 个 物种 
的 个 体 数量 《本 例 中 没有 提供 这 个 信息 )。 如 果 资 料 中 有 物 秋 欧 个 体 数量 ， 则 可 将 QS 交 起 中 
的 a 表 示 为 A 样 区 各 物种 个 体 数 之 和 ，b 表 示 为 B 样 区 中 各 晰 种 个 你 数 之 和 ，2c 表 示 为 太 4 Bi 
个 样 区 中 共有 种 个 体 数 之 和 。 在 判断 样 区 的 组 合 时 ， 为 了 避免 边界 未 清和 过 多 的 人 为 因 磊 5 
可 先 求 出 各 种 组 合 的 Q8 相 似 矩 血 ， 然 后 用 适当 的 方 活 进 和 行 菲 序 和 分 类 《关于 排序 和 数量 分 类 
的 方法 ， 详 见 第 七 章 和 第 八 章 )。 人 

第 六 节 sere ba Dad 
‘i> Dees 

BW AT Hisuccession, Rai “akmR”, “INTHE”. PER WEE Community sue- 
cession) 的 概念 首先 在 植物 生态 学 中 产生 ， 瓦 尔 明 (1896) 在 研究 密 执 安 湖 边 的 沙丘 演变 为 
森林 时 提出 了 演 替 学 说 , 以 后 Clements 对 此 加 以 完善 ,并 进 一 
hypothesis)。 从 上 一 个 世纪 以 来 ， 生 态 学 的 这 个 领域 已 成 为 最 引信 注 目的 志 民 历程 守 RD 
arabia gteneas Maeanhitsh en nits aoa es ts x a ea 
动物 ， ROBIE EB RIFT AAT PTVA HEH A AS OER IT SCI, PATO BED — 
昆虫 群落 和 演 替 的 文章 。 “ ‘i bag 

群落 的 演 蔡 是 群落 组 合 的 一 个 重要 的 动态 特征 。 群 沙 的 组 合 动态 是 必然 的 ， 而 静 正 状态 
是 相对 的 。 研 究 群 次 这 蔡 不 仅 可 以 判明 妊 落 动态 的 机 理 ， 而 且 与 人 类 社会 的 经 济 生活 禾 切 相 
frill 玫 故人 
人 造 的 植物 群落 去 替代 沙丘 。: 此 外 旦 殖 荒原 、 围 湖 造田 、 森 林 砍 伐 ， 过 度 放 收 等 们 
介入 群落 演 蔡 的 过 程 。 人 类 为 了 发 展 生产 ， 不 断 地 改变 天 然 生 物 群 溢 而 代 之 以 is By 
落 ， 因 此 在 农业 生产 上 ， 人 们 对 于 栽培 植物 群落 内 各 物种 组 成 间 的 联系 -变化 和 发 展 子 解 越 
多 ， 就 越 能 加 强 对 其 物理 条 件 《( 旱 、 洲 、 PUG) AAR Te OS RS ART 
利于 生产 的 发 展 。 

4 

一 、 群 落 演 替 的 基本 概念 
人 

ROK POR ODES ROS, 它 是 和 指 群落 经 过 一 定 历史 发 展 时 期 ， 由 一 种 类 型 转变 为 昼 二 “ 
种 类 型 的 顺序 过 程 ， 或 者 说 是 在 一 定 区 域内 群落 的 替代 过 程 。 仔 细 训 析 上 述 定义 ,群落 演 替 
的 概念 应 该 包括 以 下 几 个 基本 观点 ; 下 

1。 演 替 是 群落 组 成 向 着 一 定 方向 、 具 有 一 定 规律 、 随 时 间 而 变化 的 有 序 过 程 / 因而 它 往 
往 是 能 预见 的 或 可 测 的 ? ales 
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乞 演 替 是 生物 和 球 境 反复 相互 作用 ， 发 生 在 时 间 和 空间 上 的 不 可 逆 变化 ， 虽 然 物 理 环境 
在 元 定 程度 上 决定 着 演 替 的 类 型 、 方向 和 速度 ， 但 演 蔡 是 群落 本 身 所 控制 的 ， 并 且 正 是 群落 
的 演 替 极 大 地 改变 着 物理 环境 ; 
-SBABRR DLS RRO GE Res SL TH EO I LHRH ET: 
PRI, 群落 由 一 种 类 型 转变 为 另 一 种 类 型 的 整个 取代 顺序 ， 称 为 演 替 未 列 (se- 

“3e); RAW WES, HPAI (cere change); 在 群落 演 蔡 过 程 中 的 不 同 阶 段 ， 多 少 
BEERS, MRAM Geral stage); 系列 期 依 其 发 展 程度 ， 在 演 替 初期 的 称 为 先 
#98 (pioneer stage), 在 演 替 中 期 的 称 为 发 展期 (developmental stage)， 而 发 展 到 最 后 的 

;稳定 系统 称 为 系列 顶 极 《seta climax) 或 顶 极 群 落 (climax community), AMMAR, 
忆 鞋 物 与 非 竺 物 因素 过 到 动态 平衡 以 前 群落 内 的 物种 组 成 一直 发 生 着 变化 ， 这 种 变化 包括 着 
划 群 落 内 某 些 不 适应 新 环境 的 人 种 死亡 ， 某 些 适 生 的 新 种 取而代之 。 

SUBAREA. RE RUE OY | 

1 BBS HSL eS HH, PPE ay AES Cprimary succession) 和 次 生 演 替 (seco- 

ndary succession) 两 类 。 原 生 演 替 是 在 未 被 生物 占领 过 的 区 域 ， 从 没有 种 子 或 孢子 的 状态 

i 电 发 的 演 蔡 与 国 此 又 叫 初 级 演 替 。 它 的 基本 模式 如 岩石 露头 (rock outerop)、 沙 丘 (dune)、 

TREY HA Giver terrace), 4/8 wE(talus), yk Je (glacial till) 上 的 演 替 等 。 次 生 演 替 
避 是 在 生物 曾经 占领 过 或 原来 曾 有 群落 的 地 方 ， 在 有 火 量 孢 予 或 种 子 存在 情况 下 开始 的 演 替 ， 
因此 又 叫 次 级 演 蔡 。 它 的 基本 模式 如 火烧 Collowing fire) HR, AHL Cabandoned fie- 

Ids) EL Bete (erazing) MHS, 

RB REZ. 在 起 始点 上 区 别 的 重要 性 基于 如 下 事实 ， oe eee 
j 期 的 演 蔡 索 列 群落 ， 拓 原先 曾 被 植物 占领 过 的 土壤 上 获得 了 巨大 好 处 。 在 这 样 的 土壤 中 ， 已 
种 昧 了 含 氨 素 的 有 机 物质 ， 维 持 着 一 个 活跃 的 微生物 群 ,， 它 的 矿物 质 已 为 酸性 分 泌 物 所 改 
SE, CARB TARAS SBP, CHRAREREERO LTB, wee 
SURGE ST AL SEATIE HEIGL VE AKG) LW As EAR EA RA 
叶 层 ， 因 此 养分 比较 丰富 ， 环 境 潜力 也 随 讨 间 的 推移 而 增 大 。 由 于 以 上 原因 ， 次 生 演 替 的 出 
现 和 进展 较 快 。 相 反 ， 在 原生 演 蔡 中 ， 早 期 阶段 往往 处 竹 未 经 风化 的 母 质 /' 因 其 从 未 生长 过 
和 植被， 土壤 几乎 是 贫 将 和 无 结构 的 ， 某 些 养分 可 能 严重 不 足 ， 或 者 某 些 溶质 对 植物 的 生理 可 
能 是 不 平衡 的 。 在 原生 演 替 过 程 中 ， 那 些 先锋 群落 通常 为 地 衣 与 若 琵 所 征服 《其中 还 有 一 些 
泛 类 和 自 养 细菌 ,它们 可 能 定居 更 早 )3 随 后 维 管束 植物 经 历 着 一 个 由 一 年 生 草本 至 多 年 生 : 章 
本 植物 ， 再 发 展 到 灌木 至 乔木 的 群落 系列 ;最 后 ,如 果 母 质 . 土 壤 和 气候 适合 的 话 , 以 乔木 为 主 
的 植被 才 完 全 占领 这 块 领 地 。 显 然 原生 演 蔡 的 出 现 和 进展 是 极其 缓慢 的 5 

2. 按 引起 群落 演 替 的 原因 ，: 可 将 其 分 为 内 因 性 演 替 Cendogenetic suecessiony 和 外 因 性 
RE 《exogenetic succession), 如 由 于 海岸 的 升降 、 河 流 的 冲积 、 沙 丘 的 移动 .冰川 的 影响 
等 原因 所 引起 的 演 替 可 认为 是 外 因 性 演 替 。 但 是 许多 群落 的 演 替 往往 发 生 在 气候 条 件 和 其 季 
条 件 相当 稳定 的 情况 下 ， 演 替 的 原因 主要 在 于 群落 内 部 不 同 物种 的 竞争 、 抑 制 或 者 群落 成 员 
的 生命 活动 ， 改 变 了 环境 条 件 ， 而 这 种 条 件 又 不 利于 原来 的 成 员 ， 皇 是 它们 就 被 新 的 成 员 世 
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取代 。 把 演 替 区 分 为 内 国 性 和 外 因 性 两 种 类 型 ， 是 相对 的 ， 从 某 种 意义 上 讲 是 头 为 的 。 因 为 ， 
FARE AM ELDER EMT i TA ERM Ra tea | 
着 群落 内 部 成 员 的 活动 在 内 。 TA 3 

3. 按 演 替 过 程 时 间 的 长 短 ， 可 将 其 分 为 地 质 演 替 ， (geological succession) Al 4 AS 演 蔡 : 
(ecological succession), Ki] —Rvws SASSLHWES MBM AN. BARE 的 时 

- 间 长 的 可 延续 至 刀 十 年 \i 允 百年 ， 短 的 仅 几 年 到 十 形 年。 而 地 质 演 蔡 则 是 以 地 质 年 代 来 计算 
的。 近代 发 展 起 来 的 古 生 态 学 (paleo-ecology) 已 成 为 生态 学 中 过 门 独立 的 芬 皮 学 科 计 它 着 
重 研究 直 代 生物 与 环境 的 相互 关系 及 其 发 展 ， 根 据 化 石 ; ,地质 学 和 现代 生物 学 来 确定 古代 生 
物 如 何 组 成 群落 ,在 地 质 史 上 ， 这 些 群 落 又 如 何 改变 ,; 它 与 地 质 年 代 中 的 外 办 环境 条 御 的 相 
互 关 系 怎样 等 等 。 有 两 个 近代 的 方法 促进 了 古 生 态 学 的 发 展 。 一 个 是 利用 放射 性 元 素 晓 变 的 
半衰期 〈 主 要 是 C!4) REM LA WER, 二 是 对 地 层 中 的 花粉 进行 分 析 轴 诈 以 确定 古代 群落 
中 的 优势 植物 及 其 组 成 情况 。 另 外 ， i ee 也 有 助 于 确定 地 质 年 代 上 

海洋 或 其 他 水 生 群 落 的 地 质 演 蔡 情 
二 全 上 人 滑 的 桂 征 ， 可 将 其 从 上 尖 和 

(heterotrophic succession) 两 类 。 和 群落 中 各 种 生物 在 其 生命 活动 中 ， 进 行 着 积 累 生 物 量 的 

光合 作用 或 同化 作用 过 程 ， 也 进行 着 消耗 生物 量 的 异化 过 程 或 呼吸 过 程 忆 这 两 个 过 程 在 积累 
能 量 和 消耗 能 量 上 的 比例 代表 了 群落 能 量 学 的 特征 。 以 P 代 表 群 落 的 总 生产 最 闪光 合作 用 所 
固定 的 总 能 量 或 同化 作用 积累 的 有 机 物 总 量 )， 以 有 代表 群 落 的 总 呼吸 量 的 情况 书 m5 yo b: 

. SRP/R>1N, 说 明 群 落 中 能 量 或 有 机 物质 增加 ， 这 时 的 群落 演 替 属 和 于 自 养 性. 演 蔡 ， 
当 其 P/R<1I 时 ， 说 明 群 落 中 能 量 或 有 机 物质 减少 ,这 时 的 群落 交替 属于 异 养性 演 替 5 
当 其 P/ 了 接近 或 等 于 1 时 ， 说 明 群 落 中 的 能 量 或 有 机 物质 其 hime: reg 

. 定 的 顶 极 群落 的 特征 。 | Ppa 

在 大 多 数 自然 群落 演 蔡 过 程 中 ， 在 其 演 替 系列 的 初期 和 发 展期， 和 有 机 物质 Sse thin 

的 ， 例 如 前 述 的 由 裸 岩 一 地 衣 一 昔 任 一 草木 植物 一 灌木 一 森林 的 过 程 就 是 这 样 ) 这 属于 自 养 4 

性 演 蔡 。 异 养性 演 蔡 的 例子 可 见于 受 污染 的 水 体 ， 在 那里 细菌 和 真菌 的 分 解 作 用 特别 强 刘 从 

_ 责 使 有 机 物 的 量 由 于 腐败 分 解 而 逐渐 减少 。 因 此 P/R 比 率 是 表示 群落 演 替 方向 的 二 个 优良 指 
标 ， 在 应 用 生态 学 领域 中 CHERRAESAABRISRERW— MER 8 

Hf : eae ial 

oak, 群落 演 替 的 一 般 过 程 + SSeS se 

wesc Clomenin er aka e, te StL 
SUL (LA RA EE CRE) RES AIL HE actos 

AD 7 PALS i 

(—) i NS Th SCR SME 

1 Aaa RBH AEs :主要 包括 侵蚀 CK. Das 重力 或 冰川 所 引起 ) tA CEH RINT 

FAZER RSE). 陆地 上 升 OPEB HD RS Pa OPA 

水 面 关 : 积 解冻 作用 (产生 不 稳定 的 粉 砂 或 石 质 基质 以 及 解冻 的 池塘 ) 等 过 程 。 
2. 由 气候 现象 产生 大 多 数 次 生 裸 地 : 例如 于 旱 使 定语 植物 中 多 数 对 其 敏感 的 植物 习 弱 死 

> AMIR A Hes 暴风 推倒 个 别 的 或 成 群 的 林木 闪电、 雷击 产生 和 毁灭 性 的 火灾 等 5 

242¢ 

: 
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3. 生 物 作 用 力 形 成 次 生 裸 地 ， 例 如 入 类 耕作 、 伐 木 、 控 气 、 露 天 开采 ， 工 厂 释 放出 有 者 

气体 ， 火 烧 植 被 ”过 度 放 牧 以 及 昆虫 、 真 菌 、 细 菌 等 毁灭 植被 等。 

实际 上 ， 地 球 表面 的 所 有 部 分 ， 都 可 以 用 上 述 情况 中 的 二 种 来 予以 鉴定 。 于 

1. 复 移 ， 是 指 生物 有 机 体 的 繁殖 结构 进入 枉 境 或 裸 地 的 过 程 。 如 果 繁 殖 结构 是 借助 于 空 

气 或 水 进入 分 离 单位 ， 则 称 这 些 繁殖 结构 为 传播 体 (disseminule) ,如 时 繁 殖 结构 是 ' 穿 过 一 层 

基质 或 越过 表面 延伸 妨 而 仍然 与 母体 连接 在 一 起 , 则 称 为 繁殖 体 CPropagule)。 一 般 传 播 体 的 

BB, 导致 在 栖 境 上 星 散 分 布 的 个 体外 瑶 ; 繁殖 体 的 侵 移 则 导致 裸 地 或 栖 境 边缘 的 集群 侵占 ， 
25 定居 :局 是 指 侵 移 体 生长 发 育 至 个 体 成 熟 阶 段 的 过 程 5 在 最 初 阶段 ,虽然 可 能 有 大 量 的 

_ 繁殖 结构 到 达 栖 境 吉 然而 具有 少数 强 有 力 的 先驱 物种 能 够 成 功 定 届 ， 这 是 因为 这 些 物 种 在 其 
生活 周期 的 企 何 时 刻 ， 死 亡 是 不 可 避免 的 。 CASES Cy ie : 

3.0: 是 指 侵 移 进 来 的 物种 增加 其 个 体 数量 。 这 种 初步 建立 起 来 的 种 群 对 以 后 环境 的 
改造 和 其 后 相继 侵入 定居 的 同 种 或 异种 个 体 起 着 极其 重要 的 芮 基 作 用 。 过 3 

(三 ) 环境 变化 

它 应 该 成 为 群落 演 替 的 一 个 重要 过 程 。 在 演 替 中 生 措 内 非 生 命 成 分 是 同 动 植物 的 变化 并 

FFB. 环境 变 兹 主要 受 两 方面 的 影响 ; 一 是 自发 的 影响 (autogenic influences)， 即 有 机 体 

本 身 活 动 的 结 寺 果 ;二 是 异 发 的 影响 (allogenic influences)， 即 与 植被 覆盖 无 关 的 环境 自身 

_ 变化 的 结果 。 在 正常 情况 下 ， RR AA EI TE He 
- * 

(四 ) 物种 竞争 | 
EE eee aan, on RNS AHR 

闻 接 地 造成 危害 的 现象 竞争 的 结果 形成 和 造就 了 群落 中 各 物种 成 分 的 比例 和 优势 种 群 , 通 过 
竞争 趋 于 平衡 ， 并 使 得 各 物种 的 分 布 区 或 适合 的 生态 幅 (ecological amplitude) 缩 小 ,而 呈现 
出 物种 沿 环境 而 变化 的 神 度 。 wera . 

(五 ) 群落 水 平 上 的 相对 稳定 和 平衡 
各 物种 通过 竞争 平衡 而 进入 协同 进化 ， 使 自然 资源 的 利用 更 为 有 效 ， 群 落 结构 现 趋 完 

善 ， 整 个 群落 及 其 与 环境 之 间 保 持 相 对 的 稳定 和 平衡 。 
“从 以 上 群落 演 蔡 的 一 般 过 程 看 出 ， 演 替 中 物种 的 相互 关系 经 历 了 以 下 四 不 阶段: 
HATH (on-interactive) 阶段 ， 这 是 群落 演 替 中 物种 从 无 到 有 的 最 初 阶 段 ， 这 时 候 

物种 数目 少 、 种 群 密度 低 ， 在 对 自然 资源 的 利用 上 没有 什么 竞争 ， 对 捕食 性 或 寄生 动物 来 
说 ， 志 还 不 存在 开发 利用 这 些 猎物 或 寄主 的 问题 。 

AFH (interactive) 阶段 ， 这 主要 是 指 物种 间 的 部 争 。 在 竞争 中 有 的 物种 侵 入 并 定 
居 下 来 进行 繁殖 ， 而 另 一些 物 种 则 被 排斥 而 趋 于 灭绝 ; 

共 反 《assortative) 阶段 ， 在 这 个 阶段 那些 能 很 好 利用 自然 资源 而 又 能 在 物种 互相 作用 
PLATROMHANLE, COMA REM, JERE RD, 
进化 (evolutionary) 阶段 : MPM AELEAARO A RM ee wd, RE 

结构 更 趋 合理 ， 物 种 组 成 及 数量 维持 一 定 比 例 ， 

° 43% 



四 、 群 落 演 替 的 一 般 特 征 

群 洲 演 蔡 的 特征 是 指 反 映 于 演 替 过 程 中 的 带 共通 性 的 规律 过 竟 译 要 得 插 矶 书 三 对 方面 ， 

(一 ) REHAB 
” 演 蔡 的 方向 性 是 指 群 落 由 发 育 的 青 壮年 时 期 到 相继 成 熟 ， 最 后 发 展 到 顶 极 群落 的 总 赵 

“fe 4 

势 。 MargaleV(19687 曾 提出 以 生物 量 、 食 牺 网 、 生物 组 成 结构 和 食物 的 利用 效率 四 个 方面 作 
为 衡量 群落 成 熟 的 指标 ! Odum(1969) 则 用 群落 角 量 学 、 群 落 绪 构 .生活 哆 .营养 物 质 循环 、 选 
择 讨 力 和 群落 稳定 性 六 个 方面 的 24 项 指标 几 双 面 总 结 了 第 态 演 苦 市 的 总 趋势 磁 13N2 

表 1-5 。， 生 态 演 蔡 可 能 期 望 的 趋势 
生态 系统 的 属性 ， 发 展期 成 熟 期 

ai BT B/E AER ein F1 

+) Ties RAP iR/ 3h LE ie 

3 维 朱 什锦 量 /单位 fe 高 

4。 净 群落 生产 量 高 低 

5. 食 物 链 线形 、 食 ， 网 状 ， 腐 食 
eRe 优 势 

6. 有 机 愧 质 意 量 少 多 
He 

EAE \cexisy. | Ghtzab. 
iotic 》 iotic) 

| 

EE a adn wth 高 
moet sy 高 
10. 生 化 多 样 性 - | AB 高 
pet? ica 间 组 合 差 组 合 站 

| 

直面 就 表 列 的 趋势 作 简 单 说 明 : 

=. ee, ls 
12. 生 态 位 的 特 化 

13. 有 机 人体 的 大 小 

14.4675 

16。. 有 机 体 、 环 境 间 
营养 物 交换 率 = Oe (a0) 

17 ARR Each AEE | gE 

五 、 选 择 讨 力 人 4 
反馈 控制 

18-22 1a ee) Le ara : 

19.。 生 产 a (pe | 

六 、 群落 稳定 性 : 8) CE) : 
20* 内 共生 RRA | BH 
21* 营 养 物 的 保存 | Be 2 3 优 ， 
22。 稳 定性 (对 外 界 ,| 2 “te 
FHRID eC. eae 

23. hij \— 0g 2S PE : 

24.f4 8 低 | 高 

从 群落 能 量 学 的 特征 看 ， 群 落 发 育 的 早期 总 生产 量 Po 一 般 超 过 呼吸 量 R,， 生物 量 RA 

A, 然而 有 时 也 有 R 超 过 Pv 的 情况 ， 使 演 替 出 现 小 的 道 转 : 但 是 在 群落 成 熟 期 ”' 生 着 的 能 量 

总 与 自身 消耗 的 能 量 趋 于 平衡 。 在 Po 超过 尺 时 ,由 于 生物 量 B 的 积累 ,结果 使 Pv/ 卫 值 随 群落 的 

成 熟 逐 渐变 低 ， 相 反 ，BWP、B/R 或 B/E 值 (在 此 王 =P 十 R) 将 随 群 落成 熟 而 逐 汤 增高 。 从 理论 

上 讲 ， 在 群落 成 熟 期 ， 受 可 用 能 流量 也 维持 的 现存 生物 量 达 到 最 大 ， 结 果 在 发 展期 每 年 榴 净 
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群落 生产 量 较 大 ， 而 到 成 熟 期 就 变 得 很 少 或 等 于 零 。 
.从 群落 结构 与 营养 物质 的 循环 看 ， 有 机 物质 的 总 量 由 少 到 多 。 而 无 机 营养 物质 开始 时 参 
加 生物 外 的 风化 、 腐蚀 与 淋 深 ， 后 来 逐渐 被 生物 体 吸 收 , 形 成 了 生物 体 自身 的 物质 ,这 样 无 机 
矿物 营养 就 由 外 生性 向 内 生性 转化 ,矿质 营养 循环 也 由 开 放 式 逐 渐 转 化 到 相对 封闭 的 系统 
内 进行 循环 ， 也 因为 如 此 ， 在 群落 物质 循环 过 程 中 ， 有 机 腐 导 的 作用 ， 亦 即 残 酒 食物 链 的 地 
位 由 不 重要 变 得 极为 重要 。 

从 群落 中 生物 的 生活 习性 看 ， 随 着 群落 的 发 展 ， 各 生物 的 生境 越 来 越 特 化 ， 反 映 在 生态 
位 幅度 上 则 由 宽 变 罕 。 同 时 群落 中 的 有 机 体 由 简单 的 小 型 生物 向 高 等 的 大 型 生物 发 展 , 由 生活 
史 短 的 生物 ， 逐 渐 向 生活 史 长 的 方向 演化 。 在 演 替 的 初期 和 发 展期 ， 生 产 力 主要 反应 在 生物 
的 全 体 数量 上 六 其 后 个 体 数 量 减少 ， 不 必要 的 能 量 消耗 降低 ， 而 在 质 的 方面 有 了 很 大 提高 。 
另外 ， 随 着 物种 多 样 性 的 提高 ， 群 落 的 分 层 结 构 和 空间 异 质 性 也 从 没有 一 定 组 合 发 展 到 有 较 
好 的 :完善 的 组 合 ， 从 而 对 自然 资源 的 利用 更 加 充分 。 
让 人 从 选择 压力 的 角度 看 ， 演 替 初 期 的 植物 主要 以 I- 选 择 作 为 生态 对 策 ， 它 们 快速 生长 和 繁 
殖 页 产生 大 量 的 引 扩 散 力 强 的 种 子 ， 在 竞争 中 以 这 种 大 量 消耗 能 量 的 繁殖 数量 来 维持 种 群 的 
延续 是 十 分 拙劣 的 但 是 在 演 替 的 成 熟 期 ， 植 物 主要 以 k- 选 择 为 其 生态 对 策 ， 它 们 具有 大 型 

”的 种 也 局 并 且 不 少 植物 的 种 子 含 有 较 高 的 油脂 等 营养 物质 。 这 些 植物 繁殖 能 力 虽 低 ， 生 长 速 
度 虽 慢 ， 但 在 种 间 竞 争 中 却 表现 出 优势 。 同 时 ， 在 演 替 的 成 熟 阶段 ， 群 落 中 物种 多 ， 生 活 类 
型 也 多 小 环境 与 生物 之 间 的 关系 更 加 复杂 ， 人 生物 与 生物 之 间 的 反馈 控制 系统 逐渐 形成 ， 从 而 
使 群落 的 稳定 性 大 大 提高 。 从 理论 上 讲 ，: 这 是 因为 气候 或 生物 的 任何 变化 ， 似 乎 只 损害 群落 
中 的 某 些 物种 ， 而 不 受 损 害 的 物种 则 削弱 了 这 些 变化 对 整个 生态 系统 所 发 生 的 影响 ， 并 且 群 
geet dabiea adil 
“ne «Se KG HG ot 

Fare =$e8 mee 

EAE RAE ML LIER, Si KAI OASIS mR OH 
I aE Nas DE Hl BI ce Mg Ee <p oRshawIh, LIE RL_—14PR, 
再 从 官 的 基础 士 发 展 成 为 一 个 先驱 群落 ,仅仅 在 这 个 最 初 阶段 ,就 可 能 是 一 个 艰难 而 漫长 的 自 
然 选择 过 程 。 而 在 先驱 群落 建立 之 后 ， 每 个 定居 下 来 的 物种 还 面临 着 繁殖 、 扩 散 、 巩 固 的 问 
题 交 物种 间 开 始 了 为 有 限 资 源 ， 如 食物 、 空 间 等 的 激烈 竞争 ， 在 严酷 的 生存 竞争 中 ， 和 群落 组 
成 是 不 稳定 的 世 经 常 在 数 年 、 数 十 年 甚至 数 百 年 的 时 间 中 才 会 更 换 一 系列 的 新 种 。 相反 ， 次 
柴 演 替 的 速度 一 般 比 较 迅速 六 这 是 因为 早期 的 演 替 系列 从 原先 曾 被 植物 占领 过 的 土壤 上 获得 
王 极 大 好 处 所 加 之 在 次 生 裸 地 上 常常 荀 藏 了 一 个 休眠 种 矛 或 孢子 的 供应 库 ， 这 样 就 大 大 缩短 
TRS ATIVE A. 例如 火烧 地 演 奉 中 ， 火 灾 可 能 焚 届 乔 木 的 林 冠 ， 但 其 根部 或 落 入 地 中 的 
种 子 却 可 能 萌发 ， 同 时 林 下 植物 也 可 能 未 遭 伤 害 ， 因 而 在 一 般 情 况 下 ， 火 烧 地 演 蔡 在 物种 关 
系 上 就 会 立即 开始 调整 ， 并 朝向 重建 先期 平衡 的 方向 发 展 。 

(=) 演 蔡 效应 
演 赫 效应 是 指 群落 内 的 物种 ， 在 其 自身 发 展 过 程 中 ， 经 常 对 生境 产生 一 些 对 自己 生存 、 

发 展 不 利 ,| 而 对 其 他 物种 生存 、 发 展 有 利 的 因素 ， 从 而 在 演 蔡 过 程 中 主动 地 创造 了 物种 替代 
的 环境 条 件 。 例 如 在 实验 种 群 中 ， 拟 谷 盗 种 群 在 发 展 过 程 中 产生 大 量 的 代谢 废物 ， 或 甚至 是 
些 对 自身 存活 不 利 的 有 毒物 质 ， 这 往往 成 为 抑制 自身 种 群 增长 ， 甚 而 使 种 群 灭 亡 的 重要 因 
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袁 。 但 同时 ， 这 些 产 物 却 使 某 些 微生物 的 数量 繁盛 起 来 ， 最 后 排斥 并 替代 了 拍 谷 资 ! 又 如 有 
EEE rac CE Recigialereage ace eHPANAB TE ah 
年 境 或 食物 的 寄生 植 牧 ， 但 同时 ， 却 又 为 另外 一 些 相继 营养 级 别 的 物种 造成 了 繁盛 的 条 件 ， 
I ee eee a ee 党 是 多 因素 的 ， 不 能 完 
全 归结 于 演 蔡 效应 。 | 

REAM BARREN. ce HIE OLEAN. BE 
物理 环境 取得 相对 平衡 的 自我 维持 系统 。 

关于 顶 极 群落 的 特征 及 其 与 演 蔡 初期 Se. REL, Ar CARS ENR RE 
SHALET AR. LEGAL, RRR AERA— HA REARS BAR 
HRSA, BET HR". OFA. “ROMS BES 
PEE ERIE ER BOM AS HRM, UREN Ah A 
ee 
都 势必 影响 顶 极 群落 的 性 质 。 
Hac aN 2 i RR se 
EERE, + SRNR RAR RE HOSTER A eee Nemes 
它们 直接 相 邻 的 生境 上 绝 灭 。 he SEG rh 

st) ALBA Gmmieration) 现象 的 发 生 : eT ALISA BLK) ee J He 
里 ， 人 类 有 意 无 意 地 向 新 的 区 域 引进 数 以 生计 的 植物 和 动物 ， 特 别 是 昆虫 。 在 引进 区 域 ， 它 
(TRATED DAT REE PO Mi, PREMADE PR) CR See 
Ye TEAST Ae BER Me HE LES APL Sa BB I DD FS A Hp 4B SF A 
LYK, LA-MEBHERT REE, ENUF RN SHRABKOARE 
ni, #2228 PY CEndothia parasitica) 实际 上 毁灭 了 一 ~~ ea 3 SA ssi 
BH Ah BE BE Ui BE (Castanea dentata) :一样 。 

‘Ba, Hea RaW Reema eee 
ASHEN SIR Ah, TATA AG ERR AA PC BE, RES AB AR 25 Ay BRE, MEAT AG RS 
eh (19 EE YE ELE SK, AE SCAT SE Bg ch, LEK > 7 —-2e ye A 
感到 震惊 。 这 些 病 虫 、 鼠 害 可 能 出 现 了 某 些 遗传 变异 ， 或 者 也 可 能 正好 是 与 有 利和 于 它们 的 某 
些 气 候 条 件 的 偶然 结合 。 但 是 ， 不 管 怎样 ， 它 们 具有 使 最 敏感 的 生物 型 坦 到 灭 皆 的 危险 效 
果 ， 同 时 以 这 种 方式 ， 通 过 剔除 那些 控制 感受 性 的 基因 而 引起 植物 生态 幅 的 变化 吕 ， 于 

关于 顶 极 群落 的 生态 学 分 类 ， 目 前 还 没有 一 种 分 类 系统 赢得 人 们 的 普遍 接受 :然而 Tam=- 
Sley (1935) 所 提出 的 分 类 系统 至 少 可 以 同 其 他 任何 一 个 系统 相 媲美 。 在 Iansley 提 出 的 系 

统 中 ， 他 根据 模 造 顶 极 群 落 主要 特征 的 关键 因素 ， 将 顶 极 群落 分 为 以 下 类 型 二 下 = 
1 气候 顶 极 群落 (the climatic climax community), 任何 具有 正常 地 形 与 王 扩 特性 (一 

般 指 徐 缓 起 伏 的 地 形 ， 并 为 深厚 的 土壤 所 覆盖 )， 而 且 其 特征 不 为 晚近 所 出 现 的 外 功 所 于 扰 
的 顶 极 群落 称 为 气候 项 极 群落 或 正常 顶 极 (normal climax) 群落 ， 或 地 带 性 顶 MR (zonal 
climax) 群落 。 

546 8 



气候 项 极 的 概念 ， 其 关键 在 于 把 注意 力 集中 在 正常 地 形 与 二 瘦 的 范围 内 ， 同 时 植被 是 处 
在 不 受 小 气候 、 不 正常 地 形 、 年 壤 、 火 灾 址 其 他 干扰 影响 的 条 件 下 * 因此 气候 顶 极 群落 最 能 
洗 天 气候 的 特 上 反 区 出 米 ， 即使 相隔 很 远 的 地 区 ,大 气候 越 是 近乎 相同 ， 则 这 些 地 区 顶 极 群 
沙 的 植被 结构 与 物候 学 就 越 相 似 。 在 一 定 的 自然 景观 中 ,大气 侯 昌 然 影响 着 所 有 的 群落 类 
ABU, 和 柏 是 在 支配 气候 顶 科 群落 优势 度 访 量 的 总 和 中 ,气候 的 束 侧 作出 了 最 大 的 贡献 。 
©) 2-H ‘Cthe edaphic climax community), 通 澡 计 道 到 与 上 面 指出 的 正常 特 
征 相 偏离 的 土壤 ， 其 偏离 程度 足以 使 生长 的 植被 在 演 替 系列 和 顶 极 群落 中 都 发 生 特 化 ， 则 称 
这 类 终极 的 群落 为 土壤 顶 极 群落 。 在 肥力 很 低 ， 特 别 干燥 或 溶质 不 平衡 的 士 壤 上 演 替 的 土壤 
顶 极 群 洲 ， 人 往往 表现 低 的 生产 力 ; 相反 ， 如 果 土 壤 有 丰富 的 热 、 水 、 营 养 物质 供应 ， 加 之 有 

.温暖 的 气候 ， 则 可 能 形成 世界 上 最 富生 产 力 的 顶 极 群 落 。 
3.。 地 形 顶 极 群 落 (the topographic climax community)。 无 论 什 么 地 方 ， 经 常 通过 小 气 

候 而 起 在 用 的 局 部 地 形 (例如 温带 地 区 的 阳 坡 和 阴 坡 ， 位 于 猛烈 暴风 风 道 的 热带 山 俏 等) 产生 

一 种 具有 特色 的 植被 ， 在 这 种 特定 地 形 下 形成 了 地 形 顶 极 群 落 。 通 常 ， 特 定 的 地 形 、 地 瑶 特 

征 形成 特殊 的 土壤 条 件 ， 并 伴随 着 特殊 的 小 气候 影响 ， 因 而 地 形 、 土 壤 在 决定 顶 极 群落 特征 

中 都 有 重要 作用 。 就 这 一 点 而 言 , 地 形 -土壤 〈topo-edaphic) 顶 极 群落 这 个 组 合 词 是 富 AB 

Xo 

“We HOI FOL THAR AEE, IESE HE 1 = lal A 4 1 Tl EI THe PH 4 5 

善 的 分 类 系统 ， 它 的 重要 价值 在 于 把 兴趣 引 向 在 决定 群落 类 型 时 理解 环境 诸 因 素 所 起 的 作 
用 。 

4 .动物 顶 极 群落 (the zootic climax community)。 任 何 一 个 生态 系统 ， 都 含有 一 定数 
量 的 传粉 者 (pollinator)、 使 叶片 脱落 者 (defoliator) 、 钻 孔 者 (borer) 、 哨 食 者 (grazer), 

Wma (Sapsncker) 以 及 其 他 直接 或 间接 依靠 植物 作为 食料 或 栖息 场所 的 动物 种 群 ， 这 是 正常 

“的 情况 s。 但 是 有 时 一 个 植物 群落 的 结构 和 组 成 ， 在 很 大 程度 上 为 某 一 种 动物 经 常 的 、 强 有 力 

的 活动 所 制约 ， 这 样 就 可 使 原先 的 群落 朝 着 最 终 同 起 强 有 力作 用 动物 所 施加 压力 相 平衡 的 方 

向 发 展 。 如 此 起 源 的 群落 一 一 在 这 种 群落 中 ， 某 种 占 优 势 的 动物 改变 了 植被 一 一 构成 一 个 动 

态 的 和 动物 活动 密切 联系 的 系统 ， 这 个 系统 称 为 动物 顶 极 群落 。 

随 着 群落 的 演 替 最 终 出 现 一 个 稳定 的 顶 极 群落 ， 这 个 事实 已 由 深入 的 观察 与 合理 的 理论 
而 获得 普遍 承认 。 但 是 ， 关 于 顶 极 群落 的 性 质 或 者 在 解释 这 个 事实 上 ， 却 有 三 种 不 同 的 学 

说 ， 即 单项 极 学 说 (monoclimax theory)、 多 顶 极 学 说 〈polyclimax theory) 和 顶 极 群落 - 
格局 学 说 (climaxpattern theory), 

二 单项 极 学 说 是 美国 生态 学 家 Clements (1916、1936) 所 提倡 的 。 他 认为 在 任何 一 个 特定 

气候 区 ， 只 有 一 种 顶 极 群落 , 其 他 一 切 群落 类 型 都 朝 着 这 唯一 的 一 种 顶 极 群落 发 展 。 并 且 各 地 

区 项 极 群 落 是 什么 类 型 ， 这 只 决定 于 那里 的 气候 条 件 。 

多 项 极 学 说 是 英国 生态 学 家 Tansley (1939) 提倡 的 。 他 认为 革 一 气候 区 域 的 物 理 环境 

还 不 是 同一 的 ， 因 此 设想 所 有 群落 演 替 都 终止 于 同一 种 顶 极 群落 ， 这 是 很 不 现实 的 。 事 实 上 

任何 一 个 地 区 的 顶 极 群落 都 不 止 一 种 ， 它 们 都 明显 处 于 相当 平衡 的 状态 下 。 按 单 顶 极 学 说 的 

看 法 ， 这 些 多 种 多 样 的 群落 只 是 处 于 演 替 过 程 中 ， 它 们 或 迟 或 早 都 要 演变 为 该 地 区 特殊 的 、 

唯一 的 顶 极 群 落 。 于 是 单项 极 学 说 和 多 项 极 学 说 两 个 学 派 实质 上 的 不 同 ， 就 变 成 了 对 于 测定 

群落 相对 稳定 性 的 时 间 标 准 了 :， 即 以 地 质 时 间或 是 以 生态 时 间 为 标准 。 但 是 无 论 以 什么 时 间 

为 标准 ， 气 候 都 是 变化 的 ， 无 非 按 前 者 ， 气 修 的 变化 更 为 剧烈 〈 如 地 质 时 间 上 冰河 期 的 出 
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现 )。 因 为 演 替 是 一 个 连续 的 变化 过 程 ， 并 且 生 物 群 落 的 变化 是 在 气候 变化 的 基础 上 进行 
的 ， 所 以 一 个 气候 区 仅 只 有 一 种 单 极 群落 ， 就 成 为 一 个 十 分 抽象 的 概念 丁 。 

顶 极 群 落 -格局 学 说 是 Whittaker (1953) 根 据 多 顶 极 学 说 提出 的 。 将 
是 由 多 种 环境 因素 决定 的 ， 除 气候 外 ， 上 土壤、 生物 、 火 、 风 等 因素 都 有 影响 。 顶 极 , 群 光 - 格 
局 学 说 认为 ， 在 逐步 改变 的 环境 梯度 中 ， 顶 极 群落 类 型 也 是 连续 逐渐 变化 的 :它们 彼此 之 间 
难以 截然 划分 。 a Na a a a a 也 是 # Best 
析 方 法 的 一 个 扩展 。 
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第 二 章 群 著 食 物 网 随机 理论 
收集 大 量 的 群落 食物 网 资料 进行 统计 分 析 ， 可 以 为 现 群 落 内 各 营养 级 别 物种 数 之 间 、 食 

物 网 内 各 类 型 食物 链 节 数 之 间 ， 以 及 群落 食物 链 节 数 与 物种 数 之 间 ， 存 在 着 某 种 一 定 的 比例 

-关系 。 对 此 ，Cohen 等 〈1984) 提出 了 群落 食物 网 随 栅 理 论 和 一 条 列 的 数学 模型 ， 以 解释 食 

物 网 这 些 潜在 规律 的 机 制 。 

ag 1-0 | je ee | a 

本 节 在 分 析 群 落 食物 网 结构 的 基础 上 ， 介 绍 一 些 在 讨论 群落 食物 网 随机 理论 时 常用 的 概 
念 和 术语 。 

ee 一 、: 食 物 网 与 营养 物种 

食物 网 是 多 种 生物 及 其 取 食 关 系 的 集合 。 把 特定 生境 中 收集 到 的 一 群生 物 ，- 按 其 取 食 关 

系 联系 起 来 ， 就 可 以 得 到 群落 食物 网 的 结构 图 。 为 了 分 析 方 便 ， 同 时 也 为 了 简 化 ,食物 网 结 

构 祖 一 般 把 营养 级 别 相同 的 不 同 物种 或 相同 物种 的 不 同 发 育 阶 段 归 并 在 为 一 个 物种 对 待 ， 在 

这 种 意义 上 的 物种 称 为 营养 物种 (trophic species)。 显 然 ， 营 养 物 种 不 同 于 纯 生物 学 意义 上 

的 种 ， 它 是 由 取 食 同样 猎物 ， 和 被 相同 捕食 者 猎 食 的 、 在 营养 级 别 上 完全 相同 的 一 类 生物 所 

组 成 。 在 上 述 定义 中 ， 所 谓 捕 食 者 是 指 食物 网 中 至 少 取 食 一 种 生物 的 物种 ; :猎物 是 指 食物 网 

中 至 少 被 另 一 种 生物 取 食 的 物种 。 

营养 物种 根据 在 食物 网 中 所 处 的 位 置 可 区 分 为 以 下 三 种 基本 类 型 ， 

1, 顶 位 物种 (top Species)。 它 是 食物 网 中 不 被 任何 其 他 生物 所 取 食 的 物种 。 在 食物 网 有 

向 图 〈 如 图 2-1 所 示 ) 中 ， 顶 位 物种 由 称 为 收 点 《sink) .的 顶点 (vertex) 来 表示 (Robinson 

和 Eoulds 1980), 

2. 中 位 物种 (intermediate species)。 它 是 指 至 少 具 有 一 个 捕食 者 和 猎物 的 物种 。 
3.。 基 位 物种 (basal species)。 它 是 指 不 取 食 任何 其 他 生物 的 物种 of 在 食物 网 有 向 图 中 ， 

基 位 物种 由 称 为 发 点 (source) 的 顶点 来 表示 。 
另外 ,在 顶 位 物种 和 基 位 物种 中 ,各 可 区 分 出 一 个 特殊 的 子 集 ,分 别称 为 真 顶 位 物种 (Bro- 

per top Species) 和 真 基 位 物种 (proper basal Species)。 真 顶 位 物种 是 指 作 为 捕食 者 的 顶 
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位 物种 ， 即 是 说 ， 它 不 被 食物 网 中 任何 其 他 的 生物 取 食 ， 但 至 少 取 食 一 种 其 他 生物 。 在 食物 . 
网 有 向 图 中 ， 真 顶 位 物种 由 称 为 真 收 点 (proper sink) 的 顶点 表示 。 真 基 位 物种 是 指 同时 又 
是 猎物 的 基 位 物种 ， 即 是 说 它 不 取 食 食物 网 中 其 他 任何 生物 ， 但 至 少 被 一 种 生物 所 取 和 盆 ; 在 

食物 网 有 向 图 中 [由 称 为 真 发 点 (Proper source)” -的 顶点 来 表示 。 :让 面 的 这 种 区 分 都 是 针对 

Me Me 所 谓 孤 立 种 ， isolated species). | 2387 fin A EET, 又 
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位 物种 和 顶 位 物种 。 

图 2-1 一 个 简单 的 食物 网 有 向 图 

用 一 个 简单 的 食物 网 有 向 图 可 以 说 明 上 述 概念 。 图 2-1 中 ，A.B.G、 互 为 四 个 基 位 物种 
(箭头 方向 表示 被 取 食 )， 其 中 A 三 了 B 为 真 其 位 牧 种 7 太 丰 和 B 点 称 为 真 发 点 ，G、 世 为 孤立 种 

Cc. D 为 中 位 物种 ; mi r. G, HA fF. HEME, F 为 真 顶 位 物种 ， ES MF AR 为 真 收 

点 ，G、 了 为 孤立 种 。 显 然 孤 立 种 G、 五 既是 基 位 物种 又 是 顶 位 物种 。 

二 、 食 物 网 中 的 链 节 

食物 网 中 的 物种 是 由 链 节 dink) RAEN. BVRADAE, ERMA 物 网 中 两 
个 物种 间 取 食 和 被 取 食 的 关系 。 任 何 食物 网 中 的 链 节 ， 均 从 属 以 下 四 种 类 型 中 的 一 种 ， 即 ， 

本. 基 - 中 链 节 (basal-intermediate link), wiserpon ee 
-1 中 的 A 一 C、B 一 D 链 属 基 - 中 链 节 。 

2. 3£-Til $4 47 (basal-top link), BAERS A PRIA ERTS sum 
lin ASE RMBOFS# 4, 

3 .中 = ~ ibe hetnie ikintnte ae ra Ped link). oe ae om 

BEAR, 如 图 2-1 中 的 C 一 D 链 节 。 

4。. 中 - 顶 链 节 (intermediate-top link), ‘enum seo, fern -1 的 

CC 一下，C 一 和 D 一 F 链 节 。 

如 果 用 S 表 示 食 物 网 中 总 的 营养 物种 数 ，T 表 示 顶 位 物种 数 ， :表示 中 位 物种 Bae 

Pw, 4ARMMEWRTRMUMHBRP, WU, 

Hy Fh AS=T+1+B eb legeyy 

3 FhRCY =I+B th 2) 

te RLR=T+H+1 (2-3) 

ALAA AYN AE BB, Lars Lory LiL SPR, a) Sea 
项 链 节 ， 则 ， 

L=Lpptlpp thy +L, (2-4) 
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三 、 食 物 网 映射 矩阵 (adjacency matrix) 

食物 网 映射 矩阵 A 是 一 个 SxS 的 矩阵 。 如 果 物 种 地 食物 种 区 SGT Fe IU ro 8, = 1, 

如 果 物 种 j 不 取 食 物种 Tha, = 0. 如 网 21 的 食物 网 中 ， 把 A 到 La 序 编号 ， 

” 则 该 食物 网 映射 矩阵 A 为 : 
“” 

Bs Tha igs Oh esi ani oe Be ac. = 
| 

ee 0 Oe Oe 
0S SRE age ae Sal rae 
| 
SR 0 

pial MI Ba Malia ai ace aaa as fea i 
eo fo OO OO OO 
i eee oO Oe oOo OO 

Wewana, 
i. "HLA J We HSB SL 49 OW Ma ida ELLEN Fy “Biju see A, A,B ,G、H 列 全 为 0 

则 A、B、G。 五 均 为 基 位 物种 ;而 当 第 j 列 全 为 0， 而 第 j 行 不 全 为 0 时 ， 则 物种 为 真 基 位 物 
种。 如 和 矩阵 A 中 ， 第 A 列 和 B 列 全 为 0， 而 信行 和 了 行 不 金 为 0， 所 以 A 和 B 属 真 基 位 物 种 。 

2. 当 且 仅 当 第 符 全 为 0 时 ， 物 种 为 顶 位 物种 ， GIO JE MEA rE, F、G、 互 行 均 为 0) 则 王 、 

下 、G、 互 均 为 顶 位 物种 ， 而 当 第 i 行 全 为 0， 而 第 i 列 不 全 为 0 时 ， 则 物种 i 为 真 顶 位 物种 ， 如 和 珑 

BAH, BEGMEGLAO, 而 第 卫 列 和 下列 不 全 为 0， 所 以 卫 、F 为 真 顶 位 物种 。 

3。 当 且 仅 当 第 奏 和 第 i 列 均 为 0 时 ， 物种 为 孤立 物种 。 LSE HEATH ping 第 G 列 和 第 
HiF, BHAA, MUG. HAMA 

4。 当 且 仅 当 第 i 行 和 第 i 列 都 不 全 为 0 时 ， 则 物种 i 为 中 位 物种 。 pins Ach CIT. 

C 列 和 第 D 行 、 第 卫 列 都 不 全 为 0， 所 以 C 和 D 为 中 位 物种 。” ”35 

从 以 上 分 析 看 册 ; > 个 群落 食物 网 有 向 图 可 以 用 一 个 元 素 gy One, LARIAT SEE FES) BEAR 

如 果 主 对 角 线 上 的 元 素 SO 则 表示 第 i 物 种 无 自残 现象 二 #a,=1, MRA NA BI 

第 二 节 “ 群落 食物 网 的 统计 规律 一 
Briand 和 Cohen (1984) -从 已 发 表 的 文献 资料 中 收集 了 62 个 食 牺 网 的 有 关 资 料 ， 经 分 析 

发 现 寺 群 落 丛 物 网 中 各 种 类 再 物种 数 之 间 ， 各 种 类 型 链 节 数 之 间 ， 以 及 链 节 数 与 物 种 数 之 
闻 多 存在 着 某 种 一 定 的 比例 关系 ， 他 们 把 这 种 关系 分 别称 Wy WH Hh BE Bt Bt (species scaling 

law), 链 节 度量 律 (Hink scaling law) 和 链 节 - 物 种 度量 律 (Jink-species scaling law), 每 种 

度量 律 韦 两 部 痉 组 成 ”二 是 定性 地 表明 这 冬 关 系 的 天 体形 成 /三 是 定量 估计 其 参数 : 
e51 9 



一 、 物 种 度量 和 

(一 ) 猎物 种 数 与 捕食 者 种 数 的 关系 
1977 年 Cohen 曾 分 析 过 14 个 食物 网 资料 弄 得 出 猎物 与 捕食 者 种 数 的 EE 3S aH HHL 

是 “这 个 结论 受到 了 两 个 方面 的 挑战 。 首 先 ， 这 个 结论 所 依据 的 食 驳 阅 资 料 喜多 ) 苇 关 A: 
态 学 家 对 营养 层次 高 的 物种 可 能 比 对 营养 层次 低 的 物种 更 感 兴趣 ， 因 而 分 类 也 更 精细 一 些 
这 样 ， 食 物 网 中 营养 层次 高 的 物种 的 数量 估计 得 更 准确 ， 而 营养 层次 低 的 物种 数 可 能 偏 低 。 

1984 年 Briand 收 集 了 62 个 食物 网 资料 ， 这 些 食物 网 中 ， 物 种 数 在 3 一 33 的 范 围 内 。 他 用 
食物 网 中 捕食 者 和 猎物 种 数 作 图 如 2-2A。 发 现 猎物 种 数 与 捕食 者 种 数 约 成 直线 关 系 ， 其 斜率 
略 低 于 1。 图 2-2A 的 情况 既 适 合 于 波动 环境 (fluctuating environment)， 也 适合 于 稳定 环境 

(constant environment) 下 的 食物 网 。 所 谓 波 动 环境 是 指 该 食物 网 资料 报道 中 ， 表 明 环境 

内 的 温度 、 湿 度 、 盐 分 或 其 他 主要 物理 指标 存在 大 幅度 的 季节 变化 ， 反 之 则 称 为 稳定 环境 。 
为 了 消除 研究 者 对 不 同 营 养 层次 物种 分 类 精细 程度 不 同 的 影响 ，Briand 按 营 养 物种 的 概 

念 进行 归并 ， 然 后 考察 猎物 与 捕食 者 种 数 的 关系 〈 图 2-2B)。 按 这 种 方法 处 理 后 ， 坐 标点 更 
为 集中 ，43 个 波动 环境 下 的 食物 网 ， 其 猎物 与 捕食 者 种 数 的 直线 相关 系数 从 合并 前 的 0.83 上 
和 到 0.924 19 个 稳定 环境 下 的 食物 网 ， 猎 物 与 捕食 者 种 数 的 相关 系数 从 0.58 土 升 到 0。 Oh 由 

此 可 见 ， 按 营养 物种 合并 后 ， 猎 物 和 捕食 者 种 数 的 相关 性 可 大 大 提高 。 4 
ST OTM. Ades oa ae 

YAS te. BRE FH HAI 62 Ty PE SF 
Y=0.8819R 

式 中 Y 表 示 狂 物种 数 ， BR 表示 捕食 者 种 数 。 0.8819 为 斜率 ， 用 0 表示 ， 则 人 

20... .20 如 10 20 30 
| RAB RA DANAT:; 捕食 考 种 数 

图 2-2 62 个 群落 食物 网 中 猎物 种 数 与 捕食 者 种 数 的 关系 

(0 一 波动 环境 ; X 一 稳定 环境 ) ; A 一 原始 资料 图 ; 3 一 按 营 养 物种 归并 后 的 图 

经 典 的 生态 学 理论 认为 ”| 捕食 者 通 第 受 资源 的 眼 制 ， 其 罗 种 的 多 样 性 是 由 猎物 的 多 样 性 

所 雇 定 的 si 根据 这 种 观点 ， 显 然 应 该 以 猎物 作为 上 生 变量， 捕食 者 作为 因 变 量 ， 这 和 前 述 的 图 

2-2 正 好 相反 如 果 这 样 做 ， 通 过 原点 的 直线 的 估计 标准 误 (Standard error of estimate) 

3 .1 增加 到 3.5。 因此 ， 该 研究 认为 二 用 捕食 者 种 数 预 测 猎 物种 数 反而 比 用 猎物 种 数 预 测 捕食 
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) 

者 种 数 效 果 好 ， 这 也 说 明了 捕食 者 种 数 在 控制 猎物 种 数 方面 比 其 反 过 来 的 效果 更 好 。 

(二 ) 顶 位 、 中 位 、 基 位 物种 数 间 的 关系 
在 考察 的 62 个 食物 网 中 ， 顶 位 、 中 位 和 基 位 物种 数 占 食物 网 总 物种 数 的 比例 是 与 总 物种 

数 独立 的 。 平 均 而 言 ， 这 三 个 比例 分 别 相当 于 图 2-3 中 水 平 线 的 高 度 。 
设 D、q、fz 分 别 为 顶 位 、 中 位 、 基 位 物种 数 占 总 物种 数 的 比例 ， 即 ; 
天 IT/S 或; . 工 DS (2-5) 

q=V/s x I=qS (2-6) 

r=B/s Hm B=rS (2-7) 

由 图 2-3A、B、C 看 出 了 二 0.2853， Q 一 0.5251， 工 二 0.1896; 

将 方程 2-6 加 方程 2-7， 再 除 以 方程 2-6 加 方程 2~5 得 ; 

(2—8) 

根据 图 2-3 中 g、p.zr 的 估计 值 C(p +1) 

/(@+p)=0.8819, 这 个 结果 与 前 面 物 种 

度量 律 猎 物 与 捕食 者 种 数 的 关系 了 一 0.8819 
R 中 的 a 值 是 一 致 的 。 其 详细 结果 见 表 2-1。 

综 上 所 述 ， 物 种 度量 律 可 表述 为 ; 群落 
食物 网 物种 总 数 S 在 3 一 33 个 营养 物种 的 范围 
内 变化 时 ， 平 均 猎 物种 数 Y 与 捕食 者 种 数 玉 
平均 基 位 物种 数 孔 、 平 均 中 位 物种 数 工 、 平 
均 顶 位 物种 数 工 与 食物 网 物种 总 数 S 大 体 呈 
Pl, MAILTO K 体 维持 一 

定 ， 即 ; 

表 2-1 62 个 食物 网 中 各 类 型 物种 数 之 间 榴 关系 

“| 稳定 环境 

He Bi Piz : 

柄 位 /总 

PAY] BAM PH 

€ ty 网 19 43 62 

总 物种 351 1.000 683 1.000 1103411 .000 
10 20 30 eee. ae | 
总 物种 数 基 位 物种 66 0.188 | 130 “0.190 | 196.0.190 

图 2-5 顶 位 、 中 位 、 基 位 物种 数 占 总 牺 释 数 靖 放 一 
Bl (p、q、r) 与 总 物种 数 S 的 关系 中 位 牺 种 177 |0.504 ，366 0.536 | 543|0.525 
A 一 5 与 S 的 关系 ; 了 B 一 q 与 $ 的 关系 ET TPR 
人 ie 项 位 物种 108 [0.308 | 187 0.274 | 295|0.285 

e 53. 



Y=) ie eee. et {RSI 

1=0.525S, T=0.285S, 

=. BPRS 

与 物种 度量 律 相近 似 ， 链 节 度量 律 可 表述 为 ; rie eu hii asics “Sok 
的 范围 内 变化 时 ， 基 - 中 、 基 - 顶 、 中 -中 、 中 -项 链 节 的 平均 数 也 六 jp ore Ly; “7 天 体 与 食 

物 网 内 链 节 总 数 工 成 比例 ， 并 且 这 上 几 个 比例 值 各 自 大 体 维持 一 人 
273057 - Lig SOs OIL Art 

L7;=0.301L, L;7=06348L ae 下 | SSC Se 

表 2-2 62 个 食物 网 中 各 类 型 链 节 数 之 间 的 关系 1 a ; “8 
> 

数量 | 比例 数量 比例 | 数量 He eee: 
总 链 节 数 8111.000 11081.000 1919 1. 000 aE OA AS rosin, 

ae “be 1980.244 3270.295| 525 0.274 节 总 数 工 如 何 变化 ? 这 里 至 步 有 三 种 很 设 似 
RAI i FRAY. 

基 - 顶 链 节 | 920.113 $60,051 148.077 钟 -…， 潜 在 食物 网 的 链 节 总 数 随 物种 总 
ete 578 0.801 atts F(S+) SAINTSNIMS BEAL AAS 

4 RH Bs PAS AI RAIL SCS R= 顶 链 节 ,| 261/0.322 | 407/0. 367 | 668 人 348 

ive: TENS. 

1) > SUSE PE fara BE mR Dy BUI EAT 
素 是 恒定 不 变 的 ， 那 么 链 节 总 数 民 的 平均 期 望 E CL) aE SSR. Znntinnes J 

Bn ;如果 任 何 一 个 物种 取 食 其 他 物种 的 数目 是 有 限 的 ， 或 者 一 个 物种 只 能 被 有 限 个 物 
种 所 取 食 % 那 全 7- 个 物种 取 食 其 他 物种 的 种 数 与 群落 食物 网 内 的 物种 总 数 无 关 , | 则 链 节 总 
数 工 的 平均 期 望 忆 CL) 将 与 8 成 正 化 。 150m 

第 三 ， 前 述 两 个 假设 可 能 适 25} SHAR GBs ERE HP READ 
CLEMO, WASTE, AMER ORNMMSN, LATER Ie ty th 
祖 互 关系 的 潜在 影响 ， 即 随 S 的 变化 而 变化 。 也 或 许 与 S 间 的 关系 ,不论 群落 食物 网 内 物种 

Ss 

2-4 食物 网 链 节 数 L 与 物种 数 > 的 关系 - 
A--LW 与 S 的 关系 

工 与 $S 的 关系 ARK 

CLS 58a 
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最 必 还 是 少 郝 是 相同 的 。 ,只 是 当 物 种 数量 较 少时 ， 野 外 生态 cos gala 
Hy Pp Be Be oh 9: ait Dai BY eH Bea Se BY Lb Bi FORT AN a | 

4h ATR iB ae ML Si si the 1S 

在 横 坐标 x 分 别 以 工 工 和 了 为 纵 坐 标 作 图 如 图 2-4 AL BIC, ~S RoI 

sy Bast, AUR Ss A2-4CH, SHR SD: Fie Co 
{Lib Ady pRB ERR L  FIKAK, TVS 2-4BRIECL) SSR Pi HY fe i. 

sae EQ SS, lens ik WE A1. 85595) 定 是 62 个 食 愧 网 caine i Eilichevniayiiotesti 

之 比 《〈 见 表 2-1，2-2)。 t 
汗 

中 马 是 然 链 节 数 与 物种 数 存 在 比例 关系 Kan BRS la ie er 
Hei FEA Howe, FiLg/L. Ler{les L/L Lir/ LS (EA C225) AT A Hy A AS 

geal Spin 亦 即 ae eR RSE RARE S a FE i RRS T 

THURS? 2 ta CLR FEU © PREP Bi SET ew 

Mh arpaam ABH K! 1 LAGE 5. 当 食物 网 内 物种 数 
itl saga tak , 9) (i) FES 882 HG iia) 链 节 总 数 与 物种 

en S100 0) RRA AREF ERK Bila 24> 
食物 网 的 资料 表明 ， 

L=1.8559S 

即 d4 三 1.8559，d 的 生态 意义 

到 ee Rm ane tE ids 
eo & KA : 数 ， 称 为 物种 链 节 密度 

人 各 类 外人 
a ee HEDIS wy Be Hct 4s aay 

: 增 而 的 趋势。 人 
在 论述 上 面 三 个 群落 食物 网 

TY rt} BY 9: ie 

图 2-5 ER 人 [VA Peih aA, J See SI Fe tH 
物种 数 的 关系 BY: 在 3 二 33 个 的 范围 内 -这 种 规律 

(Qa ra Chit EELS Te Ca dua cage Wa ae Ake g HE FEA SA HY SAVE AF Uh, P Fe Fo AK 

Tus SHXA D—Lr7/L 与 S 的 关系 
Xe TH “i e = 7 PSR, 光志 5 站 更 交会 

匣 预 测 由 并 表 明 宣 们 ,在 更 大 的 8 情况 下 仍然 是 和 Bate, CAL ETE EROVKH CVA 

(@-$) aq= (1) a 

yh 2\ REE ey 4 AA) 9G Fla 2 8 TS ee walk), ni 旭 图 3273 中 人 一 

Ey, Aner: A COR, ACTDTF 就 是 由 A 为 起 点 的 4 条 路 径 s BEIGE Clength of 
a walk) 是 指 路 径 所 含 边 的 数目 ， 如 上 述 四 条 路 径 的 长 度 分 别 为 1，2，2，-3p We He He 

ZIRE RAWAL HT» BRE RE LARAS » MARPLE By HS (closed, Walk) 或 环 (cyc- 
le). kf LAR EEK SIA snd 4 Hg A FR Bi BRA ELIR te doe 
2h (2-6). NAPA GRE KS 1y 25 35200), 则 称 访 食 
物 网 是 非 环 的 。 

二 PT 

浊 B5.° 



Gallopin (1972) 观察 过 许 

O jG ) f = 全 SRE AMM, RUBS HH 
: %e 是 非 环 的 。Bzriand 收 集 的 62 个 食 

2— B+ & 4-5 物 网 资料 中 ， 很 少 报道 自 儿 残杀 
图 2-6 k- 环 路 径 示 意图 现象 (二 环 ) 公有 两 个 食物 网 含 

( 〇 一 物种 》 有 2-~ 环 (两 个 物种 相互 取 父 )， 至 
于 舍 - 环 ， 芝 至 全 环 、5- 环 的 食物 网 几乎 没有 见 到 。 这 就 是 儿 落 随机 吾 褒 营 结 也 的 第 四 条 经 
验 规律 一 一 食物 网 的 非 环 性 。 

需要 特别 指出 的 是 ， 在 自然 界 的 确 存 在 自 相 残杀 的 现象 。 得 是 ， 二 则 这 种 弄 Hig Bre 
BAL PERE Bh PRE BH ETA TEE A HO SPE aa 
了 这 种 现象 ， 所 以 在 食物 网 有 向 图 中 二 般 也 都 别 除 了 于 环 的 路 径 。 此 外 EAA, 分 
BEWe O-.MW) 各 种 营养 级 别 的 物种 ， 它 所 分 解 的 食物 和 自身 又 被 基 位 物种 所 利用 ， 这 
料 就 必然 存在 长 度 大 于 2 的 环 ， 但 是 ， 一 则 分 解 者 参加 的 食物 链 ， 一 般 是 从 死 的 有 机 体 汶 起 
eH, RTRERM EO, — NE 般 的 食物 网 资料 中 也 排除 了 分 解 者 的 成 分 于 所 以 在 提 
到 匀 落 食物 网 的 非 环 性 规律 时 ， 也 是 别 除 了 分 解 者 成 分 的 。 2 pe ee 

第 三 节 Beery 网 随机 理论 才学 模型 及 评价 

为 了 解释 上 节 介 绍 RMR R A cobaeseR me 

模型 。 ae 

、 无 序 模 型 (anarchy model) sia i i dial 

一 个 随机 变量 Y 服 从 参数 为 P 的 伯 努 利 分 布 (Bernoulli distribution) , BOBO. 

0 过 p 坟 1。 今 了 一 1 的 概率 为 p， 则 Y= 0 的 概率 为 q=1 一 p。 如 果 一 个 随机 和 矩阵 X 的 每 个 元 BH 

都 服从 B(p)， 且 X 的 每 个 元 素 是 独立 的 、 同 质 的 ， 则 称 该 随机 矩 阵 X 独 立地 、 同 质地 服 锥 贿 

数 为 p 的 伯 努 利 分 布 ， 记 为 . 
X~isivd.B(D) 

假定 一 个 模式 食物 网 的 S XS 映 射 矩 阵 为 4， 并 且 4~iid*Brp)， 那么 也 
E(L)=pS? ~ (2-9) 

根据 性 节 -物种 度量 律 , FL=dS, SE(L)=L, P2p=d/S, HT WRBUS Hd /S 和 

物种 链 节 密 度 估 计 值 的 混淆 ， 将 p 记 为 c/S， 在 不 同 寞 型 中 ， 参 数 c 和 d 的 关系 是 不 同 的 ,就 无 

序 模 型 来 说 d=ec。 
奶 果 在 S 休 物种 的 食物 网 中 ， 每 一 个 物种 取 食 其 他 物种 《包括 取 食 自己 ) 的 概率 是 相 

同 的 、 独 立 的 ， 其 值 为 p， 那 么 ， 随 着 物种 数 S 的 增加 ， 概 率 p 一 c/S 值 下 降 ， 因 此 从 一 iip" 

B(c/S), HS>c, 这 种 假定 一 个 物种 可 取 食 其 他 物 种 ， 并 盟 概率 是 相同 和 独立 的 模型 称 为 无 

序 模型 。 
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在 一 个 SxS 的 食物 网 映射 矩阵 中 ， 4 HAC 4 MER SB fF 4 OM, y FRiD TH 82 Yo 种 ; 

4 LIAS OR! » 物种 j 为 基 位 物种 ， 乍 阵 中 任 一 元 素 ai 二 0 的 概率 为 9， 那 么 一 个 , 物 A 

为 顶 位 物种 的 概率 为 99， 同 理 ， 这 也 是 一 个 物种 为 基 位 物种 的 概率 。 因 而 : 
E(T)/S= =E(B)/S—o"= =(1—c/S)° (2-10) 

ye 起 中 E(T)/S 和 PE(B)/S 是 一 个 具 S 个 物种 的 食物 网 中 ， 项 位 物种 和 基 位 物种 占 总 物 种 数 

比例 的 期 望 值 。 显然 ， 用 无 序 模型 预测 ， 这 两 个 比例 期 望 是 相等 的 。 

如 果 i 顶 位 物种 是 真 顶 位 物种 ， PWR IE Od, 还 需 满足 第 i 列 不 全 为 0。 而 Bist 

全 为 0 后 ， 第 i 列 就 仅 有 S-1 个 元 素 ， 那 么 第 i 列 不 全 为 0 的 概率 为 (1 一 90)， 因 而 ， 一 个 物 种 

-是 真 顶 位 物种 的 概率 为 9 he ee 同 理 ,这 地 是 一 个 物种 是 真 基 位 物种 的 概率 ， BD; 

 E(T)/S=E(B)/S=q—q*"!) 

a pd= 1se/s, MBAR » 用 无 序 模型 预测 ， 真 顶 位 斩 种 和 真 基 位 物种 占 总 物种 数 比 例 的 期 记 

值 也 是 相等 前 。 
.无 序 模 型 的 预测 与 上 节 中 的 结 果 不 符 。 根 据 Cohen 等 对 62 个 群落 食 牺 网 资料 的 统 计 ， 基 

位 物种 古 总 物种 数 的 比例 为 0,19， 低 于 顶 位 物种 占 的 比例 0,29。 这 种 情况 一 方面 可 能 是 由 于 
Ri Cot ACER ADEM HA Aa Rea ci 方面 在 于 
无 序 剖 型 所 依据 的 假设 ， 即 每 个 物种 取 食 其 他 物种 的 概率 相等 不 一 SHEE) i 
ia RAE abit ca pdm 
ati 根据 无 序 模型 (2-10 式 )， pee SH IM, TA AA i We AR LA 
HeeT MRM e, HW, 3 
or, LimE (T)/S=LimE (B)/S=e-* (2-11) 

“WER, 5G FR ORL hc dH Hd=1.86, 而 ss 二 0.10 | 
ij 即 梧 食物 网 仅 具 中 等 大 小 的 S， 例 如 8S 王 10 或 S 王 20 了 时， Cl—c/S)*4>H 40.13 410.14, Xx 

与 e-* 一 0.16 的 差异 也 不 大 。 这 说 明 无 序 模型 预测 的 项 位 、 中 位 、 基 位 物种 数 占 食物 网 总 物 
种 数 前 期 望 比例 /几乎 是 与 物种 数 8 相 独立 的 。 

TEST 
人 

es -有限 K- 非 环 模型 (finitely k-acyclic model) 

KIRA BK RAN FRA. kK-JERKS AEM IEF ATS 可 AES 

有 长 度 大 于 k 的 环 ， 而 后 者 是 指 食物 网 中 不 含 任何 环 。 例 如 2- - 非 环 食物 网 是 指 该 食物 网 不 售 1 

环 和 2 环 ， 但 并 不 排除 它 可 能 含有 3 环 或 4 环 等 等 。 

按 无 序 模型 条 件 概率 预测 ， ASAE Haw RS BRAM. 75 ih 
这 种 预测 与 前 述 观 察 的 统计 结果 不 符 ， 另 一 方面 无 序 模型 也 无 法 预测 无 2 环 、3 环 .…… 的 概 
率 。 

Za NPR Ere IE») ESD SPR TE TEL 

i 9 PIE He Bek Fl — FF PR IE Skee, Sc, 只 8 个 物种 的 食物 网 矩阵 A~isivd。 io/S)， 
并 eee yt oes 

TERA Xb, KREME — hy HIE Ey A ER e/S, {Ae 到 的 取 食 关系 -中 9 
物种 X 绝 不 取 食 x( 即 无 自 相 残杀 的 1 环 )， 也 不 存在 x 取 食 yy y 取 食 丈 的 情 视 《无 2 环 ) +t A AE 
在 X 取 食 y，y 取 食 z，z 取 食 的 情况 (无 3 环 ) ee, 也 不 存在 更 长 的 k 环 。 
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AT REHM BD, Ree mgr ed aged SSeS 
十 Ax 的 迹 等 于 0 因为 ， SORE AW bed OTT AHR TE HME, i 4 
或 k 以 下 的 环 。 站 > 

在 考虑 一 般 请 形 的 kr 非 环 之 前 ， 先 分 析 I- 非 环 的 特殊 情况 。 
PETA BARA) 2 Sa sos Ri AB 

元 素 art 一 1 的 概率 汐 0， A 的 非 主 对 角 线 元 素 为 如 前 所 还 的 独立 随机 变量 ， 站 服从 于 Bo/s)， 
那么 ARETE 

S[-C EN) ARIR IRE VOLE 

| 

a B(L) =(¢/8)+S(S—1) | 
eer ery WTAes, SECL)=T, ‘Ba pieHas/(S— DHA. ES A 
时 ,接近 4， 但 对 一 确定 的 S 值 ，c 比 4 大。 ， 
hy FIR TL Bh ER HE, a= 1-6/5, Sipe ein FE Arie, 

: : eh J fF aS PH 

f] 

RMON 69) = =5(B)/S=q!=01— —4/(s=1 ee “nme 
(SETS MAN EDM TAD MER OA Bi ROM, BBN Bi 

WEL OHA HAIN S, 其 被 限 值 与 元 序 模型 4-10 均 的 预测 全 稍 等 , 葬 为 
) CB BEE Sa) CUE Bt 5A FE 

(ABER, Sepen Uy a Fei, a1, Haya, wrest 
LMM AEH YP, iIKG ER HIP, WLM BOL T7607 
为 ， shi) : ren 昕 

0.16, 

njpdm 一 TSIOT 

‘oe TPES be ve = “bia pet (2-13) ; 

i =b oT GCE Ap aie el nt 
“gn le =d=1 86, Mifer*/27= 0.18) ee, 3g 

joer te) he ey > Be pomp ht ORBLE. Oe 
由 无 序 模 型 计算 出 无 1 环 的 极限 比例 为 e ey 1 Re RR 

为 e““， 那 么 在 无 序 模型 基础 上 ， 既 无 1 环 ， 又 无 2 环 “〈 即 2- 非 环 ) 模型 预测 的 极限 比例 为 
人 C-c-c2] 

Sri IV DE iE SIS, a 
相等 ， 为 e“。 可 以 推出 ， SERNA, 并 且 当 食物 网 中 物种 数 S 相 当 大 

ae 其 比例 裤 限 值 与 8 儿 立 。 了 
7 mt sate ri x : 

sk : ’ “ ; : 、 ty : t 。 tH - +} 

. PAIK AN FEB) 4 RES HER 

=, psec yi see 35:50 tae ie 

tk ‘fe lind Re thee 

wits ais esd hres i ce tt: 严格 地 说 ， 它 是 假定 存在 二 外 

有 限 正 实数 c，S>c， 一 个 具 S 个 物种 的 食物 网 映射 矩阵 A 一 环 i 训 dsB(c/S)， 条 件 是 A 汶 \ 非 环 。 

该 模型 假定 的 生物 学 意义 是 ， 食 物 网 中 任 一 物种 可 以 同等 概率 c/S 取 食 任 何 物 种 六 但 食 

物 网 中 绝 不 存在 x 吃 X (无 1 环 )，X 吃 y，y 吃 X〈 无 2 环 )，……. ， 直 到 排除 S 在 内 的 所 有 长 度 的 

Ho Ex. 

PHB 0<cC1 Alc 1 HAH 

第 一 ，0 运 c<<1。 因 为 观察 密度 4 的 期 望 值 不 可 能 大 于 模型 参数 c， 注 于 面 列举 的 资 ;竹下 

_ ae 

a ee 

- ————— 



WU 

. 极限 碟 例 相当 一 致 ， 当 e 值 较 大 时 ， 极 限 比 2.5 0。 our 1232) 0.1522 

dbs BRO — AH RGR, 

CORD cap Fs Auks SBE RUA AMELIA Me MRM TI eA 基 

”位 物 种 各 物种 癌 阁 的 极限 比例 根据 对 称 性 ， 这 个 比例 应 是 相等 的 5 ERK PEL ye Ca, 
有 sores: 我 们 既 无 法 从 d/ WIRES PRC 也 无 法 估 

c 计 算 dft。 ol? oH ha Car By let — |} ; nie 

a ST RRR SRI a TUR (01) 和 基 位 物种 cox fh ARRANCAR. 

— DRRSWLOF LOB. CHAOS AE ER BIOS. 例如 $ 取 10c 取 2 根据 无 序 模型 

产生 一 个 模拟 食物 网 和 矩阵， 看 有 环 还 是 无 环 ， 如 果 有 环 ， 再 产生 一 个 矩阵 ， 直 到 产 上 条 100 和 从 8 

S10. c= 2 FER EE SEAT O05 囊 2-3 .100 个 模拟 非 环 SxS SECO 

45. OP IEC Hla) BOSAL CRM BIN Mo LL | Se Ble ， 
时 ， 按 相似 的 办 法 处 理 。 SPE RUA OME | UR Oe Ke PASO A Bok ej 

\ WES2HB ERT SSF 1081205 cE 5B bh | OF OF) OF P ORI tH 

ABS 25-1 00-PFG5F Be i Pel He HK OFT OFA) CHPTA) 0.5 Oe 58540. sord 0.5959 | 0. 5962 | 0.6065 | ~ 
位 物种 和 基 位 物种 六 ROSE Hy eS HERE yg 0, $000. shel 0: 36227116808 fo. 3679 
极限 比例 ef 的 差异 。 1.50 srs. “eat 0.2341 0v2470 | 0.2231 

FECHHRAL TS 5), 0 47 OFA BIS |) — 92.0 -t6090.3780 +4585 ) 041642 0. 1353 
041332) |,0.0821 

0. 0498 0。 1142, file* E6047 0 PUY HUET PE BR, FEB C9 35%) (051948044042 Oat 

eee) Sela LE PIRES 为 
10 时 的 略 小 。 
ar | BEECH CENT RE SE: QA EL 

ja gLimE(T)/s = Lime (B) /Sxe ea/ ( ae ‘). 

3-5 |0。 Fe i en 040959 | lo. 1133 | “00302 

4.0 0 ovoB69. 20, 0820" 0.0183 

Pa Mt ay ht Hi 

BWSR 象 无 序 模型 和 有 限 非 环 模型 一 样 ， {ECC th: ERR BL SUTRA. 

Ph, PAL ORE yt ZL AMSE (LM ERASE, WRIA yee 相 

(Ate. 但 是 四 1I 根 据 2-14 式 的 预测 和 模拟 结果 ， 非 环 模 型 所 预测 的 顶 位 物种 和 基 位 物种 瞻 物 种 
(ein lalla 由 表 2-3 可 知 ， 当 S 王 10，c 一 2 时 ，0 行 0 列 的 LENA 为 
0.17， 而 闹 计 实际 观察 的 资料 ， 谈 信 约 为 0.26; =(V)A\ (A Amp = (WAC. TD) aontd 

es ae- 

(d8I- eo j be ON A)A\ (1) Ase \ 

FA PE ED Hee ESL, ta UL FE PE RETA 
四 、 级 联 模 型 (cascade model) 

许多 生 太 学 家 都 可 能 注意 到 ， 前 面 三 个 模型 所 依据 的 假设 。 We ee LR WH. 因 
为 这 些 模型 假定 任何 一 个 物种 总 的 说 来 都 可 以 吃 任 何其 他 物种 ， TO Ale Hy. 3 BR Eth 动 
物 ， 仅 仅 是 属于 概率 问题 。 “| ee 

为 此 ， 级 联 模型 完全 放弃 一 个 物种 具有 取 食 任 一 物种 的 潜在 可 能 性 的 假设 。 这 样 ， 7 
个 3 xs 的 食物 网 矩阵 中 ， 当 这 jj，aj=0， 我 们 RE RH 阵 为 , 严 咯 :的 -主角 矩阵 
(strictly upper triangular matrix), 2X RS AE ME rh EY FR REP THI, a #8 
ME AAROIC AE, AP EE WAAL WT Gee, 下 面 我 们 统称 这 种 矩阵 为 三 
角 阵 。 

如 果 一 个 具 S 个 物种 的 食物 网 映射 矩阵 是 三 角 阵 ， 那么 标记 为 i 现 六 种 就 只有 被 任何 物种 
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取 食 的 潜在 可 能 性 ， 但 它 却 不 能 取 食 任 何 物种 ， 标 记 为 2 的 牺 征 有 被 标记 汶 3-S 的 孤 各 和歌 食 的 
洲 在 可 能 性 ， 但 它 仅 可 取 食 标记 为 的 物种 。 按 此 类 挫 ， 标记 为 S 的 物种 具有 取 食 任何 其 他 物 
oilteat io 和 uigygbiaineiesih sg 
的 营养 等 级 关系 。 

当 且 仅 当 有 向 图 的 顶点 可 用 映射 矩阵 为 三 角 阵 的 方式 编号 时 ， 有 向 图 是 非 环 的 。 虱 友 
一 个 食物 网 映射 爷 阵 A， 当 且 仅 当 对 其 行 和 列 作 置 换 处 理 而 可 变 为 三 角 阵 桂 六 短 阵 A 是 非 环 
er er ee oe 
是 唯一 的 。 

(Be #3 te — (A RRIESEMEEs Sc, LSA NE ERM ABR EA 
从 让 三 (ec/S)， 即 主 对 角 线 以 上 元 素 取 I 的 概率 为 芒 D=c/S, saint 4 
而 主 对 角 线 及 其 以 下 的 元 素 为 二 定 值 ， 取 0 的 概率 为 1。 
-根据 级 联 模 型 的 欠 上 假设 ， 食 物 网 中 物种 i 是 基 位 物种 的 概率 海 d15 9 Weneee 

rt HAE ROG ae", FET AL PRR RE T+ Al are past) ee Fe 
SHE AAR I — Oo! BATRA Po AER ARS BA, as ke 

besa cosa sn a) (2-t5ay 从 天 天 天 

CE )/p— al Wik in ot 0 RED BVIOA 

sR ek AAS Oe— “BARS 
LimE(T)/S=LimE(B)/S=(1/e)(1—e"*) , Oh A C2 gayi 0: a in) 

/ LimVar(T/S)=LimVar(B/S)=0 ase it rep)” 
人 2 iPHOL 

SAT RA AMR Ee ,了 ,表示 真 基 位 物种 的 数量 NEAR MOE, 为 

中 位 物种 的 数量 ， 那 么 有 aut. = 0\ Ca 
E(Tp)=E(Bp)=S((1—@*)/e—@5""}. PRB EI ih CRA SC OS ZEAL Se 

EU) =S(1—21—4@")/e-Fas) at AGG SH Se ROE Ry 

E(N)=S(1—q*"") |. a ii ; . emia: © Vl lp eae! 

取 极 限 | =e eR 4] 4 SUE AE 

LimE(T »)/E(N) =LimE(B,)/E(N)=((1=e° oS AH) AB CHEE (2-18ay 71. 

LimE(1)/E(N)=(1—201—e ©y/e+e")/(1—e~*) (2-18b) 

当 c 相 当 大 时 ，e- 一 0， 那 么 ， 此 时 项 位 物种 JUDE R 基 位 物种 、 Pave Hilal 

物种 数 比 例 的 极限 都 为 1/c。 ss 光 : 

食物 网 营养 链 节 总 数 工 服 从 二 项 分 布 ， 其 均值 和 方差 为 ， | i 

E(L)=pS(S—1)/2=c(S—1)/2 | (= 19a) = 
Var(L) =pqS(S—1)/2=c(S—c)(S—1)/2S (2-196) 2 sacl) 

每 种 类 型 链 节 数 的 平均 值 为 : 
s 了 

E(Ly1)=p ¥) 自行 (一 4 
j=2i-=l 

=(S—1)(.+4*7')—G+4)—4*"!)/p (2-208) 

E(Ly7)=p >) >) ai )qr 
j-e@t-1 
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=(S 一 1)(1 十 g:-0D 一 (1 十 q9)C1 一 051)/Pp (2-20b) 

Bm =PY gr 
p= fil 

=(1—9'7!)/p—(S—1)a"7! - (2-200) 

s -U-1 

PEt. > =p). > Cla") (19's) 
7-2: 1 

=pS(S—1)/2—(S—1)(2+4°7!) +145!) (1+24)/p 

(2-204) 

取 极 限 

E(L,,)/E(L), E(L;7)/E(L)—> 2c +e) — 201-2) /e? (2-21a) 

E(L pr) /E(L) —>2 1 — ee ce") /c? (2-21b) 

E(L;;)/E(L)—>1- 2(c(2+e~*)—3(1—e*) }/c? (2-21¢) 

Hy 2-19st@. c=2E(L)/(S—1) (2-22) 

对 有 限 值 S; 用 链 节 总 数 代替 E(L)， 用 2 倍 链 节 总 数 除 以 〈S 一 TD) 估计 c。 而 对 所 有 食物 

网 的 共通 c 值 ， 可 以 用 极限 的 方法 估计 。 根据 链 节 度量 aL dS, 4YS->ccht, S/(S— 1) 

—— ——_—— 

: 下 二 和 F2 

下 面 以 模型 参数 c=3， 72 讨 论 食物 网 的 一 些 度量 规 和 

int 物种 度量 律 

把 c 王 3。72 伐 入 2715 式 作 图 如 图 2-7》 该 图 表明 的 是 作为 S 函 数 的 顶 位 物种 的 平均 比例 及 2 

倍 标准 差 的 置信 区 间 5. 图 中 给 出 了 Briand 和 Cohen 收 集 的 食物 网 中 顶 位 物种 所 占 的 比例 ,以 便 

进行 比较 。 

与 图 2-7 相 似 ， 国 2-8 给 出 了 根据 级 联 模型 预测 的 作为 S 函 数 的 基 位 物种 的 平均 比例 及 2 倍 

0.6 0.6 

0.4 
ww E 

% ee oe a we: 

= a 8 ae : : ERR: 
nan 3 iis Bee eo o 
BY #20, 2 wy 

Rial 

BS 

o shee 下 

图 2-7 ”根据 级 联 模型 预测 的 顶 位 物种 平均 比 图 2-8 ”级 联 模型 预测 的 基 位 物种 平均 比例 及 
例 及 士 2 倍 标准 差 的 置信 区 间 《@ 〇 和 “2 4 ge 
x 分 别 表示 Briand 等 收集 的 食物 网 是 (O 和 x 含 意 同 图 2-7) 
波动 环境 还 是 稳定 环境 下 的 ) 

* 6le 



标准 差 的 置信 区 间 。 
由 图 2-7 和 图 2-8 看 出 ， 当 c 一 3.72 时 ， 级 联 模型 预测 顶 位 物种 和 其 位 物种 的 比例 ， 在 可 

”以 观察 的 S 范 围 内 变化 甚 微 ( 表 2-4)。 从 定量 上 看 ， 基 位 、 中 位 和 顶 位 物种 的 比例 极限 分 别 为 
0.26、0438 和 6226， 而 实际 观察 到 的 比例 分 别 为 0. 档 LT53 和 0.2928 如 前 所 述 ， 如 果 有 偏 

观察 降低 了 基 位 物种 所 点 的 比例 ， 那 么 项 位 和 基 位 物种 合 虱 的 比例 络 8 ee 
模型 的 预测 值 。 由 此 可 以 看 sty, SRE Mead eee nai, 

2. 链 节 度 量 律  g\(ps+ nC p—1-+C'-pt+s)(1—2) —S\ Cl —eeg= 
“ 2aBsndg2-19, 2-20shcHes. 72m BI hide s 型 链 节 期 望 数 与 期 望 链 节 总 数 之 比 。 由 

该 图 看 出 ， 当 S>>10 时 ， 各 类 链 节 数 占 总 链 节 数 的 比例 基本 上 是 重 定 的 。 当 S 入 10 时 击溃 i 中 、 
pC BL LPR AACA WE oA TA ik FER 
By eR EO 有 10 个 或 VEY ait | 
节 所 占 比 例 的 预测 与 链 节 量 律 基本 上 是 立 致 的 )8 一 (3 十 S)9s 一 IE 一 (人 (IJN 

(CSs-s] “fe (I-2)\(DAag=o :车 大 0 由 

RPh ARS MS RAH AR: oor sea sty (ARAM APRA Se ER 
(I —2@)\ .平均 值 与 方差 rab 一 > 

Ss E(T)/5 | 

5 0.269 

Vian inde ¢ 00265 

25 0.264 

35 | 0.264 

2-3" ee 
BS LT IS} SS Cay cA TA eR OE AA TUT A SE Wr odo OTF basis Ei, oh ea Pee CH Ss hat |) 

32-5 各 类 型 链 节 数 比值 的 观察 值 与 级 联 7) SEH THE 

CoM ) FRE A Se HE) WE Bg S CE AEC H bli WEE UR 3 级 联 模型 预测 出 的 各 类 链 节 数 极 限 比 例 

了 与 观察 值 相 比 〈 表 2-5)， 基 -项 链 节 比例 的 
_ Fase 全 全 观察 值 小 于 预测 值 ， 而 中 -项 链 节 比 例 .的 观 
ss OR we on 察 值 大 于 预测 值 ， 出 现 这 种 情况 的 原因 ， 可 
基 -=- 顶 链 节 0.08 | “ K, 7 se 站 的 物 

Lg pags bof sis ea dorteaal ane fo 
sit SETTLE 3. 非 环 性 。 0.0 ea 6 3 

和 I IL EAT 隆信 和 映射 
mars ie Oe HL TR ee ee or 
ata) 8 nem ig 6° | : el neva oy pp” te 

a MRF RADI i — 

© RESP RIB ABCA SNR ZS OT BRR | 4 5 — PP RR TL RR SEAN 

SE —BCAK) oR TRG DATS BE Bp Hic FE A TE Se EE OE ATER AY BS 

22s ei — ie We ei, PRSIE Be Be TE Re yy Bh AY RET) PRE, UE JE EE Ah RH 

链 节 密度 刚好 较 低 时 才 是 正确 的 呢 ? 进行 灵敏 度 分 析 正 可 以 考察 模型 参数 因 物 种 链 节 密度 而 

ry 

bE UC ART St FAL boi FEA PA - 



te fo Oh (ath HY 

0. 

0.2 

ihe | spaKaHA 
‘ eoere SMa Ngee erry t ROK | enna, st Th 

MAAC c 

图 2-10 各 类 物种 数 所 占 比 例 因 模 型 参数 图 2-11 各 类 型 链 节 数 占 总 链 节 数 的 比例 随 模 

c 而 变化 的 情况 型 参数 < 值 而 变化 的 情况 
At FAT A SL 

sejunt, AKI Re ANAT DERLLE OTIS 全 tT OR 

入 据 2=16 和 2-18 式 ， 以 模型 参数 c 值 为 横 坐 标 ， 以 计算 得 到 的 基 位 、 真 基 位 、 Tah. ts 

TAAL ARORA pe ATE A AA PFA B27 10). Sef M3. 544 IN BA» SAY». FEMA 

iofoto ojala is tail ae ee een My Aaa 

BAIT IE TH Ho St ee WY EER OEE 

HRAB2-215%, VIBES Heel Jy WUBHR, VL IS UNE TMG RUBE VAN MEARIRLL Blob Bh 

标 帮 图 如 2-11， 当 c 值 从 3.5 增 加 到 4.5 时 ， 基 -中 链 节 、 中 -项 链 节 的 极限 比例 从 0.27 Pe IK 

到 0.25， 基 -= 项链 节 的 极限 比例 从 0.14 降 低 到 0.09， 中 -中 链 节 的 极限 比例 由 0.31 增 加 到 0.4。 

这 种 变化 使 基 - 顶 链 节 极限 比例 的 预测 值 与 观察 值 哆 合 更 好 ,而 其 他 类 型 链 贡 极 限 比例 的 Ti 

测 值 与 观察 秆 吻 合 度 稍 有 降低 。 但 无 论 何 种 情况 ， 预 测 的 各 类 型 链 节 极限 比例 的 变化 都 不 剧 

Bhai AS Als AEC 3 6 72.2e Filbh . 基 - 虫 狂 划 、 里 项链 节 极 限 比 例 昌 线 部 呈现 最 为 平坦 。 从 以 

ERRATA, 各 类 物种 、 SAE. : ra 

2 1 ARV bt NY HD Be «HAE AS . 

ABR» i © Ae 2 BE 1 SDA ZEEE 2 | 

Eo AD 2B». 2 fy Ba He BR Ei 
INS, Bob BAY the 1 6 | 

SKS A BTW, OE BE 

DA RLS CMS, XP PBB HLM 

Uae Os to 9 Be Be Ss Yo PL HY IE 

值 。 在 Cohen 等 收集 的 众多 食物 网 中 ， 观 2 

察 到 的 物种 并 非 食物 网 中 的 总 物种 数 $， 

而 是 食物 网 中 的 非 独 立 物种 数 ， 因 此 食物 

网 中 真正 的 物种 数 S《〈 即 包括 独立 和 非 独 

< 

估计 参数 C 值 

rita RS 
MDA) ARETE TALE RR NA TY Bt 2 = 图 2-12 ”估计 物种 数 $ 与 估计 模型 参数 c 之 间 的 关系 
17 和 2-~19 式 计算 。 @ 〇 和 xx 分 别 表 示 波 动 环境 下 和 稳定 环境 下 的 食物 网 
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级 联 模型 所 用 参数 c， 对 所 有 食物 网 采取 一 个 不 变 的 定 值 。 因 此 ， 要 检验 级 联 模型 就 只 
as 
和 c， 并 以 c 作 为 S 的 函数 作 图 如 2-12。 

图 交 12 中 的 回归 直线 表明 ”和 佑 计 c 值 作为 估计 S 值 的 冰 数 并 无 好 著 的 倾向 性 ， 然 间 线 的 
针 率 为 0,017， 但 这 个 值 不 足以 说 明 罕 际 食物 网 中 < 随 S 的 增加 而 上 升 或 下 降 。 由 看 出 把 c 作 
为 一 个 定 值 来 处 理 是 恰当 的 。 

进一步 观察 就 会 发 现 ， 在 图 2-12 中 ， 19 个 稳定 环境 RE 
回归 直线 的 上 方 元 而 43 个 波动 环境 下 的 食物 网 仅 9 个 〈 占 31 多 ) 落 在 回归 直 改 欧 下方 ， 靖 来 
这 两 者 的 差异 不 能 完全 归于 机 遇 ， 似 乎 稳定 环境 下 的 食物 网 ， 其 c 值 应 高 于 波动 环境 下 的 食 
物 网 。 事 实 上 在 稳定 环境 与 波动 环境 下 的 食物 网 ， 链 节 数 与 物种 数 之 比 也 是 不 同 的 作 前 者 链 
节 / 物 种 比 为 811/35T=2.31， 后 者 为 1108/683 一 工 62。 显 然 ， 如 果 前 面 级 联 模型 的 各 种 预 
测 ， 就 稳定 环 壕 和 波动 环境 下 的 食物 网 分 别 采取 不 同 的 c 值 其 顶 测 的 效果 将 僚 更 好 。 

二 5 入 丰 旦 太美 0f-s 国 
bao ii So wae aS REGS SE is 

Cohen (1978) 从 收集 的 许多 食物 网 资料 中 ， wilt eon ERR 

布 的 数量 数据 ， Re cenyit trie eens piles ctr tete vinyl 
度 频次 分 布 的 预测 ， 比 较 预测 结 结果 与 观察 信 的 差异 ， 讨 论 有 关 食物 链 长 度 的 现代 理论 最 后 
TASES TBE EIR 

得 Rr, oa Ad 

、 有 限 食物 链 长 度 的 频次 分 布 a nck i 

在 表示 一 个 食物 网 的 有 向 图 中 ， tem rT i 
b) Ay Mas yA — TE, BREAN, abst Re yAbMAw HA, AM 
PRBARAMAMIEE (walk), —NHBMKERIMSPUMME, KES NB 
记 为 mn- 径 。 由 级 联 模 荀 产生 的 任何 食物 网 都 是 非 环 的 六 所 以 这 种 信物 网 中 的 任 二 杨 种 春 至 丰 
通 径 中 最 多 出 现 一 次 。 我 们 把 从 基 位 物种 到 顶 位 物种 ， 无 论 是 天 通过 中 位 物种 的 二 不 前 径 称 
为 一 个 食物 链 。 n- 链 是 指 长 度 为 "的 食物 链 ， 意 即 食物 链 中 的 链 节 数 为 n5 B50 — ai 
pi Lo : . 

283g REAL BSE Bor Cy — ESF th IK n(n =1, 2, HS 1) 
tel» HeS—1 BL ih te Aes PR Eb HE AG AE. ZB A 
CH 

c= me, at, (2-23) 

根据 级 联 模型 ， 两 个 物种 i 和 j G<p 间 存 在 链 节 的 概率 为 p 沪 具 S 个 物种 的 食物 网 中- 

OWE (Ca) 为 - 
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he 

iy E(C,)=p"g? '>) (S—k) ( 
ken 孔 

k— I 
ja 

1 
(2-24) 

XEAA, 4AM PRE ac, Pel A aA PH iB| I 〈j 取 食 i， 用 顺序 表 

示 i<j 存在 一 个 n- 链 。 

(1) 1<i<S—n, 
(2) itn<i<s, 

(3) SASSI HG Eom iti AED Ret aa 
一 上 

dp SRA 

“0 如 廊 基 位 物种 ， aes val yn 
3) OP TU HH, MIDAS ESM B THe. 

7 s bag etal 
L, ECC,) Ly >> ( \praitae j 

t=J j=3+" n—-l1 

& k=j-i 

e-* 8 a-1  8-h 

sag aad ay | 
r=-l ”了 一 了 十 中 kan il 

: 

. -1 2 k—T. ‘ 
lit + E(Cn)=p"qs- + LA ja 

=n im >: 
. i Bic 

一 Pd: 5 6 as 
i bean 4 

假定 一 个 典型 食物 网 ， 物种 数 S 一 1 模型 参数 c 王 3.75〔〈 以 前 述 62 个 食物 网 为 例 ， 一 

和 个 食物 网 的 平均 物种 数 为 16.7& 的 观察 值 计 值 为 3.71)， 将 其 代入 2-24 式 ， 求 得 各 种 长 度 食 
物 链 的 期 望 数量 ， 并 由 级 联 模型 产生 100 个 模拟 食物 网 ， 记载 各 种 长 度 食物 链 的 平均 数 ， 计算 

其 标 准 差 作 图 如 图 2-1 Se: 

5 

PEER 

A213 食物 链 长 度 分 布 的 理论 预测 与 模拟 结果 
S=17，c=3.75; ”OO 一 由 级 联 模型 模拟 100 

个 食物 网 各 种 长 度 食物 链 的 样本 平均 数 ; 
门 一 样本 平均 数 加 1 个 样本 标准 差 

由 图 2-13 可 以 看 出 ， 工 述 幅 型 食 物 网 的 
期 ey BETTS Oy 3 这 恰好 接近 于 62” 合 食物 

网 证 食 物 链 的 观察 平均 值 30.95 二 并 且 由 级 

联 模 型 模拟 产生 的 100: 在 食物 例 的 链 长 度 分 

布 与 理论 预测 值 是 十 分 吻合 的 。 

Cohen 等 还 采用 统计 观察 的 链 长 频次 与 

理论 预测 的 链 长 频次 的 差异 平方 和 ， 在 95 驳 

概率 保证 下 进行 了 理论 链 长 频次 的 适合 性 检 

验 。 对 113 个 观察 食物 网 检验 的 结果 表明 ， 

476% (467.3%) 食物 网 的 链 长 分 布 预测 

HEB, 2174 (418.6%) 基本 准确 ， 仅 有 

16 个 (下 14.1 狗 ) 不 能 用 级 联 模 型 准确 预测 

其 链 长 的 频次 分 布 。 这 最 后 一 种 情况 的 食物 

MW, ERR PhS: OW tee 

少 ; 四 观察 到 的 食物 链 其 链 长 多 数 都 较 预 测 
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的 为 短 ， 图 观察 到 的 食物 链 其 链 CEU Ke SM SUA SARA T 
情况 。 

' i 
人 I 

| | TEMHE eX ARE 4 

Apne AE SIE 
二 、 食 物 链 平均 长 度 与 物种 数 的 关系 wN—-2@iSr YP) ; 

;2-=L enti (¢) 

在 图 2-13 中 ,表明 了 长 度 为 2 一 4 的 食物 链 分 布 频次 最 高 ,但 这 仅仅 是 在 假定 物种 数 S=17 
(Kyte LF Hae) Newnan (1986) ES PR ka OE RAK SP a IR DOS 食 了 
物 贺 链 长 平均 值 、 方差 与 物种 数 的 关系 *。 在 这 里 略 去 详细 的 数学 推导 和 公式 局 而 用 图 2-14 和 
2-15 了 予以 说 明 。 pep psec Gb) : 

由 图 2-14 看 出 ， 当 S 忒 30 时 eer ee 
当 S 之 30 时 ， rt 
方差 亦 趋 于 稳定 。 

A 

fe BATA | 
AY. 81K RR EF CH ea 

pa UNG ELIE pa aE. + gE HERON a 
: le (a) i 

” wets i LEI-S 国 由 食物 链 长 度 

图 22i4 食 牺 链 平 均 长 度 与 物种 雪 的 关系 ， | 图 2-15 ”食物 链 平均 长 度 的 相对 分 布 频率 
C= 3071) (a) bt RO el, oe t 

alt la a: a WBE 

Hei a SH ERM Key Re HK mE Aas ARs Mk F Newman 
p(S)=c/Sit , r 就 恪 好 等 于 级 联 模型 参数 c。 图 2-15 表 明 ，, 在 相当 大 的 S 情 人 纲 = 

时 ， ABER EA ce EF 1340538» HEELS PRU REDD RF SAL 最 高玉 而 
4D 10H PRK RE WIKI lly TEAS AR HEIRS ATE aR AES 

ROARK ADRO KER RM, BORREGO, Rae 
pCR Im EIS PG BERGHE 3S RABE, hry Hy HY LOOT NE» Ae II 
PEAR AELT LF 5 SSG IB — Yc MBE TE WT ety BE AS Be A Fe RE 
Gi, PME SRA, AMSA AM Me SS eee md 
et gi maisty mn, pj sem er snn, 可 dr 和 和 
Se MAE 
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Sar, ek Reg ee a ae ae ey eee ee Tye ee 

av 

RRADHAMeA KE eT 

“~ 
Bar 

’ 

} 

ad 2, KHEKRGMAEARSRER A 
BUTLA Aigoe viewed si 0 中 P fy. C 

食物 链 站 度 的 侧 级 因素 及 其 与 环 壤 的 关系 ， 是 食物 链 长 度 理论 研究 中 的 一 个 重要 内 容 。 
ile REASAUAR ARATE, AR RMA GAT Te 
验 性 结论 。 BigtosD | flew Ise 0 0 . 

BS, ARE EE (energetic | tiypéthesis) 读 假设 雇 为 ， ded He MK REE PSPS HERR 在 
Bey ae ES ARE Ha PAR EA BO IR THOR ETE PR SI, RD EO ER A 
ABBY AB SE EF ae BYE NLT FHS A EE I BE LE, BA LO BN MR AE 
at 人 cee Pine HH K. HA 

前 入 了 生态 条 统 的 实 崔 香 定 了 这 一 假设 ， 尽 管 这 一 点 还 有 待 于 进一步 验证 。 
之 条 统 到 高 生产力 系 线 有 关 人 物 网 的 9 项 研究 ， 其 结 讼 是 天 

明显 证 据 表 朋 杀 统 的 生产 力 越 高 ， 食物 链 就 越 长 。 10 上 

第 二 ， 动 态 稳定 性 假说 dynamical stability hypothesis), 该 假设 基 玉 生态 系统 的 特定 
AEM Fy Ri Rae, 为 维持 系统 平衡 或 稳定 而 对 模型 参数 的 限制 就 越 严格 。 就 实际 
情况 来 看 gil 呈 有 较 奖 食物 链 的 生态 奈 统 ， 十 旦 受到 内 外 因素 的 于 扰 ， 不 仅 易于 遭 到 破坏 ， 而 
且 恢 复原 状 前 群 间 世 臣 呆 因 此 其 长 食物 链 的 食物 网 ， 或 者 说 食物 网 的 长 食物 链 在 自然 界 难于 
长 期 存在 3 Eee, en RRA SHS 
TEXHRAREL BRM 1 brent reSiris, Spitsbegscno 

=, Haba He atip. Briana se een br T 31 eon HEED RoE 得 型 结 褒 ， 认 
Jy = Hite AS RIE wee a dag BA RIA RIA 

om s 

ij 

则 认为 它 是 三 维 生 态 系统 ， pr aks ing yeee revs corr 
MARIA SE HAG Bin MIA A 是 温 维 生 态 系统 。 0 

为 了 评价 初级 生产 功 、 ,环境 变 虹 性 和 生态 系统 维度 与 食物 网 特征 ;( 如 食物 链 平 均 长 度 、 
| 最 大 长 度 、 物 种 数 %j 链 节 数 等 ) "的 关系 ，Briand 和 Cohen 收 集 让 113 个 食物 圆 资料 (HITE), 
其 中 有 55 个 资料 属 天 陆 环境 "23 作 陆 注 ，32 个 水 生 )， a ren 13¢ RH: He bE | 
HME TAY RARER Ra! Ol | 
人 FLAG FLOOWMEKE IAG 记 为 1， 高 
FOO, SY TIER wm mR HM, BAP I AIO 个， 其 
PEF See HEL WRS oh, vivo, Seam an wanda one 
PLZ); WIRE Ae ee ee eR 盐分 、 水 分 有 效 性 或 其 他 主要 物 
理 参 数 随 时 间 的 大 幅度 变化 , 则 认为 该 交 环 境 是 波动 的 ， 相 反 则 认为 是 稳定 的 ， 这 种 区 分 的 标 
ESBS RN EARS ACOA, ZL reel, AF RSNA 的 有 64 
“sib tee AGE ALT Ary RASC ARE EE RAZMADA, A0; 关于 二 维 、 三 维 

ees 6 分 别 记 为 2、 8,.0) 1 的 区 分 已 如 上 所 述 。 在 113 个 食物 网 中 ， 二 维 生 态 系统 
有 40 个 ”至 维 28 介 ” 混 维 45 个 s 
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表 2-6 115 个 食物 网 的 特征 及 来 源 

食物 网 平均 最 大 营养 BPM AHH ie 维度 栖 境 及 资料 来 源 
编 号 HK 链 长 物种 数 变异 性 

SAS sl 8 14 0 0 © Cochin Backwater, India’ : 
2 2.13 14 22 0 0 Knysna Estuary, South Africa 

ie +) ae 24 34 0 1 2 Saltmarsh, Long Island, USA 

a 'OlTa. 4 13 26 0 1 0 Salt marsh, California 

2 6 5 2 0 0 Salt marsh, Georgia 

6 3.82. 6 25 43 0 1 0 Tidal flat, California 

eo 278-14 18 30 0 0 0 Narragansett Bay, Rhode Island. 

8. 2.44 4 15 25 2 1 .0 Salt marsh, Rhode Island 

Si 12586); 3 9 13 0. 0 Q Lough Ine Rapids, Ireland 

10 200-2. 3 2 0 1 2 Exposed rocky shore, New England, USA 
Lb ue Joa 00), 22 5 4 0 1 2 Protected rocky shore New England, USA — 

12 2525 7S 9 13 0 1 2 Exposed rocky shore, Washington | 

13. $2.60 3 9 14 0 1 2 Protected rocky shore, Washington 

124‘D¥2.40~-S 8 10 0 0 © j$$™Mangrove swamp 1, Hawaii 

15 °2033—'3 7 7 0 1 0 Mangrove swamp 3, Hawaii 

16° 2.14 8 14 20 2 1 0 Pamlico Estuary, North Carolina 

1723 BL Sear S tay a 23 0 0 3. Coral reefs, Marshall Island 

18 2.00 4 2341 35 0 0 0 Kapingamarangi Atoll, Polynesia 

19 3.00 4 17 32 1 1 3 ”MooseheadLake，Maine 

20. 4.61 7 9 20 0 0 3 Ross Sea 

21. de 26... 5 19 30 1 0 3 Antarctic Pack Ice Zone 

22. Vise69 7 28 - 58 0 1 0 Bear Island, Spitsbergen 

23 2.40 4 15 27 0 1 2 Prairie, Manitoba 

2a” 2s TO, 12 18 0 1 3 Willow forest, Manitoba 

25 2.180 4. 24 37 0 1 3 Aspen Communities, Manitoba 

26 2.93 6 32 56 0 1 © Aspen forest, Manitoba _ 
27 2.89 4 22 39 2 1 3  Wythan Wood, England 

2B 1.96 3 32 35 0 1 0 Salt meadow, New Zealand 

29 3.14 °° 5 16 22 1 0 3 Arctic Seas 

30'- 55.0270 14 32 1 0 3  <Antarctic Seas 

31 3690 6 14 51 0 0 3 . Epiplankton communities, Black Sea 

32), « 3086. 6 14 52 0 Ee) 3 Bathyplankton Communities, Black Sea 

oe oes. ut 29 48° 0 2 0 Crocodile Creek, Malawi 

34 2.56 4 12 27 0 2 2 River Clydach, Wales 

36° 24.72 过 13 36 0 0 2 Morgans Creek, Kentucky 

36 2,07 4 19 35 0 0 0 Mangrove swamp 6, Hawaii 

37 2.75. «4 24 46 0 2 0 Maine sublittoral, southern California 

38° 2613 «3 31 95 0 2 0 Lake Nyasa, rocky shore, Malawi 

39) 1.80 8 33 70 0 2 0 Lake Nyasa, candy shore, Malawi 

40 1.88 3 11 15 0 2 3 Rain forest, Malaysia 

41 6,92 8 18 49 ] 2 3 Tripical seas, cpipelagic zone 
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( 续 表 ) 
42 4,95 0 

a5. 3018 ?°Q 5) 

; 44 "89635 

ey POSAhy. 215044 Ril 
- 46 20egrry 
i ay A522 5 

= 48 3.53 5 
¢ 49°'°9256°°“4e 

B50 MBE gigas 
ma P3260 +s 

salasLA wort 

| 52 2,08 3 

53 YS yg 5 

全 相国 

55 2.46 3 
‘5,23 --3” 

Sts. 4.90°-3" 

5B 4.28 7 

Bg" 2374 

60 2.36 ' 3° 

61 2,00 3 

623.00 4 
SUB PTIGH gvo4 X 

64° 1.67 2 

an a eT 
66 2.93 4” 

a ! a7 ree 6 
, 68 2.63 4 

69°° 3.62: 6 

4 5 me re ale 

mcs 2 

728.95 5 

$i xavas | 8 

74 2,38 4 

15° 2575 4 

7622674 

i 3063) 5 

78 3.15 5 

79 3.41 5 

80 3.35 5 

81 2.73 4 

82° 3.71. 5 

83 2.45 4 

~ 

4 

~ 

oa egeodé-= 

a @ Ovo DMO! -6 Oo e8--S OSG SG S 

So 

SN OWN 

eGo GeKeoooponeoscso 

ee OM me DNR ee Eee ee HY OS So Oo OS HH ew HH @ uo uo & Hm 

Qs = S— wm OO Do DM Bw W& SoMmMmMo oP SOCAN Ow w& 

Upwilling areas, Pacific Ocean 

Kelp bed community, South Califoraia 

Marine coastal lagoons, Guerrero, Mexico 

Cone Spring, Iowa 

Lake Texoma, Texas 

Swamps, south Florida 

Nearshore marine 1, Aleutian Istands 

Nearshore marine 2, Aleutian Islands 

Sand beach, California 

Shallow Subljittoral, Cape Ann, Massch- 

usetts 

Rocky shore, Torch Bay, Alaska 

Rocky shore, Cape Flattery, \Washingon 

Western rocky shore, Barbados 

Mudflat, Ythen Estuary, ScotfLand 

Mussel bed Ythen Estuary, Scotland 

Brackish lagoons, Guerrero, ‘Mexi co 

Sphagnum bog, Russia, USSR. 

Trelease woods, I#linois 

Montane forest, Arizona 

Barren regions, Spitsbergen 

Reindeer Pasture, Spitsbergen 

River Rheidol, Wales 

Linesville Creek, Pennsylvania 

Yoshino River Rapids, Japan 

River Thames, England 

Mudflats, Mississippi River, Iowa 

Loch leven, Ssotland 

Tagus Estuary, Portugal 

Crystal River, Estuary, Florida 

Lake Rybinsk Russia, USSR 

Heney Lake, pelagic zone, Quebec 

Hafner Lake Anstria 

Sand beach, South Africa 

Vorderer Finstertater Lake, Austria 

Neusiedier Lake, Austria 

Lake Abava Ethiopia 
Lake George, Uganda 

Lake Paajarvi, offshore, Finland 

Lake Paajarvi, littoral zone, Finland 

Sendal Bay, mesopetafic zone, Japan 

Permanent treshwater trockpool, France 

Lake Pyhajarvi, littoral zone, Finland 
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( 续 表 ) shes) 
84 .3883 Hiliosty ,cs2IawiiliOg FE Teulporary pond, Michigan... . a 

S958 lwHc ,Xirrrnd9 bed Bos. 1 Tasek Bera Swamp, Malaysia, . es 

EBS 49084 'G .2TOPESl [sBT 051 ] Suruga Bay: epipelagic zone, Japan, . 

人 14wol ,BFirza2 doD .人 Ice edge community, High Arctic ,Canada 

a: WSs 2 16> | 4%xoT Dsl C& Lestijoki River Rapids, Finland ab 

89 2.89 4 sbingi dice “0 0) River Cam, England = coy, 人 

QOS! a BHiiBiA a2 89 5T0dz6 1 Old) field,,New Jersey = 9). a) 

91°" 3.00 4)" 10 13 dehiovi lp Shigavama coniterous forest, Japan, . 

92 2.00 3 sinxh8ifsD Ifosed Hose? 8 @ High Himalayas community, Tibet .. 

-1529SM 2902. Bs .WrostiidG2 wollsd2 = | Alpine tundra, Montana, ... |. 

94 3.35 5 12 19 2idoas 1 Wet coastal tundra, Barrow ,Alaska 

95. S226D\ Asti ADioT dda vaboR 2 Tundra, prudhoe, Alaska... .. 

Tundra, Yamal Peninsula, Siberia. 

Yundra, South Yamal, Siberia 

Sand dunes, Namib Desert, Namibia 

Sonora Desert, Arizona. es.e Ba 

Rajasthan Desert, India, ., .  «. 

Temporary, ireshwater rockpool, France 

Plankton, Oligotrophic Tropical Pacific — 

Tropical plankton community, Pacific 
Rocky shore, Bay, of Panama . art be 

Rocky shore, Guif, of Waine, USA... 

Rocky shore, Monterey Bay, California 

Bay pilings community, New Jersey, 

ogg@6des W92visisit Bs Ade volo 1 

97  2e@@sd13H sidde via orsibw 1 

9sbessigee HrsviaF nodliF9 isfibbM 0 

996/12.61, v buled4Bod1Vlid loedyM 0 

100 ix @¥B4 o1@1oui22 zoos daziaakrE = 

101°- 1,.82@C\2 sieeBA- noi mungMice 1 

102 3.97 T2ioni91 sbo2W sesolsvT & 

103 5.59 10nosi28 jzoa83sn — 2 

104 3.16rogkod2i2R .amGRor asOat 0 

105 3é86%1962tiqhl0styie@2 Yoa5 6a L 

106 2,41 5 29188 jobId win = @ 

107 §=« 2thOv i vSrer10 T1 Oso1 Dd 4h ivenO}.) 1 

im if 108 2.@%q68 abidd@ Yo 人 onidMoy Rocky shore, Cabrillo Point, California 

109-2688 =4bosiviy 208HT win | Rocky shore, central Chile... 5 

1106WQb139v8H iqdiziezine3 visti 1 Rocke shore, Cape Ann, Massachusetts 

111 2.44 3 bak®io2@ 3bv5l Mol & Mudflat, Cape Ann, Massachusetts... 

112 1.83 Qsgutth vilified BESTFT fb Low salt malsh ,Cape Ann, Massachusetts — 

113 Siw. viewWkT rol IciAD 2 High selt marsh ,Cape Ann Massachusetts 

Aca ,sieesH a 下 T 8h? ai 
AAD fs Holl SOEIS de kos 最 大 链 长 章 养 物种 数 及 链 节 总 数 ， a 引 按照 生产 力 的 

高 低 ,环境 变异 性 的 波动 和 稳定 ,生态 系统 的 二 维和 三 维 归 类 ， 肖 描述 性 的 箱 图 坏 box Plots) 

方法 表示 该 类 食物 网 的 平均 食物 链 长 度 。 由 于 收集 的 食物 网 并 非 一 个 很 好 笔 义 的 夫 食 物 网 的 

BLE ASS aT Me PSE TSS A AE SPH HT TE ES PI OR 
) a’ 

力 、 环 境 变异 性 和 华容 系统 pil oe ie pele ey. *. 

2-16 bee T AE I, SABLE SEPE BAL AS AE AEE Pe PI RE Am 每 一 个 
箱 ， 其 由 端的 边 未 未 、 平均 食物 链 长 分 小 布 的 上 ( 即 占 75 匈 ， 箱 图 上 的 按 记 。 为 Qs)» 下 端 村 

的 边 表示 : 下 四 分 线 CHU 25%, 记 为 Qi)， 箱 中 的 横 线 表示 中 位 线 (450%, iQ)» RFE 7 

表 中 所 列 Qu Qos) Qshi Ba », Fe AS AAG th HS PPE PF ar ee. HE AE 49 > 线 的 位 

Tho FLEW X&” Sak as 4M FR HEEK F Qa if X27) FQ, + (Q;—-Q)) 的 最 大 观察 值 ， kB“ x” 

1H FER SO" BO” Zi easy “SO? RARHHARK F 1.5(Qs-Q iH FRE OR RP YS KOS 
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(Cn 一 食物 网 个 数 ， 其 余 符 号 详 见 正文 ) 

图 2-16 按 生产 力 、 环 境 变异 性 和 维度 归 类 的 食 
物 网 平均 链 长 分 布 箱 图 



表示 平均 链 长 小 于 Q, 而 大 FQ,—-(Q,—Q) 的 最 小 观察 值 。 
R216, RA HRI, Bum eras eh Emeias aS eee ee eee 

力 的 ， 但 却 具 有 实质 上 一 致 的 中 位 线 值 。 这 说 明生 产 力 水 平 不 是 影响 平均 链 长 的 主 要 因 

素 ， 这 一 点 与 能 量 假设 的 预测 不 相 一 致 ， 即 高 能 系统 与 能 量 贫 受 的 系统 比 ， 平 均 链 长 或 最 大 

食物 链 长 并 非 显著 增长 。 当 然 仅 从 这 一 点 并 不 能 否定 系统 的 能 量 影响 食物 链 长 度 的 可 能 性 。 

另 一 方面 也 可 能 由 于 高 生产 力 系统 吸引 了 更 多 的 能 量 利用 效率 差 的 物种 ， 从 而 阻止 了 形成 更 

长 的 食物 链 。 总 之 ， 由 于 还 缺乏 食物 网 中 物种 能 量 利用 效率 的 信息 ， 肯 前 还 难于 判断 生产 力 

对 食物 链 长 度 的 确切 影响 。 

在 波动 和 稳定 环境 中 ， 食物 链 平 均 长 度 的 分 布 元 论 是 上 四 分 线 和 中 位 线 都 有 明显 的 差 

异 ， 并 且 表 明 在 稳定 环境 于 ， 下 均 链 长 更 大 。 而 就 生态 系统 的 维度 讲 ， 二 维和 三 维 情况 下 平 
均 链 长 的 分 布 差异 最 为 明显 ， 甚 至 二 维 条 件 的 上 四 分 线 还 比 三 维 条 件 下 的 下 四 分 OK 平 更 
低 。 但 由 表 26 看 出 ， 二 维 生 态 系统 的 食物 网 中 ， 有 27 个 处 于 波动 环境 ，2 不 处 于 稳定 环境 ， 
在 三 维 生 态 系统 中 有 13 个 处 于 波动 环境 ，7 个 处 于 稳定 环境 ， 那 么 ， 由 维度 不 同 导致 的 平均 
链 长 的 显著 差异 ， 是 单 由 维度 的 作用 呢 ， 还 是 多 念 了 环境 变异 性 的 因素 ? 为 了 判断 两 者 的 相 
AHR BIR THT ARI FUSER EEA, HE 
境 下 二 维和 三 维系 统 两 类 食物 网 的 平均 链 长 。 | | 6 . 
aaaddodanaaiuawardcenae ian 

2 fe Rd 3 KAT LR» Oa ae PAR 
CENARAN SAGAN, BRERA TER 2H 2 
差 更 大 一 些 。 从 这 一 点 看 来 和 动态 假设 的 预测 也 不 太一 致 。 相 反 ， 在 环境 中 等 变异 或 变异 大 
致 相同 的 环境 下 ， 二 维 的 士 四 分 线 仍 低 于 三 维 的 下 四 分 线 。 由 此 ， 可 以 得 出 大 致 乓 委 论 ， 生 
态 系统 的 维度 对 平 交 链 长 久 最 头 链 长 (这 两 者 变 化 的 a Beet) Hs RUHR EE 
WHE As A MEI AE fe RA EES 生态 系统 维度 
LEE ME RATE pe RIES EBA, (EATER 进一步 研 
Fico gee it . is - ind th / 
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”第 三 章 “群落 内 的 生物 种 间 关 系 
群落 内 各 生物 种 之 间 的 相互 关系 ， 应 读 成 为 群落 生态 学 研究 中 的 一 个 重要 内 容 。 在 以 往 

“的 生态 学 专著 或 教科 书 中 ， 种 间 关 系 一 般 划 归 在 种 群生 态 学 的 范畴 ， 这 是 因为 考虑 到 任何 生 

项 种 群 在 自然 界 都 不 是 单独 存在 ， 而 总 是 同 其 他 生物 相互 联系 和 制约 的 。 但 是 种 群生 态 学 对 
时间 关系 的 研究 ， 其 立足 点 是 把 一 种 生物 作为 另 一 种 生物 的 环境 因素 ， 其 目的 在 于 加 深 对 一 
个 生物 种 群 动态 的 认识 。 而 对 群落 生态 SRD, MAK AMM MLE RHI, AAS 
系统 机 的 能 量 流 动 与 物质 循环 是 群落 的 主要 功能 ， 这 种 功能 归根 到 底 是 物种 间 取 食 与 被 取 食 
前 美 系 在 是 作用 ， 群 落 的 分 布 格 局 、 发 展演 替 , 在 很 大 程度 上 也 是 受 着 种 间 关 系 ,特别 是 种 间 
训 争 的 影响 。 显 然 ， 只 有 把 群落 内 的 生物 种 间 关 系 弄 清楚 了 ， 甚 至 可 以 定量 地 皂 述 了 ， 才 能 
下 深思 地 认识 群落 的 营养 结构 和 整体 功能 ， 为 群落 的 动态 预测 和 科学 管理 黄 定 扎实 的 基础 。 
当然 ， 要 全 面 地 、 定 量 地 研究 群落 网 络 结构 中 各 生物 种 之 间 的 关系 是 困难 的 ， 为 此 ， 我 们 仍 
然 不 得 不 采用 传 颖 的 种 群生 态 学 的 方法 ， 员 是 在 于 述 有 关 理 论 时 ， 尽 可 能 说 明 种 问 关系 对 整 
个 群落 的 影响 和 作用 。 

i dt mele Olt 

一 、 种 间 关 系 的 基本 形式 

这 里 讲 的 种 间 关 系 虽 然 是 群落 中 物种 两 两 之 间 的 相互 关系 ， 但 它 却 是 群落 中 多 物种 之 间 

关系 的 基本 形式 。 

由 了 一 个 物种 对 另 一 个 物种 的 作用 ， 可 以 简单 地 分 为 有 利 (十 )， 表 示 对 存活 或 其 他 种 群 特 

征 有 益 ;， 不 利 〈 一 )， 表 示 对 种 群 增长 或 其 他 特征 有 抑制 ;无 影响 (0)， 表 示 两 个 种 群 之 间 

的 关系 无 关 紧 要 。: 虽然 这 种 表达 方法 过 于 简单 ， 但 概念 明确 ， 并 feign ial geee 

特征 。 种 间 关 系 的 基本 形式 ， 从 理论 上 讲 相 当 于 十 、 一、 0 三 种 情况 的 可 能 组 合 ， 因 此 共有 

A: 

1. 0) 0 一 一 中 性 作用 :Cneutralisgm): 即 两 个 种 群 间 的 关系 很 不 密切 ， 丁 个 种 群 的 存在 

“对 各 自 的 增长 没有 什么 影响 ， 例 如 群落 中 处 于 相隔 很 远 营养 级 别 的 两 个 物 种 种 ; 群 之 间 的 关 

Re 
2. 一 ， 一 一 一 竞争 作用 (competition); 即 两 个 种 群 的 存在 对 各 目的 增长 都 有 抑制 作用 。 

区 里 可 区 分 为 两 种 情况 ， 一 种 是 两 个 种 群 彼 此 主动 地 抑制 另 一 种 群 ， 称 为 相互 抑制 竞争 型 

273。 



(mutual inhibition competition type); 另 一 种 是 在 共同 资源 缺乏 时 的 间接 抑制 ， ne 
争 型 (resource competition type), 

3。 十 ， 十 一 一 互利 作用 ， 即 两 个 种 群 的 存在 对 各 自 的 增长 都 有 促进 作用 。 这 里 也 有 两 

种 情况 ,: -一 种 是 原始 含 帮 (protocooperation) , RABEL Ye AM Bi PRR ARAL Bl BG 种 协 | 

HRS BE, HMERIFUE, MADAM LA, 3 — AEA AISLA cmutualism), Ay 
互 作 用 对 两 个 aria eee 并 且 发 展 到 两 个 种 彼此 不 能 离开 而 独立 生存 的 程度 。 

4。 : 即 两 个 物种 存在 时 ，A 物 种 对 了 B 物 种 的 增长 有 抑 

制作 用 ， 而 B 物 种 对 A 物 种 的 增长 没有 影响 例如 异种 抑制 作用 (allelopathy)， 指 某 些 植物 

分 泌 一 种 能 独 制 其 他 植物 生长 的 化 学 物质 ， 抗 生 作用 (antibiosis)， 指 指 一 种 微生物 产生 某 种 
Eg 种 微生物 的 过 程 。 

a en 偏 利 作用 《〈commensalism ) ， 即 两 个 物种 存在 时 ， At AASB RHO KA 

促进 作用 ， 而 B 物 种 对 信物 种 的 增长 没有 影响 。 

6。 十 ， 一 一 一 捕食 或 寄生 作用 (predation 或 parasitism )， 即 一 个 种 是 捕食 或 寄生 者 ， 

另 一 个 种 《 食 饵 种 或 寄主 种 ) 的 增长 有 抑制 作用 ，. 食 饵 种 《猎物 种 ) 或 寄主 种 对 摘 食 者 或 寄 上 
生 者 的 增长 有 促进 作用 。 

当 我 们 提 及 种 间 关 系 的 基本 形式 并 理解 它们 的 含意 时 ， 有 以 下 IL 点 是 需要 特别 指出 ， 
的 : 

i。 在 两 不 种 的 相互 作用 中 ， 所 谓 抑 制 增长 ;应 理解 为 或 者 死亡 son oR ee Ee 
所 谓 促 进 增长 ， 应 理解 为 降低 死亡 率 、 提高 出 生 率 。 一 般 我 们 对 两 个 物种 的 相互 作用 不 使 用 
“有 害 ? 这 个 词 。 竞 争 、 捕 食 或 寄生 的 确 降低 了 被 作用 物种 种 群 的 增长 计 ， 但 这 些 作 用 从 物种 上 
长 期 进化 和 存活 的 观点 来 看 ， 并 不 意味 着 必然 是 有 害 的 。 实 际 上 “抑制 作用 ”常常 是 一 种 进化 
的 动力 ， 能 增加 自然 选择 率 ， 使 物种 产生 新 的 适应 ， 促 进 物种 与 环境 、 物 种 与 物种 的 协同 进 
he PUTA, ERR, URS aS ee 全 
能 防止 种 群 过 密 而 遭 到 自我 段 灭 。 

2。 种 间 关 系 的 几 种 基本 形式 ， 在 普 # 通 的 妊 沙 中 都 和 Eb Bl, 有 许多 种 形式 已 经 确 认 和 tk 

行 了 研究 ， 至 少 是 定性 的 研究 ， 甚 至 包括 复杂 的 群落 。 但 是 就 群落 中 两 个 具体 的 物种 来 说 ， 
EE ANSE AE AE TEE aOR S ee 
Bis AEE I TALE EER, EBM Re RUE, BURR PTE RIE 
的 中 性 作用 。 又 如 一 个 物种 在 某 个 食物 链 中 是 捕食 者 ， 而 在 另 一 食物 链 市 动 成 为 才 精 家 者 .四 
研究 简化 了 的 群落 ， 或 进行 室内 实验 ， 可 以 帮助 我 们 分 离 出 各 种 不 同 的 相互 关系 类 型 ， 并 可 
能 进行 宅 量 研究 ， 从 这 些 定量 研究 中 演绎 出 数学 模型 ， 有 利于 分 析 一 些 难以 披 此 分 开 的 因 上 
水 5 U4 in i 

3. BERR MR MRIS. PKA MOMIEAIE AA LLI R, RE 
互 帮 用 (negative interaction), fii: 竞争 作用 、 偏 害 作 用 、 捕 食 和 寄生 帮 用 ; 另 二 类 是 正 
的 相互 作用 (positiive interaction)， 包 括 偏 利 作 用 和 互利 共生 。 按 照 这 种 区 分 ， 在 群落 本 起 硕 

学 市 有 两 不 基本 原理 值得 特别 强调 ， Ee Rates vain ate 天 
而 正 的 相互 作用 趋向 于 增加 ,从 而 加 强 了 两 个 种 的 存活 ;(2) 不 从 前 形成 的 或 新 的 物种 联合 

发 生 严酷 的 负 相互 作用 的 可 能 性 比较 老 的 物种 联合 为 大 。 
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二 、 不 同 种 间 关 系 对 种 群 增长 作用 的 一 般 数学 表达 方法 

了 如 下 所 述 ， 两 个 物种 种 群 相互 作用 的 结果 》 无 论 是 抑制 或 是 促进 都 训 足 于 对 种 群 增长 的 
帮 用 。 如 果 说 ， 一 个 种 群 的 增长 可 以 用 一 个 方程 来 描述 ， 那 么 另 一 个 种 群 对 该 种 群 的 影响 就 

| 可 斋 用 一 个 修正 它 增长 的 “项 "来 表示 。 根据 种 间 关 系 的 不 同形 式 ， 可 以 设置 不 同 的 项 。 
4 FBR AR 4 SE AE EE SU» FA AE AE BEE 
长 如 何 用 一 个 修正 的 项 来 表示 。 

很 设 一 个 种 群 处 于 无 限 的 环境 中 ， 不 受 资 源 、 空 间 和 其 他 物种 的 限制 ， 则 该 种 群 的 增长 
”可 用 指数 增长 方程 表示 3 

a | ee 
; 全 StihegUR ARNO DINO ea, NacR AMER. 

Sem eH MAN, AMORA RINT RENIN, MAREN OTD 
程 来 刻画 : 

< ) (3-2) 

so 式 中 K 表 示 环 境 容量 ，r、N 和 3-1 式 中 的 定义 同 。 
Bi HASLG-OSUATLLE HH, ATAPI ALR 2 ROAD, WHR SENET ABR 
phenedeadaaia 
wT Ty Ae 争 时 ， 则 应 在 9-2 式 让 的 "(K_N) 中 ， 再 减 去 N4， 这 里 
和 表 示 另 一 个 竞争 种 的 种 群 数量 。 但 是 由 于 两 个 物种 利用 资源 的 情况 很 少 是 相同 的 ,就 是 说 3 
个 体 数量 相等 欧 两 个 物种 ， 它 们 所 消耗 的 资源 量 并 不 相同 ， 因 此 必须 把 另 一 个 物种 的 数量 按 

一 定 的 当量 转化 为 该 物种 的 数量 ， 即 假设 ; 
N= Nv 

(3-4) 

所 以 该 物种 当 其 与 另 一 物种 竞争 时 ， 其 增长 方程 为 : 
IN 二 N_BN/ 

1 dN N? a sen (3-6) 

43-610 Hf BP =C Ay 

Sy =n 28" 一 CNN/ | (3-7) 

PLE LER 3-3RM3-7sh, PATA AEE, BMI K Ree eh 
减 去 另 一 个 物种 的 竞争 效应 项 CNN/ , 

37 式 所 反映 的 种 间 竞 争 下 的 种 群 增长 率 可 表示 为 ; 
° 
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(增长 率 ) 一 〈 无 限 增长 率 ) 一 《〈 目 我 拥挤 效应 ) 一 “〈 另 一 物种 的 竞争 效应 ) 
这 种 竞争 作用 对 于 该 物种 的 种 群 可 能 有 若干 种 结果 。 假 设 C 对 于 两 个 物种 都 很 小 那么。 

种 间 的 竞争 效应 就 比 筝 内 的 密度 效应 影响 小 p ;两 个 物种 的 峭 长 这 ， 葡 者 还 包括 种 群 的 最 后 密 
度 ， 可 能 被 稍稍 压低 ， 但 两 种 可 能 共 Who 
消灭 其 另 一 个 竞争 的 物种 ， 或 者 把 它 排斥 出 去 。 从 理论 上 讲 ， 具 有 相同 资源 需要 的 物种 ， 由 “| 
于 发 生 强 烈 的 竞争 ， 其 中 一 个 种 被 消灭 的 可 能 性 很 大 ;而 共存 的 可 能 性 很 小 ， 除 非 官 们 尽 可 ， 
能 利用 不 同 的 资源 。 这 个 观点 正 是 我 们 在 有 关 群 落 演 蔡 一 节 中 讨论 过 的 ， 在 这 里 无 非 是 用 数 
学 的 形式 作出 表达 。 关 于 七 述 模型 能 指出 的 某 些 可 能 结 ie ROA ER Ra 
论 。 

:用 增长 方程 式 来 讨论 物种 种 间 关 系 ， 可 以 各 免 单 下 讨论 种 间 关系 各 各 形式 时 ， 在 术语 或 
定义 方面 时 常 产 生 的 那 种 混淆 。 例 如 ， 共 生 作 用 (symbiosis) 这 个 术语 ,有 内 当 作 互 利 共生 
(mutualism) 的 同 义 语 用 ， 有 时 又 包括 了 偏 利 作用 〈commensalism )， 甚至 有 的 还 包括 寄生 | 

作用 。 就 定义 上 讲 ， 共 生 这 个 词 是 共同 生活 的 意思 史 那么 把 寄生 作用 也 作为 其 年 杖 乎 也 是 无 
可 非议 的 。 应 用 数学 模式 来 表达 这 些 种 间 关 系 ,; MELT LARA, MARAE 本 
制 和 后 果 。 即 使 还 不 能 将 方程 式 完全 应 用 于 实际 情况 ， 但 “数学 模型 ?仍然 很 有 用 处 ,因为 它 四 
能 帮助 我 们 认 清 思想 ， 打 开 定量 表 过 的 途径 ， 测 定 在 复杂 自然 情况 下 各 种 因素 的 帮 用 ?进言 
步 理解 种 间 关 系 的 实质 。 hn hy a Be 

: A PE 

ed 
2 Va tees Mb a 

三 、 种 间 关 系 中 的 食物 因子 ney es 
| “ike A . 5 容 re TA Ae 

种 间 关 系 的 一 切 形式 ， 无 论 是 捕食 、 寄 生 、 竞争 、 共 生 或 是 偏 利 都 直接 或 间接 、: 短 多 或 
少 和 食物 有 联系 。 食 物 是 生命 物质 和 能 量 的 来 源 ， 是 动物 赖 以 生存 的 根本 条 和 件 。 食 物 联 系 是 : 
SP IRE SE OE REE OER PEE Oe ne 生生 
化 性 种 间 的 食物 联系 密切 相关 。 8 ha 

动物 取 食 食物 的 习性 称 为 食性 。 动物 食性 的 基本 类 型 ， fe On EE RAT Sh BCR Heer 
bivores)、 肉 食性 〈carnivores)、 腐 食性 (saprovores), > RE (scavengers) 和 杂食 性 (om-- 

nivores)， 接 取 食 的 方式 有 滤 食 性 (filter-feeder)、 牧 食性 (grazer) 、 捕 食性 VEpredator FI 
寄生 性 (parasites); 按 取 食 范 围 的 大 小 有 单 食性 (monophagous)》、 3§. fr YE (stenophagous) 和 

广 食性 (enryphagous)。 应 该 指出 ， 上 述 划分 往往 是 相对 的 ,因为 AOL Ta) I BR 
对 。 对 于 生态 学 研究 来 说 ， 为 了 阐明 物种 间 的 关系 和 种 群 动态 ， 拒 动物 的 食物 划 劳 为 | 

1。 基 本 食物 ， 经 常 取 食 的 、 在 消化 道内 合 ree Tee ae) 
的 频率 高 ; EF iv 

2。 次 要 食物 。 较 常食 用 的 食物 ， 但 在 消化 道内 含 物 中 较 少 ， 
3。 偶 食 食物 ， 只 偶然 在 胃 中 发 现 的 食物 ; 
4。 替 代 性 食物 ， 在 基本 食物 很 少时 被 迫 用 来 替代 的 食物 。 这 是 ee aa 

被 迫 采 取 的 行为 ， 取 食 替 代 食物 仅仅 能 维持 生命 ， 使 种 群 能 够 延续 下 去 。 1 
By Bete LAG Hy APT PAH AT IE I EI BRI 

廊 性 发 展 ， 甚 至 特 化 为 单 食性 。 从 进化 的 角度 看 ， 这 两 个 方面 都 是 生物 对 生活 条 件 的 适应 7 汪 
并 且 各 具 优越 性 和 局 限 性 。 决 定 动物 食性 分 化 的 因素 主要 是 
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1。 食 物 的 丰富 度 和 稳定 性 。 当 自然 界 中 某 种 或 某 类 食物 很 丰富 时 ,可 能 形成 寡 食 性 和 单 
食性 .同时 这 些 食物 还 必须 在 不 同 季节 或 年 份 是 稳定 的 ,否则 宅 食 性 和 单 食性 动物 的 食物 就 不 
能 保证 ;一般 地 说 在 纬度 较 低 的 地 区 ， 例 如 热带 森林 ， 气 侯 的 季节 性 变化 不 大 ， 食 物 丰 富 而 
稳定 ， 因 此 宅 食 性 和 单 食性 动物 寺 多 莽 相 卫 在 食物 贫乏 而 环境 条 件 变化 较 大 的 地 区 ， 广 食性 
动物 能 较 好 地 适应 环境 。 由 此 可 见 ， 食 性 类 型 的 分 布 是 具有 一 定 地 带 性 的 。 
| 2 寺 种 同 竞争 ,特别 是 亲缘 关系 相近 的 种 类 之 间 对 食物 的 竞争 。 在 同一 地 区 中 ， 动 物种 
| 在 进化 过 程 中 ) 这 种 剧烈 的 种 间 竞 争 可 以 通过 食性 上 的 分 
as latoleahaeg 

SEEN COLES MERIAL HEHE) _ 般 在 种 辣 竞争 比较 激烈 ， 而 外 界 食物 又 比较 于 省 
Pree 这 种 食性 特 化 的 优越 性 在 于 ; 《1) 缓 和 了 物种 间 对 食物 的 竞争 ， (DE 

下 易 音 二， 使 动物 不 需要 一 套 为 猎取 和 消化 多 种 不 同 食物 的 复杂 器 官 和 生理 机 能 ! (3) 提高 了 
对 食物 的 利用 效率 ; MAHAR, MW: G) 只 能 适应 在 自然 食物 丰富 而 稳定 的 地 方 生 
“MOHAN, @) 一 日 有人 全 关 太 认 从， 堆放 放大 

广 食性 是 对 食物 贫乏 而 又 不 稳定 的 一 种 适应 。 其 优越 性 在 于 : (1) 可 以 充分 利用 自然 界 
多 种 可 供 利用 的 伪 物 ; (2) 能 较 好 地 适应 食物 条 件 的 变化 。 但 它 也 有 一 些 局 限 性 ， 如 : (1) 
要 获取 和 消化 多 种 食物 ， 就 需要 有 复杂 的 相应 的 器 官 和 生理 机 能 训 (2: 需 要 扩大 在 自然 界 的 
活动 区 域 。 
动物 的 答 性 并 非 过 成 不 变 ， 食 性 的 变异 有 以 下 几 种 情况 ; 
1. 线性 和 在 年 龄 和 性 别 上 的 变异 ， 在 动物 生长 .: 发 育 的 不 同 阶段 ， 其 新 陈 代谢 的 转 点 和 

强度 是 有 改变 的 凡 这 种 改变 与 食性 的 变异 有 联系 5 昆虫 中 的 蝶 蛾 类 和 寄生 性 种 类 ， 其 幼虫 与 
REPRE eh Re ek 所 周知 的 。 在 鱼 类 ,两 栖 类 , 鸟 类 甚至 哺乳 类 动物 中 ， 也 
有 和 不 少 种 类 因 其 年 龄 不 同 , 取 食 食物 也 不 一 样 .至 于 动物 中 肉 雄 个 体 之 间 食 性 不 同 的 现象 也 展 
RAE. WM MARHEPRA ODMR, SHPERA, ERARMARRES 
| 震 或 永 间 而 内 成 虫 则 以 植物 的 汁液 为 食 , 食性 的 年 龄 变异 和 性 别 差异 ， 不 仅 保证 了 它们 不 同 
发 育 阶段 对 营养 的 不 同 需要 7 而 且 扩大 了 该 动物 与 环境 的 食物 联系 ， 这 对 于 扩大 种 的 分 布 范 
pc 
& 2. REWETLR: 动物 食性 的 季节 性 变异 ,主要 反映 在 取 食 强度 和 食物 组 成 bo 
根 动 物 在 休眠 类 取 食 很 少 甚至 不 取 食 。 即 使 全 年 活动 的 动物 ; 其 食物 组 成 也 有 季节 的 变化 /这 ! 
是 动物 对 泊 然 界 食物 资源 季节 性 改变 的 一 种 适应 :实质 :上 E， 这 反映 了 广 食性 的 价值 。 

8. 食性 的 地 理 变异 ， 北半球 北方 的 恒温 动物 ,更 多 地 取 食 含有 较 高 热 卡 值 的 食物 ， 所 
DOKL 同类 动物 的 肉食 性 程度 增加 。, 例 如 在 苏联 北方 的 鸭 类 都 是 肉食 性 的 姑 往 南 ， 到 
Bars.) 肉食 竹 鸭 类 占 总 数 的 50 驳 ， 右 个 体 总 数 的 32 狗 ;到 更 南 的 中 哈萨克 斯 坦 ， 又 于 
AS 543% M23. 动物 性 食物 含有 更 高 的 热 卡 值 ， 这 种 变异 是 动物 对 寒冷 天 气 的 一 种 适 
应 强 另 外 由 南 向 北 动物 的 广 食性 程度 也 有 增加 六 例如 普遍 田 鼠 在 苏联 图 拉 省 的 森林 草原 地 
iit) 大 约 吃 70 一 80 种 植物 ， 而 往 北 到 雅 罗 斯 拉夫 省 就 增加 到 100 种 。 
有 最 后 ,食物 因子 对 动物 的 生长 发 育 、 繁 殖 和 寿命 都 有 明显 的 影响 。 由 此 引起 的 动物 在 种 
inne nobis 是 影响 群落 结构 和 功 人 能 的 一 个 mB AZ, 
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第 二 节 Hh =F 

wt aed * 种 间 竞 争 一 般 是 指 发 生 在 群落 中 同一 萌 养 级 别 内 的 两 个 或 多 个 生物 种 群 的 负 相 互 作用 。， 

如 前 所 述 ， 竞 争 包 括 直接 干扰 和 资源 利用 两 种 类 型 。 前 者 的 竞争 或 是 两 个 物种 相互 残杀 ;或 是 

各 自 的 代谢 产物 甚或 产生 有 毒物 质 而 相互 抑制 ;后 者 则 是 两 个 物种 对 相同 环境 资源 如 食物 、 

空间 等 的 竞争 。 从 理论 上 讲 ， 这 两 种 竞争 类 型 并 无 本 质 上 的 差别 ， 因 为 它们 竞争 的 结果 都 同 

样 反映 在 死亡 率 增加 、 出 生 率 降低 或 其 他 的 种 群 特征 受到 损害 。 为 了 撤 述 方便 "同时 我 们 研 ， 

究竟 争 的 出 发 点 主要 是 了 解 环境 资源 对 种 间 关 系 的 影响 ， 因 此 ， 下 面 主 要 针对 资源 利用 型 竟 

SITE. | shawty x | 

一 、 竞 争 排斥 原理 8% 

在 自然 界 或 实验 室 里 ， 我 们 常常 看 到 这 样 的 现象 : FL HILT ESR ALM 为 了 

争取 有 限 的 食物 、 莹 间 等 环境 资源 ， 大 多 不 能 长 期 共存 ,除非 环境 改变 了 竞争 的 平衡 ， Re | 

两 个 物种 发 共生 态 分 离 〈ecological separation), 否则 两 者 之 间 的 生存 竞争 迟早 会 导致 竞争 ， 

能 力 差 的 物种 灭亡 而 被 取代 。 这 种 现象 被 称 为 竞争 排斥 原 理 se of competitive 'eX- 4 
clusion) 4 

关于 这 个 原理 ， 从 不 同 的 角度 出 发 还 有 如 十 一 些 提 法 : Grinnell (1904) Bie saad 

都 倾向 于 以 丸 何 级 数 增 长 ， 并 只 受到 有 限 食物 的 控制 。 若 几 个 物种 直 有 同 二 区 域 洒 则 必须 适 

应 于 取 食 不 同 种 类 的 食物 和 不 同 的 取 食 方式 。” 后 来 他 又 写 道 : “当然 ,这 是 此 定 的 5 在 同一 区 

域内 ， 没 有 两 个 物种 具有 完全 一 样 的 生态 关系 。”Hutchinson 和 DeeVve (1949)! 在 描述 这 一 

现象 时 说 :“ 具 有 同样 生态 位 〈niche) 需 求 的 两 个 物种 ,在 同一 区 域内 不 能 形 戒 稳定 的 种 群 ”。 

Hardin (1960) oi 全 竞争 者 不 能 共存 ”来 定义 这 个 原理 ; Odum (1953) Mi Aix 

原理 下 了 这 样 的 定义 ， 即 “竞争 使 亲缘 关系 密切 或 其 相 市 河 丰 识 的 称 各 攻 交 生生 仙人 

列举 不 同学 nda 有 BE Hh BE oe Se HE I eX talk RE oe 

竞争 排斥 原理 首先 由 Gause (1934) 用 实验 方法 证 明 ， 所 以 又 称 为 By ede CGause’s 

hypothesis)。Gause 用 两 种 分 类 上 和 生态 上 都 很 相近 的 草 履 虫 ， 即 双核 草 履 虫 (Paramecium 

aurelia) 和 大 草 履 虫 (P。caudatuwzaz)， 以 一 种 杆菌 (Bacillus pyocyaneus) 作为 饲料 进 # TE 

验 。 当 单独 培养 时 ， 两 种 草 履 虫 都 表现 为 “S” 型 增长 曲线 ， 但 当 把 两 种 草 履 虫 放 在 一 起 培养 
时 ， 开 始 两 种 都 有 增长 ， 但 双核 草 履 虫 增长 较 快 ， 并 且 在 16 天 后 只 有 它 生 存 一 而 大 草 履 虫 完 导 

全 灭 读 《图 3-1)。 这 两 种 章 履 虫 都 没有 分 泌 有 害 物质 ， 主 要 是 一 种 增长 快 ， 一 种 增长 慢 ， 由 

于 竞争 共同 的 食物 而 排斥 了 其 中 的 一 种 。 站 

下 面 可 以 举 出 一 个 在 自然 情况 下 竞争 排斥 的 例子 。 据 DeBach 和 Sundby (1965) 研究 ， 
ZC A HT CAonidiella aurantii) 是 美国 加 州 的 一 种 普通 的 柑 桔 害虫 。 大 约 在 1900 年 ， 纯 属 偶 

PR» — FR RF ATER LE Wh) Me (Aphytis chrrysomphali) 从 地 中 海地 区 输入 ,这 个 物种 在 加 
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MET DBO Dg ALT RD 效 寄生 天 
MX; 19484F, D2 PINE E YT AR SPAT er 

种 岭南 蚜 小 峰 CAphytis Lingnanensis); 并 

在 该 区 繁殖 定居 。: 这 种 蜂 比 前 一 种 蜂 更 为 繁 

盛 寻 到 芭 958 年 岭南 蚜 小 赂 就 几乎 在 整个 区 

域 完全 取代 了 某 补 轮 水 HE. 1956 和 -1957 
年 ， 该 属 的 殉 一 个 种 ApPytts melinus ME fe 

和 西 蕊 基 斯 担 引 入 加 州 二 关 在 南 加 州 所 有 检 

桔 彰 区 释放 ， 很 快 这 个 种 又 替代 了 岭南 蚜 小 

WE 在 最 初 的 释放 地 六 这 种 竞争 奉 代 过 程 ， 

发 生 在 于 年 内 ?或 经 历 8 一 9 企 世 代 ， 到 1961 

年 在 大 部 分 地 区 有 ,melinus 就 古 有 Apjpytis 属 

BRAS ARAN 94—999, 月 然 界 出 现 的 这 个 明 

显 例子 ,仍然 说 明了 在 且 然 情况 下 ?生态 要 求 

mm AAAABAERG MAAR SE IGE TE IE — ta BME 

PERUBERTRN yee) C= 疯 和 ogee —YDRIINSE SHIEWRS| DeBach 和 Suudby iA 
Be Ty, 1A YR ee He HE EE RH BEA 
& AA RASA EP ATE CRN BODES SEs Ua ESE PRAT EE 而 
行 的 竞争 
4 有 关 在 自然 条 件 下 植物 种 之 间 的 竞争 也 有 许多 研究 ， 通 常 都 认为 植物 种 间 竞 争 是 群落 演 
40 —7-. Keever (1955) 记述 了 一 个 有 趣 的 例子 ， 在 一 块 弃 耕 地 上 ， 第 -一 年 几乎 
pene 种 高 杆 杂 章 所 二 据 而 以 后 逐 浙 地 被 以 前 没有 的 另 一 种 杂 草 所 取代 。 这 两 种 杂 草 ， 
和 虽然 在 分 类 地 位 止 肯 属 于 不 同 的 属 ， 但 生活 史 非 常 相似 ， 如 同时 开花 、 结 实 ， 生 活 型 也 极 相 
hs 因此 彼此 间 的 竞争 十 分 激烈 s 
恒通 过 上 述 实验 室 或 自然 办 的 例子 说 明了 两 个 为 共同 资源 而 竞争 的 物种 ，: 其 中 一 个 被 夫 
RAGE) 那么 ， 两 个 物种 中 究竟 哪 一 个 会 取胜 ， 是 砂 是 得 胜 者 在 任何 条 件 干 总 是 胜 者 ， 以 
有 芝 会 簿 会 出 现 两 个 物种 共存 的 情况 ， 下 面 将 通过 一 些 实验 的 例子 予以 讨论 。 

， 二。 竞争 的 结局 及 其 影响 因素 

时 本 二 个 种 被 另 一 个 种 完全 排斥 的 情况 ， 是 竞争 结局 的 一 个 极端 。 究 竟 谁 胜 谁 负 的 问题 ， 在 

前 述 高 斯 实验 中 已 作 了 提示 , 即 双 核 草 履 虫 获胜 , 而 大 草 履 虫 被 排斥 是 由 于 前 者 的 增长 速率 比 

后 者 快 。 于 面 介绍 另 一 个 有 趣 的 实验 来 说 明 不 同 条 件 对 竞争 结局 的 影响 。 

美国 莹 加 哥 大 学 的 Park (1962) 以 拟 谷 盗 (Tribofixm 属 ) 为 对 象 ， 进 行 了 为 时 最 长 也 最 

为 详细 的 种 间 竞 争 的 研究 。 这 些小 型 甲虫 是 大 类 食用 谷物 贮存 期 的 主要 害虫 ”它们 能 在 非常 

简单 而 同 质 的 环境 中 “〈 例 如 一 瓶 面粉 或 麦 堵 ) 完成 生活 吕 。 这 种 培养 基质 既是 食 物 又 是 环 

幸 。 假 如 定期 加 入 新 鲜 的 培养 基 ， 拟 谷 次 种 群 就 能 长 入 维持 。 从 能 量 学 的 观点 看 ， 这 个 试验 

设置 可 以 看 作为 一 个 稳 态 的 异 养生 态 系统 ， 虽然 它 是 高 度 的 大 工 系统 ， 但 具有 实践 意义 。 

Park 的 试验 有 以 下 抑 个 结果 ; 
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> 用 面粉 作为 培养 基质 饲养 栗色 拟 和 谷 盗 〈T。castanerknm) 和 杂 拟 谷 盗 “〈 工 。conjusum) 

as (hi FH) PUR IE He ASE RIE ER BBLS MOR RS EL CED it 3 HR), 

对 于 种 群 增长 的 形式 和 竞争 的 结局 没有 影响 ， 或 影响 不 大 ， 通 mi 中 有 

66 次 了 7， 因 为 它 在 上 述 试 验 条 件 下 增长 率 较 另 一 种 大 。 

.2。 在 培养 基 中 有 无 另外 三 种 寄生 性 鸡 子 虫 (Adetina) xt Mi, AR 
fl Fe AE TA RIES BO EN aa Se sae 
SRM) DORE MRA Be Ge BR ES aE A Te ET EHO HZ Gai a Sa 

3. KRMEBRAH MAR HENS HAR BARN, ER. ERAT, R 
色 拟 谷 盗 完全 取胜 ; 而 在 低温 干燥 条 件 下 ， 杂 执 谷 盗 完 夺取 得 ATP Re 如 干 
热 、 湿 - 温 、 干 - 温 。 湿 - 冷 ， 竞 争 的 结局 并 非 固定 不 变 ， 请 复 各 有 一 “URE 63-1). 

4. Parks BRIE T PU APE 8 1A Melk ANI BRA A Meh AH GPA hoe 他 分 别 进行 了 16 
组 试验 ， ee He raha <7 拟 Aes 
RC LAA, iA RCM FEM. Paro is oy 

Bie i.) rectoanal TANI 
2 SE. ee eee 

sabercats ERE, WEL”. BIR AA 
pT eg Rete) ae 物 等 外 部 条 件 和 种 群 遗 传 特性 等 内 部 因素 的 

一 一 一 一 | 影响 。 这 些 结果 对 于 我 们 观察 实验 种 群 的 竞 
yer rer seit: 

| . 
Fat | oy | piso) seare| poems 下 面 讨论 竞争 的 另 二 种 可 能 的 结局 ， 即 
湿 = 温 | 29 70 84 | 16 38 ey PPE 

Fem ef gos) ar AEP arity ses eek Ms) aes se 
一 aR, AAR REARS Bit 
湿 - 冷 | Thine ce Oe |: 51 | 69 ) 本 ig ET Bre 70 | 8 pe a a pb a He RSI TEL 
FRR 80 | | 00 a ae ERED 这 
“六 种 条 件 下 ， 每 种 重复 20 一 30 次 ， 当 单独 培养 时 ， 当 于 模拟 天 气 的 季节 变化 。 在 这 种 情况 平 外 

每 一 种 在 各 种 条 件 下 都 能 无 限制 地 生活 ， 但 两 种 联合 培 有 利于 某 个 种 的 条 件 不 再 长 期 保 特 永 变 二 对 

养 时 ， 只 有 一 个 种 能 存活 。 百 分 比 表示 在 全 部 重复 中 ， 此 也 就 不 足以 消灭 另 二 个 种 。 另外 又 假如 之 

每 种 在 被 另 一 种 消灭 以 后 继续 存活 的 情 凯 占 的 百分数 。 养 的 系统 是 “开放 性 ?的 ， 占 支配 地 位 的 那 

种 的 个 体 ， 以 相同 的 速率 迁 出 ， 这 相当 于 好 象 被 铺 食 者 消 亚 交 那 贷 癌 争 的 强度 可能 降低 ，j 
种 就 可 能 共存 。Park 的 这 个 试验 说 明 环 境 条 件 的 变化 ， 可 能 是 物种 共存 的 一 个 重要 原因 。 

物种 共存 的 另外 一 个 重要 原因 即 生态 分 离 是 更 加 显而易见 的 。Crombie (1947) di ET 
一 个 实 例 说 明 栖息 地 的 分 离 降低 竞争 强度 而 使 物种 共存 。 MAR BL, SLA ROR AME Ory 
zaephilus) 共同 生 活 在 面粉 中 时 ， 由 于 拟 谷 盗 积 极 杀 死 未 成 元 的 锯 谷 盗 而 消灭 它 。 但 是 
果 在 面粉 上 放 上 一 些小 形 的 管子 ， 则 体形 较 小 的 锯 谷 盗 就 能 进入 管 中 免 受 拟 和 谷 盗 的 政 击 ”1 
个 种 群 就 能 共同 生活 y 这 样 ， 环 境 由 “ 单 生态 位 ?改变 为 “双生 态 位 ") 栖 境 的 分 离 使 竞争 减 
弱 ; 这 个 例子 也 是 “直接 于 扰 型 ?竞争 的 一 个 实例 。 a 

ZEA PRE» AAPL SE BY WL HY AR > BY SE LR BS Da Fh BE SF FA PB ES 
好 象 是 竞争 排斥 原理 的 例外 或 否定 。 实 际 土 六 只 要 我 们 仔细 观察 和 分 析 ， RERIRAOM 
在 利用 资源 上 ， 虽 然 只 有 细微 的 ， 然 而 却 是 极为 重要 的 差别 中 例如 对 于 危害 某 种 作物 的 多 种 
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医 抽 ,他 们 的 共存 事实 好 象 是 不 可 辩驳 的 ,但 是 我 们 却 可 以 从 它们 的 取 食 部 位 、 取 食 方式 、 取 
大 到 拿 叶 背 或 叶 面 ， 是 棚 芭 或 是 细 蔡 ， 是 高 的 部 位 或 是 低 的 部 位 等 等 方 市 技 出 

。 甘于 这 二 点 ， 在 我 们 讨论 了 年 态 位 的 概念 后 将 会 加 深 理解 。 
ER AR 79» A A EE RR 对 竞争 作出 

的 回答 这 种 回答 主要 包 (1) HERB (Character displacement),. SR ae Be = 生 在 形 

A. IH. HE. ge (2) 栖 境 选择 ， 即 选择 东 将 的 生意 ald 时 间 上 的 

ts (4 食性 变异 ， mee ARUN a 
» 。 ~ Ss 

7. : 
f 村 = 一 一 一 个 > 

“关于 竞争 排 扶 电 理 或 高 斯 假说 ， 在 近代 生态 学 上 仍然 是 荆 - 欠 秆 论证 分 并 烈 TAL. i 
yiHutchinson #|Deevey (1948) 认为 它 是 “理论 生态 学 最 重要 的 发 展 ”， 而 Cole (1960) MU 

ee 0 BAAN, TERRA ERE LEP Wy XY AE AS Re 1 OR 

a - , ox. 
e 

Se a) sce : loi 
人 
粕 居 地 也 应 予以 生态 上 的 分 类 。 所 以 Grinnell 在 1917 年 首先 应 用 了 “生态 位 (miche ) 一 词 来 
cs ae aha a al acl x 间 概念 es atcha 

he 一 河 译 为 小 生境 Elton( 1927) 38 iA: Hy Hy PLR CEBRIS th WBN Sie MH. 
Sy Seems Tite es caer eee tT 
See SSABER TEETER Ra) Seay 全 站 
AS fers AE ee — HLA My BB A ET COPY AS Bi 正 是 在 这 种 情况 

Fs Hutchinson 1958) 才 从 空间 、 资源 利用 等 多 方面 考虑 ， LAAT HERR 的 生态 位 概 
+ th -一 - 、 一 -一 如 rn -一 一 一 一 < it) = —- ¥ 

egy il conte) CL. — 
utchinsonx} Ascii REAR MRE VLE, WN: BBA BIAS KBE EX, FX,» FF 

ACH AAT LUE AVAL. West Yn AS, 7418 MRL AER FD BE 、xj “和 

3 %,", ARM T HK CB), HERE RAS NE BR TEE Ba KAS 
ea 3:2) 253) A — TIRE Be, FEE Teh A Had Hg! FET Ay, 
AMES ALMA T, MRM Te eR 体 B-G-dimensional 
和 pervolume)， 这 个 起 体 积 中 的 各 点 就 是 允许 物种 无 限 生存 的 环境 状态 组 全。 
© nichinson 就 上 面 的 闲 述 举人 铅 说， 如果 研究 一 个 物种 对 温度 的 需要 ) 那么 就 可 能 确定 这 
大 物种 在 温度 方面 的 忍受 幅度 ,或 者 说 确定 访 交 物 种 在 温度 这 个 维度 上 所 占据 的 生态 位 , 即 一 维 
生态 位 KX 图 3=3 中 从 )3 如 果 这 个 物种 以 种 子 为 食 / FAR ERA BMRB WaT, 
那么 就 构成 了 一 个 “ 吉 度 -种 子 大 小 ?的 二 维 生 态 位 '〔 图 3-3 中 B); 又 如 果 这 个 种 只 在 一 定 宽度 
的 葵 下 产 旷 杂 则 构成 了 一 个 “温度 = 种 子 大 小 - 茎 宽 ” 的 三 维 生 态 位 〈3-3 中 C); 如 果 对 这 个 物 
种 增加 更 多 的 ,必需 的 资源 ， 那 委 就 可 以 构成 一 个 n- 维 的 超 体积 生态 位 ， 在 这 个 生态 位 的 外 
人 ATI RR Ri eR AE SAD 
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图 3-2 物种 S: 在 两 维 平 面 上 的 生态 位 图 3-3 ”生态 位 图 解 和 
查实 线 代表 一 个 物种 能 够 利用 的 每 种 资源 的 幅度 
A 一 一 维 生 态 位 ; B 一 二 维 生 态 位 ; C 一 三 维 生 态 位 

Hutchinson 把 生物 群落 中 能 够 为 某 一 物种 所 栖息 或 利用 的 最 大 空间 〈 广 义 空间 ) DE 
础 生态 位 (fundamental niche)， 而 把 由 于 竞争 者 的 存在 ， 物 种 实际 占有 的 生态 位 称 为 实 Ba 
生态 位 (realized niche). Tih 201A 1 t0 8 i Ot 2 eae to oe 
多 ， 可 能 使 革 二 物种 的 实际 生态 位 越 来 越 小 。 这 不 观点 在 二 定 程 度 王 说 明了 群落 演 和 其 让 物种 
的 生境 越 来 越 特 化 的 原因 。 Wal oe | : 

值得 注意 的 是 ”如 图 3-3 中 BC 
表示 的 那 种 规则 的 面积 (二 维 生 态 位 》 
和 体积 〈 三 维 生 态 位 )》》 只 有 在 各 不 
环境 变量 完全 独立 时 才 会 出 现 。 但 是 
某 些 环境 变量 之 间 并 不 是 独立 的 这 ， 
样 生态 位 的 图 形 就 会 有 变化 员 例 如 ,用 
在 一 个 两 维 平面 上 的 两 个 轴 分 别 代表 
温度 和 温度， 显然 ， 在 接近 极端 温度 
和 极端 湿度 的 条 件 下 ”两 者 会 有 纤 合 ， 
反应 。 那 么 ， 在 图 形 正 就 不 会 是 一 个 
直角 而 可 能 是 一 条 曲线 BS ER 
了 在 两 维 情况 下 ， 物 种 大 和 了 -对 资源 
利用 的 不 同情 况 。 GO0 900 轴 

上 面 的 图 形 都 只 考虑 了 物种 对 资 
源 利 用 的 幅度 而 没有 涉及 物种 对 资源 

图 5-4 ”在 两 维 情况 下 两 个 物种 对 资源 利用 的 不 同情 况 在 这 个 幅度 内 所 利用 的 量 。 纹 此 ， 我 

a 一 资源 X 和 Yy 相 互 独立 ; ber aay Fay 但 们 让 坐标 图 的 纵 轴 代 表 物 种 利 用 的 资 

2s eben, pee ey, Wis SCRE, AAPL AE BE 
Ya Ril Hy Fh AS GE HE OF FA Ro FES 

维 生 态 位 的 情况 下 ， 可 由 图 3=5 的 二 维 图 形 KR, MOAT, HAAS RE 
相同 ， 则 可 由 图 3-6 的 三 维 图 形 来 表示 。 
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4 EEE CDRAHRDY 人 人 人 人 
图 3-5 “7 个 物种 对 同一 资源 在 量 上 的 利用 情况 图 5-6 两 个 物种 对 两 种 资源 在 重 上 利用 的 情况 

| 从 以 上 讨论 看 下 ，Hutchinson 关 于 多 维 生 态 位 或 超 体积 生态 位 的 概念 ， 第 一 次 给 生态 位 
双 数 学 的 抽象 ， 它 不 仅 解释 了 自然 界 中 众多 物种 竞争 而 共存 的 生态 分 离 现 象 ， 而 且 开 尽 了 生 
态 位 定量 研究 的 途 答 。 但 是 Hutchinson 的 生态 位 理论 在 实际 应 用 上 也 有 一 定 困 难 和 局 限 。 首 

E 先 ， 环 境 变量 可 以 有 很 多 ， 这 样 a- 维 室 间 成 为 极 多 维 ， 在 实际 测定 上 就 十 分 困难 了 。 为 了 加 
RXR AME, MacArthur (1968) 建议 只 局 限 在 一 、 4 Lk, 而 回避 讨论 整个 基础 生态 位 的 
有 难以 测量 的 特征 :其 次 ， 并 不 是 一 切 环境 变量 都 可 以 线性 排列 和 可 以 测定 的 ， 因 此 资源 轴 上 
遇 度 就 难以 确定 ”第 三 ， 这 仅仅 反映 了 生态 位 的 静态 状况 7 尚 不 能 反应 竞争 过 程 中 生态 位 变 
化 的 动态 状况 。 e ‘ ‘ ig 

(>) 生态 位 、 生 活 小 区 、 栖 息 地 和 生态 区 
国 上 述 几 个 述 语 的 定义 和 用 法 经 常 容易 混淆 ， 从 而 影响 到 对 许多 群落 现象 的 解释 。 为 此 
Price 对 其 重新 作 了 定义 ,生态 位 (niche) 一 词 仅 指 群落 内 一 个 物 各 的 资源 利用 ; 生活 小 区 

(biotope) 一 词 指 的 是 群落 生存 的 环境 ， 栖息 地 (Chabitat) 一 词 用 于 物种 生存 的 非 生物 环 
章 。 因 此， 一 个 物种 的 生存 和 分 布 决定 于 它 的 生态 位 和 栖息 地 这 两 个 可 变 因 素 ， 而 物种 所 利 
用 的 总 资源 的 所 在 地 被 认为 是 生态 区 。 

Odum (1952) 对 柱 息 地 和 生态 位 曾 作 过 一 个 十 分 生 动 的 比喻 。 他 说 栖息 地 是 生物 的 “ 住 
Ok”, 而 生态 位 是 生物 的 4 职业 ?。 好 比 人 类 社会 ， 如 果 我 们 村 和 外 识 某 个 人 ， 首 先 要 知道 他 的 

地 址 ， 才 能 在 那里 找到 他 。 但 是 ， 若 要 真正 了 解 但 ， 就 必须 知道 他 的 职业 、 兴 趣 、 社 会 关系 
及 在 社会 中 起 的 作用 等 。 我 们 研究 生物 也 是 一 样 ， 了 解 生 物 的 栖息 地 只 不 过 是 个 开始 ， 要 确 
定 某 种 第 物 在 群落 中 的 状态 ， 还 必须 了 解 它 的 活动 性 ， 它 的 营养 和 能 量 来 源 ， ,甚至 它 的 代谢 
率 、 生 长 率 ， 其 他 生物 对 它 的 影响 以 及 它 在 生态 系统 中 对 群落 功能 所 起 的 作用 等 。 

根据 以 上 对 几 个 术语 的 解释 ， 同 时 也 使 Hutechinson 生 态 位 的 概念 得 到 扩大 和 改进 ，Whi- 

ttaker, Levin 和 Root 曾 提 出 如 下 建议 : 

1。 在 一 个 景观 或 地 区 内 构成 子 空间 梯度 的 物理 和 化 学 环境 的 变量 ， 被 定义 为 是 一 个 栖 
轧 地 多 维 空间 的 轴 。 一 个 特定 物种 所 占有 的 该 多 维 室 间 的 一 部 分 ， 就 是 这 个 物种 栖息 地 的 多 
维 体积 。 该 多 维 体积 描绘 了 物种 种 群 对 栖息 地 变量 的 反应 。 
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>。 在 一 个 特定 的 群落 中 ， 物 种 在 适应 性 上 与 其 相关 的 变量 ， 被 定义 为 是 一 个 生态 位 多 
维 空间 的 轴 。 物 种 在 其 中 生存 的 那 部 分 多 维 空间 ， 就 是 该 物种 的 生态 位 多 维 体积 。 物 种 种 群 
在 它 的 生态 位 多 维 体积 内 的 反应 ， 描 绘 出 它 的 生态 位 。 

3. 栖息 地 变量 和 生态 位 变 量 相 结 合 ， 被 定义 为 一 个 生态 区 多 维 空间 的 轴 ; 一 个 特定 物 

种 对 其 发 生 适 应 的 那 部 分 多 维 空间 ， 就 上 & 这 个 物种 的 生态 区 多 维 体积 。 种 群 在 读 多 维 体积 
seen wn 三 人 TS ea. | 

&aessneneee a | 
“ee HERE ea (VAC a es OIL | 

$5 GE HE EI BS FUT PNAS hy BP ADP EEA er | 
1. Hear MR ete bean abehge i emi iia a 

ure spectrum) ih, (IEAM A ADSM-L BLA Seas A MIE LHe BRB IO 
物 ， 则 被 称 为 广 生态 位 的 。 

对 生态 位 宽度 定量 的 方法 很 多 。 首 先 要 把 资源 分 为 关 平 等 级 ， 划 分配 爱 琢 允 法 因 喧 源 的 
性 质 而 定 。 倒 如 把 一 个 物种 能 利用 的 温度 范围 当成 是 从 一 10 了 到 405@ 的 资源 序列 5 则 在 这 个 序 

列 里 可 接 每 10YC 作为 一 个 等 级 ;又 如 不 同 种 类 的 猎物 作为 捕食 者 的 资源 ) 则 可 按 每 种 猎物 作 ; 

为 一 们 等 级 ， 构 成 猎物 资源 系列 ， 然 后 调查 记录 物种 利用 各 资源 等 级 的 数值 。 这 个 数值 可 慰 

是 该 物种 自身 的 数量 或 所 占 比 例 《 如 物种 对 温度 资源 的 利用 2 也 可 以 是 该 物种 所 济 食 的 猎 

物 的 数量 或 它 所 上 古 的 比例 (如 捕食 者 利用 猎物 资源 )o 在 此 基础 上 可 用 再 面 的 公式 计算 ;生态 位 

宽度 。 

《1 基于 香农 - 威 纳 〈shannon-WieneT) 多 样 性 指数 的 生态 位 宽度 指 装 “ SEWED 

et e 看 

lg2 和 N, 一 ( 取 2N)(2 NilgNi) 
— i=l i=1 i=1 

lgS SS WAS CS) 

LH B= %y Fh BY ALAS he Be 

N, = 1) Fh Fl FA GE URS De BY BULL 

二 资源 系 列 的 等 级 数 

当 物 种 利用 资源 系列 的 全 部 等 级 ， 并 且 在 每 个 等 级 上 利用 的 资源 相等 “ 即 局 二 六, 芋 : = 
N,), WKRMRAAM ERK, atom ei) a 

该 物种 的 生态 位 宽度 最 小 ， 并 且 了 B ‘min 

| (2) 菜 文 斯 (Levins 1968) ee sug 

月 ER 

sy" P,! (3-9) 

ace 二 物种 利用 第 i 等 级 资源 占 利 用 总 的 源 资 的 比例 ，B、S 同 3-8 式 。 
月 3-9 式 所 求 得 的 生态 位 宽度 ， 其 变动 范围 从 1/S 到 1，1/S 表 示 生生 

的 一 个 等 级 ;1 表示 物种 以 完 金 相同 的 比例 利用 每 一 个 等 

有 时 莱 文 斯 的 生态 位 宽度 指数 用 下 式 计 算 ， 
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Bla eZ creas 5 (3-10) 

ibn, fal (3-8) 式 。 a 
下 在 3210 式 的 情况 下 ，B/ 的 变动 范围 是 从 1 到 S, 1 表示 物种 仅仅 利用 资源 序列 中 的 一 个 等 

级 ; SHAR MVS EAI LE A IS ERE 
显然 3-9 式 和 3-10 式 有 如 下 关系 ; 

B’ 
B= 

- Sang § 

2。 生 态 位 相似 性 比例 (Proportional -Similarity) 有 是 指 在 一 个 资源 序列 中 ”两 个 物种 利用 

资源 的 相似 程度 。 一 般 可 用 Cowll and Futuyma (1971) 的 公式 求 得 : 

Cj=1- 2D Pu Pas | (3-11) 
(xobni ezotitet | 2si99 

| = REC, = LPentirns . | (3-12) 

ERC; 9 iS j 物 种 的 比例 相似 性 ,并 且 Cii=Ci5P, 为 物种 在 第 h 资 源 等 级 中 
利用 资源 占 的 比例 ; Pi 为 和 物种 在 第 h 资 源 等 级 中 利用 资源 占 的 比例 ;Puiwt,ii 为 第 了 资源 等 级 
中 ，i 和 j 两 个 物种 中 利用 该 等 级 资源 比例 较 小 的 那个 物种 占 的 比例 ， 当 两 个 物种 利用 资 源 的 
比例 相同 ， 则 加 入 该 比例 。 

3-11 式 中 | Pi 一 Pi | 是 绝对 簿 ， 所 以 它 所 反映 的 是 两 个 物种 利用 资源 比 何 之 差 
ERE, 当 两 个 物种 完全 不 共享 某 一 资源 序列 时 ， 相 似 性 比例 最 小 ， 并 且 

Ca 三 0 当 两 从 物种 利用 的 资源 单位 及 其 比例 相同 ， 则 两 个 物种 的 生态 位 完全 相似 ， 且 
C; s(ma2)=1, 

3. 生态 位 重合 (niche overlap) 是 指 在 一 个 资源 序列 上 上， 两 个 物种 利用 相同 等 级 资 源 

而 棚 所 重大 的 情况 。 有 的 学 者 也 有 用 生态 位 相似 性 比例 来 表示 生态 位 重 登 的 》 下 面 介绍 几 种 
定量 生态 位 重 区 的 公式 。 

(1) BEF SR SCI ALAS fie Be REN AAS fie HE a 

L, j= B; >) PsP in = oe * . (3=13) 
h=1 

Lj, =B,S2P, Py, et (3-14) 
h=1 

FPL, FOL, THA i 物 种 重 释 j 物 种 和 j DR RAID HwWEA ML BAI 5B; B57 Hs 

Fy FARE SCAR APR EAS i PPA j 种 的 生态 位 宽度 ;Pi 和 Pi 同 3-11 公 式 的 定义 。 

根据 3-13 和 3-14 式 ， 当 两 个 物种 在 资源 序列 的 任何 一 个 等 级 上 都 不 重 登 时 ， 则 王 坟 和 工 ) 

都 为 0 当 两 个 物种 利用 的 资源 等 级 完全 重 莹 时， 则 i 种 对 j 种 的 生态 位 重 琶 值 正好 等 于 ii 种 的 

生态 位 宽度 CL, ;=B,); j 种 对 i 利 的 生态 位 重 秋 值 正 好 等 于 j 种 的 生态 位 宽度 (Lj, = By). A 

3-13、3-14 式 也 可 看 出 ， 当 B,> 之 Bi 时 ， 虽 然 两 个 物种 重 簿 部 分 的 绝对 值 一 样 大 ， 但 是 i 种 对 1 
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种 的 重 莹 就 大 于 j 种 对 i 种 的 重 番 。 
(2) Hurlbert (1978) 的 生态 位 重 兰 指数 

Hurlbert 的 生态 位 重 各 指数 ， 考 虑 了 在 资源 序列 中 各 资源 等 级 不 等 价 的 情况 ， 这 对 FH 

些 性 质 的 资源 是 十 分 重要 的 。 例 如 以 某 种 猎物 为 资源 ， 按 其 个 体 大 小 0 一 Impm，11 一 20mm 

5 依次 划 为 4 个 等 级 ， 以 上 介绍 的 生态 位 特征 值 的 量 , 只 根据 捕食 者 对 不 同等 级 猪 物 的 捕食 

数量 或 比例 。 但 是 却 没有 考虑 各 个 等 级 的 猎物 数量 是 否 相 等 。 在 这 种 情况 下 如果 把 各 等 级 儿 

物 数量 占 可 利用 的 总 猎物 数 贞 的 比例 考虑 进 去 是 有 好 处 的 。Hnurlbert 的 公式 如 下 : 

PMAP， (3-15) 

AL, . Lj. Pix. Pi, 93-14: PEE AEN RE A 利用 资源 

的 比例 。 在 各 个 资源 等 价 的 情况 下 ， 则 已 三 1/S， 于 是 3s15 式 成 为 

L;,;L=L,, =SE PP (3-16) 

3-16 式 即 为 Lloyd (1967) 的 “种 间 聚 集 性 指标 ”(interspecies patchiness index), 

4。 人 生态 位 分 钦 (niche separation) 是 指 两 个 物种 在 资源 序列 上 利用 资源 的 分 离 程度 。 
假设 两 个 物种 各 自在 连续 资源 序列 上 的 资源 利用 曲线 为 一 钟 形 曲线 江 图 3-777 5 则 它们 的 

平均 分 离 度 以 4 表示 ， 它 们 各 目的 变异 度 〈 利 用 标准 差 , 均 数 一 侧 的 68 狗 ) 以 w 表 示 , 则 生态 位 

分 离 的 程度 No 为 

d 
vel a Gan i 

当 生 态 位 充分 分 离 时 ，dV/w 大 ;， 当 生 态 位 高 度 重 受 时 ， dy/w 小 。 

上 述 生态 位 特征 的 测度 ， 虽然 过 

于 简单 ， 但 它们 已 被 普遍 用 于 群落 种 

间 关 系 的 分 析 中 。 在 应 用 这 些 、 测 RE. 

时 ， 必 须 注 意 它 们 的 生态 学 含 MBH 

变动 范围 ， 并 且 在 比较 落 群 中 不 同 物 

种 之 间 的 生态 位 特征 时 ， 应 选择 同一 

种 计算 方法 ， 以 保证 测度 值 的 可 起 

性 。 

下 面 ， wii 

特征 的 计算 结 

表 3-2; ceil (1972) 在 日 

AW Fé Fei HA 4 ‘Ah ae He AR SB 

SRR HEM JUS PETG BABS EWE A, EER 6 EMER PEF AY BHR a ah 

Fh FE 6 APSE 4) Fr a Se A, 

-对 表 3-2 的 资料 ， 分 别 用 3-9 式 计算 生态 位 宽度 B， 用 3-12 式 计算 相似 性 比例 Ci 3-13 

和 3=-14 式 计算 生态 位 重 千 5 和 Li 六 其 结果 如 表 3-3。 在 这 4 种 蜘蛛 中 ， 第 一 种 工 ycosa pseu- 
doannulata 是 一 种 典型 的 狩猎 蛛 ,由 于 它 不 局 限于 在 网 中 捕食 ,活动 范围 较 大 ”所 以 生态 位 宽 

Eye HE, 为 0.84T8 第 四 种 Tetragnatha sp. 是 -一 种 理 型 的 结 网 蛛 ， 它 的 取 食 一 般 局 限 在 网 

Cece yin ci 

RG Xe 

图 5-7 ”两 个 资源 利用 曲线 为 钟 形 曲线 的 竞争 种 
(平均 分 离 度 为 4 ， 变 异 度 为 w) 
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Ri-2 各 种 食物 在 4 种 网 星 食 性 中 所 占 的 比例 表 5-3 4 种 向 妹 在 食物 资源 上 的 生态 宽度 B， 
WA 

到 下 REE pS 比例 相似 性 Cj, 和 生 ae Ls Li 
eA (SURES) OE a Sh as . 2a sai MM 2S =! at Pen te 

; 猎物 资源 | 4OD1 一 etra “y le 一 人 gm asic alt OAC dana pie eBid OFax ° “lognat} 2 | natha” sa thorax 1 

TOETFTTT3IEE @als 4 x ne ae 
+ | ) . 

: mal 0.26 0.04 0.12 0.16 Bi 0. 8418 0. 7172)0- 7203 0.4823 
TO gt — : 一 一 -一 一 、-- -—=2 a te =e settee 

一 a 0:73 | 0.77 0457 

ed ge ABNG) OG 73) onde Li;| 0.1292 j ; 

0.1575.0.1475 : 
] od 

3 (0.13480. 1482 0.75 

4.2° 11310. 12580. i783 
0. -0648.0. 08460. 1194 

Pact = Tige! Via. 00° Toes 90. | 12862%E- hy 00 3803 

OE 6 ON aS ea 

‘n, BBM), BESO DR, 0.48235 第 二 0 se ee. 
= FrEnoplognatha yaponica se S10, URAC TTIN, IEE PINS As AS BORE RE Hy SP 别 为 
0.7172 F10.7203, aM ete) eee ee 

SPATE I, Bea 877 Oe LE, Fh ST DE 
i ey ME HEEL IR IT TARA, "Plt Oedothorax tent RY 
inn aim ghia aici ih al celal edhe Deh? 
are eo EP TVA eet HO SH SEE ER EPS 四 全 3 
con ciple pelaipanae nea eeiare erlang nr ete te 
let miele! hie iliac eal 
FU MAME 1 AAT AARNE TIER. | 

(四 ) ;多维 生态 位 特征 的 测度 ，， ae me Re 
于 面 讨论 的 二 维 生 态 位 将 征 的 测 麻 方 法 ， 对 于 多 维 甘 态 位 虽然 在 原则 上 也 是 适用 的 ， 但 

履 是 由 手 资 源 维 度 多 ， 这 不 仅 使 计算 量 成 售 增加， 市 且 在 生态 学 上 对 于 不 同 资源 及 其 等 级 组 合 
的 取舍 和 解释 出 现 很 大 困难 。 例 如 在 一 个 资源 维度 上 有 10 个 资源 等 级 ， 在 另 一 个 资源 维度 上 
者 15 末 融 流 等 级， 贿 仅 寂 这 两 个 维度 于 就 有 1 六 苞 个 资源 等 级 组 合 。 同 时 ， 要 在 野外 按照 一 
虱 难 生态 位 测度 中 提出 的 方法 去 获取 数据 和 进行 计算 也 是 十 分 困难 We, JAI 此 Cody.(1974) 和 
"May (1975) 提 田 了 两 个 原则 米 舍 计 在 多 维 资源 币 上 的 生态 位 特征 ， 

Le MALIN A REALE Se ee Ly SN oy aes fs A AS ie 4 GE PY HE AE 

态 位 特征 值 的 乘积 米 表示 。 
213* 当 物种 利用 的 资源 序列 完全 相关 时 ， 旭 可 以 用 任何 一 个 资源 维度 目的 生态 位 特征 值 

或 它们 任何 适当 的 加 权 的 线性 组 合 来 估计 。- 
ESRVE C985) 对 衬 桔 阁 6 种 计 旺 双关 至 的 时 间 -至 间 二 维 生 态 位 进行 了 从 株 他 们 

把 时 间 资源 系列 分 为 12 个 等 级 ， 把 鹤 间 资源 系列 分 为 24 个 等 级 ， 采 用 3-9 式 计算 生态 宽度 B, 
用 8-16 式 计算 生态 位 重 和 ii 人 因为 以 抽样 样 方 和 时 人 间 闻 人 隔 作 为 资源 等 级 关 所 以 全 部 源源 等 
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员 土 的 对 可 度 本 似 为 租车 ， 即 色 二 1i/S)。 当 对 空间 和 时 间 资 源 分 别 接 一 维 酝 态 位 进行 计算 

时 ， 其 结果 如 表 3-4。 

3-4 6 种 叶 螨 及 天 政 在 空间 维度 和 时 间 维度 上 的 一 维 生 态 位 宽度 B 和 生态 位 重叠 Lii 
I ene cree LS ps Se * 

me dete | Be | | | A 
~ "Es eb 0.75991 - | Fi 二 0.63264 1.38903 1.21456 | 1.12572 | 1.38201 

fe aa 0.86743 get . | 

Oo 59856 . 2 Be 0.56980 0.75723 0.90210. «31603 
fa Ta Ls08S96" tf Rel 61361 | 1g 

: a vs 350 0.56856 | 0.49775 1.28454 re 18060 | 1.31714 | By 组 螨 0.9935 | 。 it Perv 

DEK 1) 0.56285 | | 
Z Ed | FS ° : 1.58675 | 1.16245 1.15069 eS BHR ~ pei D2QONGB «hi 7858) % (0.588240 | cme | 

’ ES 35 | 0.98849 1.17682 1.25819 0656780 | 1.12217 eB | 1.039 ° . . | 0.54720 We LT | : 

A | | | | | 9.34581 
| 6808 | 1215786 | 1.10983 | 1.06630 

i ag Ne Gp re ig | ) ey 0.76377 

oH ABE LL aii #/F LWASEE, VARA PILLARS: ABLLREAL bt 
为 空间 生态 位 宽度 ， 下 一 个 为 时 间 生 态 位 宽度 。 ov 

当 考 虑 时 间 - 空 间 二 维 生 态 位 时 , 采用 了 ifiCy i, CAEIae A  Aae aoe ma 

(244°28 [AER X12 ASA) 内 的 个 体 分 布 ， 按 一 维 生 态 位 的 计算 原理 在 计算 ,机 上 实 : 

现 ， 另 一 种 是 考虑 物种 在 时 间 维 度 上 的 分 布 与 其 在 空间 维度 上 的 分 布 基本 上 是 独立 的 '= 因 北 

用 物种 在 空间 上 的 生态 位 参数 与 时 间 上 的 生态 位 参数 的 乘积 来 表示 。 两 种 方法 计算 的 三 维 生 

态 位 参数 如 表 3- 55 区 iar YS) ) 

33-5 — CH MRARENG-SALN-KESURRARSE 

| 物种 种 类 。 | ee; ee TS 
| 
| 

ae A 

0. 10520 ) 
FE aA rea ' 0.61015 | 1.42450 1.25354 | 1.07994 — he oe a 26411 

ow 0.41423 iv 
桔 全 爪 螨 | 0.66045 0.36501 | 0.63790 0.95423 0.36497 

. 由 将 部 | SFR NEE i Hl ct 
钝 RR hs 1.37999 0.32294 1.92290 1.75 Bi eh | 0.20032 22 441 2. 02408 oe 

L + V . 7648 | . iti Mp ty : 
长 须 螨 1.15466 0.59353 2.03824 pst asorla7 | 2.27494 

| | 0.33169. | i i+ ot c2yel) vsM 

丛 螨 球 甲 1.17002 0.88851 1.38935 | 1.46258. 7} eset’ £43817 
; | 0.31070 ah, ty 7 

wa aah a thie if RL. P 

FH BS 1.33797 0.36915 1.52506 1.67238 1.19657 | o, one 2 
| 0. 26412 bd 

ot fy eG J Like AA lal -2 空间 二 维 数据 在 计算 机 上 直接 计算 的 ; XY PER ZEB Li eT AE SAME . 
生态 位 系数 的 乘积 ; Xf Fb OS ey AS AAS ie BEE t 

丛 表 3-5 看 出 ， 当 物种 在 两 个 资源 维度 上 的 分 布 是 独立 的 ， 则 它们 的 二 维 生 ; SS 数 可 

通过 单个 的 一 维 生 态 位 参数 得 到 较 好 的 近似 估计 。 但 事实 士 ， 在 生境 中 常常 是 各 资源 既 不 完 
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和 胡 独 立 ， 也 不 完全 相关 ， 在 这 种 情况 下 为 了 进行 多 维 生 态 位 分 析 ， 并 使 它 基 有 明确 的 生态 学 

XM, MacArthur (1968) 提出 ， 可 以 把 多 维 降 低 到 较 少 的 维 数 〈 一 ， S24) bE ey A 

”要 它 们 能 表示 出 是 够 的 信息 。 用 主 分 量 分 析 把 多 维 降 到 较 低 维 的 方法 ， 我 们 将 在 第 七 HE, 中 讨 

论 。 

a, hide REBK EF AN BE 分 析 

a Lotka-Volterrase im 0): 2.x i 
Lotka (1925, 1932) 和 Volterra (1926, 1931) 最 早 把 种 群 增长 的 旬 辑 斯 还 方程 应 用 于 

”两 个 竞争 着 的 种 群 的 动态 。 
当 物 种 1 和 物种 2 单独 存在 时 ， 这 两 不 种 群 的 增长 过 程 用 逻辑 斯 带 方程 表示 为 ， 

dN, _ K,—N, pee 
ape) | | 村 

dN, Te 人 Bs TNs (“e) ~G-19) 

shad, /abanaNs/at45-B1 Fy oo HL AION CE CURRIED Rr ae ,天 和 
K: 为 环境 负载 量 ;， Ni 和 N: 为 种 群 数量 。 

现在 假设 这 两 个 电 种 为 共同 资源 而 竞争 。 对 物种 1 来 说 ，N， yA K 即 它 的 环 
境 负载 力 (在 这 时 可 考虑 为 资源 量 ) 仅 能 维持 开 , 个 个 体 的 存在 , 但 是 由 于 有 物 称 2 的 个 体 N: 也 
在 使 用 同一 资源 ， 所 况 初 看 起 来 ,应 该 在 3-18 式 的 K, 一 Ni 中 再 减 去 Nis 然而 二 两 种 生物 利用 
yeh eee 就 是 说 个 体 数 相等 的 物种 1 和 物种 2， 它 们 所 消耗 的 食物 ， 
所 占据 的 空间 等 等 并 不 相同 。 为 此 必须 将 物种 2 的 个 体 数 折算 为 物种 1 的 数量 ， 同 样 ， 对 于 3- 
19 式 来 说 ， 也 应 把 物种 1 的 数量 折算 为 物种 2 的 数量 ， 即 假设 ; 

a 
N,=aN;, N,=BN, 

aH, a any hare erage 

2 : Saf gee 
: | G-20) 

anny (es oe 9 G2) 

3-20, $-21 RBIS % WY Lotka-Volterra 竞争 方程 。 式 中 % 和 B 称 为 转换 系数 ， Re HK a 

为 物种 2 的 竞争 系数 (competitive coefficent)，8B 为 物种 1 的 竞争 系数 。 它 表明 一 个 iy ES 

二 不 筷 种 影响 的 程度 或 竞争 力 的 强 弱 。 如 果 两 个 物种 并 没有 不 可 调和 的 利 填 关系 ， 它 们 占有 

独 六 的 生态 位 那么 K& 和 有 都 为 零 ， 两 休 物 种 将 按 各 自 的 逻辑 斯 蒂 方 程 佐 数 (KK MD. 所 规定 

的 增长 率 而 增长 ;如 果 两 个 物种 要 求 同 祥 的 生态 位 ， 那 么 xp 和 8B 都 接近 于 1 另 一 方面 ， 如 

果 一 个 物种 ， 璧 如 说 物种 2 利用 环境 非常 浪费 《食物 消耗 量 大 ， 占 据 空间 大 或 排 洛 毒 性 废物 

等 )， 那 么 物种 2 的 一 个 成 员 就 会 占据 物种 1 许多 成 员 的 位 置 ,这样 物种 2 的 竞争 系数 ,将 是 很 

大 的 。 
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(二 ) 竞争 结局 分 析 1) mditAosM ， 义 六 

从 理论 上 讲 》 两 个 物种 的 竞争 ”可 能 产生 的 结局 有 3 种 :了 rapt oer: 

EER; (2) 物种 2 被 排挤 掉 ， 物 种 1 生存 下 来 ; 〈3) MHIMZKF. Si 

王 面 用 直观 的 图 解法 ， 分 析 在 什么 条 件 下 出 现 什么 样 的 结局 。 

图 3-8A 中 横 座 标 表示 物种 1 的 密度 ， 纵 座 标 表示 物种 2 的 密度 但 折算 为 与 物种 1 等 价 的 个 

体 数 ， 即 Ni/c。 同 理 在 图 3-8B 币 ， 以 纵 座 标 表示 物种 2 的 密度 ， 横 座 标 表示 物种 虽 的 密度 但 折 

HA SATE HER TN JB, WIREIS-8A, Burfi St Rasy BBA T Oy ALA A 2 

平衡 时 的 条 件 ， 即 “ 一 和 = 0. CLEARS ARMA OL IES 
| ef ,gSel) sAtot 

1。 物种 1 的 全 部 生态 位 者 被 自己 的 Ki 个 个 体 所 利用 ; 而 没有 物种 2 的 企 体 ， BONER 
pC At Sobek eee abe at ge 

“aya” 
_dn2® 

区 dt). 
sh SE ea 

Sots 

cP ERE | 
BPS Re Se - 

(Dh Ws 
区 sh | 1 

ane enemas 
TE Ce eae SE ee 

2. 断 种 1 的 全 部 生态 位 都 被 物种 2 的 K， Joe APLAR 没有 物种 2 的 全 休 ， 即 Ni 一 0， 

“he is Wins i A RAS EP a et 

这 两 种 极端 的 全 况 正 如 图 3-8A 中 斜 线 的 两 个 端 ABBR ae VO boo <i 

图 3-8 nih Am) ON CRRA 

了 所 有 的 平衡 条 件 ， 因此 物种 1 的 种 群 , 如 果 在 斜 线 内 便 CHUB, OK 三 角形 内 ) “Rak, HD 

“" , Vb 

BNL oy VRAIN REM, “at soe sane ced 3-8 ay LEE 

heel Lot Ul) SS RAR IS-€ Posen 一 
的 分 析 。 itiiegmoo) YAR BASH eK 

AL PLE GH ANN A TL eee 
FRA KS gear eee 

ery 2st Blo Oe + ft thi) 

A 图 和 了 图 于 全 起 来 《图 3-928 APIA ER. TEST 

epee. KS) Kc, yb pgs-9A, 248 OM 
B . SHAS 

在 以 N RR, NOAH GL, 可 以 看 到 两 个 区 域 。 如 果 两 个 初始 种 群居 于 KK; 一 1 

mo 90 = 



0 一 总 的 三 角形 区 城内 ， 届 

FMA AMA, BF 
以 两 个 种 群 均 能 增长 , -种群 
增长 的 轨迹 (方向 ) 在 向 上 和 
向 右 两 个 分 为 的 作用 下 ， 按 
合力 的 方向 朝 右 上 方 运动 。 

JK HAT) 
— AK, — GR» WF 

1 仍 可 以 继续 增长 ;轨迹 向 
右 运动 )， 而 物种 2 只 能 下 降 
ABA TIE)» FZ 种 
群 增长 的 轨迹 又 在 向 下 和 向 
在 两 个 分 力 的 作用 下 向 右 下 

ale Fis, 直至 KK 点。 这样 物 
0 Ki K2/B 0 K2/B Ky ALLERE, HLN,=K,, py Fhe 

B29 两 个 竞争 物种 由于 参数 值 不 同 而 可 能 出 现 的 4 种 结局 wae, HUN, 一 0 以 看 出 上 
A 一 物种 1 取胜 ; 了 B 一 物种 2 取胜 ; C 一 两 种 共存 ; 
D 一 其 中 一 种 取胜 ; 取决 于 初始 条 人 人 

稳定 平衡 点 。 

第 二 种 情况 : Kz> 4 ，Ki< 人， 见 图 3-9B。 

这 和 第 一 种 情况 正好 相反 ， 当 两 个 种 群 的 初始 状 态 居于 怠 一 0 一 k: AC 

均 能 增长 ,种群 增长 的 轨迹 在 向 上 和 向 两 个 分 力 的 信用 下 ,仍然 朝 有 上 士 方 运动 ， 但 一 直 

出 区 一 K, 侧 线 ， 移 种 ?继续 上 升 ， 物 种 1 只 能 下 降 《 朝 左 )， 因 此 种 群 轨迹 向 左上 方 运动, 直至 

ak a2: vita dwt: Wise aa. 

第 三 种 情况 Ki Eas, 见 图 3-9C。 

ices neh 
AEA BEF» Ka SK, — RANI FCS EK. — 0—K,— CPS BL EE 

WH, HE —C—K, = fh IR ALE FO Bh BEC 18K, 20> 2 As HP 

人 

thai art 见 图 3-9D， 

在 这 种 情 ae ER PRA FT HBA FO, 但 在 K: 一 C 一 :三角 区 内 ,种 群 贺 示 迹 向 去 二 

me 9] 和 
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HAHLEK, WH HMI, HHLAK, WRK, C-SI ARM, nme shane : 

Gea, WK, WORN, WAR, HARA PT TENSE Bit a K RK, 且 取 决 

于 系统 的 初始 状态 是 处 于 0 一 C 连 接 的 右 下 方 或 是 左下 方 s ones 

. 现在 来 看 看 上 述 4 种 情况 的 生态 学 意义 。 iy vf - 

1/K AI1/Ky3X BM PID eafunenedn ie lean C/K, 

IN) BEDE TILL Sy POLAR TE, DORE OT 4 LY APPISE BBO 5 KT 

— A/K, BS), BEB YEU AIL ANE & 1 PA THAR FE 这 就 反映 了 物种 2 的 种 内 竞争 较 

小 。 
同 理 ，B BJKs 可 视 为 物种 2 对 物种 1 的 种 问 竞争 强度 指标 ， 而 ok 可 视 为 物种 

间 竞 争 强 度 指 标 。 
接 照 这 4 个 参数 来 观察 竞争 的 4 种 结局 
在 上 面 第 一 种 情况 下 : 

prow 

K Bie  K.<e 
4 

neta dete Be (ERO ML AR hh FEAR MAR 

ity IN eK TCA HOLA A Pie? 结局 是 物种 1 取胜 。， ta 
第 二 种 情况 正好 相反 - 

at Ms 
:结局 是 物种 2 取胜 。 13 Se ee 
第 三 种 情况 ; 

1 B 1 a “| *K (2 yw Se 43 we 

BOK,’ KOK, : 

= 即 两 个 物种 都 是 种 内 竞争 强度 大 于 种 间 竞 争 强度 ， 因而 出 现 稳定 的 共存 马 

LN aE i MLR ERE eg A 

ee: 1 np Dag 
ek ke 

BN Bi AW J BB Ge BH} DB ET ERR 
态 对 谁 更 有 利 。 1S Ae 

1 (三 ) Lotka-Volterra 竞 争 方程 中 参数 的 计算 方法 yah a . 

对 于 Lotka-Volterra 竞 争 方程 3-20、 3-21 式 可 采用 以 下 两 个 方法 求 出 参数 0、 Ki 和 
a、 B; 

| Sh F i! 

P1320 Pl, Say RT IAPM EAL, 6 FURAt=1, dN, 为 物种 1 经 历 At 后 的 增 量 AN 时 
HAN,=y, uN 

则 3-20 式 成 为 
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y, 一 rIN, 一 二 N, 一 SONA, (3-22) 
1 K, 

设 常数 项 

r fee 

Pen me er yig HC" a, ~ 
且 N,=xX,, N,°=x,, N,.N,=%, 

将 其 代入 3-22 式 ， 即 可 得 正规 方程 

yi 一 0X1I 十 bx 十 cxs ， 

-3-23 式 由 下 方程 组 即 可 解 出 as、b、e。 
ga eb [Betentes 

(3-23) 

a>x X,+DD>}%.? +6 DX, X3= DIX 

“" a>ix Xs 十 DYIXXs 十 C>1X3 = DX sy, 

ve 这 样 即 可 求 出 Ti、 K, Ale, 

a) 同 理 ， 对 于 3-21 式 ， 也 可 求 出 pz、K: 和 pB。 
2. 单独 饲养 两 个 物种 ， 当 其 呈 S 形 增长 时 ， 通 过 拟 合 逻 辑 斯 蒂 方 程 , 求 出 参数 ri、K: 和 

Ti) K,, FLARE F BU Sth the MBH: 

Hie sg | (3-24) 

7 (3-25) 

.和 8 可 以 取 三 次 或 三 次 以 上 试验 的 平均 值 。 
Gause (1932) 兽 对 酿酒 酵母 〈Saccjaromyces cerevisiae) 和 裂 殖 酵 BE (Schizosaccha- 

romyces kephir) 在 以 啤酒 酵母 的 提取 液 、 水 和 糖 为 培养 基 里 进 行 单独 培养 和 混合 培养。 从 
单独 培养 中 ， 技 逻辑 斯 蒂 方 程 估计 了 两 个 种 的 民 值 和 1 值 : 

酿酒 酵母 K,=13.0, r,=0.22 
裂 殖 酵母 K,=5.8, 1r,=0.06 

然后 按 两 个 种 混合 饲养 的 结果 ， 用 3-24 和 3-25 式 求 得 ; 
or=3.15. BE0.44 

这 样 ， 可 得 到 K,/o=4,13, K,/B=13,2 

直上 看 出 ，K:>> 一 ! ，Ki< 属于 前 述 竞 争 和 寺 局 的 第 二 种 情况 ， PREY SARI» 

HERMON OA (1/K,) 比 种 间 竞 争 的 强度 〈B/K,) KBAS, TWAS 
的 种 间 竞 争 强度 〈c/KiD) 比 它 的 种 内 竞争 强度 (1/K:) 也 大 得 不 多 ， 所 以 裂 殖 酵 母 的 取胜 结 
局 也 不是 很 容易 的 。 从 Gause 实验 的 实际 结果 看 / 大 约 在 培 者 养 60 小 时 以 后 ， 两 个 物种 都 有 丈 
CHAS. 
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(SS-8) i eect 

S=% aeesmweeeR 
G24." 5 t ; 

A 

em = Be 9 类 型 及 意 》 、 捕 食 作用 的 类 型 及 意义 ee 
{fr . or 

与 猎物 关系 则 是 指 处 于 ee ye ee 7 aL 

“在 生态 学 文献 中 应 用 捕食 者 (predatory AIFS Hy Grey ba Ra HID 的 概念 , 有 广 
义 和 狭 义 两 种 情况 。 广 义 的 捕食 一 般 包 括 4 种 痰 型 ; (7 pi de ab ime beep! 或 其 他 的 肉 食 
动物 ， 所 谓 狭义 的 捕食 者 -猎物 关系 就 是 指 这 种 典 列 的 捕食 作用 * 《2 EB 

rasitoids)， 例 如 寄生 蜂 ， 在 寄主 (host, RFR MAD 昆虫 的 体内 或 傈 外 产 路 ， 其 幼 电 在 生 
人 |. PRIOR AE Cpa 
“rasite) fin ap PEEL OO FCO AE EBLE ae, hI Be aE 
LA EC Lae STAR ES Ve eo eT Lok ee ee 
MAIEV BEM, RLU, BF ENA, BURT. 
AATEC Lb SEA AE LIT AHR AIOE, I A A 
这 两 个 现象 ， 有 时 也 难以 严格 区 分 ， 所 以 在 日 语 中 也 把 寄生 昆虫 称 为 捕食 性 寄生 者 。(3) 食 
NEARS MOT, ERIE, AE SEAR, MLO ERIE 
BUH GG. (4) PLIAGE Cannibalism 是 捕食 现象 中 的 5 逢 将 珠 情 况 ， 指 捕 友 者 与 猎物 必 避 
元 物种 。 

“末节 关于 捕食 者 与 猎物 的 关系 ， 集 中 讨论 Cs (2) 丙种 类 I), EGA A Bee FLY 
研究 ， 无 论 是 理论 上 或 是 实践 上 L， 国 外 已 较为 深入 ， 近 年 来 国内 有 关 学 者 介绍 了 不 少 有 关 捕 国 
-合作 用 的 理论 ， 并 已 着 手 进行 这 方面 的 工作 。 考 虑 到 种 间 关系 是 联 is ao | 
SAMOA SAAR ESE, waits, | Gat) sean 

捕食 作用 的 意义 可 以 归纳 为 4 不 主要 方面 
1。 AEWRE, HEIR, BREWS Send eh oe 

LAA, TANCE AUER, HEMET MRE RE TN RR Se RE 8 
> B-HFAMZAHKARLETMA ML. PS 5 SnD 

2. Wee HH RE RINT ORR RO eee 
决定 被 食 者 的 密度 这 一 问题 还 HHEGE, EMSRS, Skee 

点 进行 的 。 ae Bey HRA Re RE EE, GG ee ee 
康 的 、 有 生气 的 种 群 的 能 力 。 一 般 说 来 ， Hh Ge NE IKE RE, 而 那些 最 能 自我 

称 斤 或 沈 避 捕 仍 的 有 机 体 就 得 以 生存 。 就 猎物 种 群 讲 , 被 捕食 的 常常 偏向 于 老者 $ 议 能 者 以 及 ， 
SAT WHER AA ASHE RRB I RY. ZFS ES SHR 环 牙 
SM AEE AE BE Ys 119 SHE BS ha EPS EP EOE A, FRO EET AE ORT 

竞争 关系 是 指 发 生 在 同 - ARI AL, Pinay SINE Pe. 年 Ee fe 

‘Eid GR) Cigsd asogmoy | . 

能 持久 地 改变 着 种 群 ， 影 响 着 群落 中 物种 的 更 替 。 无 疑 ， 捕食 作用 也 是 如 此 ， th FBT) © 

«94° 

a 



APR Lae | ent a 
I Wem te Rr ok AEE mn cai et eo NEO NR ta 
VR EAE ae RHI tS ARTY TTT IR RH AR PRE 6 REI HE RL 
3 ee 
RINNE ee Se Re net Gee 

; sore TST Pt EF m AT SrtsiloV —sAio.t 

one RAD WE — a Pea BY oy ater 

RA tka Volterra 1925 48 RHA A pile 

型 af (ly eae ling Bae aha RRA ES ere” ONE RET 

Bah Se a ee bi dw 
Ss, URL ROE SIS) TOOT ee RD 

a, AS oats pig ieee ROARS Ba Be OE, IE YF 
BR SiR AEST EEE PAL SE RAR. RES A) HAR BE 

a i Hl Smit Bee) 

有 "CS eT” eat eee te ke oe 

whet- boatman th MARE HAMAR HTE a ic 
Hes OHS BH BRAT I HER ATE SS US RE A A 

SER, ARIAS IN mH, AC ANP hens 0 

=H 3-26 
es eae oS?” 

Sea yy MEALS ac BO HE, HM eas, DIR 

© i Sin Sp elds Aas | ie ena ees 

AER» SHANNA AEH SO KA 9, — ， 将 其 代入 3-26 式 ， 

得 ， 

4H _i¢q—p,P) | (3-27) 
. at 

同 理 ， 如 果 没 有 猎物 存在 ， 请 食 者 将 因 负 而 死亡 ， 因 此 东信 者 和 笠 的 增长 率 为 负 ， 轩 

GP 让 3 
“Paste a,P | : (3-28) 

Atha, 为 捕食 者 种 群 单独 存在 时 的 增长 率 ， 了 为 捕食 者 种 群 密度 。 
:相持 当 有 狂 牺 存在 时 ， 每 卉 加 一 个 猎物 ”就 使 捕食 者 增 轴 三 个 增长 的 机 会 / 即 增加 写 .不 常量 
ee NERS N Ah MRR eth oe RAS 衣 

ah =P(—a,+0H) | (3-29) 

3-27、:3-29 式 构成 的 微分 方程 组 qi 

| oF SH(a,—0,P) | | sd 

(3-30) 
at =P(—a,+50,H) 
at 



就 是 著名 的 Lotka-Volterra 捕 食 者 -猎物 关系 方程 。 方 程 中 的 bi 称 为 捕食 压力 常数 * 它 意味 着 

捕食 者 捕杀 猎物 的 能 力 。 可 以 设想 ,如果 b =0, 那 么 一 buH 项 等 于 零 ， 那 就 表示 猎物 完全 地 逃 

人 如 果 b 这 个 值 越 大 ,就 表示 捕食 者 对 猎物 的 压力 也 越 大 方程 中 b: 称 为 捕 王 

食 效 率 常数 ， 它 意味 着 捕食 者 利用 猎物 而 转变 为 更 多 捕食 者 的 能 力 , 这 个 值 越 大 ， 捕食 的 效率 

人 Bh odes . 7 
Lotka-Volterra 方 程 具 有 如 下 几 个 假设 ; 

1。 猎物 只 受到 捕食 者 的 限制 ， 在 没有 捕食 者 的 情况 下 ， 猪 物种 群 将 会 无 限制 地 呈 指 

数 增长 。 就 是 说 ， 该 模型 所 表述 的 对 猎物 种 群 的 限制 因素 仅仅 是 捕食 作用 雹 而 未 包括 猎物 种 ， 

内 的 竞争 。 
2. 单位 时 间 内 被 捕杀 的 猎物 数量 同 捕食 者 与 猎物 个 体 随 机 相遇 的 次 数 成 正比 ， 这 是 捕 

食 者 对 猎物 密度 的 非 真 实 的 功能 反应 ， 因 为 它 意味 着 捕食 者 有 足够 的 食量 来 捕杀 它 所 遇见 的 

猎物 ， 或 寄生 物 有 足够 的 卵 量 来 寄生 它 所 遇见 的 寄主 。 0 
3。 捕食 者 仅仅 争夺 猎物 ， 不 存在 其 他 的 资源 限制 和 捕食 者 种 内 的 竞争 。 和 生发 [二 fy 

4。 种 群 所 有 的 反应 都 是 瞬时 的 , 模型 不 允许 时 滞 , 即 不 考虑 捕食 者 用 于 处 理 、 摄取 猎物 

的 时 间 。 

5。 最 后 ， 像 其 他 简单 的 生态 学 模型 一 许 ， 它 忽略 了 种 妊 的 年 龄 结构 和 其 他 关系 。 

虽然 这 个 模型 有 如 此 苛刻 的 假设 ， 以 致 于 模型 的 行为 与 自然 条 件 下 出 现 的 捕食 者 -猎物 

系统 大 相 径 庭 ， 但 是 它 仍然 不 失 为 捕食 者 -猎物 关系 的 一 个 基本 模式 ， 因 为 不 少 摘 述 捕食 作 

用 的 微分 方程 都 是 在 它 的 基础 上 建立 起 来 的 。 

Cy ity eel 

(=) 模型 的 行为 
Lotka-Vojlterra 方 程 3-30 式 有 两 个 平衡 解 ， 即 : ik ok pri * 

ve he 由 
dp CaP) =0 

4 . 时 ， 

和 本 fe ip Phe tb) =0 

H= H=% ‘ 

P=0 p=" 

显然 ， 一 组 解 本 一 0 了 一 0 对 我 们 来 说 没有 意义 ， 而 另 一 SNL ARE, 
各 自 都 不 再 增长 。 

姑 外 ， 方 程 3-30 式 还 有 一 族 非 平衡 解 ， 在 求解 这 对 方程 时 注意 ， 

dH _ H(4,—b,P) 
dP ~ P(—a,+b,H) 

es 

或 
a, F —b,dH +a, —b,dP=0 

积分 得 a,InH —b,H +a,InP—b,P= %% %& (3-31) 

因此 方程 3-30 式 的 轨 线 是 由 方程 3-31 定 义 的 曲线 族 。 下 面 我 们 将 证 明 这 些 曲 线 是 封闭 的 ， 

和 96 ° 
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靠近 平衡 点 的 曲线 呈 椭 圆 形 ， 其 中 每 条 曲线 相应 于 不 同 的 常数 值 ， 而 起 始点 的 选择 CAAA 

PIMA) 决定 常数 ， 并 且 任 一 种 群 都 将 沿 着 它 出 发 的 那 条 循环 路 线 ， 掖 反 时 针 方 癌 永远 

继续 下 去 ， 无 阻尼 地 朝 着 在 曲线 中 心 的 平衡 点 : H=a,/b,, P=a,/b,. 

图 3-10 是 方程 3-31 式 定义 的 曲线 族 中 三 条 曲线 。 每 条 曲线 上 的 任 一 点 都 是 相应 于 某 一 时 

刻 捕 食 者 P 和 猪 物 英 的 数量 。 现 在 ,我 们 可 以 把 图 3-10 的 座 标 原 点 移 到 平衡 点 〈ax/b:，qai/bi)， 

并 在 新 标 架 中 分 别 令 h 和 ?为 猎物 、 捕 食 者 的 数量 ， 则 

- ~ re H 

0 0 40 H 60 80 100 

图 5-10 ”方程 3-11 曲 线 族 中 的 三 条 曲线 图 3-11 将 图 5-10 的 坐标 原点 移 到 平衡 点 

HEBER AQA=1.00, b;=0.10 

a,=0.5, b,=0.02 ., 

; ‘ ie 

h=H——_? =Pp—_! Bar Se 了 

于 是 3-30 式 变 成 ， 

dh_—ba, —b.ph = 

oe (3-32b) 

当 循环 的 振幅 非常 小 时 ， 在 平衡 点 附近 〈 即 图 3-11 新 坐标 原点 附近 ) 乘积 ph 变 得 可 忽略 

的 小 ， 因此 可 以 略 去 3-32a、b 式 中 包含 Ph 的 项 ， 并 求解 这 对 方程 得 : 

ee .Da， 

dp h b,2a, 

或 b,?a,hdh +b ,7a,pdp=0 

积分 : b,2a,h* +0,°a,p° =c (3-33) 

3-33 式 中 c 为 常数 ， 
4 c=b,*a,-b,’a, 并 代入 3-33 式 

则 4 B 一 1 (3-34) 
Do， b,74, 

3-34 式 是 以 Wbiza: 为 长 半 轴 ，wb:xait 为 短 半 轴 的 椭圆 方程 。 这 样 ， 就 证 明了 曲线 族 中 舍 
近 平衡 点 的 曲线 是 呈 椭 圆 形 的 封闭 曲线 〈 关 于 曲线 的 封闭 性 ， 下 面 还 将 进一步 证 明 )。 

现在 我 们 希望 求 出 作为 时 间 的 函数 的 p 和 h 
将 3-32a 式 改写 ， 并 略 去 ph 项 ; 

© 97° 
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ha a: Se 

BL./c¢ 一 Wai -a,°0, mage CA Sg aa 

Cg. Pe es Fo jana etsy ANS Rt 
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; 之 一 
(bt-2) H be a a,a,t+B) 
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b, b, 人 if re er th ot Ak 11 fie) +: px 洲 H° ie. <I ws RSH | 

从 3-35a、b 式 这 对 方程 可 得 出 如 下 4 个 有 趣 的 性 质 ， 志和 



z 

| 是 正确 的 。 = 
和 :. 捕食 者 、 猪 物 两 个 种 群 的 大 小 ， 二 Go670a eminent 丙 个 

了 种群 变化 的 周期 相同 ， 且 仅 依赖 于 参数 c, 和 az。 
2。 两 个 种 群 的 周 相 总 是 相 离 1/4 个 循环 。 因 此 ， 猪 物种 群 在 捕食 者 种 群 得 到 最 快 增长 

的 时 候 ， 从 它 的 最 大 值 开 始 下 降 ，174 循 环 后 , 当 儿 物种 群 下 降 得 最 快 时 ， 捕 食 者 种 群 达到 叱 

er FOR RIIA) ARENT OAR BEES: 

则 8 三 0。 vA 天 - 

iB. 人 $i &% AREA HE BE (aa, /b,)(Va,/a,) 

=(1/b,9 (e/a, Yo CARB FS-330 HF SLAW RR 27 MOMS Beards Alaa, Dis 就 是 
; 说 ， 振幅 不 同 于 周期 ， 它 依 赖 于 种 群 的 初始 大 小 。 

4。 在 整个 周期 T 中 ， 猪 物种 群 的 平均 大 小 是 ; = Ai 

1 rt a a,t Pare gt a . ¥, a 2344 

a " Hdt= ai He =a sok ees 

相应 的 捕食 者 种 群 的 平均 大 小 是 人 

CTE-£) | tot? a. as oe Sd eel cali got 4. OEE 5 | Y 
oh as b, CS PS hei SO) 

-图 5-12 根据 Lotka-Volterra 方 程 | : 

dH /dt =H (a,—b,p); 本 —a,+b,H); . A 一 中 心 解 ; B 一 种群 曲 线 

显然 两 不 种 群 的 平均 大 小 ”正好 等 于 它们 的 平衡 点 ， CE gs all OP 7. 

RAVER. 
3 HH 3-128, 根据 L6gka_Vojterra 方 程 ， 无 论 捕 食 者 或 猎物 都 作 周 贿 性 振 贡 ,， 即 随 着 时 

间 的 进展 ， 猎 物 的 种 群 数量 逐渐 增 施 ， 捕 食 者 地 追随 它 而 增加 总 租 在 时 间 士 落后 二 步 4 由 于 
增加 - 必 将 降低 猎物 密度 ， 而 由 于 猪 物 密度 降低 -捕食 者 也 将 减少 7 这样 又 造成 

”了 寄主 增加 的 条 件 ;; 如 此 往复 ， 循 环 和 上 县 ， FT Nore te Rea eae ens ee 

naeanene 8 ie of. the periodic cycle), 

(=) os eh Volterra 方程 中 参数 值 的 计算 

.根据 3- 27x 

© 99°. 



4At=dt=1 ( 即 假设 时 间 间 隔 为 1) 

AH=dH=y ;AH 表示 在 At 时 间 内 互 的 增 量 ) 
}tSH=x,, PH=x,, —b,=b,’ 

Wl)» y= a,x,-+b,’x, | RS ae be 

RBG by 可 用 下 面 的 正规 方程 求 出 ER 
a, >)x;* +D,/ Dx ,%.= Dey Ze 

(3-36) 

a, >1%,X, +0,’ > MX2 一 ZX2y ot 

dP NDS 人 休 、 寺 让 = 
Sap tes PH—a,P ; ; 

& At=dt=1, AP=dP=y, 

并 PH=x,, P=x,, —a,=a,’ 

Wi) y=b,X,+4,/ x, 

FRR, Fila,’ 用 下 列 方程 求 出 la x 

b,>)% 7 +4,/ S1% 1%, = XY 
a (3-37) 

b, SX 1X, +4,/ > X2 2 一 >)X2y 

三 、 捕食 者 - 猜 物 关系 微分 SFR WHR 

如 上 所 半 ，Lotka-Volterra 方 程 由 于 几 条 首 记 的 假说 ; 时 然 有 许多 禾 是 之 处 因此 不 少 学 
者 在 原 方程 的 基础 七 -通过 改进 一 项 或 两 项 使 之 更 符合 生物 学 意 尽 ， 皇 进行 定性 、 定量 分 
Hie OAs IEAM A, ARABI BL HHUA Fh FAI 

=H(a,—b,P—cH) 

(3-38) 

|. dP 
at =P(—a, +b,H) 

aid, b, Al 3-30st, cA MHA 的 于 扰 . 系 

数 ，: 将 3-38 和 3-30 式 比较 ， 则 3-38 式 导出 了 猎物 

ee er ae eer 
13 AAS 6 图 5-135 二 的 Lauke-yolerra 生 中， 

如 果 在 3-38 式 的 基础 上 ， 还 假定 捕食 者 能 依 午 "59 OR RE 
另外 的 食物 生存 下 去 ， 这 就 可 用 下 式 表示 ， 态 〈b 图 ) iba 

a =(a,—b,P—c,H)H | 
(3-39) 

os =(—a,+b,H-+c,P)P 
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ish, Leslie fiGower (1960) RHR T BIb—A TAM, 并 提出 如 下 方程 : 

| dH 
dt =(a,—c,P)H 

(3-40) 

AP = (a, —cjP/H)P 

,在 3-40 式 第 二 个 方程 中 的 P/H 项 ， 是 由 于 该 比值 要 影响 捕食 者 种 群 的 增长 ， 当 捕食 者 多 
而 猎物 不 是 时 ， 了 P/AH 就 大 ， 捕 食 者 种 群 增长 就 减 慢 ， 相 反 ， 为 捕食 省 提供 的 猎物 充分 ，P/H 
就 小 ; 对 捕食 者 的 增长 就 只 有 很 小 的 限制 。 
4 33- -40 方 程 所 表明 的 两 个 种 群 的 轨迹 与 Lotka-Volterra 方 程 不 同 。 在 Lotka-Volterra 方程 的 

情况 下 ， 刀 对 P 的 图 形 给 出 了 一 条 近似 棋 圆 形 的 无 限 重复 的 封闭 曲线 ,而 了 和 了 对 于 时 间 的 变 
化 ， 永 远 以 常数 作 振幅 振动 。 而 在 Leslie-Gower 方 程 情 况 下 ， 互 对 P 的 曲线 成 一 条 终止 于 平衡 
点 的 螺旋 线 ， 五 和 P 对 时 间 的 变化 ， 则 为 阻尼 振荡 ， 振 幅 不 断 减 小 ， 最 终 达 到 平衡 点 再 一 cx/ 
a,c, P=a,/c,, IGK}dH/dt=dP/dt=0 (3-14). i 

3 
时 间 t 

图 5-14 Lesiie-Gower 方 程 的 一 个 例子 

@=0.1, C:=0.01, Q=1, © =2.5, Ho=s80, 了 一 20; 

平衡 点 , H=25, P=10 

A 一 了 对 互 的 曲线 ; 

了 一 人 和 互 对 时 间 的 曲线 

四 对 Lotka-Volterra 方程 的 实验 论证 

Gause (193d49[ 首 先 用 试验 来 测定 Eetka-Volterra 模 型 的 捕食 者 - 猿 物美 系 。 
他 以 草 履 虫 (Paramoecium caudatum) fedy 32%» DAs EB (Didinium nasutum) 作为 

SO ERSTE IK UE TIN FE. FRIAS SMES A ERR RR, TEE SR 
群 先 增长 ， Mah CLR Lh, J RRR MS UR TES 〈 图 3- 
15A), 试验 结果 没有 出 现 Lotka-Volterra 模 型 所 预测 的 那 种 周期 性 振荡 。 

接着 ，Gause 考虑 了 一 个 较为 复杂 的 系统 ，. 他 在 培养 管 的 底部 放 进 一 些 沉 洁 ， 使 草 履 虫 
能 隐蔽 起 来 ， 檬 毛 末 只 能 捕食 滚 相 中 的 章 履 重 , 这 和 相当 于 在 简单 的 系统 中 加 迁 了 草 履 虫 的 ̂  避 

e101 ¢ 



人 难 所 ”。 TX Me i HR EAB AE I TH AY 
草 履 虫 ， eae FURIE» (ORME 

hE BRS, TBA 
40 * sae 捕食 者 。 这 样 Gause 又 未 能 证 明 周 期 性 振荡 

(图 3515B)。 
最 后 ,Gause 在 实验 系统 中 每 三 天 加 入 一 

AWE Fa FLAS CE, it, BCR Ay Hse BRA GE 
AP, ESR SLT ORR A ee» A 
ope py META AR KE C3-15C) | RA MME» 这 种 
RERKEREHA EE eee YER 
的 结果 , 布 是 由 于 外 来 的 干 狂 :就 是 说 ;Gaisel 
yu ee EWN Lota Volterra 5° 

‘Huffaker (1958) 认为 Gause Ay RHE 
RP AE AL. TW ESE AA OF 
(Eotetranychus sexmaculatus) 为 猎物 ， 以 

AASB = (Typhlodromus occidentalis) 

-P.caudatum 

Aiki > 

Ee Fat AE TINGS. MM MT aD Ht 
| 4 at CI at ESB AAR BER, FIVE 

3-15 KRMAABSROBEER iru iat ae ae 
A— SAIS BA TUBE RET RA EME eo eae nga. 1 
Bir; CBSE AVI SE Sa) PH SL ER AB BH 

Se /2 en ER 连 ， 其 中 
What ane. ananaI ee oem 
下 降 ， 捕 食 者 俄 死 ， 而 后 猎物 种 群 上 升 。- 一 a 

Huffaker 进 一 步 增加 了 环境 的 复杂 性 ， 即 减 小 食物 单位 的 天 本 ， hPROORE, Be 
在 了 单位 为 /10 个 村 大 小 ，20 个 村 分 区 总 关 有 两 个 和 村 取信 而 和 时 两 不得 
也 不 能 共存 。 

最 后 ， Huffaker jk 5,6 In 3d 4. MLADEN T120- SH 在 120 个 柑 桔 分 布 区 内 ， 以 1/ 
20 柑 村 面积 为 单位 ， 组 成 6 个 柑 桂 取 食 面 积 ， 并 在 柑 桔 疝 围 设置 石 赌 或 纸 盖 的 阻 断 ， 以 减少 

有 效 摄食 面积 和 增加 扩散 的 困难 ， 另 外 还 加 进 一 些小 柱子 ,， 可 使 猎物 通过 吐 丝 扩散 ;又 用 电 

扁 来 造成 小 的 气流 。 他 在 每 120 个 柑 桔 的 分 布 区 内 放 一 个 六 点 始 叶 螨 ，5 天 后 均匀 地 弹 闪 27 不 

难 性 捕食 者 。 在 这 些 条 件 下 ， 捕 食 者 与 猜 物 才 形成 工 3 次 振 渐 必 图 光 71622 salary. 
使 捕食 者 绝 灭 。 

me Brae a a 

pts ® ie am 

“\\ ce «<>, js 
Se Fr 姑 Ht fo | 

i Sy i | 
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这 uffaker 认 为 ， 由 于 试验 < 采用 了 较 大 而 且 较 复杂 的 环境 ， 以 致使 捕食 者 不 可 能 在 任何 
场所 均 立 即 与 猎物 相遇 ， tise 从 而 有 可 能 在 捕食 者 与 猎物 的 密度 上 产生 3 个 波浪 或 波动 。 显 然 
| 这些 波 液 代表 了 得 铺 失 者 与 猎物 间 的 某 种 直接 的 相互 制约 关系 zz 但 是 即使 在 这 个 复杂 条 件 的 
实验 中 ， 两 个 物种 也 未 能 长 期 共存 ”这 说 明 还 有 其 他 的 因素 影响 捕食 者 = 猎物 关系 。 

Price (1975). 认为 ， 下 观 4 个 主要 因子 将 影响 捕食 者 猎物 相互 作用 的 稳定 性 ; 
1. 环境 的 异 质 性 

Gas 捕食 者 与 猎物 的 空间 关系 ; 
zg i 捕食 者 与 猎物 的 相对 扩散 率 $ 

《 苗 物 的 食物 的 质量 雪 化 《如 Bitaker 让 验 中 ， 随 着 交点 给 叶 请 的 者 长 ， 它 的 食 和 
2 6 acon al yn 

« Ue dbs Pimentel 72H F5 RHR (Musca domestica) 及 其 寄生 蜂 —— Hn Hi < 金 小 蜂 -CNa- 
sonia Yitripemitis) 系 统 时 ,发 现在 20 代 中 ,宿主 对 寄生 蜂 具 有 加 大 的 抗 性 ， Bee eA 
致死 力 降低 。 这 说 明 ， 甚 至 在 短暂 的 试验 中 让 种 群 也 可 能 出 现 进化 的 变化 o 二 2 
站 当 总 关中 即使 在 实验 条 件 下 捕食 者 -猎物 间 的 相互 作用 也 远 非 LotkarVoltema 和 型 所 描述 
的 那么 简单 。 在 自然 界 中 ， 两 者 之 间 的 关系 就 更 复杂 了 当然 ,无 论 在 实验 室 或 是 自然 界 , 
都 可 以 找到 周期 性 振 苏 的 现象 ， 但 一 方面 这 很 难于 仅仅 归 因 于 捕食 者 - 猿 物 的 相互 ,作用 ， 另 

” 言 方 面 ,正如 Pielou 指 出 的 那样 ， 发 现 真实 种 群 的 行为 非常 相似 于 并 没有 考虑 复杂 .因素 的 简 
EARS Re RAE HEE RANDLE ARREST 
PARAEEREREREAD 0 BRERERA RET of 

_ — 

—— 

$5 dF 

TG: sts Fal HE TY F 
| 

P| 

| Ba deh aE MSD By ARR Ae et 
BB} offs FRU = > “aa 

| BS oy lean gir aa response): 和 数值 反应 (numerical > eects 2Hes- is 物 : 相 

ee aU hee HAD ia tRBBeN EM LEA BMD 

| -宿主 系统 也 是 同样 适用 的 。 
tle ak 

oe laa neal 
3 <0 BE RHA OH eH EE TECHIES TL a eR 

BEBE Gy EER PE FHL BBE BR I A BE ll BOR 

 .(eHolling: (1959) 将 捕食 者 的 功能 反应 分 成 3 种 类 型 〈 图 3-17) | 

而 , 工 型 反应 ) 又 称 线性 型 《linear type), 功能 及 应 曲线 先 成 直线 止 逢 Cig we ae 
基 成 正比 汐 3 最 后 到 达 填 部 平坦 的 部 分 ， 表 示 捕 食 者 已 经 充分 饱 享 (图 3-17A)si 滤 食性 的 捕 

食 者 可 能 属于 这 种 类 型 ;: 它们 的 食物 随机 地 分 布 于 水 体 中 记 水 中 猎物 密度 增加 六 BBA 

捕食 者 捕获 的 食物 也 按 比 例 而 增加 。 

» , 亚 型 反应 基 汉 称 无 着 椎 动物 型 (inyettebrate type) 或 负 加 速 型 。 曲线 西 起 必 直 至 饱和 水 

6 (A3-17B). 在 猎物 密度 增加 的 初期 ， 被 捕食 的 数量 止 升 很 快 ， 但 随 着 猎物 密度 的 进 二 步 
增加 ” 捕食 者 的 饥 俄 程度 降低 了 站 用 乎 非 搜索 的 时 间 兴 例如 处 理 ; TD) WAT oe 

捕食 的 速率 变 慢 ， 直 到 充分 饱 食 不 再 上 升 。 无 背 椎 动物 由 特别 是 大 多 数 昆 虫 属 于 这 种 类 型 
MAUI, RAHA! (vertebrate type) 或 S- 型 。 随 着 猎物 密度 上 升 六 袖 捕 食 的 
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\rolelloH . 

a #8 ey id C Sic He AG et A BO a 
&: Lo ** 100 人 
3 A oor Heth Lb eS} at 3G Se AIK 

各 «8 : = 60 okt “Ss ay rh gh se 

本 aes tr 40 eS 2 
= r= = 20 pi ROVCT) soin9 
a = : 01 0.2 wns ie AAS CRAs gf 
对 家 章 数 /厘米 ? 了 tes AY oe OB ~s 

a EWN RAEN SMEAR oc Ait. ec 
oT 1A BH1S; Corey) see Rca 

数量 逐渐 增加 ， 然 后 二 
能 反应 是 较 高 等 的 脊椎 动物 捕食 的 特点 。 因 为 在 猎物 密度 很 低 时 心 捕食 者 与 猫 办 接 危 关 少 ， 国 
EATER REESE AR PEI WT A SLA BSE os prdbelasehe SS. glee 
EL, RAR RE LTE, IU SORE IR He PE aR “ 国 革 避 TK FOE | 

Ste HAE Hollings UI 2 PL CAA A il ae 
(ol FAY EF ALB OTE RARE ES 三 全 HE RAR oi et AUR 

| Jd ETHWALS bToPRD PARR. ERENT 
He Hh AR HLS EAP RE EAL BD LET YAR CONE), Be Fe ay RARE PS Dh 
Be toy REPRE TRG IY, Hee ALD Rae PTR OR, PTI RR A) Oy TH 
ABBE RU: CROPS BEPT, APRA, ARBRE RDA | 
最 高 的 繁殖 率 ， 相 应 地 ， 为 了 维持 种 群 稳定 CARE, Me, MARS 
增加 ， 繁 殖 率 逐 步 下 降 ， 因 而 维持 种 群 稳定 的 死亡 率 也 逐渐 下 降 。 这 样 ， 该 曲线 的 形状 可 考 
虑 为 图 3-18 中 的 NBC。 可 以 想像 ， 如 果 捕 食 作用 的 功能 反应 曲 弘 用 被 猜 套 的 百分率 表示 ， 一 
旦 与 NEC 完 全 一 致 ， 则 该 种 捕食 作用 就 起 着 种 群 调节 的 作用 ， 亦 即 能 完全 稳定 猎物 种 群 。 但 
事实 上 ，Holling 的 工 型 和 亚 型 芒 能 反应 所 表现 的 精 食 百分率 曲线 与 NBC 不 同 ,而 是 是 现 如 图 
Eagle 
式 ， 可 从 图 3-19 和 3-20 明 显 看 出 。 it fi] SR Bt ALAR LH) | 

现在 将 NEC 和 ACT 两 条 曲线 释 值 起 来 ， 分 析 开 、 M23) EAL A RE, | 
BLU Uy GEL MRD (A3-18A), 4 Ay MRR EX IN, HR RE SAS ME 

FRE RYDE TS AARP BRE AAG 5 ES PE 9H Be RN ROE TE 
PIER, USE GB bE GE DA ie He HE FD OR A YT A BS AE eh FERS: 
JURE, RWI ARIE BORE AROR a ae SS ap, eR Ea PED BP Céseape equilibriumoES), 

HES EE 6 fe He HE RAS EP RY Ll OP Ts ASE Th 
RAMA RRA, DOR HPA aPRAO A BR RE, ee ARES 
PR, Mii HEAP IEE AN Ee “ios OA A: FL DO EOE TE q 
应 。 LF 1) EON TE HE 2 ne 

- 识 正 型 功 能 反应 玉 说 《图 3.188)， 情 况 生理 就 所 不 加 MAES BI, 

由 于 高 的 捕食 率 大 于 使 该 种 群 稳定 所 需要 的 死亡 率 而 全 猎物 种 群 友 灭 引 当 猎 物 秋 群 -高潮 BS 
时 天 则 由 于 实际 捕食 率 灰 低 呈 杀 足 凡 使 种 群 稳定 岂 所 以 猎物 得 以 静 饮 猜 容 帮 用 的 影 章 而 煤 问 
BARA. Rill» CP PM PEX I, th Fa TE TER ELIS. ORE 
BAA ARE LIAB RE, HIN Ce (EFA ED RI 4S PPTs TET By 
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EX,EO, shSeenogest lesitomun ovi ene 

LP 4 RE By BBS ia 

“"s-18| Holling (A) 及 下 型 (B) 功能 反 Hi-19 由 工 型 功能 反应 导致 捕食 百分率 下 降 
应 的 种 群 调节 效应 在 低 猎 物 密度 下 (d/ ) 捕食 百分率 高 ， 而 在 高 猎 
NEC yt PHBE HY MORE: 物 密度 下 (dy) 捕食 百分率 低 ; 人 一 可 被 利用 的 

ACT 一 实际 捕食 的 百分率 ; 猎物 数量 ; B 一 被 吃 掉 的 猎物 数量 i 
) EX ARS RARE: EQ- 一 平衡 密度 ; ier ase 
ES-#RRTHES WISE 下 | | | vik 

tx 
| 4 
人 << 
Wa ae r 
1 

& 

1 
' 
1 
| 

4 d” 

图 3-20 ”由 亚 型 功能 反应 导致 的 撒 食 百分率 变化 图 3-21 ”捕食 者 数值 反应 的 3 种 基本 型 式 
ASE SG ) 捕 食 百分率 低 ， 在 中 等 密度 下 L 型 一 正 密度 反应 工 型 一 无 密度 反应 ; 
GQ) 捕食 百分率 最 高 , 在 高 密度 下 (d/") 捕食 百 亚 型 一 负 密度 反应 “， 
分 率 降 低 ; 

A 和 了 B 同 图 3-19 

于 ES 时 ， 因 捕食 率 高 于 维持 稳定 所 需要 的 死 它 率 ,种 群 下 降 但 也 只 能 降低 到 EQ 点 o 所 以 EQ 

点 代表 了 某 种 稳定 的 平衡 点 。 猎 物种 群 低 于 此 值 ， 捕 食 率 低 于 所 需要 的 死亡 率 ， 种 群 上 升 ; 

高 手 此 值 ， 捕 食 率 高 于 所 需要 的 死亡 率 ， 种 群 下 降 。 这 样 ， 种 群 的 变动 将 收敛 于 EQ 点 。 由 上 

所 述 ， 亚 型 功能 反应 似乎 比 开 型 功能 反应 更 能 改善 猎物 种 群 的 称 定 性 。 
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et=y Sere 1 

errr ee 
说 ,| 数值 反应 似乎 发 生 在 功能 反应 之 后 。 而 功能 反应 和 数值 反应 的 续 合 *- 
的 总 反应 r 一 一 eS . | 
数值 反应 也 有 3 种 基本 型 (图 3-21); rer uiae + ee : 

mbsanaxtt.. atau aaenneenenncae PAR 2s Me 
值 反 应 (behavioral numerical response) ;(2) HWS, Ht 者 生存 i 

TO nume cal res pon ys 

(3) 密度 高 的 场所 ， 由 于 捕食 者 有 完 分 的 食物 和 能 量 ， 繁殖 率 增高 ， 使 5 aia 

所 引起 的 反应 ， 所 以 又 称 繁 殖 数值 反应 (reproductive numerical Tesponse 09 20 

第 二 种 为 无 密度 反应 ， 即 捕食 者 密度 没有 什么 变化 ， 也 不 受 猫 和 壳 度 的 影响 。 rs 
BA ESZRARSE EEN: (MERE CRONE OU ere nee 

反应 。: lnetice 
-第 三 种 是 负 密度 反应 。 即 捕食 者 在 葡 物 密度 增加 时 ， 反 而 通过 与 其 他 捕 ， 的 竞争 

种 群 有 所 下 降 。 上 R405 east ins | 

fF eZ ABE TR eb ETN ORR AOE | 
FFAEREM, seBeddington’§ (1976) if SeHE EH T AAR EATER SM ROE TIE 
的 模型 ， GR Ss BE Bi | 

1。 猎物 密度 对 捕食 者 发 育 速率 影响 的 模型 。 ‘A 2 y 
RDI HARM KA, 1/DIy MARA, 1 BC 

AMES DRS ss ea TRA: . F 

3 =a(I-8) 7 | 一 -一 -二 | 
TT em 

stifiah be BM HL, By 55 AEH i fe TE HG Bh HERA HS a. 
食 者 中 ， 必 须 在 特定 年 龄 期 间 捕获 并 消化 一 定数 量 的 猎物 ， 用 以 维持 
食 低 于 某 岂 不 阔 值 盖 则 捕食 者 生长 停止 ， 只 有 当 取 食 和 消化 的 量 超过 
分 才 用 于 生长 ; ;在 这 里 ，(I 二 By 可 考虑 为 上 述 超过 的 部 分 忆 而 8 相 
i Ei 

BE fe te © 与 摘 食 的 猎物 数 (Na) 成 正 此 则 CR aa 
weaned es) | . SAC! “I 

i _ 万 一 CCKNa B) 

2。 .猎物 密度 对 捕食 者 生殖 力 影 响 的 模型 。 EX 

Saws AR Ay Ra alain, 
we a ik . i 

J O% (一 人 

ay Hh an eR REN: rere erent 
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常数 于 即 是 说 ， 被 同化 的 能 量 只 50 

有 超过 c 值 才能 用 于 捕食 者 的 泪 se 40 

mi 殖 。 3 30 

SM TBD RE, 又 假设 消化 率 (D 和 a 

; ecto nec ml, Bp I= oy 

RNay 则 soe 式 变 为 eil8 
| ipa Ma > 4 6 8 10 12 14 16 18 20 

Bi * kNa—e) (3-45) HIRE. Bie 107 

“ PASHR ARMA B22 WRBATIREADERO EROS 
Be lab 9 (PERE BRE OOF SEH NTA IS RRA RR 30%) 

HE oe TF a PRB He RR | 
Fee Pi — Ah ARTA eT A, 

‘ey BEBE COTTE 

Fe LE 100 7h, HE DH AE 
RM) ARORAEET, BR 由 ae 
PIERRE MBIes, HBA Zal/— “6 

BERL, HRSA Wiha 1 100 se 
2) WAM OS — = = 
100X18x100 一 18 万 茧 /英亩 ， ES & : 
HHA 2187/60 =30%, H Be 
这 就 是 捕食 者 功能 反应 和 数值 反 

应 的 总 反应 或 联合 作 用 ik a «5-23 TRE RA SR RS TE 
fyslisG nozio 的 

eng 二 TRIN AIR bea tem. Maen BA Cee. 
Ts 从 商 5822 和 3-23 看 岂 ， 多 数 的 联合 反应 曲线 可 以 罗 分 出 上 升 段 和 下 降 段 。 在 上 逢 段 内 ， 
有 畏 食 订 随 落 筷 密度 的 增加 而 王 升 ， 此 时 是 的 捕食 作用 订 能 减缓 甚至 停止 猎物 种 群 的 增长 ， 而 

| 程 下 降 放 里 ) 将 物 密度 越 高 ， 捕 食 者 造成 的 损失 率 越 低 ， 说 明 当 猿 物 达到 某 一 高 密度 时 ， 捕 
和 食 者 对 猪 物 几乎 没有 什么 控制 作用 ， 或 者 说 猎物 完全 4 脱逃 ?了 捕食 者 的 控制 认 在 上 例 中 ， 
一 SRE TE F808 TI SEE WU AB Ai} ALG FL HY, 经 不 能 阻止 其 增长 

fe. 

、 用 差分 方程 表示 的 寄生 物 - 寄主 关系 模型 “ 

ee 
模型 作 过 考察 ， 它 们 都 具有 相同 的 基本 形式 ， 

_ Ns=N,f (Py, ND ; (3-46) 

P,,,=N,-N, | (3-47) 

“上 两 式 中 ，N, 表 示 P, 个 寄生 物 导 技 N 个 寄主 ， 通 过 寄生 作用 得 到 Pi 个 后 代 的 寄主 残存 
数 。 
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在 这 里 ， 本 数 的 大 小 ,都 是 寄主 、 吞 生 牺 种 群 大 少 奈 观 定 的 函数 Bi 
N,)。 如 果 我 们 考虑 最 简单 的 情况 ， 即 寄生 物 具 能 寄生 一 种 寄主 湛 每 全 寄 必 民 能 关上 生 关 全 客 必 

生物 ， 2A A, aE 则 寄生 物 -寄主 关系 人 

N, 一 FE.N, 一 FeN,j (Py, N,) Sb RE Ar48) 
Pag —N,=N,—N, 4 JF TMM 向 

影响 函数 (P,，N,) 的 因素 很 多 ， oe (1966) 1 1 PR SESE ABE RS 

Peak, Ab FHF EMIT). OLSRAS. “SASSI FB. FAH. EAA. gam 

ee rerreremare rT Tver mee they Cr ay ee 。 但 、 
P 是 2 和 运 含 还 没有 一 个 模式 包含 所 有 这 些 成 分 或 成 分 的 组 合 。 事 实 士 ， Sl 人 分， 增加 

模式 的 变量 和 人 参数， 不 仅 在 进行 数学 模拟 时 总 :是 比较 困 难 ， HAAS 

Weg 4: | KER OE BRE BS hee 了 
~ Thiel . Hassell Rogers. (1972), wie Teme 

3-5 eee en ee HERE SORRY 3 个 基本 反应 六 Raa ah xt 

ABE. SARIS Ae (2 eee FEB EN ERM. SSH OEEE | 
2 a = el oe 相互 干扰 ， 寡 生 昆 贝 对 寄主 分 布 的 反应 。; 在 | OST BBL AR RRR a BUNS SE — a | — 

(Wen. Kee -3 :本 \， 虑 每 种 反 芭 应 单独 存在 时 的 情况 # 然后 再 考虑 RAS CREDLE, SRA and Bailey ——— SES RRA RRM ET 

E 

; ARE MS aa 
RN 人 5， 
本 N,=Niexp(—a’ TP;/ Aube RR ERR 
a 下 jj 1 +84T,Ni) ana Ay By. Ga aes 4 it St ti &: 等 | 随机 寻找 ， 寻 找 效 ) ee ee re ty 

ns SR 2 4 » SPS WA SA RRA 4 
REBT ial | 区 和 Cc) rie Nicholson-Bailey ist 

| Ni=N Nyexp. (一 QPu-a) Hassell and ， 从 为 寄生 物 - 寄 主 模型 基础 的 Nicholson — 
随机 寻找 ,寻找 效 率 || vaciey -Bailey 模 型 ， 实 际 上 有 是 把 :Lotkar-volterra 的 

RE 与 寄生 昆虫 自身 密度 Pa po thee nis mH cat wh ag =. (4969) TR 5 BR 

Seians se vies wetting ape sicledaibiaiaditcaebiee sacbied ) 
eth -{ CN. =Nyexp(-a/ TC 

Hassell and is SH PRA Pe 
Spel ig fk TATA TIND Rogers B-7 ARREST ”| 随机 寻 拔 ， 导 找 效 率 a5) ee 

=k we RFF isa a 蜂 xen | 7 与 寄主 密度 和 自身 密 Ba | | 序列 发 现 面积 各 
度 有 关 ue | eee 

) ; erates 7.98 267 28.59 6 0.001261 7 
Ne=NeZCaexp it Strict aha is — Wt ir th ae ek ee 和 
(—aBiP,)) é 8.9 186 36.47 |. 84 0.002439 a 

BAD 非 随机 寻找 ， 导 找 效 6 有 Sere Po << | (972) al gh 07 Ea 33.13, 4, 0.003761 3 
= RRA | a ty See Be. ae CS Naa 0.4 aka 46 | 4s 08 |< 2 | os 001893; 5% 

“N=N,E ar eR Fe Caiexp Hassell and 13| 186° |: 20.42)! 0. se 6 
(—QCAIP,)1-#) May phan | ba Az aiios iS Betas adr 

非 随机 寻找 ， 寻 找 效 ars) 2 0 7 0.004278 2 

率 与 自身 密度 有 关 10.5 133 50.60 1 0.005303 | 1. 
OT ae -mo | . 
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LANA 
| eae is is A Scab RN a 2: A TEP a 
BURA BtIK Sh, ARE RA I | S3e8 
.2。 寄生 昆虫 寻找 寄主 是 完全 随机 的 ; 

3. 寄生 昆虫 有 足够 的 卵 来 寄生 所 遇见 9%, IOC AEM, 而 只 
BENSON IR 

4。- 一 个 寄生 昆虫 在 生活 期 中 的 让 28 SARTRE peat 并且 可 以 作为 该 种 的 特征 。 
Nicholson} HAAR (area of discovery), Hawa. KU i 积 的 生物 学 意 ※ 可 以 

理解 为 。 当 寄 生 蜂 在 一 个 平面 上 找寻 寄主 时 ， 其 轨迹 为 它 一 生 寻 技 寄主 而 运动 的 长 度 其 宽 
( 度 为 冤 生 蜂 在 鞭 运 动 时 两 侧 能 技 到 寄主 的 距离 。 那么 它 搜 寻 的 总 面积 就 定 义 为 发 现 面积 a。 

显然 具有 以 上 特征 的 寄生 昆虫 ， 其 相遇 的 寄主 数 与 5 主 的 密度 成 正比 ; 用 车 全 家 

pti Nem =aN, EO ay (G50) 

sop 起 中 Na 为 寄生 昆虫 相遇 或 搜寻 到 的 寄主 数 ，P, 和 NM, 分 别 为 寄生 昆虫 和 寄主 的 密 Es a® 
比例 常数 ， 并 定义 为 寄生 昆虫 的 发 现 面积 。f - 
08- 当 考 虑 寄生 昆虫 寄生 效果 变化 率 时 ， 则 与 未 被 发 现 的 寄主 数 成 正比 ;， 
(fe) dN «=a (N,—N,) 4p cS _. @-51) 

积分 得 ; 1 
T . T 

| N,=N,(1—exp(—ap,)) | , 3 (3-52) 

FH (3-50) 式 ap, = Hi (3-52) . 式 得 ， 

N,=N,(1—exp(—y°) ] dices : 4 (3-53) 

ee ean ea ae ME Aa 
Amy ALR 

A, | 1 N, ( a= play yy. | (3-54) 

; ans ON, . 
K. a= P, ley yee —N,) ° | (3-55) 

: see ee eee erred bere ey een 
ATI AS APL. RAE RAE , LIEP lat eh YRe  B L — 
PLM AE, BORA CT PR EAT A THETA 
ARRAN DEE a 35 OF RE SATIS BFA BI EVE HS Oe” 

AMBER RR, AAW AR AG IR  Be  R 
GEE, 36 MAG AAE OYE Oh ae IE, LOT ad a LR LR GH 
7)。 结 果 表 明 ， 不 同时 间 绒 蔓 峰 对 寄主 的 寄生 率 ， 其 高 低 顺序 和 发 现 面积 大 小 的 顺序 并 不 二 
致 。 这 是 因为 寄生 率 仅仅 考虑 了 寄主 数量 和 被 寄生 数量 之 间 的 比例 几 而 没有 考虑 是 多 少 寄生 
蜂 造 成 了 这 个 比例 站 而 :发 UBL 恰好 考虑 了 这 两 方面 的 信息 因此 在 评价 自然 种 群 申 寄 生 
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昆虫 的 效果 ， 特 别 是 比较 不 同 种 之 间或 同 种 寄生 昆虫 在 不 同 条 件 下 Ce a 应 用 发 现 
RRA Mam 比 应 用 寄生 率 作 为 指标 ， 也 许 更 为 恰当 4 

此 外 ，3-55 式 还 可 导出 寄生 作用 的 k 值 ， 这 对 ee fect IEA 

关系 的 分 析 提 供 了 方便 。 
下 Ek A ANB ety ny 

寄生 作用 的 k=leN’ =r oa (i eee 

了 第 二 ,寄生 物 - 机 全 于 3) 2 Appa a 
由 3-52 式 得 7 这 >. lay Be See Pe Sktioele do i 

- N,=N,—N,exp (—aP,) . tpn Dae ae a Be eas a: 

°° 3575032 0H, ee ee 等 于 省 主 的 初 RR ON ROAR EHO) 
zz Alt | Aras 

7 ear seeP (—aP,) (sia Mer | os 

将 3-58 式 和 3-46 式 比较 ， 显 然 函 数 » SST ple Be th wd 
R f (P,, N,) =exp (—aP,) 请 2 Sr AE SRR ER tigen gg) 

将 3-59 代 入 3-48 和 3-49 式 则 得 到 寄生 物 - FERMI A Bat aie ha 
N,.,=FN,exp(—aP,) ia Ee Sh Res) 

了 P,,,;=N,C1—exp(—aP,) QS EARS (3-61) 

由 3-60 式 取 对 数 ; ae 

IgN,.,=IgN, +leF— Perea hath 

又 由 3-56 式 k= Set, EDL 人 人 和 

EN]BN 上 IF 一 有 ae 
同样 3-61 式 可 写 为 : evans Bek 
P,,,=N,—anti jg (gN,—k) . i Pee “Ge 63) ; 

下 面 以 一 个 假设 的 例子 来 说 明 Nicholson_Bailey 寞 式 的 行为 ， Si ph os "Oy Sa ae 
BAEERCN 10, ESRC 80, HEAR RON, 20, 

““ 则 据 3-54 式 ， 发 现 面积 

现 假定 寄主 的 增殖 率 F 一 5， 初 始 种 群 No 王 100， P=80, He as ea 
60, 3-61 式 ， eR bp} § +S ee 
. oe =F +Ny+exp(—aP,)=5 x 100 x exp(—0.02 X80) =100. 948 nation: sche f 

1 - res “ t i: 

P,=N,(1—exp(—aP, 1) = 100 C1—~exp(—0402%80))379-81- 4. ERROR BED 
ee ee [Dts Roseime 

oS SPYSN, C1 —exp(—aP,)=80.489 RTS ET ERR I. Sg 

AS-24 BY LAR CRN BO PH. AIH, ZL MER, BA 
EM HERR, (ARASH, PSAP ARS, MADINA, : 

#110% 



SNS es — 

Burnet (1958) 以 他 的 关于 温室 粉 虱 

(Frialeurodes vaporariorum) 及 其 寄生 蜂 

(Encarsia formosa) [HX BAR, HHS 

Nicholson-Bailey 模型 。 其 实验 结果 与 计算 
DIRKSEN 81. 
chaps, he ete -当主 系统 中 两 个 种 群 的 
平衡 密度 

根据 3-60、3-61 式 ， 当 两 个 种 群 维持 平 

衡 时 ， 应 满足 : 

#+1L St 一 上 上 

&N* fi Ps TMA EES DY 1 

密度 ， 则 

”由 3-60 式 

N*=F-+-N*-eexp(—aP*) 

Feexp(—aP*)=1 

由 3-6I 式 
ER 和 一 EXD 一 0 和 aR*) 

RRR AL eas 
InF 

1-25 et 

本 InF 1 

ane -. FF 

new FinF 
a(F—1) 

3-64 和 3-65 式 就 是 两 个 种 群 的 平衡 密度 。 

Nicholson-Bailey 模 型 只 有 一 个 平衡 点 :( 即 寄主 5 寄生 物 的 密度 恰好 等 于 平衡 密度 N* 和 

P*# 时 )， 当 寄主 、 寄 生物 的 密度 与 平衡 密度 稍 有 偏离 ， 就 会 导致 两 个 种 群 增 加 振幅 的 波动 (人 参 

看 图 3=24)。 虽 然 在 极 严 格 的 实验 室 条 件 下 有 时 观察 到 这 种 情况 ， 但 是 ， 根 据 ', 在 复杂 的 种 间 

af 

&v Sale FE - 
23 “| oe 

Ee) be ee 
aes = . us . - 7 b- } } 只 

oo mA. 7 2 

ALD ad ke tl Ae TS 
5 10 we) 

世代 

图 5-24 按 Nicholson-B8ailey 模 型 ， 一 个 假设 

的 寄生 物 -寄主 系统 的 种 群 变动 
(a=0.02; F=5; No 一 100; Po=80) 

FA Pi fal BA (3-64) 

(3-65) 

关系 中 ， 波 动 振幅 随时 间 而 减 小 ， 故 在 一 恒定 环境 中 种 群 密度 将 趋 于 稳定 的 理论 ,对 这 个 模 

式 是 不 符合 的 。 而 且 ， 模 式 与 自然 条 件 下 ， 成 对 的 寄生 物 、 寄 主 相互 作 用 长 夭 存在 的 事实 也 

不 相符 合 。 然 而 ， 不 能 因此 而 完全 否定 Nicholson-Bailey RH, AAMAS ABV, 作用 

问题 在 于 

“于 寄主 或 寄生 物种 群 的 某 种 资源 因素 或 密度 制约 因素 ， 这 个 模型 就 可 以 趋 手 稳定 了 。 真 正 的 

夺 当 的 生物 学 资料 表明 ， 一 般 说 来 ， 这 两 个 假设 没有 一 个 是 真实 的 ,也许 某 些 寄 坐 昆 上 在 生 
活期 中 的 某 一 条 件 下 是 随机 寻找 ， 但 绝 大 多 数 寄生 昆虫 却 并 非 如 此 ， 寻找 效果 也 不 是 固定 不 
恋 ， 而 是 与 许多 因素 有 关 。 下 面 我 们 就 考虑 寄生 效果 与 寄 = 主 密度 的 关系 。 
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MS) 模型 B Holling 圆 盘 方 程 oot TDboN 工 二 

Holling (1959). J] “4 ASM iM IB 了 寄生 (捕食 ) HORS 963: AN) REE 
Ho MUI SN HITS”, Dl 4 厘米 直径 的 沙 纸 圆 盘 为 “猎物 ", 让 捕食 者 在 3 英尺 见方 的 
AF La, RES, EME ih RGA th aa 
REP C9 平方 英尺 的 桌子 上 放 4 个、8 个 、16 个 …… 直 到 256 个 沙 纸 圆 盘 ) 捕食 的 数 景 (每 
一 密度 水 平 ， 重 复 8 rk), reper cab i , -[a-€ LOa-ORERE 

在 想像 中 ， 似 乎 应 该 是 随 着 RN 
‘Dees HOH, HEL SEK) Pas 7 ee  . 

metry | 

Wee SETS 
SAE 

sets Be 2 AS EA) CB = 
RAMEY i. Ais 
如 此 ， 因为 捡 起 Wwe, 放 在 别处 ， Rn] 15 = 08-24 ry 

然后 再 开始 寻找 沙盘 ， 这 需要 一 casa Neen 
段 “处 理 时 间 >(handling time, = pe | 

: 4 10 (#95 qxsell : 
T,); 在 猎物 密度 高 时 ， 固然 搜 RW 

4 寻 到 的 猎物 较 多 ， 但 同时 用 于 处 
理 猎物 的 总 时 间 增长 ， 而 用 于 搜 
寻 的 有 效 时 间 缩 得， 这 样 ， 捕 食 | 
者 的 寻找 率 也 就 降低 。 在 这 里 ， Cina Mi 
处 理 时 间 相当 于 捕食 A tl verte sen HORE 和 
服 、 杀 死 和 取 食 猎 物 的 时 间 ， 也 
就 是 捕食 者 在 遇见 一 个 猎物 后 又 
重新 寻找 猎物 的 间隔 时 间 。 

图 3-25 Holling 的 小 瘟 试 验 
(捕食 数量 5 猜 物 密度 的 关系 ， IHR+ S-E, 

”8 次 重复 ) FE 
Holling 沙盘 试验 的 结果 可 二 = See 

DA re wat HHH RF 

i 设 N. 为 移 去 的 沙盘 数 〈 相 当 于 寄生 数 ) ae 
ite oe ee oe 

工 .为 有 效 寻 找 时 间 i RAF OA aE ip PN SEG FOB ERE=E 

. a/ 为 常数 ， 发 现 率 ( 它 不 同 于 发 现 面积 9 che () OS Bhyolisd—noelodoln: 

“全 则 应 有 如 下 关系 : aE RE AH EGR 区 ts 

BUEN at TN + 3 oe Ta RP se REAR ES CREE 

me 又 设 T 为 处 理 时 间 ， 了 为 总 的 时 间 ， 册 |， HS Ci Ll PA ER AR 
woo OT =T—T,N, | x TH AE | m Popeye! 

¥E8-674K A 3-66 5k, | My ed --uoelonolys Se Gas Fe Mth ASE - TiAt oA . 

WM 。 N satroTwwy IN, Sth 2S tk RM RMS Ag REBT 

oE She tr J! : * -} kr 

BBA: N= are | te ay ey (3-68). 

3-68 式 即 为 著名 的 Holling 四 条 方程。 LMkaOe, cormannd-eeebe | 
生 的 寄主 数量 ，N, 相 当 于 一 个 寄生 昆虫 所 分 摊 的 寄主 密度 ， 因 而 当 考 虑 有 了 P, 个 寄生 昆虫 时 ， 

*.112 « 



a’ TN, 

Noi taT, N, of 

BU: 
Pores Ny a TP, 
hw Ni L#e'T, N, : (3-69) 

er ALEK ROAR RLALN MATHS SOE AS S824 _ 
OT Pe o\pn ga 3 M 

NA [1=exp(= 1+a'T,N, 的 a a 

,显然 当 考虑 寄生 物 - PERK MEAT, Eee 
: J i : rrr: - sé 

tT i} 区 mal nate re tee Sets ) (3-71) 

: 让 . : ) 4, 

hgh 5 Peace NAN, [Ce ae | (3-72) 

人 当 处 理 有时 间 了 ， 二 0 时 ， 村 式 B 就 成 为 了 
模式 A, 只 是 这 时 发 现 面积 a 一 a"T, 因 此 可 以 说 模式 人 是 模式 B 在 了 一 0 时 的 记 个 特例 显然 Hol 

Ling EE ay AE ya Te LN HE ET 一 个 更 好 的 亚 模式 ! ,这 就 回迁 卫 人们 ,对 Nicholson- 
Batley BERRIHE TE)” BEIT #2 ih ye BE ETT 而 且 具 有 寄生 ， 数量 的 上 限 

POAC DI 9 9 ye 让 
a ilies EF MA FA ERR, 不 仅 十 分 方便 ， 
HARA —EMWRAB Xe oo 

si SBMA Trolling. Set, 先 将 全 68 式 作 如 下 变换 ， 

ET 
1 T 

7 aT ee a ti 

iy. =Ay, 4B | (3-73) 

根据 3-73 式 ， 则 可 用 最 小 二 乘法 求 出 参数 义 和 了 。 

FER, 43-734 

1 YN +00, Illy -0 
t 

SIN sme) =B . g (3-74) 

RE 

1 仍 以 表 3-7 纵 卷 叶 蝇 绒 蓝 蜂 寄生 稳 纵 卷 叶 为 例 ， 并 相沿 冤 二 , 和 寿 业 物 的 分 在 县 一 至 的 。 

a se el ot ta 主 密 度 (793-26) 23-73R ARH 

法 计算 ， 得 

人 
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] 1 
六 一 1.7303N +0.1778 (r=0.9, P<0.95) 

Ness 0.5779N, 

7 1+0.1028N, 

N +6 
1 

amas 和. 工 778 

在 以 上 计算 中 N。 表 示 一 头 寄生 蜂 寄 生 的 
寄主 数 ，N, 表 示 相 应 于 一 头 寄 生 蜂 的 平均 寄 

_ 主 密度 。 如 果 设 一 定 面积 内 寄生 蜂 的 数量 为 
P， 寄 主 种 群 数 量 为 N， 则 被 寄生 的 总 头 数 
NaW: 

__0.5779NP 
4 P+0.1028N 

"AG Est, BOAT BT AE FH a eB Se 
主 、 寄 生 昆虫 自然 种 群 的 数量 直接 代入 ， 从 

6 olindl—-Woalodal $e x Ties HEL Be Bp AE BA A gE, | | =p 

” 拟 侣 Holling 圆 盘 方 程 ， 还 可 以 根据 参数 “ RAE LAS 

曾 征 牧 学 意义 和 方程 的 很 设 ， 直 接 由 实验 观 ”图 了 2 ‘AeeRAMESEMe: 30! 

RM RIT, Ma’, HEMP: RE RE RR CEPR ARED 5) 

HAWE MRK: ALAR, VN RREBAM, SHER 
MMH, APPR PSA, WERT He SE, — 目 
HRT BR, ZEAE RE PLR A ER, 

CWA MLN TIT “aeRO KN, PAIR RR, ATU BRS 
有 的 时 间 T 《一 般 换算 为 一 天 ) ABA AERA, PALIT, =T/K, 

第 三 是 确定 有 效 搜寻 时 间 T,， 圆 盘 方程 是 假设 处 理 时 间 Ti 不 变 的 ， 因 此 在 不 同 猎物 密度 
下 的 有 效 搜索 时 间 T,=T 一 TAN。， 其 中 Nu 为 某 猎 物 密度 下 一 个 捕食 者 所 捕食 的 数量 ; 

N 
最 后 确定 攻击 速率 a ， 根 据 3-66 式 ，a' 一 元 Ni， 

下 面 以 关于 尼 氏 鳄 级 晴 CAmblyseius nicht) BIRR AH A RABI HELA 
数据 为 例 ， 用 上 述 方法 来 拟 合 Holling 圆 盘 方 程 表 3-8)。 i ee 

将 表 3-8 中 的 Ti，a' 和 T 代 入 圆 盘 方程 得 : ee 
0.38N, 

No 140,144N, 

| (=) MRC Hassell-Varley 模 式 

在 生态 学 文献 中 ， 不 少 学 者 报道 了 寄生 昆虫 的 寄生 效果 还 受到 自 年 密度 的 影响 二 例如 “ 
Hassell (1971) 在 研究 三 种 姬 蜂 (Nemeritis canescens) 24: %} PY (Ephestia cantella) | 

Hy a WO Hy HG IS Be BL, RR Ay SL Oe Ae ALG BSL ae EEE aS 
SEMA, 4 MAME ROE Rae, ARAMA, KR RAD 
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表 3-8 MBE MMM SMG RE RIMS Holling BRAS 
Tt i 2. i CPSs «aes = { 2 > T 

N， 3 6 9 |i 42 15 Een a a 9 30 39 51 
; _ WS a tH ve 于 [rt ; , ja : J \ 六 亲生 | 

.96 1a25 1:54 a 1.61 1-68 1-68 2.07 2.54 | oe 73 | 2.71 2054 
io 

i EB en) EL eet 

_p KS A) chs Ka(2654+2. 79 十 2。 cee 5a) /4= TAnP4G rr iqeio aii 
二 站 证 ta Vs12 i a ul eS 

avi it Ty ST/KS 1/20 645=0.378 

TN, 05363 i 0. 472" 9.582!) 10.609 | 0.635 - 9. 635 0.782. 
“ata eat Eade eerie a 

Ty | 0-687 | 9. 528 | 0.418 “0 0.301 | 0.365 0.365 0.218. 
a Be | | | | Tae 
NT AsO 34168 + e762. 4,692 5.475 | 6-570 4.578, ls ee 

a’ ay 0.502 | 0-395 | 0.409 0.343 0-307) 04255-06452. af = 0438090 

<A Pe (mutual interference ), Hassell 和 Varley (969) 曾 对 ‘Nichlson-Baley #i 

”型 提出 改进 :认为 发 现 面积 a 不 是 常数 ， 而 是 随 寄 生 昆虫 的 冲 群 密度 而 变化 的 (图 3-27)， 由 

~~. 

stein ts | | 
(erst Iga=lgQ—mlgP, ie ci (3-75) 

3 Se yolis&—nozlodois 或 a=Q-P,-* bier ight pd (-76) 

式 中 Q 为 搜索 常数 〈quest constant), 从 3-75 式 Era Ob Me, 二 1 时 的 发 现 UGB; my 4 

互 干扰 常数 ， 它 是 回归 直线 的 斜率 。 

Hassell-Vanley 82488 — M49 ase APE. 它 的 一 外 琶 要 估 上 和 + 
测定 参数 比较 简单 ， ASIA RST ES SpE A RD HB 图 3-28, A 

2.0 

- a oe TMG ToT 
Bee Bee OE a ae Ol ne 

图 3-27 ”发现 面 积 〈 对 数值 ) 与 寄生 物 密 图 5-28 纵 卷 叶 蝇 绒 草 蜂 发 现 耐 0 
RE COMBED BS HK MS | he Ae oe 一- 积 与 自身 密度 -( 均 取 对 7 

A 一 小 蜂 (Dahlbominus fuscipennis) | HD 过 间 的 关系 :一 -一 

B 王 小 蜂 《Pserdeucoifa bachei) 

C— FA ig ee (Chelonus texanuse OS eR te Az BRIN 25 Ae RAS (发 现 面积 ) 随 自身 密度 的 

了 D 一 丽 蚜 小 蜂 (Encarsgia formosa) 描 吉 击 降 低 ， 其 回归 方程 为 : 

下 一 圆 柄 姬 蜂 (Nemeritis canescens) lga=— 0«9978—0.7281 IgP, 

FE 一 拉美 姬 蜂 (Cryptus inornatus) 成 a=0。1005P，,-0.7281 
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上 述 结果 表明 ，Qs0 刘 005y BR ACMERE)/ = IR ALBA = 01005) ig AP, > » 

寄生 蜂 的 相互 干扰 系数 为 mn 一 0.7281。 - 

‘Hassell @iMay (1979) 认 为 ,只 有 当 寄 生 昆 虫 的 密度 超过 某 一 特定 水 平时 ， 它 对 寄生 效果 

的 影响 才 是 显著 的 。Podoler 和 Mendel (1979) 在 实验 条 件 下 研究 金 小 蜂 (Muscidifurax ra- 

ptor) 和 寄主 地 中 海 实 蝇 (Ceratitis capitata) 旺 之 间 的 关系 也 得 出 了 类 似 的 货 论 。 从 图 3- 

28 也 可 以 看 出 ， 似 乎 当 lgP, 小 于 2.2 时 ， 纵 卷 叶 蜡 绒 曹 蜂 的 密度 对 寄生 效果 影响 环 显 著 呆 而 

当 大 于 2.2 时 ， 其 影响 才 是 显著 的 。 eres 由 于 估计 寄生 昆虫 密度 上 存在 的 误差 ， 

常常 会 使 m 值 增高 ， 但 是 ， 除 了 种 内 的 干扰 外 在 自然 条 件 下 还 存在 着 种 间 的 干扰 ， 这 样 也 许 

会 起 着 一 定 的 抵 销 作用 。 + 
Xf FHassell-VarleyMRNiE, BEBMRETIC BARGE HES BA 

中 去 ， 对 于 改善 模式 的 稳定 性 具有 很 大 的 作用 。 ia 

将 Hassell- Varley 方 程 3-76 代 入 3-52 式 ， 则 Ls ay 

Ne 一 NCi 一 exp(OP we) See 
: 1 4 An . Heh ts Bt 
显然 : 

Aut : 22 ‘eis J 

NERFeNiexp (OP) ve re 
P,.;=N,(1—exp(—OP,!-™yJ 和 (3-79) 

#4 Hassell-Varley #ixt filNicholson-BaileyMistlb%, WVLG@ii, Nicholson-Bailey 模式 
a i 中 ys 181 126 、 证 下 了 Wit 4 

r=] tHe 
~ Et ork, Ser Vs 

图 3-29 -Hassell-Varley 模 型 的 计算 机 模拟 结果 

A— “4m AEN RAD TARE Fe, de: “$te_O 

No=22, Po=11, Q=0.1868, mM=0,.37 . 

B 一 当下 固定 时 系统 的 行为 决定 于 m 值 
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”下 是 Hassell-Varley?# 

mm 一 0- 时 的 一 个 特 

SS At STE 

; ao hie 

lait 

EF RH tn 

系统 的 行为 决定 于 mh Ae PEE dey 

(3-29 RSRARRHRKRS (TB 2 B+ they 

Hasséll “Ajj “May. 1 | lly, 猎 物 增长 率 (R)  ; 

on 

(1973) Arbr 有 全 二 ss “3-30 Hassell-Varley 2085 se HERY S&H em, F) ja 
Varley 模式 的 稳定 性 ， 当权 

并 求 得 了 稳定 性 界线 〈 图 3-30)， 它 表明 了 该 模式 的 稳定 性 完全 随 F 值 和 问 值 而 转移 由 而 参数 

员 影 网 种 群 的 平衡 水 平 ， 而 不 影响 系统 的 稳定 性 。 > 1 ( 站 Bye 
a ie RS ar FE Pe A es | (Ase det 3 

0 二 四 六 模式 B/7C，Hassell-Rogers 模 式 tak A; ah ey 5S EE | 

ERR IU ABER AB JE US 1B Be AE ORS Be ER aE EZ, Hassell A 
aogers: (1972) 4% Holling 方程 把 寄生 效果 与 寄主 密度 和 寄生 昆虫 密度 两 方面 的 反应 都 包括 

aU ll el “at TcP,!-"N, A iz i 

式 中 为 常数 ， 其 余下 、T、Ti、a 与 Holling 方 程 和 Hassell-Varley 模 式 中 的 参数 同 义 。 这 

企 模 式 在 寄 步 赂 没有 干扰 时 (m=0) 就 成 了 Holling 方 程 ， 在 假设 没有 处 理 时 间 时 (Ts 二 0) 就 成 

了 Hassell-Varley 模 型 而 在 m 王 0， 卫 一 0 时 , 则 成 了 Nicholson-Bailey 模 型 。 

是 号 Hassell 和 FMayk1973) 以 图 3-31 的 三 维 曲面 市 分 成 功 地 表明 这 个 模式 中 ,寄生 效果 《以 N。 
/N,*P, 表 示 7 如 何 随 着 寄主 和 寄生 昆虫 的 密度 而 变化 。 当 寄主 密度 很 高 时 闷 由 于 总 的 处 理 时 

MKT.N,AX) 寄生 效果 不 高 ;而 在 寄生 昆虫 密度 太 大 时 ， 又 由 于 相互 干扰 增加 ， 寄 生效 
果 也 要 降低 。 i= is 4 

根据 寄生 昆虫 寻找 寄主 是 随机 的 假设 ， 并 令 Q' 等 于 3-80 式 中 的 a Tc， 则 ， 

(3-80) 

a Q’P,!-™ ' x 

可 N 一 Ni 1-ex(—) orgy, y ep ey 

而 寄生 物 -寄主 系统 相互 变动 模型 为 ， 
/ 7 A FER SE 

NisRNiexp( pyar ten”) 并 = + \ (3-82) 

r 1 卫 l-m 

Pii=N,| 1—exp (a ey )] (3+83) 
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于 assell 和 May 还 对 上 述 种 群 变动 模式 的 

稳定 性 进行 分 析 ,- 认 为 寄生 昆虫 的 处 理 时 间 
占 总 寻找 时 间 的 比值 总 是 很 小 的 ， 它 对 模式 ， 
的 稳定 性 作用 很 小 。 绚 大 多 数 类 型 的 寄生 物 
-寄主 关系 的 稳定 性 ， 应 取决 于 相互 干扰 系 
She Fr Me EAE RLS | 
的 趋势 

(五 ) 模式 D.E. 非 随机 寻找 模式 
模式 A、B、C、B/C 都 假定 寄生 昆虫 是 Pro 

随机 寻找 的 ， 就 是 说 ， 每 个 寄生 昆虫 平均 地 oF 3 

> “by F 
it eS d 

mu *¢ <5 SS 

Un gts AR i 

占有 同样 多 的 寄主 ， 在 每 个 单位 上 以 同 样 的 ms-31 a ) 

时 间 进 行 寻找 ， 而 每 一 企 寄 宇 个 体 ， 都 具有 (No/NP,) AS 5 SEB SRE 5 
Fel PEATE EL ES. BUR AMBR TEBE BCP.) 和 寄主 密度 CN (5 
上 是 合理 而 便于 处 理 的 ， 但 是 一 般 几 乎 没有 ae ,对 实 课 国友 再 NSSV 
证 据说 明 它 是 真实 的 。 5. (08-2 国 ) sR Se aT eseae 

许多 寄生 昆虫 (也 包括 捕食 者 ) BA SRP, flee aE 的 分 布 表 更 也 明显 的 反 

应 。 就 是 说 ， 对 于 寄主 不 同 密度 的 区 域 ， 寄 生 昆 虫 在 其 上 度 过 的 时 间 并 不 相同 。 一 般 寄生 昆 

虫 要 花费 更 多 的 时 间 集 聚 edt sacl eel 二 

WE Lo Se TR Ra pS Il Ae: 

寄生 昆虫 的 这 种 非 随 机 寻找 行 5 为 ; 导致 它 的 聚集 STA Oe AE I TEI RIN 

稳定 性 上 具有 重要 作用 。 eck ti 

寄生 昆虫 非 随机 寻找 的 模式 同样 是 在 模式 A、B、C 的 基础 上 发 展 起 来 的 ， 因而 它 仍 然 

包含 有 相应 的 那些 模式 的 参数 ， PARRA HEA Tae EH STS 

ERD, eH OT ROMR. 
Hassell fi1May (1973) 从 一 和 .最 普通 的 方程 开始 讨论 ， A BRI MULE ape 

昆虫 种 群 分 布 在 n 个 小 区 上 2 CATIBAN ER, APES AT TEBE Yi) RAED | BES) 

AMAN S 25 FE BPE GS BF EY EE A, » 相应 地 ， Te He BB eR Be 

的 出 例 为 Bi ， 显 然 ， ry HT CARR Se \ 

Sat My iT)5 

he, pe pe © uy + . 

这 笠 ， 寞 式 A 街 生 作用 的 数 £ ND exp 《一 ap ) 就 成 a 

j(P, N= ys (o,exp(—aB,P,)) . (3-84) 

Pram Paka, keen eee 
DEAS) OSB AAG FE ARAL), IRAE EPPA OA ok 和 被 寻找 的 时 

寄主 分 布 是 均匀 的 ， 即 wm 一 oa 一 …… 一 ai 有 B, 一 B 一 …… 一 B,， 那 么 模式 D 就 回 到 了 模 RA, 
这 种 非 随机 寻找 的 稳定 性 程度 将 取决 于 {ai} 集 和 《pB, } 

AKE 3 
{ | 
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a 

J 

a 

PAE 

f(P,, N)=>33 { asexp | — 

由 于 在 多 数 情 况 下 ， 处 理 时 间 Ti 对 寄生 物 - 寄 主 关系 的 稳 定 性 影响 较 小 ， 同 时 也 为 了 回 

建立 在 模式 B/C 基 础 上 而 又 考虑 了 非 随机 寻找 的 寄生 物 - 寄 主 关系 模型 5 按照 模 

式 D 的 同 祥 假 设 ， 将 {oi} 集 和 {B,} 集 引入 B/C 模 式 ， 则 函数 
a a’ Tc(B;P, itm weet (3-85) 

避 模 式 忆 稳定 性 上 的 复 曲 线 族 ， 因 此 略 去 处 理 时 间 对 功能 反应 的 将 (3-85) EH: 

f(P,,N, = SC, exp (—Q/(B,P,)'"™)} 
1=1 

=a'Tc, (3-86) xtH1Q’ 

(3-86) 

综 土 所 述 ， 寄 生 昆 虫 的 行为 是 决定 其 寄生 效果 的 一 个 重要 因子 ， 它 通过 3 个 基本 反应 影 

MAE -寄主 种 群 的 相互 关系 ， 即 〈1) 对 寄主 密度 的 功能 反应 ， (2) 对 寄生 昆虫 密度 的 反 

mM, () 对 寄主 分 布 的 反应 。 上 面 以 Nicholson-Bailey 模 式 (A) 为 基础 ， 用 Holling 方 程 (B) 

在 害虫 生物 防治 中 ， 利 用 寄生 性 天 政 昆 

虫 的 成 功 ， 依 赖 于 寄生 昆虫 降低 害虫 种 群 的 

数量 ， 并 使 其 在 一 个 新 的 低 水 平 附近 保持 稳 
定 状态 。 从 寄生 物 -寄主 关系 来 BB, KA 
要 受 两 个 因素 的 制约 : 一 是 寄主 的 有 效 增长 

率 F， 它 的 大 小 取决 于 寄主 的 生殖 力 、 性 比 
以 及 各 种 因素 造成 的 死亡 率 ， 二 是 被 寄生 的 
数量 ， 它 主要 依赖 于 寄生 昆虫 的 寻找 效果 及 
影响 寻找 效果 的 各 种 因素 。 当 然 ,利用 寄生 性 

| 天敌 尾 下 的 生物 防治 是 否 成 功 还 首先 与 它 的 
生物 学 、 生 态 学 特性 有 关 ， 例 如 寄生 昆虫 的 
食性 范围 。 对 环境 的 适应 能 力 、 有 无 重 寄生 
等 。 但 是 ， 研 究 寄生 昆虫 对 寄主 密度 、 对 上 自 

身 密 度 、 对 寄主 分 布 的 反应 和 行为 特点 ， 并 
测定 其 几 个 参数 值 ， 这 对 生物 防治 的 实践 ， 
无 疑 是 十 分 重要 的 。 

在 上 面 讨论 的 几 个 模式 中 ， 具 有 下 列 寻 

， 找 特 征 的 寄生 昆虫 ， 对 于 稳定 其 寄主 种 群 在 
一 作 低 的 水平 附近 ， 从 而 在 生物 防治 上 是 较 
为 适宜 的 〈 表 3-9)。 

讨论 了 第 一 种 反应 ， 用 Hassell-Varley 模 式 (B) 讨 论 了 第 二 种 反应 ， 用 Hassell-Rogers 模 式 (B 

/C) 讨论 了 第 一 三 两 种 反应 同时 存在 的 情况 ， 而 用 模式 D 和 王 讨论 了 第 三 种 反应 。 

表 3-9 几 个 参数 对 种 群 稳定 性 和 平均 水 平 的 影响 

.参数 | 在 生物 防治 上 的 最 适 状况 对 种 群 的 影响 
| 

a 

SOT ”群落 内 的 物种 共生 

在 理论 生态 学 的 专著 中 ， 对 于 两 个 物种 间 的 正 相 互 作 用 

&: 降低 种 群 平均 
局 | 

人 水 平 

降低 种 群 平均 
- 水 平 、 

RE 
Th 低 虹 作 ae 

水 年 稍 有 增加 

问 在 0-1 值 域内 的 最 适 值 为 种 群 稳 定性 增 

Bet 加 ， 种 群 平均 

人 bal Gs pe TE ses 

| -一 2WE 人 | | 

(Bi) ， 寄 生物 聚集 度 大 os ee: 

: A RIVER. Ja a Ye EE 
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生 这 些 特殊 的 种 间 关 系 研讨 不 多 。 达 和 尔 文 提出 的 “ 适 者 生存 ”的 思想 是 自然 选择 的 重要 机 制 ,但 
是 它 也 许 使 研究 者 的 注意 力 集中 在 自然 界 的 各 种 竞争 及 捕食 关系 上 ， 而 对 种 间 合 作 的 重要 性 
往往 低估 。 在 定量 研究 上 ， 像 Lotka 和 Volterra 这 桩 的 著名 数学 生态 学 家 ， 也 只 研究 了 竞争 和 
猎物 -捕食 者 的 数学 模型 ， 而 未 研究 有 关 共 生 作 用 的 模型 。 事 实 上 ， 共 生 现 象 在 自然 界 是 善 ， 
遍 存在 的 。Odum 认为 ， 在 达到 某 种 平衡 的 生态 系统 中 ， #1 2: SL a Te 
用 ,能 像 方程 式 一 样 ， 最 后 达到 平衡 。 4 

偏 利 作用 是 最 简单 的 正 相互 作用 类 s 天 ， 可 能 是 向 互利 关系 发 展 的 第 一步 。 它 在 固着 生活 
的 植物 和 动物 之 间 ， 或 在 能 动 的 生物 之 间 都 很 普遍 。 海 洋 是 产生 偏 利 作用 的 特别 良 妹 的 场 
Bi, BTN, PPE SPR, JL He AE te Me TERE 
FEE FE A. 0 FE HEB HS SDE HE Sez DR AY) ME, ORL ASTER”, Dales (1957) ， 
在 综述 海洋 生物 的 偏 利 时 ， 曾 记述 了 生活 在 海洋 的 大 形 蠕虫 (Erechis) 和 REAM (Calli- 
onassa 和 Upogebia) 穴道 中 的 共 栖 之 客 。 其 中 包括 共 栖 的 鱼 蛤 、 多 毛 类 和 径 ，- 它 们 香 食 宿 
主 的 残 食 或 排泄 废物 ， 多 数 共 栖 者 没有 特异 性 的 宿主 ， 只 有 少数 明显 地 只 与 一 种 宿主 结合 

从 偏 利 作用 到 原始 合作 ， 即 两 种 生物 都 有 收 益 的 情况 ， 相 差 并 不 很 远 。 We -C。 Allee 
(1938, 1951) 对 此 作 过 许多 研究 。 他 认为 种 间 合作 的 萌芽 ， 在 自然 界 随处 可 见 。 仍 以 海洋 “ 

生态 系统 为 例 ， 角 与 腔 肠 动物 以 互利 联合 ， 腔 肠 动 物 着 生 于 稻 背 ， 作 为 镭 的 伪装 或 保护 | ( 因 
ARB AK ie), 而 腔 肠 动物 以 稳 作 为 运输 工具 ， 并 且 得 到 绎 捕捉 或 取 食 其 他 动物 时 
as 

在 上 述 例子 中 ， M361 CHARS chy, ENG ht ARO RMU Ey HRI 
虫 的 关系 也 是 如 此 。 所 以 如 上 所 述 的 互利 关系 仅仅 是 生物 间 的 一 种 “原始 合作 %% 合作 关系 的 
进一步 发 展 ， 就 是 两 个 斩 种 种 群 成 为 彼此 完全 地 相互 依赖， 这 就 和 为 互惠 共计 武 寺村 其 生 

(obligate symbiosis)。 共 生生 物 的 种 类 往往 是 很 不 相同 的 。 实 际 上 ， 互 惠 共 生 最 可 能 出 现 ， 
在 对 资源 需要 极 不 相同 的 生物 之 间 ， 如 前 所 述 ， 对 资源 需要 相似 的 生物 最 可 能 产生 负 的 相互 
作用 ， 如 竞争 。 互 惠 共 生 最 重要 的 实例 是 发 生 在 自 养生 物 和 . 异 养 生物 之 间 。 .这 一 点 并 不 奇 
怪 ， 因 为 生态 系统 中 的 这 两 个 组 成 成 分 最 后 总 是 要 得 到 某 种 平衡 的 。 群 落 中 的 一 般 相 互 依赖 

性 必须 达到 这 样 的 程度 ， 即 一 种 异 养生 物 完全 依赖 于 另 一 种 自 养生 物 获 得 营养 和 能 量 ，' 而 后 
者 又 依 天 于 前 者 而 得 到 保护 ， 并 促进 其 系统 的 矿质 循环 或 提供 其 他 的 生命 必需 的 功能 ， 这 样 
才能 称 为 真正 的 互惠 共生 。 高 

微生物 和 植物 的 共生 和 en TS A A 
关系 这 一 著名 实例 外 ， 菌 根 (mycorrhizae) 是 又 一 个 明显 的 例证 。 

菌 根 是 真菌 菌 丝 体 与 植物 活 根 的 互利 共生 组 织 ,， 像 固 所 细菌 与 豆 科 植物 的 情况 一 畔 ， 真 
菌 与 植物 根 组 织 形 成 了 “有机体 >， 能 增加 植物 从 土壤 中 吸取 矿质 的 能 力 ， 当 然 植 物 也 给 真菌 
提供 了 光合 作用 的 某 些 产物 。 菌 根 的 主要 形式 有 三 种 ， 一 是 外 营 养 (ectotrophic) PAR, A 
要 由 担子 菌 呈 根 状 伸张 ， 生 长 于 植物 根 的 表皮 层 。 这 种 菌 根 虽然 很 明显 ， 但 在 矿质 缺 乞 的 十 
壤 中 并 不 是 最 有 效 和 占 优 势 的 类 型 。 二 是 内 营养 (endotrophic) Hi, HARRAH 

伸 入 植物 根 的 细胞 肉 ， 这 种 菌 根 在 树 根 中 很 常见 ， 但 难以 培养 。 三 是 周边 营养 《peritrophic 
或 extramatrical) pHi, TAZ ZEHNDER PIR, ARH 入 根 表皮 内 ， 这 各 
菌 根 创造 了 有 利 的 “ 根 周 环境 *， 把 不 能 利用 的 非 溶性 矿物 质 转变 为 根 能 够 吸收 的 状态 ， 这 糯 
菌 根 被 认为 是 最 重要 的 类 型 。 如 果 没 有 根 菌 ， 许 多 树木 就 不 能 生长 。 

。120 



“f 

| 是 于 此 凯 请 和 江 类 的 联 各 ;7 两 者 的 密切 程度 已 达到 机 能 止 相思 依存 中 形态 于 统一， 
于 名 芍 避 种 特别 的 、 既 不 象 真菌 又 不 象 滞 类 的 生物 。 地 衣 虽 然 是 由 两 类 独立 的 物种 组 成 ， 但 
REI RA TEA HE — TH A PARR ABR AP NERA 
#5 AaB SRE HE, 所 以 受到 了 生态 学 家 的 特别 重视 。 

能 消 兹 纤维 素 的 微生物 与 动物 之 问 的 互 意 共生， 以 白蚁 - 肠 道 凌 毛 或 类 研究 最 为 透彻。 
SHAW, WRGMHRAE WWE LIE, RAW EEAWAI, 实验 证 明 ， 估 

工 去 除 鞭 毛虫 类 ， 白 蚁 就 会 因 饥 俄 而 死亡 ; GAME MRA, 十 分 协调 ， 当 白蚁 
明度 换 去 肠 内 上 皮 时 ， 园 毛虫 类 能 对 明 皮 激素 产生 反应 并 引起 春 忽 ， 自 蚁 则 再 大 食 故 多 而 保 
证 传 速 和 再 共生 。 Phe 
AMES LEWES, WFOdum (1971) 认为 ， 直 至 现今 ,天 类 还 象 寄 
eH e-P, GOP AITE, HUME TAD AMI RM RIS! KOR 
AM ID A, HURON, HWW BREF RAO, AOA OBE UAH 
Ok, 空气 和 分 散 大 量 的 废物 。 显 然 ， 在 人 类 与 自然 的 关系 上 上， 已 经 应 该 进化 到 互利 共生 期 的 
NTs 大 类 是 依赖 于 自然 的 异 养 者 ， 人 类 的 文明 更 依赖 于 它 。 假 如 人 类 不 能 学 会 与 自然 互 
利 地 共生 ， 那 么 ， 他 们 将 象 遇 蠢 的 ?或 “不 适应 ?的 寄生 生物 一 样 ， 对 他 们 的 宿主 利用 过 渡 ， 
以 致 适 到 破坏 大 类 本 身 的 程度 。 

关于 互惠 共生 的 数学 模型 ， 按 前 面 讨论 猎物 -捕食 者 关系 和 竞 . 争 现象 同 祥 的 情况 进行 处 
理 ， 即 考虑 两 个 物种 的 互惠 共生 时 ， 其 中 每 一 个 种 仍 能 独立 生活 。 在 这 种 情 况 下 May(1976) 
假设 两 个 种 群 都 遵从 怕 辑 斯 落 方 程 增 长 ， 但 方程 中 的 饱和 量 K 将 因 另 一 个 共生 种 的 存在 而 增 
加 ， 令 KK 和 Ks 分 别 为 两 个 种 群 单独 存在 时 的 饱和 量 ，% 和 B 分 别 为 共生 的 物 种 2 对 物种 1 的 
Pee A ERaMN HMA ER RB, 这 时 > AE BIEL TH te HS K,/>K-+a 

Nas Kyl SFB i> HCA Eh Bi SAREE EH HE BE BEN 
“dN, _._ /K,+aN,—N, pei SES , 

ge ON pan 8) TN te oN) (3-87) 
dN, ‘K, +BN,—N, \_ bp Ar A 
ae (an, Magen) 88) 

土 述 模型 事实 上 没有 任何 饱和 的 影响 ， 因 而 必须 要 求 o8< 1 来 限制 互惠 共 生 相互 作用 的 

总 量 关 否则 两 个 种 群 将 会 无 限制 地 增 大 。: 为 使 问题 进一步 简化 ， sia ele: 有 相等 的 内 

PTET, Wi) Het BEA HA, Ee RTE AE AY oe Mal AEE AE EEK, E 

N,*= (K,+aK,)/(1—a8) >K, . (3-89) 

: N,*= (K,+8K,)/ (1—08) >K, (3-90) 

。 另外， 如果 系统 受到 扰动 ， 那 么 在 扰动 后 系统 返回 原来 平衡 状态 的 时 间 Tn 为 : 

Tr=1/r(i—/ a8) | (3-91) 

此 式 可 与 每 个 种 群 在 没有 相互 作用 时 ， 即 ITR 王 1Xr 相 比较 。 互 惠 共 生 的 程度 越 大 (oaB 越 大 )， 

这 两 个 效应 也 越 明 显 。 
Chnistiansen(1977) 提出 一 个 与 3-87、3-88 大 致 相同 的 关于 互惠 共 生 的 线性 模型 ; 

dN. . 
a5 =r;,N; (K,—N,+8,;N;)/K, he j=l, 2. Hi¥j (3-92) 

这 个 模型 实际 上 也 没有 任何 饱和 的 影响 ， 因 而 在 此 模式 中 应 加 上 革 些 抑制 因子 ， 就 象 用 
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ab<1 的 限制 一 样 ， 因 为 一 个 种 群 从 其 共生 者 获得 的 利益 决 不 可 能 大 于 该 共有 者 所 具有 的 能 、 
量 ， 也 不 可 能 大 于 两 个 种 群 从 环境 资源 所 获取 的 能 量 ， 因 此 模型 应 设计 为 党 变 的 。 接 种 群 增 
长 的 通 式 ，dN/dt 应 该 是 两 个 共生 种 群 Ni 和 N: 的 函数 ， 即 

dN 
at NIG, N,) (3-93) 

根据 上 述 的 说 明 ， 该 函数 G; 就 应 有 如 下 的 限制 : 
1。 著 两 个 种 群 都 小 ， 它 们 都 可 能 增殖 ， 亦 即 G，(0，0) 之 0; 

2. 对 于 单独 生存 的 每 一 个 种 ， 都 存在 一 个 临 介 种 群 量 〈 饱 和 水 平 容 纳 量 )， 超 过 此 量 ， 
种 群 不 能 增长 ， 即 G(A,0) 一 G;(0,A,) 一 0, 这 里 的 A 值 〈 即 饱和 水 平 容纳 量 ) 为 一 正 值 ; 

3。 两 个 种 群 互 惠 共 生 时 , 任 一 种 种 群 的 增长 都 将 引起 另 一 种 群 的 增加 ,也 就 是 说 6G,7/6 
Ny>0, isp 

4。 当 种 群 上 升 时 ， 以 NMN: 的 比率 降低 各 种 群 的 增长 速度 ， 即 Ni (6G,/aN,) +N,(0 
G,/ON.<—e, He>0, KLARiLAAKEAEEH. ie 

在 上 述 限 制 条 件 下 ， 模 式 3-92 始 终 具 有 一 个 全 局 稳定 的 共存 平衡 点 。 | 
关于 互惠 共生 数学 模型 方面 的 研究 ， 无 论 在 理论 方面 还 是 经 验方 面 都 还 十 分 欠缺 。 当 前 

一 些 国家 正在 进行 的 许多 有 远见 的 调查 ， 例 如 关于 植物 -传粉 者 的 关系 或 植物 -种 子 传 播 者 的 
关系 等 ， 都 将 会 为 互惠 共生 现象 的 研究 提供 基础 。 
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”第 四 曹 ”群落 丰 遇 度 及 种 
-面积 、 种 -多 度 关 系 

群落 由 许多 物种 所 组 成 。 群 落 的 性 质 除 取决 于 各 组 成 成 员 质 的 特征 外 ， 还 依赖 于 它们 量 

的 特征 。 量 的 特征 主要 包括 物种 的 数目 和 各 物种 的 个 体 数量 两 个 方面 。 在 抽样 调查 一 个 群落 
时 ， 我 们 所 得 到 的 数据 也 恰好 是 每 个 样本 中 存在 有 多 少 物 种 〈 在 这 里 ， 它 们 是 什么 物种 也 许 

无 关 紧 要 )， 以 及 每 个 物种 有 多 少 个 体 ， 这 对 于 我 们 研究 群落 的 丰富 度 及 种 -面积 \ 种 -多 度 关 

系 带 来 了 极 大 的 方便 。- 

第 一 节 “群落 丰富 度 及 其 影响 因素 

群落 丰富 度 《Tichness) 是 表征 群落 中 包含 多 少 个 物种 的 量度 。 虽 然 在 有 的 生态 学 文献 

HH, WAM Pa Pet (Species diversity) 这 个 术 语 来 表达 物种 多 少 的 概念 ， 但 是 ， 为 了 避免 

同 群 落 多 样 性 〈community diversity) 相 混 淆 ， 宁 肯 使 用 群落 丰富 度 这 个 术语 。 

不 同 群 落 给 人 们 的 直观 印象 之 一 ， 就 是 有 的 群落 物种 特别 丰富 ， 而 有 些 群 落 物种 稀少 。 

在 地 球 上 群落 丰富 度 最 高 的 也 许 是 热带 雨林 。 伊 茧 嘉 昭 (1975) 说 ， 当 你 在 亚 寒带 针 叶 林 中 笔 

直 地 走 100 米 距离 ， 碰 到 的 高 树种 类 不 过 2 一 3 种 ， 而 在 热带 雨林 每 前 进 100 米 ， 同 种 的 树 却 很 

少 出 现 。 接 Richards (1974) 的 资料 ， 马 来 半岛 的 低地 原始 森林 ， 在 2 公顷 的 面积 中 记录 了 

200 种 以 上 的 树种 ， 反 之 ， 构 成 美国 田纳西 州 和 南 卡 罗 来 纳 州 的 森林 树种 ， 在 同一 面积 约 有 

站 种， 而 在 英格兰 的 森林 大 概 仅 有 10 种 左右 。 在 动物 中 ， 对 鸟 的 种 类 了 解 得 最 为 清楚 ， 在 欧 

洲 和 北美 等 地 ， 鸟 的 种 类 几乎 已 全 被 记录 ， 因 而 用 乌 的 种 类 来 说 明 这 一 事实 ， 可 靠 性 是 很 高 

的 。MacArthur 和 Wilson (1967) 列举 了 美洲 北部 约 300 英 里 范围 〈23 万 平方 公里 ) 面积 中 

所 繁殖 的 大 陆 鸟 类 : -在 加 拿 大 的 冻 土 地 带 鸟 类 约 30 一 50 种 ， 在 加 拿 大 南部 的 塔 伊 加 有 120 一 

130 种 ， 到 加 利 福 尼 亚 南部 和 墅 西 哥 北 部 的 淫 密 常 绿 阔 叶 灌 丛 中 有 160 一 170 种 , 而 到 墨西哥 南 
山 的 热带 雨林 多 达 500 一 500 种 。 

对 于 任何 一 个 群落 ， 璧 如 对 一 个 孤立 的 海岛 上 的 群落 来 说 ， 决 定 其 群落 丰富 度 的 因素 ， 

经 常 有 5 个 。 首 先是 历史 的 因素 ， 其 次 是 两 个 重要 的 外 因 ， 即 潜在 定居 者 的 数量 (OREN 
AD) 和 距 定居 者 来 源 地 的 远近 〈 离 物种 库 的 距离 ); 最 后 是 两 个 有 关 的 内 因 ， 即 生活 小 区 
的 大 小 〈 它 影响 着 生活 小 区 的 结构 ) 以 及 群落 内 物种 间 的 相互 作用 ( 它 导 致 了 某 些 种 的 灭 
亡 ， 而 其 他 种 生存 )。 
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一 、 影 响 群 落 丰 富 度 的 历史 因素 

所 谓 历 史 因 素 是 指 整个 群落 演 替 的 过 程 和 需要 的 时 间 。Wilson (1969) HE THAURE ER IE 
的 四 个 时 期 ,~ 即 无 相互 作用 、 有 相互 作用 、 共 摊 与 进化 ， 都 需要 经 历 一 定 的 历史 过 程 。 有 效 
的 时 间 越 长 二 则 有 更 多 的 物种 适应 资源 〈 图 4-1)， 因 此 一 般 膏 ， 群落 随 着 时 间 而 趋向 于 站 
富 度 提高 ， 老 的 群落 也 就 比 新 的 群落 
物种 多 一 些 。 例 如 温带 区 由 于 近期 冰 EC 

无 相互 作用 的 相互 作用 的 共 排 的 进化 的 
川 的 作用 就 比 热 带 区 具有 更 年 经 的 群 

落 。 训 带 区 的 动物 和 植物 种 类 较为 贫 oi are 
乏 是 由 于 ; (1) 能 够 生活 在 温带 区 的 = Pa 
物种 还 未 能 从 未 受 冰 川 侵袭 的 地 区 迁 ae 

| TESS C2) FRR LB KY TE " | 
展 和 开拓 温带 区 。s$Southwood (1961) Te ie he 

200 4002000. 4000 10 
时 间 

关于 在 欧洲 不 同 树种 上 昆虫 种 类 数 的 0 2 4 6 8 
资料 ， 提 供 了 历史 因素 对 群落 丰富 度 

表明 在 英国 的 岛 上 ， 一 个 树种 的 历史 和 和 

越久， 数量 越 繁茂 ， 则 有 更 多 的 物种 在 那 种 树 上 生存 。 | | 

三 、 物 种 库 的 大 小 ; 

及 距离 对 群落 丰富 度 的 
和 

影响 

ACRE TE RURAL Rh, 
落 内 定居 物种 的 多 少 依赖 于 为 该 

群落 提供 物种 的 物种 库 大 小 ， 刘 

即 潜在 定 庆 者 的 数量 ， 以 及 物种 

库 离 定居 地 的 距离 ， 这 是 显 而 易 100 150 :200 

见 的 。 Wilson 和 Simberloff 9 从 的 记录 改 : 

进行 过 十 分 成 功 的 试验 。 他 们 于 “图 4-2 英国 的 树木 数量 和 有 效 历史 时 间 根据 第 四 纪 留 下 来 
1966 年 底 和 1967 年 初 ， 在 远离 佛 的 资料 ) 与 昆虫 定居 和 现存 植 食 狂 屁 虫 数量 间 的 关系 

罗 里 大 西海岸。 生长 着 美洲 红 料 (pre ae 
林 的 一 些 岛屿 上 , FEL aE FR A SG FI USEF Se EA AER OAT HSV I By Hy BA 2 A AS ERB 
MRA, ila, MAM MERE A oy CE BEB RR) 的 再 定居 过 程 。 一些 
fe HH BEI 4-3 AAS. XARA, BRT APPEAR BE eA CE) Sb, RAY 
定居 曲线 似乎 全 都 很 典型 。 开 始 时 ， 定 居 进 行 得 很 快 ， 物 种 的 数目 超过 区 系 被 破坏 前 的 平衡 
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数值 ， 然 而 接着 就 下 降 到 某 个 平衡 状态 。 越 远离 潜在 定居 者 (已 种 库 大 陆 ) 的 岛屿 (如 E:) 物 

种 数目 越 少 ， 定 居 速 度 也 越 缓慢 ， 相 反 ， 越 近 离 物种 库 的 岛屿 (如 E,) 其 物种 数目 最 多 ， 定 揣 

速度 也 最 快 ， 而 距离 居中 的 岛屿 (ST, 和 Es:)， 物 种 数目 和 定居 速度 也 居中 。 

MacArthur 和 Wilson(1963,1967) 在 提出 草 生 物 地 理 理论 中 ， 当 暂 时 不 考 虑 海岛 到 

夫 陆 的 距离 或 它 的 面积 时 ， 一 个 海岛 上 的 物种 数量 取决 于 两 个 因 束 的 共同 作用 : 一 个 是 海岛 

主音 位 时 间 到 过 该 岛 的 动 植物 物种 的 证 入 于 另 一 和 是 由 于 迁 六 的 物种 并 非 都 能 存活 下 来 ， 

所 以 还 同时 存在 着 一 个 物种 的 消亡 率 〈 图 4-4)。Presion(1962) 及 MacArthur 和 Wilson(1963， 

1967 指 册 岛屿 二 物种 的 数目 正 是 消 谤 和 迁 入 之 间 动 态 平衡 的 结果 。 图 4-4 中 8$* 就 是 消亡 率 

与 迁 入 率 相等 时 的 物种 平衡 数目 。 

ican eer 

ak 
到 - = 
之 ; 
# A 
ma 中 
罕 

40 80 120 160 209 240 280 320 360 400 ”680 720 tiene 
Bt TE], 

图 4-5 RAN eS BAM At 图 4-4 ”作为 岛屿 上 物种 数目 S 函 数 的 消 
“ 少 红 树 岛 上 的 再 定居 曲线 tei CE) FOE A a RCT ) 
《 纵 坐 标 上 是 区 系 破 坏 以 前 每 个 岛 (本 图 假定 每 个 物种 都 具有 同样 的 消亡 率 和 同样 的 
上 存在 的 物种 数目 ) 迁 入 率 ， 曲 线 的 相交 点 Sx 是 岛屿 的 物种 平衡 数目 ) 

为 了 对 图 全 4 旭 以 定量 的 描述 ， 下 面 讨论 一 下 简单 的 、 克利 形 ， 即 所 有 -物种 具 

有 同样 不 变 的 迁 入 率 w 和 消亡 率 人 的 情况 。 

Bee 那么 在 单位 时 间 中 消亡 物种 的 数目 ( 卫 ) 为 
E=A8 (4-1) 

同样 ， 在 单位 时 间 中 新 迁 入 的 物种 数目 (I) 为 

I=y(S;—S) (4-2) 

其 中 ，Sz 是 大 陆 物 种 库 中 潜在 迁 入 者 的 总 数 ，S 是 岛 上 已 经 有 的 物种 数 ， 因 此 (Sr 一 S) 就 

是 还 可 能 迁 入 岛屿 的 后 备 物种 数 。 图 4-4 正 是 方程 4-1 和 4-2 所 形成 的 曲线 。 在 卫 = 工 的 平衡 点 

上 ， 就 能 得 到 物种 的 平衡 数目 ， 即 

AS* 一 HS 一 Sy) 

St=(—f —)Sr (4-3) 

Bee he » 那么 迁 入 和 消亡 之 间 的 差 数 ， 就 提供 了 单位 时 间 内 物种 数 

as res 5 Ter ve 
dian (4-4) 
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这 就 是 说 ， 从 方程 4-1 和 4-2 得 到 ， 
B= uSp—(h+1)S (4-5) 

对 方程 4-5 求 积分 ， 并 设 t 一 0 时 ， 岛 屿 上 的 初始 物种 数目 为 Su,， 那 么 
Si 一 S* 十 [S。 一 Se Gt»! (4-6) 

fo AME RABE FE CE MARE ATT AAR), MYT ORR: 
拟 合 实际 观察 数据 ， 从 而 求 得 参数 M、n 和 S* 的 估计 值 。 
然而 上 述 假设 ， 使 得 消亡 数 与 迁 入 数 均 随 $ 而 线性 变化 “方程 人 1 和 4 针 2)” 这 是 很 不 现实 

的 。 事 实 上 ， 由 于 各 个 物种 的 X 值 和 u 值 区 别 很 大 ， 并 且 对 每 一 个 物种 来 说 ， 竞 争 会 引起 几 什 
随 S 而 减 小 ， 而 》 值 随 $S 而 增加 ， 所 以 净 消 记 数 了 的 增加 应 该 比 随 S 作 线性 增加 的 变化 更 快 ; 同 
样 ， 净 迁 入 数 I 的 下 降 也 必然 比 随 S 帮 线 性 下 降 的 变化 更 快 。 

如 果 像 Lack 某 些 著作 (1973)1976) 中 合营 着 一 种 极端 的 情况 ， 即 物种 数目 中 Se 是 某 些 岛 
屿 土 永久 性 常 居 者 ， 而 任何 别 的 迁 入 者 将 是 不 能 繁育 的 ， 即 有 特定 的 S* 不 物种 ， 在 生态 上 才 
适合 于 这 个 岛屿 ,那么 ,岛屿 的 迁 入 曲线 和 消亡 曲线 将 与 图 全 4 不 同 , 而 呈现 图 4-5 的 形状 5 在 这 
种 情况 下 ，8S* 个 物种 的 消亡 率 实际 上 等 于 零 ， 而 另 一 些 物种 的 消 率 实际 二 等 于 无 很 大 : 

在 现实 情况 中 ， 更 多 的 是 处 于 图 4-4 和 针 -5 两 种 情况 之 间 《 图 46)。 当 已 有 较 多 的 物种 迁 - 
入 定居 下 来 ， 则 再 迁 入 并 成 为 新 的 物种 的 数量 将 减少 。 这 样 物种 迁 大 涯 帮 为 物种 数 自 $ 8 x 
数 将 下 降 ， 开 始 时 ， 许 多 能 很 快 定居 的 物种 先 定居 下 来 ， 这 时 迁 入 率 曲线 比较 陡 直 二 后 来 逐 
步 扩 散 的 迁 入 者 拉 长 了 迁 入 的 时 间 ， 而 且 当 到 达 P 点 时 ， 使 曲线 很 缓慢 地 向 二 倾斜 5 表示 可 

迁 入 率 和 消失 率 
fe re > 

ae Lee 5 
物种 数目 (S) Ss" P 

图 4-5 RW a RC I ) 和 消亡 曲线 (E) 图 4-9 ”在 -海岛 上 使 得 物种 数量 达到 平衡 状态 
(它们 仍然 是 S 的 函数 ， 但 Sx 个 物种 具有 实 $* 的 渤 入 率 和 消亡 率 之 间 的 关系 
际 上 等 于 零 的 消亡 率 ， 而 其 他 物种 不 能 在 岛 I 一 起 始 时 的 迁 入 率 ; P 一 迁 入 种 来 源 
上 繁育 ) 地 的 物种 总 数 

能 到 达 该 岛 的 总 的 物种 数 ， 亦 即 大 陆 物 种 库 能 供应 的 物种 总 数 ， 消 亡 曲线 为 一 指数 曲线 ， 共 

有 为 正 值 的 斜率 ， 因 迁 入 的 物种 越 多 ， 某 些 物种 被 排斥 消亡 的 机 会 也 越 大 ， 物 种 间 的 竞争 增 

加 ”从 而 加 速 了 消亡 率 。 

显然 ,物种 库 的 大 小 ,海岛 离 物种 库 的 距离 以 及 海岛 本 身 面 积 HAM, 对 迁 入 率 和 消亡 率 

的 相互 关系 有 极 大 的 影响 。 如 果 物 种 库 大 ， 潜 在 可 定居 的 物种 多 ， 并 且 岛 屿 离 迁 入 种 来 源 地 

近 ， 则 单位 时 间 内 的 迁 入 者 多 ， 其 平衡 状态 的 物种 数目 $* 与 来 源 地 物种 总 数量 了 就 比较 接近 

《图 4-7)。 必 外 如 果 海 岛 本 身 的 面积 大 ， 空 间 异 质 性 复杂 ， 则 对 物种 就 有 更 大 的 收容 能 力 ， 
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因为 更 大 的 栖息 地 和 更 复杂 的 环境 使 迁 入 的 物种 在 

以 上 关于 海岛 生物 地 理学 的 理论 ， 不 仅 在 解释 

群落 物种 丰富 度 上 ， 而 且 在 整个 生态 学 研究 中 都 具 
己 有 十 分 重要 的 意义 。 因 为 这 些 理论 提供 了 考查 生态 

有 学 岛 凸 的 新 方法 。 例 如 ， 我 们 可 以 把 以 某 种 农作物 

图 4-7 岛屿 的 大 小 和 与 迁 入 者 来 源 地 的 构成 的 农业 生态 系统 看 成 一 个 生态 学 岛屿 ， 这 样 就 

”距离 对 物种 数量 平衡 的 影响 存在 着 害虫 天敌 的 迁 入 和 消亡 问题 。 是 否 农作物 的 

(大 而 近 的 岛屿 有 更 多 的 物种 数量 S"*， 状况 允许 迁 六 和 消亡 发 展 到 平衡 状态 ， 或 是 否 由 于 

小 而 远 兹 帘 屿 的 牺 种 数 较 少 S/ 和 农作物 的 收获 而 使 移居 曲线 (colonization curve) 

xs aon 将 出 现 断 截 现 象 ? XPATH EB 

虫 群 落 组 成 的 理解 ， 从 生态 学 上 找到 害虫 管理 最 完善 的 方法 。 

= vv 

区 竞争 中 得 到 更 好 的 庇护 而 生存 下 来 。 因 此 增 大 海岛 
z 的 面积 或 空间 异 质 性 ， 可 以 得 到 减低 消亡 率 的 结 
站 ee. 
* 

三 、 生 境 中 资源 状况 对 群落 丰富 度 的 影响 

生境 中 的 资源 状况 是 群落 内 调节 现 有 物种 数目 的 最 重要 的 因素 。 群 落 中 任何 一 种 有 机 
体 ， 为 了 生存 和 繁殖 都 需要 一 定数 量 和 质量 的 资源 。 从 更 广 的 意义 上 讲 ， 资 源 应 当 包 含 5 种 
成 分 ， 物 质 〈 主 要 是 食物 )、 能 量 、 空 间 、 时 间 和 信息 量 。 

.任何 一 个 特定 的 生态 系统 ， 其 群落 中 物种 的 数目 似乎 都 有 一 个 饱和 量 ， 从 而 使 各 物种 对 
资源 的 利用 达到 最 适 的 程度 ， 如 果 对 某 种 资源 的 利用 高 于 或 低 于 最 适 水 平 , 那 么 ,通过 相应 的 
自然 选择 就 会 得 以 调整 。 例 如 , 当 资源 不 足 或 资源 供应 状况 变 得 低劣 时 ,生存 竞争 将 被 强化 ; 当 
资源 充足 ,供应 改善 时 ,生存 竞争 得 到 缓和 。 当然， 资源 的 5 种 成 分 对 于 群落 中 的 各 个 物种 不 
是 等 价 的 ， 有 时 是 不 可 置换 的 。 物 质 、 能 量 、 空 间 既 是 种 内 ， 更 是 种 间 竞 争 的 直接 对 象 ， 它 
对 于 调节 和 维持 物种 的 数目 以 及 种 群 密度 ， 具 有 本 质 性 的 决定 作用 。 而 时 间 虽 然 不 是 物种 竞 
争 的 直接 对 象 ， 但 它 却 是 竞争 得 以 进行 的 必要 的 外 部 条 件 。 物 种 对 于 时 间 的 种 种 适应 表现 ， 

_ 是 物种 对 最 有 利 的 环境 保持 其 调节 作用 的 一 种 适应 机 制 。 至 于 信息 量 ， 除 了 以 能 量 形式 出 现 
的 负 灶 (enitropy) 可 以 作为 竞争 的 对 象 外 ， 物 种 多 少 、 环 境 在 结构 、 时 间 、 空 间 上 的 多 样 性 以 
及 由 此 引起 的 “风险 的 分 散 ?” 均 对 物种 的 抗 逆 能 力 产生 影响 ， 从 而 作用 于 物种 数 的 稳定 。 

_ 总 的 说 来 ,资源 量 越 大 ， 能 够 保存 的 物种 越 多 。 但 是 ， 有 时 大 量 的 资源 只 有 利于 一 个 或 
两 个 物种 ， 而 不 利于 其 他 物种 ， 因 此 群落 的 优势 种 发 展 了 而 丰富 度 却 降低 了 。Terborgh 
(1973) 论证 在 北美 沙漠 见 到 的 大 量 物种 ， 是 由 于 植物 瓜分 供给 不 足 的 水 分 而 出 现 的 。Ste- 

phensen (1973) 已 证 明 ， 老 的 农田 群落 中 增加 施肥 量 会 降低 物种 丰富 度 和 均匀 度 。Yoda 等 
〈《1963) 发 现 未 太 肥沃 的 土壤 比 肥沃 的 土壤 能 维持 更 多 的 小 型 植物 。 在 昆虫 群落 中 Bey-Bienko 
和 了 Price 的 两 个 例子 说 明了 这 一 情况 。 

Bey—Blenko (1961) 列 出 了 处 女 草 原 和 由 此 开发 的 小 麦 地 上 昆虫 的 种 类 数 和 个 体 数 〈 表 
4-1)， 在 未 开 屋 的 草原 上 栖息 了 340 种 昆虫 ， 每 平方 米 的 总 个 体 数 是 199 头 六 但 将 其 明 为 小 麦 
地 后 ， 则 种 数 减少 到 142 种 ， 两 个 体 数 反而 增加 到 了 每 平方 米 351 头 。 这 个 例子 也 说 明了 资源 
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表 4-1 “处女 草原 和 已 开 曼 的 小 麦 作物 地 昆 

虫 种 类 及 个 体 数 〈 每 平方 米 ) 的 比较 
物种 多 样 性 再 一 一 

ee 

昆 op | 处 女 草原 小麦 地 

AR: RBA CHL YF 35 19 
has) er 

OE Ca 38 19 . 
鞘翅 目 93 39 * 

膜 翅 目 37 18 

其 化 137 54 

全 部 种 数 ， 340 142 
全 部 种 的 个 体 数 / 米 : 199 351 

优势 种 和 常见 种 数 41 19 

个 体 数 / 米 ? 111.2 331.6 B48 食物 资源 更 丰富 时 寄生 物 区 系 
占 总 个 体 数 的 百分比 54.5 94.2 中 物种 丰富 度 的 趋势 

的 种 类 〈 主 要 是 食物 ) 和 某 一 资源 量 两 个 因素 对 群落 丰富 度 的 影响 。 
Price (1970) 的 例子 是 关于 加 拿 大 原始 森林 中 寄生 物 区 系 的 研究 。 人 发疯 当 桂 宇 密 度 

IM TES, whi (Pleolophus basizonus) KABA, MAIL AH ARB MYER RCA 

4-8)。 这 说 明 当 食物 资源 《寄主 的 茧 ) 丰富 时 ， 寄 生物 区 系 中 物种 丰富 度 反 而 有 所 下 降 ， 其 
下 降 的 原因 是 由 于 婚 蜂 上 升 为 优势 种 。 

从 上 面 的 叙述 看 出 ， 生 境 中 资源 的 数量 和 质量 的 幅度 ， 对 于 物种 的 多 少 似乎 有 一 组 从 
影响 。 结 论 是 ， 当 资源 的 数量 影响 每 个 种 的 种 群 大 小 的 同时 ， 资 源 的 质量 却 影响 着 维持 的 

物种 数量 。 图 4-9 表 明了 生境 中 资源 的 数量 、 质 量 对 现存 物种 数目 和 种 群 大 小 的 ER. Bh 
质量 的 幅度 ， 例 如 对 食 谷 动物 来 说 是 种 子 的 大 小 等 ， 对 授粉 昆虫 来 说 是 花蜜 在 花 内 的 深度 

等 ， 对 小 性 虫 来 说 是 树 皮 的 有 效 厚 度 等 ， 在 资源 分 布 的 两 极 具有 相等 的 有 效能 量 。 图 大 10 表 

明 一 个 生境 中 资源 的 数量 和 质量 的 关系 和 群落 中 可 以 共存 的 物种 数量 。 

st + 
#5 少 教 物种 高 种 群 
= a 
He BS 
a a pat? 

a | 许多 物种 低 种 群 or 
va 低 量 高 质 范围 
a = td 

图 4-9 群落 中 资源 的 数量 和 质量 之 间 的 图 4-10 ”一 个 群落 中 资源 的 数量 和 质量 
关系 及 它们 对 现存 种 数目 和 种 群 之 间 的 关系 以 及 在 该 群落 中 可 
大 小 的 影响 以 共存 的 物种 数量 
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“第 二 节 ， 群落 的 物种 -面积 关系 

一 种 -面积 关系 的 概念 及 一 般 形 式 

-广义 上 讲 ， 所 谓 种 -面积 (species-areay) 关系 是 指 一 个 生活 小 区 刀 乃至 一 个 大 的 ;地 理 区 

域 的 物种 数量 ， 帮 为 小 区 或 地 域 面积 的 函数 而 变化 的 规律 ; 从 狭义 上 讲 ， 则 是 指 物种 数量 与 

抽样 样 方 的 大 小 或 样 方 数 量 的 关系 。 这 后 一 种 情况 与 种 群生 态 学 中 对 种 群 空间 格 局 的 研究 有 

某 些 相似 之 处 。 当 研究 一 个 种 群 的 空间 格局 时 ， 它 要 表明 的 是 样 方 中 出 现 0, 1 2，…… n4s7> 

RE REBT HTARN ACR, MRA, MoMA KAM 是 表示 样 方 

FB HABA, 2, 3, ey AAS, YR PA ES BE A EF HAE AS 学 原理 是 有 

”区 别 的 。 

正如 上 上 节 所 述 ， 一 般 说 某 个 群落 占据 的 地 埋 区 域 越 大 ， 它 所 包括 的 物种 越 多 。 昆 虫 种 类 

在 植物 上 的 分 布 ， 情 闹 也 是 如 此 ， 例 如 在 地 理 上 分 布 广泛 的 植物 比分 布 狭 窒 的 植物 ， 在 其 上 

取 食 的 昆虫 种 类 要 多 ， 就 一 个 小 的 生活 区 甚至 一 个 小 的 生境 来 说 ， 一 般 某 种 植物 连 片 越 大 ， 

其 上 的 昆虫 种 类 也 越 多 。 在 早期 Gleason(1922，1925) 和 Cain(1938) 曾 用 作 图 的 方法 来 表示 每 

单位 面积 下 出 现 的 物种 数量 。 例 如 在 同一 群落 中 重复 取样 ， 当 样本 面积 或 样本 数 增加 时 ， 那 

” 殉 采 集 到 的 物种 数目 也 随 之 增加 ， 在 开始 时 物种 数 和 急剧 增加 ， 然 后 增加 的 速度 逐渐 变 慢 ， 如 

果 是 均一 的 群落 占有 极其 广阔 的 面积 ， 那 么 就 增加 到 接近 于 一 定 的 种 数 (图 4-11)。 当 然 ， 样 

本 数 或 样本 面积 继续 增加 或 扩大 时 ， 碰 到 具有 不 同 种 类 相 的 群落 ， 则 出 现 的 物种 数 〈 累 计 种 

BO) Maks in, 从 而 使 曲线 成 为 台阶 状 上 逢 = 以 捕 忠 疯 扫 捕 昆 虫 进行 昆虫 群落 调查 时 于 (如 

果 忽 视 由 扫 捕 引起 扰乱 的 结果 )， 也 可 能 见 到 随 捕虫 网 打动 的 次 数 而 得 到 同样 的 关系 。 当 然 ， 

站 在 这 种 情况 下 物种 增加 的 方式 ， 与 每 个 物种 

个 体 数 的 分 布 型 有 关 。- 

像 图 4-11 那 样 表明 物种 数 作为 面积 的 函 
数 而 变化 的 曲线 称 为 种 -面积 曲线 。 在 群落 

-调查 中 ， 种 -面积 曲线 既是 决定 必要 的 调查 

单位 的 基础 ， 又 能 阐明 群落 中 物种 分 布 的 规 

io. 50 @, Alt, CNWRSRATN, —HBeHK 

面积 9 生态 学 上 研究 的 一 项 重要 内 容 。 
图 4-11 让 苦 竹林 里 植物 的 种 数 和 面积 曲线 下 面 着 重 讨论 几 种 表达 种 = 面积 关系 的 

10 20 30 

二 、Arrhenius(1921) 的 模式 

Arrhenius 以 双 对 数 曲线 很 好 地 表达 了 最 普遍 和 常见 的 种 -面积 关系 。 他 设 q 为 调查 面积 
~ 129 



4-2 物种 -面积 指数 m 

生物 类 群 地 ' 汪 点 m 值 “x mR 来 源 

i 中 | 西 印度 群岛 0-34 Darlington 

es | 西 印度 群岛 0.30| Darlington 

8, 类 西 印度 群岛 0.24| Hamilton, Barth, Rubinoft 

8 类 | 东 印 度 群 岛 0.28| Hamilton ,Barth ,Rubinoft 

岛 ” 类 | KINA, He 0.30| Hamilton, Barth,Rubinoft 

网 ”类 | 美 拉 尼 西 亚 ”|0.30| MacArthur and Wilson 

BEAR ASHEZE 密 执 安 湖 群 岛 |0.24| Preston 

岛 :， 类 新 几内亚 群岛 ”|0.22| Diamond 

8 类 | 新 不 列 颠 群岛 0-18) Diamond 

岛 ， 类 | 所 罗 门 群岛 d.09| Diamond and Maye 

8 类 | 新 赫 布 里 底 群 岛 0.05| Diamond and Marshall 

陆 生 植物 | 加 拉 帕 戈 斯 群岛 |0.32| Preston 

陆 生 植物 加 拉 帕 稼 斯 群岛 |0.33| Hamilton,Barth,Rubinoft 

陆 符 植 物 | 加 拉 帕 戈 斯 群岛 0.31| Johson and Raven 

陆 生 植物 | 全 世界 0.22| Preston 

陆 生 植物 | AFIS 0.21| Johson and Raven 

陆 生 植 物 “约克 郡 自然 保护 区 |0.21| Usher 

陆 生 植物 加利福尼亚 群岛 0.37| Johson,Mason, Raven 

His | vq 100 Pade paniola 

Eo] Rico 
Bag : 

ath 
Montserrat 

1 10 100 1000 10,000 100,000 
面积 的 平方 英里 数 、 

图 4-12 ” 西 印 度 群岛 又 而 栖 类 和 有 寿 行 类 动物 的 物 神 
-面积 关系 (m 王 0.30) 

或 同 面积 方形 样 方 的 个 数 ， 
S. 为 到 qd 为止 出 现 过 的 物种 
数 〈 累 计 物 种 数 )， 则 ， 

S,=cq” (4-7) 

nt gS, =Ige+m 1gq 

(4-8) 
六 式 中 ie 是 比例 常数 ， 它 

主要 取决 于 被 测 面积 qd 的 大 
小 和 被 研究 的 分 类 类 群 ，m 
是 一 个 无 维 参 数 ; 它 是 用 les 
对 leq 作 图 的 曲线 的 斜率 ， 
fel >m>1 hy 曲线 的 形状 
就 大 致 如 图 411 所 示 。 
”曾经 有 不 少 的 研究 ， 比 

较 了 同一 群岛 、 同 类 栖息 地 
不 同 面积 上 的 物种 数目 ， 这 、 
些 物种 包括 植物 和 动物 ， 其 
结果 都 导致 了 4-7 式 的 关系 、 
st (4-2). a 

总 结 表 4-2 中 这 些 典 型 
的 物种 -面积 关系 ， 发 现 m 
值 大 体 都 在 0.18 一 0.35 之 

间 ， 这 样 就 导出 了 一 个 普遍 
的 一 般 性 法 则 ， 即 似乎 面积 
以 10 的 因素 增加 ， 则 物种 的 - 
数目 成 倍数 增加 ， 或 者 说 ， 
面积 减少 10 倍 ， 相 当 于 物种 
六 目 减 少 一 半 。 以 表 4-2 A 
Darlington (1957) 对 两 栖 

As AUC (FA BD ABS 
印度 群岛 面积 关系 的 调查 为 
fl, SBC 10K RB 国 

时 ， 有 物种 7 个 100 平方 英里 时 ， 有 物种 14 个 ,100000 平 方 英里 时 ， ot 

按照 这 个 法 则 ， 似 乎 就 能 回答 在 考察 全 球 热带 雨林 的 命运 时 ， 人 们 可 能 

即 如 果 只 能 保护 住 1 锡 BIL Hh (Amazonian) fH, cae oHws oa 

虽然 ， 用 这 个 数量 关系 作出 的 回答 是 粗糙 而 忽视 细节 的 ， 但 是 它 能 为 保护 区 面积 与 可 能 最 后 

被 保存 在 保护 区 中 的 物种 数目 之 间 的 关系 ， 提 供 了 一 个 正式 的 估计 。 另 外 ， 从 这 里 还 可 以 看 重 

出 ， 似 乎 每 一 生活 小 区 物种 数 极限 的 概念 能 外 推 而 进入 包括 着 许多 群落 的 广大 区 域 中 去 。 这 

样 ， 我 们 就 从 群落 生态 学 领域 自然 而 然 地 进入 到 生物 地 理学 的 范畴 。 

"130， 



三 、Romell(1920) 和 Gleason(1922 ) 的 模式 

Romell 和 Gleason 根 据 等 比 级 数 法 则 和 调和 级 数 法 则 提出 了 以 下 模式 ; 
Su=algq+b (4-9) 

趟 中 d 和 S, 同 人 7 式 ，a 为 物种 数目 $。 对 面积 的 对 数 lgq 作 图 时 的 斜率 ，tb 为 截 距 。 
对 于 二 些 观察 数据 ， 用 4-9 式 比 用 4-7 式 拟 合 更 好 。 

四 。Kylink1926) 的 模式 

Kylin 模 趟 有 两 条 基本 很 设 ， 
1.。 各 个 物种 的 密度 P, 都 相等 ， 亦 即 各 物种 具有 相同 的 个 体 数 ， 但 显然 ， 群落 中 包含 所 有 

种 的 密度 了 与 某 个 种 ， 特 别 是 优势 种 的 密度 P; 不 同 ; 

2 .每 个 种 的 个 体 都 是 随机 分 布 的 。 

在 上 述 假设 的 群落 内 ， 设 总 的 物种 数 为 S-， 随 机 抽 N 个 个 体 ， 如 果 得 到 S 种 ， 则 从 二 项 

式 分 布 得 到 ， 

? s=s.[(1-(1 ——)} (4-10) 

WRN, S.>1, RAERMMA A, HE: 
S=S.(1—e-N75e) CASTE) 

根据 假设 1， 如 果 把 个 体 数 换 为 物种 密度 和 面积 的 关系 ， 即 N 一 pa， 则 : 
S。 一 S-(1 一 e-tarSe) (4-12) 

4-124, P/S.=P;5 3:P =m, MJ 

S,=S..(1—e74) (4-13) 

4-13 式 即 为 Kylin 的 物种 -面积 关系 模式 。 
该 模式 以 群落 中 每 个 种 的 个 体 数 相等 并 随机 分 布 作为 基础 。 因 此 ， 如 果 按 照 这 个 模式 作 

反复 多 次 抽样 ， 即 使 每 次 取 相 同 的 N 个 个 体 , 所 得 物种 数 $ 都 以 4 人-11 式 的 值 为 中 心 而 波动 ， 
其 波动 平均 值 的 方差 rs， 在 S- 交 1 时 为 : 

N(N—1) 
ae os (4-14) 

显然 ， 方 差 os:* 是 随 抽取 个 体 数 N 的 增加 而 急剧 增加 的 。 

Kylin 模 式 的 上 述 两 个 假设 都 与 自然 界 的 的 情况 不 相符 合 ， 这 正 是 该 模式 的 主要 缺点 。 但 

是 这 个 模式 在 决定 调查 的 方形 区 域 数 时 是 很 方便 的 。 

为 了 计 估 调查 群落 中 物种 总 数 S。， 最 好 使 用 定 差 法 ， 即 假设 个 体 数 从 N 增加 到 N 二 AN 

CAN 为 一 定 ) 时 ， 物 种 数 S 也 增加 到 S 十 AS， 由 (4-11) 式 得 ; 

_N+AN N 

AS=S.(1—¢ “" )—Si¢i—e ™) 
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N 

teas S)(i —e > (4-15) 
M (4-15) 式 看 出 ， 当 AN 一 定时 ， 那 么 AS 和 S 呈 直线 关系 ， BA SRS 就 给 

出 了 Se 的 估计 值 。 

例如 ， 根 据 图 4-11 的 资料 ， 当 了 ;一 定时 ， 让 各 q 值 均 增加 5 平方 米 ， 在 图 4 -11 上 读 取 对 应 

于 此 的 S 值 和 AS 值 ， 则 可 得 图 4-13 的 直线 。 当 然 在 图 4-11 这 个 例子 中 ， AS 和 8 的 关系 ， AA 

不 是 直线 ， 所 以 用 图 4- 13 读 取 的 Se 成 为 过 于 小 的 估计 值 。 S24 

S。 的 估计 值 ， 在 像 图 和 11 的 情况 下 ， 雪 ai 
种 -面积 曲线 到 达 坪 的 状态 ， 或 观察 数据 表 AS i" 
中 的 物种 数 达 饱和 时 ， 也 可 由 图 或 表 直 接 目 

测 得 出 。 
Kylin 模式 中 的 参数 m， 可 由 下 列 关 A 

用 最 小 自 乘 法 估计 ; 
由 Kylin 模 式 〈4-13 式 ) 得 ; 

S, = 
sare. | =—e q 

取 自然 对 数 得 : 其 
10 20 30” yams) 

mn( -一 1 )=mq (4-16) | eit 
区 图 4-15 ”应 用 图 4-11 资 料 作出 的 定 差 图 

SR (Pi 作为 一 定 ，j 加 5 平方 米 ， 在 图 RAAA-16xt, FUSERUMUS,ALLGATT HOR oT Tales ravteat ae pene SE 
得 的 S- 计 算 该 式 的 左 端 ,将 此 对 q 通 过 原点 作 直线 与 S 轴 的 交点 即 为 S- 的 估计 值 ) 于 
回归 直线 ， 则 直线 的 斜率 就 是 m 的 估计 值 。 ot - 

五 、Fisher 等 (1934) 的 模式 

Fisher 等 假设 群落 的 种 -多 度 :关系 ( 即 物种 和 个 体 数 关系 ) 符 合 于 对 数 级 数 法 则 ( 寡 硅 示范)， 

并 且 单 位 面积 的 个 体 密 度 4q 为 一 定 〈 包 括 一 切 种 )》 AUT Hit eB Bhs Bl 
_N=dq。 这 样 就 得 了 Fisher 的 种 -面积 关系 的 模式 ; 

sj=ala( 1 +22) “Os 
d 如 果 充 分 大 时 ， 得 ， 

(4-18) S,~aln@4 =a In? +alnq 
a a 

Pe PS Hn» PAL He Ay ALS TB) YS ROR HOA Cadet SR Bee FE ELE Re 法 则 ) 当然 ， 在 

这 种 情况 下 ， 和 群落 中 的 物种 数 达 不 到 饱和 ，REisher 模 式 的 缺点 ， 就 在 于 群落 中 物种 数 不 饱 和 

的 假 仙 以 及 把 所 有 的 种 换算 为 密度 d。 

由 4-18 式 看 出 ， 当 调查 单位 大 于 某 个 值 时 ， 则 调查 单位 的 物种 数 将 随 调查 面积 的 对 数 成 
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六 、 种 -面积 关系 4 个 模式 的 性 质 

一 种 = 面积 关系 的 数学 模式 除了 它 能 和 否 很 好 地 配合 种 -面积 曲线 外 ， 还 要 看 它 能 和 否 满足 以 下 

两 个 条 件 : 

1. 当 qd 一 0 时 ， 必 定 3, 王 0 | 

2.。 当 q->*ce 时 ，ds/dq 为 一 有 限 值 ， 这 个 条 件 表明 的 生态 学 意义 是 ， 在 一 个 限定 的 群落 

里 ， 物 种 数 随 面积 的 增 大 而 趋向 于 坪 的 状态 ， 亦 即 达 到 某 个 饱和 水 平 。 

在 二 述 的 4 个 种 = 面积 关系 模式 中 ， 对 于 第 一 个 条 件 ， 除 Romell 和 Gleason 的 模式 (4-9 式 ) 

AGH, 其余 3 个 模式 都 是 满足 的 。 对 于 第 二 个 条 件 ， 则 Romell 和 Gleason 模 式 (4-9 式 )、 

Arrhemiius 模 式 (4-7 式 ) 都 不 符合 ,只 有 Kyjlin 模 式 ( 人 13 式 ) 和 Fisher 模 式 (4-17 式 ) 是 满足 这 个 
条 件 的 ”因此 4-9、4-7 式 两 个 模式 与 丸 两 个 模式 〈4-13 式 、4-17 式 ) 相 比 ， 其 近似 度 就 差 

些 a 2 

总 的 看 来 ， 上 述 模式 都 可 给 出 近似 于 图 全 11 的 曲线 ， 但 为 了 比较 各 自 的 特征 ， 季 崎 

(1959) 用 物种 数 对 面积 的 对 数 作 图 (图 4-14)， 结 果 发 现 ，S 对 1gq 的 关系 分 别 为 : 

Arfrhenius 模 式 (4-7) 为 指数 曲线 ; 
Romell 和 Gleason 模 式 (4-9) 为 直线 ; 

” 玫 ylin 模 式 (413) 为 近 S 型 曲线 ; 

Fisher 模 式 ( 和 17) 为 左边 弯曲 的 直线 。 

七 、 物 种 -面积 关系 在 群落 抽样 上 的 应 用 

在 种 群生 态 学 中 ， 有 关 种 群 抽样 在 理论 和 实践 上 都 曾 作 过 大 量 的 研究 。 一 般 说 来 ， 当 采 

取 简 单 的 随机 抽样 时 ， 种 群 调 查 的 理论 抽样 数 由 允许 误差 和 个 体 数 的 方差 或 负 二 项 分 布 的 开 

值 来 确定 。 但 是 在 群落 水 平 上 的 抽样 理论 研究 几乎 还 是 空白 。 在 群落 调查 中 ， 如 何 确定 样本 

的 面积 或 数量 是 经 常 面临 的 一 个 实际 问题 ， 其 解决 的 途径 似乎 可 从 以 下 两 个 方面 考虑 。 

1 首先 研究 群落 中 各 个 物种 或 优势 物种 的 空间 分 布 格局 ， 确 定 每 个 物种 在 一 定 精度 保证 

Reese ee ea eae ee Ky 

R log q 

图 4-14 ”各 种 物种 -面积 曲线 的 S: 199 dem 0 QA Qe 导 坟 = 科 
(A—4-7xt; R—4-95t;) KK 一 全 13 式 ; 图 4-15 “由 种 -面积 曲线 求 最 小 面积 Q. 〈Cain 的 
F 一 4-17 式 ) 方法 ) FQ, (Archibald 的 方法 ) 
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下 所 需要 的 理论 抽样 数 ， 然 后 ， 以 物种 中 抽样 量 最 大 的 作为 群落 抽样 的 依据 《在 抽样 单位 相 4 

同 的 情况 下 )。 这 种 方法 沿用 种 群生 态 学 的 路 子 ， 当 所 调查 的 群落 中 物种 较 多 ， 特 别 是 各 物 

种 抽样 单位 不 相同 时 ， 存 在 较 大 困难 。 
2 .应 用 群落 物种 - -面积 关系 确定 群落 调查 的 最 小 面积 (minimal area 或 0 

area)。 和 群落 调查 的 抽样 精度 应 考虑 两 个 方面 ， 一 是 物种 对 群落 的 代表 程度 , 即 调查 到 的 种 占 

群落 实 有 种 的 比例 ， 二 是 一 些 优势 物种 种 群 调查 所 需要 的 精度 。 

由 种 -面积 关系 可 知 ， 调 查 面 积 〈 或 样 方 数 ) 越 小 ， 被 遗漏 的 种 就 越 多 ， 但 调查 面积 太 

大 或 样 方 数 过 多 ， 单 位 面积 的 信息 量 就 小 ， 而 且 花 工 费 时 。 这 样 在 进 # pipes. 就 存 

在 着 一 个 如 何 确定 最 小 抽样 面积 的 问题 。 

Cain (1943) 和 Artchibald (1949) 提出 了 由 种 -面积 曲线 方便 地 确定 群落 调查 中 抽样 最 

小 面积 的 方法 。 如 果 是 均一 群落 ， 当 调查 面积 增加 到 某 一 数值 时 ， 即 使 再 增加 调查 面积 或 

样 方 数量 ， 仍 然 不 能 发 现 新 的 物种 〈 图 4-15 的 P， 但 4-7、4-9、4-17 式 成 立 的 情况 除外 和 5 

Cain 确 定 最 小 调查 面积 的 方法 ， 是 把 种 -= 面积 曲线 的 P 点 和 座 标 原 点 0 用 直 线 连结 ”然后 作 

一 平行 于 OP,， 且 与 种 -面积 曲线 相 切 于 Q 点 的 直线 ， 其 相应 于 Q 的 Q。 点 作为 群落 调查 的 最 小 面 

积 。 而 Archibald 的 方法 ， 是 把 相应 于 S-/2 的 调查 面积 Q4 作 为 最 小 面积 。 

在 Kyjlin 模 式 的 情况 下 ， 当面 积 q 增 大 时 ,个 体 数 N 也 随 之 增加 ,由 全 匡 式 可 知 在 此 情况 

下 ， 物 种 数 S 的 方差 (as") 必 然 增 大 ， 所 以 实测 所 得 曲线 其 右边 部 分 仍 有 很 大 的 波动 " 汪 因 此 ， 

采用 Cain 提出 的 方法 ， 直 接 依靠 物种 停止 增加 时 的 P 点 来 估计 最 小 面积 是 不 稳定 的 叶 相 形 之 

下 ，Archibald 的 方法 反倒 是 稳定 的 。 但 是 不 论 哪 种 方法 ，Q. 和 Q4 作为 最 小 面积 都 缺乏 生态 

学 依据 ， 只 是 计算 和 使 用 比较 方便 ， 它 们 并 不 具有 所 谓 在 “ 百 分 之 玫 的 差异 BE, 就 出 现 

百 分 之 几 的 种 ”这样 的 依据 。 总 之 迄今 还 没有 一 个 合理 的 确定 最 小 面积 的 方法 。 为 了 解决 这 

个 问题 ， 还 必须 进一步 探讨 物种 数 和 个 体 数 的 关系 。 

第 三 节 ”群落 中 的 种 -多 度 关系 

一 、 种 -多 度 关 系 的 概念 及 其 标记 方法 ron 

种 -多 度 (species-abundance) 关 系 与 种 = 面积 关系 不 同 ， 它 所 阐明 的 是 群落 中 各 个 物种 个 
体 数 量 的 分 布 规律 。 众 所 周知 ， 群 落 中 各 物种 的 个 体 数量 十 分 不 同 ， 有 的 物种 数量 很 多 ， 极 
为 普遍 和 和 常见， 有 的 物种 数量 稀少 而 罕见 。 因 此 在 定量 研究 群落 结构 时 ， 首 先 遇 到 的 问题 就 
是 不 同 物种 的 数量 是 如 何 分 布 的 ? .如果 一 个 群落 中 有 S 个 物种 ， 共 有 个 个 体 ， 各 个 物种 的 
个 体 数 是 Ni，N:，……RN,， 那 么 任何 N， 不 管 它 来 自 什么 群落 ， 是 否 存 在 着 某 种 一 致 的 关 时 
AVE? 试图 回答 这 个 问题 必 将 导致 建立 种 -多 度 曲 线 ， 这 就 同 研究 种 群 空间 格局 击 首先 要 整 
理 出 一 个 频次 分 布 表 一 样 ， 无 非 前 者 是 每 个 物种 出 现 的 频率 ， 而 后 者 是 样 方 出 现 的 频率 而 和 
已 。 如 果 种 -多 度 曲线 能 拟 合 某 个 只 有 少数 参数 的 唯一 概率 分 布 形式 或 其 他 的 数学 模式 习 并 和 
符合 来 自 某 些 群 落 的 观察 数据 ， 那 么 就 可 能 揭示 出 参数 值 和 所 描述 的 群落 之 间 某 些 有 趣 的 相 

互 关 系 。 
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半 强 号 据 群落 调查 收集 到 的 个 体 进行 分 类 计数 后 ， 标 记 种 -多 度 曲线 的 方法 ， 最 简 单 和 最 基 
本 的 是 直接 列 出 种 蕊 FHV, cree 的 个 体 数 Niy Nay errr: ， 这 实际 上 是 把 所 有 的 样 方 作为 一 个 集 

合 ， 统 计 出 每 个 种 出 现 的 频率 。 

在 许多 集合 中 , 发 现 大量 的 往往 占 绝 大 多 数 的 仅仅 只 有 一 个 或 几 个 个 体 的 物种 ,依次 是 具 

有 较 多 个 体 的 物种 逐步 减少 。 就 是 说 ， 在 群落 调查 中 ”往往 发 现 许多 个 体 不 多 的 罕 苑 种 和 几 

个 个 体 甚 多 的 富 集 种 。 当 然 ， 少 数 富 集 种 的 个 体 数 常常 超过 军 见 种 的 个 体 数 。 这 种 常见 的 现 

象 使 我 们 在 习 悍 上 用 来 标记 种 -多 度 曲 线 的 方法 ， 不 是 如 上 所 述 直接 列 出 Pl, PQ, + AY 

企 体 数 交 而 是 列 出 由 3# 个 个体 代表 的 物种 数 n;， 例 如 z= 王 5，n, 王 10， 这 意味 着 在 所 有 样 方 的 集 

合 中 ， 有 1310 个 物种 的 个 体 数 都 是 5 个 ， 或 者 说 有 5 个 个 体 的 物种 为 10 个 。 显 然 n, 是 频 率 的 频 

率 ， ;图 全 36 是 用 这 种 标记 方法 的 一 个 例子 。 

用 上 述 1y 2,3, …… 分 组 

TI 值 的 办 法 ， 其 种 -多 度 直方 16 

图 多 数 呈 明显 的 倒 J 形 ， 即 

ARH tA DBL SY 

PAS» 同时 有 表示 少数 富 集 

种 的 一 个 长 尾巴 〈 如 图 4-16 
所 示 ), 为 此 Preston (1948) 

Ca ener apes) ye ae ts, 20 aU Lorelle 
HAT HID TE, - BEAR SAS HH AK 

ca i nn LO OLS ETT Ty ed | 
| 恰好 等 于 前 一 倍 程 中 点 值 的 $1 2,3, 210 PAS PRBS 

24%, ER r=2*(x=0,1, 2, +++ ) : 

依次 作为 组 的 边界 ， 即 T 王 1，2， 50 

4,8, 32 》 这 样 各 组 的 中 点 。 

值 依次 为 1。5, By 6y123 2d 3 
如 果 某 个 种 的 个 体 数 恰好 落 在 边 

界 上 ， 即 该 种 有 2* 个 个 体 ， 则 将 

它 的 一 半 (〈0.5 个 种 ) 分 布 在 倍 程 

(2*7152*) A, Baa EE 

程 7727" Alo 例如 ， 调查 中 

发 现 有 2 个 个 体 的 种 为 6 个 ， 则 在 

第 一 倍 程 为 3 个 种 ， 第 二 倍 程 也 
为 3 个 种 ”这样 就 可 以 保证 各 倍 

程 物 种 数 之 和 等 于 调查 中 得 到 的 

了 全 -17 se RAEMRNATRS EAA EL 
实际 上 是 对 各 个 种 的 个 体 数 取 以 (Prestond)| sii ¥en (R= asexpl-40.207 (R—R,)49, 

2 为 底 的 对 数 。 图 4-17 是 用 倍 程 ”其 下 m(R) 是 及 个 倍 程 中 的 种 数 ，R。= 3 是 众 数 倍 程 ) 
分 组 z 值 标记 种 -多 度 关 系 的 一 个 例子 。 

用 以 上 方法 标记 的 种 -多 度 曲 线 ， 一 般 总 有 一 个 数学 模式 可 能 拟 合 ,当然 它 并 不 意味 着 是 

最 好 的 和 唯一 的 模式 。 但 禹 过 某 几 种 曲线 和 数学 模式 的 拟 合 ， 却 可 以 观察 到 群落 中 各 物种 分 

“上 35。 

每 倍 程 中 的 种 数 
Ta 

人 5 6 ee > Wane 13. 14 
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窜 可 利用 资源 的 方式 ”比较 各 物种 的 相对 重要 性 ，; 并 可 以 根据 简单 的 生物 学 假设 来 矣 测 群 六 

“中 物种 的 相对 数量 。 下 面 介 绍 几 种 由 种 - “多摩 关 系 导 出 的 候 信 和 攻守 异型 

z y 3| KARE 二 、 随 机 生态 位 假说 

… MacArthur (1957) 根据 一 个 简单 的 生物 学 假设 来 预测 物种 的 相对 数量 ， 同 时 | 将 这 些 预 

测 与 实际 观察 的 结果 相 比较 ， 从 而 提出 了 随机 生态 位 假说 Crandon niche boundary hypot- 

hesis)。 和 他 认为 群落 中 生活 在 一 起 的 物种 ， 必 然 分 享 生境 中 的 一 批 资源 其 中 至 少 靖 一 种 资 

源 是 有 限制 的 。MacArthur 提 出 这 个 有 限制 的 资源 在 物种 间 被 分 割 (利用 ) 的 两 种 可 能 方法 。 

一 种 情况 是 假设 不 同 物种 的 数量 确实 是 无 相互 影响 的 ， 它 们 的 生态 位 可 以 重 秋 而 县 重 亚 的 

量 并 不 影响 有 关 的 物种 。 因 为 MacArthur 没 有 找到 符合 这 种 情 gia ake 也 因为 

证 据 都 证 明 物 种 是 相互 依赖 的 ， 所 以 他 没有 沿 着 这 作 思 路 发 展 下 去 。: 党 网 

男 一 种 情况 是 ， 假 设 全 部 物种 的 个 体 数 加 在 一 起 是 个 常数 ， Bip OR 体 滑 加 

了 ， 另 外 的 物种 其 个 体 数 就 会 减少 ， 也 就 是 说 生态 位 不 能 重 竹 。 这 样 就 可 以 设 各 ， 资 源 为 一 

长 棒状 物 〈 或 一 长 的 线段 )， 各 物种 生态 位 的 边界 随机 地 标记 在 这 棒状 牺 上 .对 是 被 分 割 的 
每 一 段 就 代表 生态 位 的 大 小 。 例如 群落 中 有 S PH, SHE EMAAR, 
亦 即 各 物种 占有 互 不 重 彼 的 生态 位 ,这样 ， 被 分 割 的 资源 如 果 比 拟 为 单位 长 度 的 三 条 线段 ， 
则 它 被 分 成 S 段 。 按照 各 段 的 长 度 从 最 小 到 最 大 排列 起 来 ， 以 表示 从 最 罕见 的 种 到 要 训 训 的 了 
种 的 次 序 。 

假设 线段 从 最 小 到 最 大 的 排列 为 Di Layee, FES 

L,—L,=d,, L,—L,=d,, +++ » L—-L,_,;=d,_,; 

考虑 原 线段 的 长 度 为 一 个 单位 长 的 情况 ， 则 ; 
SI 十 (8 一 1)d, 十 (S 一 2)d) 十 +4,_,=1 sateen 

因为 等 式 左 端 所 有 项 都 遵从 的 唯一 条 件 是 它们 的 和 等 于 ly Fea Sa 
的 期 望 。 因 此 ， 

CR ee a 

| 

E(SL,)=E((S— 1 下 省 二 二 让 ed 

BL )=s5 EG )=sg——455 B= yG=zys ed 
一 般 地 | 

E(4,)= s¢g=iy 

于 是 ; 
E(L,)= HEL) +B) = 364-575, 

| E(L,) =E(L,) +B(d, ) 一 京 十 St S(S—2) 
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; j-1 i 

Es et) ypeeitizen: 
E(L;)=E(L,)+ LB) = ede Shi=i (4-19) 

t= 

BR, EXAWEL NAR ity FeO StH. 

RS: 
N E(L;)=y' > 

则 

ES 1 
Ning S+1-—i . (4-20) 

| 4 20 式 就 是 根据 随机 生态 位 假说 导出 的 分 割 线 段 模型 。 式 中 为 第 j 位 物 种 的 个 体 数 ; 

N 为 各 物种 个 体 数 总 和 ， S 为 调查 到 的 物种 数 。 

例如 ， 群落 中 有 5 个 种 ($)5 各 种 个 体 总 和 为 100(N), 按 (4-20) 式 ， 这 5 个 种 的 个 体 数 依次 

Rn 

Mavs (seer terse) 
N,=15.6 》 N,=25.7 , Ni 一 45。7 

2 

并 且 N=y,Ni 一 4 十 9 十 15.6 十 25.7 十 45.7 一 100 
1 -1 

三 、 生 态 位 优先 占领 假说 一 等 比 级 数 和 对 数 级 数 法 则 

Wihittaker(1970,1972) 提 出 了 生态 位 优先 占领 假说 (niche pre-emption hypothesis)。 按 

照 这 个 假说 ， 群 落 中 物种 对 资源 的 占有 一 般 作 如 下 分 配 : 第 一 位 的 优势 种 优先 占领 有 限 资 源 | 

的 一 定 部 分 ， 第 二 位 的 优势 种 又 占领 所 余下 来 的 资源 的 一 定 部 分 , 余 此 类 推 仍 然 假 设 每 个 物 
种 的 个 体 数 量 与 它 所 占领 的 资源 多 少 成 比例 ， 则 经 常 第 一 位 物种 的 个 体 数 量 是 第 二 位 物种 个 

体 数量 的 若干 倍 ， 而 第 二 位 物种 的 个 体 数量 也 是 第 三 位 物种 个 体 数 量 的 同样 倍数 ，…… 。 这 样 

就 得 到 一 个 数量 的 等 比 级 数 。 

| 元 村 勋 (1932) 关 于 海底 动物 的 调查 材料 ， 极 好 地 符合 等 比 级 数 法 则 。 他 把 物种 的 个 体 数 

时 多 到 少 按 次 序 排列 : 以 各 个 种 个 体 数 的 对 数 为 座 标 ， 则 在 物种 顺序 和 个 体 数 之 间 存 在 着 以 

FRA: 
IgN,=b—ax, (X=1,2, ++ ) (4-21) 

HH, NAR ERASED OK Beery PNA. 4-21 式 就 是 等 比 级 数 法 则 的 

数学 模式 。 

值得 注意 的 是 ， 在 等 比 级 数 法 则 的 计算 中 ， 一 般 不 使 用 最 小 目 滋 法 的 回归 直线 ， 这 是 因 

为 在 通常 的 群落 调查 中 ， 只 有 1 个 个 体 、2 个 个 体 ， 基 至 3 个 、4 个 个 体 的 物种 也 有 好 用 个 ， 

如 果 将 它们 包含 在 最 小 自 乘 法 的 整个 计算 过 程 中 ， 拟 合 的 变 差 就 会 增 大 。 也 就 是 说 ， 本 来 直 
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虑 性 不 是 很 好 的 观察 数据 当 作 完全 的 直线 来 对 待 是 没有 道理 的 。 为 此 ， 元 村 (1947) 提 了 出 了 等 
比 级 数 法 则 中 公 比 zr 和 初 项 ai 的 估计 访 法 : 

六 一 入 ee 人 

—_NG—r) ere ie a (4-23) 

SCORN A eri ATRIA N= SN, Na EEBIRY 9 — 8 nh At 

Fh) 的 个 体 数 ，N。,, 是 最 末 一 位 物种 CG E> OAD 的 全 体 数 (通常 N .一 1)， SHH 
查 到 的 物种 总 数 。 log N 7 

表 4-35 杂 草 人 群落 的 种 数 和 个 体 数 一 一 一 个 符 
合 等 比 级 数 法 则 的 实例 

种 名 BR 个 体 数量 计算 值 

117 11764. N,=117 — Hx i % 
_ Fs 2} 101 | 96.4 yah 

#8 3 76 | 79.2 
狗 Be 4 63 65.0 
MEK 5 54 53.4 
一 年 送 6 46 43.8 

o 
: 万 6 7 43 - 36.0 二 -3 rye ies Fix 
» 草 8 32 29.5 4-18 RR RERM ATR THe — FREE 9 20; 24,2 数 等 级 之 关 ee 7% 2014069 fo” Sie oleae "eb test 
5 Merk: 2 Be keys RE 34% - Ree, 3 pea 
Es 12 14 13,4 ‘ 
RO 13 9 1 Uisod i 
Re E 14 8 9.0 Ue 
| 3 15 6 tot 

AEF 16 ois eee 
aS 中 草 17 5 5.0 

A #2 18 5 Al 

Kg 19 3 3.4 
一 种 卷 耳 草 20 2 2.8 

穆 21 ae 

独行 菜 22 1 1.9 
地 锦 草 23 [NG 一 : pe hake oe | x rfl H4-19 Williams RRR RRHRT bey S=23 N=649 入 个 体 数 的 频率 分 布 (图 只 表示 了 最 

多 到 50 个 个 从 的 频率 ) 

表 人 3 是 沼 四 和田 井 (1955) 调 查 的 一 个 杂 草 群 沙 中 物种 数 和 个体 数 的 数据 , :这 是 二 个 最 
适合 于 等 比 级 数 法 则 的 例子 。 由 表 看 出 ， 

N=649 , N,=117 , Nin =] > S=23 
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IX PED HEC 4-22) FOC 4-23) HIF BA Her Aa,: 

649—117 
ae e491 Sei 0982099 

649(1—0. 82099) 
= 7— 0.820997 at tese 

在 等 比 级 数 数列 中 Fl Sara ba 8 MUR Di 
N,=4, 

六 一 Qi 

N,=a,¥° 

N: =a, r°"! 

用 表 4-3 资 料 计算 的 结果 ， 列 入 该 表 “ 计 算 值 > 一 栏 ， 并 以 个 体 数 的 对 数 为 纵 座 标 ， 以 等 
级 次 序 为 横 座 标 ， 表 示 在 图 4-18 中 。 

从 表 4-3 的 计算 值 栏 可 以 看 击 前 述 等 比 级 数 法 则 确 况 下， 各 物种 个 体 数 的 分 布 情况 。 
) :现在 回 到 4-21 式 ， 式 中 的 常数 "， 在 物种 间 的 个 体 数 差异 显著 时 变 大 ， 物 种 间 的 个 体 数 
SAE, Mitek nM SNRRBE Rk, ADU E EH RR RBRBE 
的 指标 。 事 实 上 ， 在 日 本 已 很 好 地 利用 a 值 进行 群落 调查 分 析 。 但 是 ， 这 里 有 两 个 问题 :第 
一 ，9 因 样本 大 小 不 同 是 变化 的 ;第 二 ,多 数 生物 群落 的 资料 ,特别 是 昆虫 群落 ， 都 不 显示 等 
比 级 数 的 关系 。 因 而 ， 不 加 选择 邱 使 用 值 是 危险 揭 。 A 

例如 Williams(1943) 用 所 谓 随 机 取样 的 方法 ， 在 Rothamsted 实 验 站 ， 对 诱捕 灯 捕 获 的 大 
鳞 翅 亚 目 (Macrolepidoptera) 蛾 子 进行 鉴定 ， 共 得 到 240 咎 种， 共 15609 不 个 体 。 每 介 种 个 体 

数 的 频率 分 布 如 图 人 19， 例 如 仅 一 个 个 体 的 物种 有 35 个 ，40 个 或 更 少 个 体 的 物种 115 个 ，100 
个 或 更 少 不 体 的 物种 205 个 ， 而 100 个 个 体 以 上 的 物种 仅 35 东 ; Sem aA 2349-4 
tk XS, AERA AAS RRM, (BARD HHO ARR 
来 予以 表示 。 

如 用 nk 表示 仅 一 个 个 体 的 物种 数 ?7ns 霄 示 有 x 个 企 体 的 物种 数 ; 则 该 双 曲 线 的 数学 模式 
Ar ; | 

x on,=n, (4-24) 

该 式 即 为 调和 级 数 法 则 ， 其 数列 为 

“但 是 ， 一 个 双 曲 线 永远 不 能 达到 坐标 轴 , 这 意味 着 样本 中 必须 是 无 穷 数 的 物种 ,而 且 每 个 
种 的 个 体 数目 必须 低 于 1。 这 些 要 求 在 实际 资料 中 明显 达 不 到 。 因 而 Fisher(1943) 提 出 了 一 个 
更 现实 的 、 更 符合 资料 的 级 数 ， 这 就 是 对 数 级 数 法 则 。 

首先 ; 假设 不 同 物种 包含 的 个 体 数 的 概率 P, 是 负 二 项 分 布 变量 ， 当 考虑 略 去 0 类 的 条 件 
下 , 则 一 个 物种 包含 的 个 体 数 的 概率 P,' 是 截 尾 负 三 项 分 布 的 项 。 另 外 由 负 二 项 分 布 的 参数 k 值 
可 以 知道 ， 当 不 同 种 的 密度 彼此 只 有 轻微 的 差别 时 ， 可 望 zk 有 大 的 值 ， 而 各 物种 的 密度 显著 
不 同时 ，Kk 可 望 有 小 的 值 。 在 自然 群落 中 ， 往 往 发 现 种 间 个 体 数 的 差别 是 很 大 的 ， 这 二 点 使 
Fisher 提 出 在 P.' 的 公式 中 令 x->05 [这 样 ， 就 可 得 到 一 近似 的 种 = 多 度 比 例 ， 即 一 个 种 由 工 个 
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个 体 代表 的 期 望 频率 为 ， 

pew | : (4-25) 
4-25 式 ， 正 是 对 数 级 数 的 数学 模式 。 这 个 式 子 可 从 如 下 的 推导 得 到 1 
当 一 个 种 包含 r 个 个 体 的 概率 P, 为 负 二 项 变量 时 ， : 

as CS ett eee me : 
Pe HDT s 

ATRMER, HEH: 
_ T(k+r) P \r Ga 4 

er riety * (3 +P) - (++) 

下 

过 二 

T(k | : ape P= ney "， (1 一 %) XI ， (0<¥*<1) e-b SEN 

当 考虑 略 去 0 BHA, PEELE,’ ， 则 是 不 完全 《或 茂 尾 的 ) 
负 二 项 分 布 的 项 。 
因为 Pu 一 (1 一 5%)4 。 这 时 

pr P* T(Kk+r) (1—x)*exr 
sy >. es = 

r 1 一 P， ”rrIFCGK) ”1 一 (1 一 x) 

令 上 式 中 ， 与 r 无 关 的 项 为 c， 即 ， 

1—(1—x)* ” 工 (kK) ， 

则 ps =C e Tk+r) ox! 

r} 

现在 ， 接 Fisher 的 假设 ，k 一 0， 则 了 P,“ 的 极 值 形式 为 

显然 上 式 中 一]ime， 

值得 注意 的 是 rr, 一 "区 是 一 个 种 将 由 r 个 个 体 代表 的 概率 ， 因 此 ， 具 有 个 个 体 的 种 数 ; 亦 

即 它 的 期 望 频率 为 : are j 
mer P a - v 

A, [er 

式 中 $ 为 集合 中 总 的 物种 数 ， 如 令 Sr=a， 则 
r 

n, =a— 

这 就 是 全 25 式 给 出 的 对 数 级 数 法 则 的 数学 形式 ， 并 且 该 级 数 的 数列 为 ; 2 acted 
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ax? ax? gf na 
BR, ER Ba LIA MARI EB, dn ox—n,, Il AEB ARABIA Is 

Buk yx 
2 a Wea Mie 

根据 对 数 级 数 4-25 式 ， 现 在 可 以 用 人 参数 wx 和 x 来 表示 集合 中 观察 到 的 种 数 S 和 集合 中 所 有 

物种 的 个 体 总 数 N。 

从 4-25 式 

5 1 一 辟 半 -一 an (4-26) 
rel; 

2 

ome, et 84 D4. ainda, (H1<x<p 

N= RE = ree (4-27) 
T=1; rl 

34-4 ”根据 给 定 的 S 和 N 解 Saln GO lo 19 之 的 表 (Fisher 等 1943) 

epee oe esa. 0 rts Hs 8 Fe BRE Se tt oa Cad le 

0.4 (0.611211 63084 | 65023 | 66939 68832 | 70701 | 72551 74382 | 76195 | 77990 
0.5 | 0.79766 | 81526 |'83271 | 85002 | 86717 | 88417 | 90105 | 91779 | 93442 | 95092 

| | | | | 
0.6 | 让 96730 | 98356 | 99973 1.01579 | 03174 | 04759 06335 | 07902 | 09460 | 11010 
0.7 1.12550 | 14083 | 15607 17124 | 18634 | 20136 21631 | 23120 | 24602 | 26077 
0.8 Pearse | 29008 | 30465 , 31916 | 33361 | 34801. 36234 37663 | 39087 | 40506 
0.9 | 1.41920 | 43329 | 44733 | 46133 47528 | 48919 | 50305 51688 | 53066 | 54440 
1.0 | 1.55810 | 57177 | 58539 | 59898.| 61254 | 62605 | 63954 | 65299 | 66640 67979 

| | | | 

1.1 | 1.69314 | 70646 | 71975 | 73301 | 74623 | 75943 | 77261 78575 | 79886 | 81195 
1.2 | 1.82501 | $3805 | 85106 | 86404 | 87700 | 88994 90285 | 91574 | 92860 | 94144 
1.3 | 1.95426 | 96706 | 97984 | 99259 2.00532 | 01804 03073 | 04340 | 05605 06869 

: 1.4 | 2.08130 | 09389 | 10647 | 11902 13156 | 14409 15659 | 16908} 18155 | 19400 
1.5 | 2.20644 | 21886 | 23126 |. 24365 25602 | 26838 | 28072 | 29305 | 30536 31766 

1.6 | 2.32994 | 34221 | 35446 | 36670 | 37893 | 30114 | 40334 | 41553 | 42770 | 43086 
1.7 | 2.45201 | 46414 | 47627 | 48838 | 50048 | 51256 | 52464 | 53670 | 54875 | 56079" 
1.8 | 2.57282 | 58484 | 59684 | 60884 | 62083 63280 64476 | 65672 | 66866 | 68059 
1.9 | 2.69252 | 70443 | 71633 | 72822) 74011 | 75198. | 76385 | 77570 | 78755 | 79939 
2.0 | 2.81121 | 82303 | 83484 | 84664 | 85843 87022 | 88199 | 89376 | 90552 91727 

| } - | ' j ; 1 

2.1 | 2.92901 | 94075 | 95247 | 96419 | 97590 | 98760 | 99930 3.01099 | 02267 | 03434 
2.2 | 3.04600 | 05766 | 06931 | 08095 09259 | 10422 | 11584 | 12745 13906 | 15066 
2.3 | 3.16225 | 17384 | 18542 | 19699 | 20856 | 22012 | 23168 | 24323 | 25477 | 26630 
2.4,| 3.27783 | 28936 | 30087 31238 |» 32389 | 33539 | 34688 35837 | 30985 38133 
2.5 | 3.89280 | 40426 | 41572 ， 42717 43862 | 45006 46150 | 47293 | 48436 49578 

} : { | | | 

2.6 | 3.50719 | 61860 | 53001 | 54141 | 55280 | 56419 | 57558 | 58696 | 59833 | 60970 
2.7 | 3.62106 | 63242 | 64378 | 65513 | 66648 | 67782 | 68915 — 70048 | 71181 | 72313 
2.8 | 3.73445 | 74577. | 75707 76838 | 77968 | 79097 | 80227 | 81355 | 82484 | 83611 
2.9 | 3.84739 85866 | 86992 | 88119 | 89244 | 90370 | 91495 | 92619 93743 | 94867 
3.0 | 3.95991 | 97114 | 98236 | 99358 4.00480 | 01602 | 02723 | 03843 | 04964 | 06084 

' | | | 

3.1 | 4.07203 | 08322 | 09441 | 10560 | 11678 | 12795 | 13913 | 15030 | 16147 | 17263 
: 3-2. | 4.18379 | 19494 | 20610 21725 | 22839 | 23954 | 25068 | 26181 | 27295 | 28408 

3.3 | 4.29520 | 30632 | 31744 32856 | 33967 35079 | 36189 | 37300 | 38410 39520 
3.4 | 4.40629 | 41738 | 42847 | 43956 | 45064 46172 | 47280 | 48387 | 49494 | 50601 

| 3.5 | 4.51707 | 52814 | 53920 | 55025 | 66131 | 57236 | 58340 | 59445 | 60549 | 61653 



x 
注意 x 十 径 十 X2 十 ,一 二- Cx] <1) 

m X 

对 于 一 个 特定 的 集合 ， 当 S 和 N 为 已 知 时 ， 则 可 解 4-26 和 4-27 两 个 方程 得 到 .总 PRD 

估计 量 拉 和 X ， 但 是 要 解 出 这 对 方程 ， 计 算是 十 分 复杂 的 ,为 此 RisEer (1943) 由 全 25 式 设计 ， 
了 计算 ax 的 表 ( 表 4-4) 和 计算 x 的 公式 。 

采用 4-4 表 ， 即 使 在 不 知道 每 个 种 个 体 数 的 情况 下 ， 只 要 知道 N 和 8$， PALA HRD 

下 面 以 吉良 的 资料 〈 表 4-5)， 利 用 表 4-4 来 计算 % 值 。 Senet 

由 表 4-5 可 知 N 一 1174，S 一 276 eet aan 

FAS 对 数 级 数 法 则 对 于 马 来 半 岛 巴 苏 热 oT we = 本 用 = 
带 雨林 内 种 数 和 个 体 数 关系 的 应 用 278 

FT Choate | fe (41 6 tt ley Wh 0.62 和 
a aes oe 0.91171103.7 | a=113.7 
2 49 0.8312| AT.3 |X=0,59117 0.63; eran mnie S THA 0. 9997 和 

‘S=-aln (1 —x) 
27 | im A = 275.95 : = 

3 70 4 28.7 wes ee loka 140158), 这 两 者 HY Ze AP 10158 049997 = 

4 | 18 |0.6909| 19.6 | 1173.95. ‘ 

5 | 1 [0.6298] 14.3 0.01615 护 实 际 值 jg 一 0。 和 
6 6. | 

70 832| | | Isso. GotRSE MLO, mh 

ofr} a8 | me 
. 88 9 6 i MT, 9997+ (0. 0161% 5p 00: 

10 4. |0.3967| 4.5 
11 3 =1.0139 piva. 4 1882.1 | Ot 

12. | 2 lga=1g1174—1. OA 7 eS tet 

13 3 | ) Peet 9. 7, cones) mae ySa00. Fes €. 
15 5 10.2499 1.89 | @g 39 ores ee 
17 2 20} MAA earn a o<. ’ 

18. | 1 : , eese.8 | Ged 
21 1 所 以 ipo cute ee oe 

25 ’ @.? 

36 qe tsallTisste L gsaiae 
143% 7 十 1174 

40 2 

45 pe | 将 上 面 求 得 的 和 % 代 入 人 25 起 到 求 得 有 
60 1 | TAS RI DAP, ; ete tattle Bee 

N=m, S=En, | 即 求 得 该 集合 物种 数 $ FMRBON Bait 
74 | = 207 i, Rue eReR eS oS 

Task a Bler25 Sas oP OURO ee RARER 如 果 增 加 样本 : 1) aR, BB 

4, MBAR MIRE, URE NOX s iste — 4-8, RL A KAA t 
BM, CARMAKER, CATCH -21atrh atl —RE. ULL dea RM 
REE, KRM Roma, WR ae. Alt, Fishers ince ees me KFS 
HETERO HE Fr (TR ATTIC). a 

从 对 数 级 数 的 数列 看 出 ， 对 于 已 知 的 mi 值 ，a 与 1/x 成 比例 ， 如 果 o 大 ， 则 x 必 小 "并 县 期 - 
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am 

PAPA AED, Ng Nyrer ery 必 将 迅速 减 小 :这 相当 于 稀 朴 的 物种 比 窜 集 的 物种 要 普 过 得 多， DSH 

群落 由 大 量 仅 有 少数 个 体 的 物种 组 成 中 反之 如 果 % 人 小 , 则 x 必 大 二 相继 的 ,频率 pz，mns，Dw， 

Dk 将 呈 缓 慢 减 少 ， 这 表示 富 集 物种 相对 地 较为 普遍 。r 

值得 注意 的 是 ， 用 对 数 级 数 表 示 的 种 -多 度 关 系 ， 不 可 能 估计 出 总 体 中 总 的 物 种 数 S9， 

因为 在 推导 出 n, 一 wxxr 时 ，Fisher 让 负 二 项 分 布 中 的 参数 k 一 0， 而 如 果 k=0， 则 表明 集合 中 

没有 收集 到 个 体 的 物种 数 no 是 无 限 的 。 虽然 Fisher 仅 仅 假 设 K 一 0， 但 在 推导 对 数 级 数 模 式 中 

是 取 K-*0 时 的 极限 ， 这 仍然 表明 ， 琵 下 未 收集 到 的 物种 是 无 限 的 。 

四 、 对 数 正 态 分 布 假说 一 一 对 数 正 态 分 布 和 截 尾 负 二 pe eK 

Preston 〈1948) 提 出 了 一 个 可 以 表示 上 述 同样 数据 的 不 同方 法 。 如 前 所 述 ， 在 Fisher 对 
数 级 数 的 情况 下 存在 两 个 明显 的 矛盾 。 第 一 ， 个 体 数 为 0 的 种 数 变 为 无 限 大 ， 第 二 ， 只 采集 
到 1 个 个 体 的 种 数 通常 比 采集 2 个 个 体 以 上 的 种 数 多 。 第 一 点 的 不 合理 性 是 显而易见 的 ,就 第 
二 目 说 ， 国 为 动物 不 是 只 有 1 个 个 体 栖 居 ， 所 以 当 扩大 调查 面积 、 进 行 较 仔 细 的 采集 时 ， 

员 采 集 到 一 个 不 体 的 种 数 反而 可 能 变 少 。Preston 认 为 ， 很 稀有 的 种 类 似乎 并 不 多 于 富 集 的 
种 类 ， 最 多 的 物种 看 来 属于 那些 个 体 数 居 中 等 状态 的 种 类 。 为 此 ， 他 提 岂 了 用 对 数 正 坊 分 
布 烧 型 来 克服 对 数 级 数 的 缺点。 

严格 的 数学 推导 表明 ， 在 对 数 正 态 分 布 的 模型 中 ,一 个 种 由 z 个 个 体 代表 的 概率 是 一 个 很 
复杂 的 积分 ， 

te GaN vats, nih lny* jet ot | (4-28) 
ri ‘Of 207° 

xrhe=0, 1,2: BROT AEM, Rot Fim. Sei RAI I AN 5, Tim 
—HWZEZRAKDO RR 

42RD, KAMRAN, HARARE A it. 
Grundy yt THAR MIETE, 的 方法 ,但 是 更 简便 的 却 是 Preston 按 倍 程 分 组 r 值 的 办 法 ， 得 
了 如 图 纪 17 那 样 的 左边 截断 的 对 数 正 态 谷 布 曲线 。 根 据 Bliss(1965) 的 看 法 ， 这 样 的 近似 完 
Sl wT. 

Preston 用 倍 程 表 示 的 对 数 正 态 分 布 的 模式 为 ， Leo 

May =SexPL—a?(R—Ry)*). | | 7 24499) 
“Han py 2 RAE DRL, | Sy ERT ALTE ASA OLR BSE Ph. Ry 是 众 数 的 

倍 程 数 ，o 为 常数 ， 它 是 分 布 宽度 的 倒数 ， 其 中 两 个 参数 Su 和 唯一 地 规定 分 布 。 
图 好 17 的 曲线 内 其 左边 截断 是 不 可 避免 的 。 因 为 这 些 种 很 稀 琉 ， 以 致 在 现在 大 小 的 样本 

中 期 望 的 个 体 数 小 于 1 我 们 不 能 在 样本 中 发 现 它 。 如 果 曲 线 向 右 移动 ， 这 就 意味 着 增加 取 
样 安 发 现 更 多 稀有 的 种 类 ， 并 且 我 们 能 够 预测 有 多 少 物 种 在 样本 中 丢失 了 呈 例 如 守 样 本 大 小 
增加 一 倍 ， 则 每 个 物种 的 期 刻 个 体 数 也 增加 一 倍 ， 于 是 整个 曲线 可 能 向 者 移动 := 个 倍 程 。 那 
些 稀 有 的 物种 ， 将 作为 每 个 物种 的 单个 个 体 做 线 下 出 现 。 RGR RH ROR RE TE 
作为 样本 的 全 部 个 体 分 布 的 极限 。 

对 数 正 态 分 布 的 特点 在 于 ， 当 物种 数 分 组 为 售 程 旦 ， 观 察 直 方 图 往往 下 右 边 某 — ER 
一 次 出 现 最 大 值 ， 即 是 说 ,， 观察 的 倍 程 频 率先 略 有 增加 盖 而 后 减 小 相反， 如 果 种 :多 度 曲 
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线 遵从 于 对 数 级 数 ， 就 不 会 出 现 这 种 情况 ， 而 是 在 逐次 的 倍 程 中 ， 频 率 单调 短 水 '' 为 了 说 明 
XA, ABM TE stn, =ox'/erh, X=1, WTR BABA, a, 0/2,°0/3, s-0 
…， 按 此 数列 如 用 倍 程 分 组 r 值 ， 并 记 ntm 为 第 R 个 倍 程 中 的 种 数 ， 则 : 

n fe or a /1 1 ae 
A) = gat a 9 把 i =o oor i) #0475 

ny = ts + 一 of 二 ++ L++)=0. 7080 

1s) = me nytt tit. +.44)=0.697¢ ‘ 
oe Re Te BTSs x6, ee HE | MEPK RY 

my +m te =o( tg tite tity) =0-694 

上 面 是 假设 x=1 的 情况 ,而 当 x< 1 时 , 倍 程 的 频率 将 更 加 单调 减 小 ， 因 此 像 图 4-20 中 A， 
在 隐 线 的 右边 不 可 能 有 极 大 。 这 样 ， 在 种 -多 度 曲线 符合 对 数 正 态 分 布 的 情 况 下 ， 就 可 能 佑 
计 总 体 中 包括 未 收集 到 的 物种 在 内 的 总 的 种 数 S*， 令 截断 的 对 数 正 态 曲线 下 的 面积 等 于 S， 
表示 样本 中 已 经 收集 到 的 种 数 ， 那 么 ， 完 整 的 ,未 截断 的 对 数 正 态 曲线 下 的 面积 就 给 出 了 Sx 
的 估计 。 

此 外 ，Brian(1953) 提 出 用 鹤 尾 负 二 项 分 

布 来 拟 合 观察 的 种 - 多 度数 据 ， 它 与 Fisher 对 
数 级 数 的 区 别 在 于 它 不 假设 k->0， 在 这 种 情况 
Fs 即使 np 之 nz 之 … 之 nr mat ， 种 的 频 率 对 倍 

FE LOGON PID BERNA ROSAS) FUE 
这 条 曲线 是 倾斜 的 〈 图 4-20 中 C) ,而 不 像 对 数 
正 态 分 布 的 曲线 那样 是 对 称 的 〈 图 4-20 中 B)。 

仍然 假设 ”由 Tr 个 个 体 表示 的 种 的 概 率 P， 
是 负 二 项 变量 ， 即 ; 

Pie (45) f er 

SREP RAE 。 

. 下 本 “] 4 & 6 8 9 1011 4 eae 则 PE 

IT 十 Da 全 图 4-20 三 种 理论 的 种 -多 度 曲线 
r! 工 (K) A 一 a=11.18 的 对 数 级 数 份 布 ; 

仍然 假设 略 去 0 类 的 条 件 ， 则 得 P,' B 一 n(R) 王 10exp[ 一 0.194( 有 一 Ro) 的 对 数 正 态 分布 $ 
C—k=0.20, P=642A) fi —Wia ; 

AAP, =o', 这 些 曲线 是 拟 合 同 饲养 鸟 总 体 的 资料 

人 TCK 十 让) CD 
P / | eS a ”是 _ 一 

一 We lined 

Brass(1958)#2 HH T {Ait MRS ALIS Ai BS ACO Fak MEH 
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EE ES AER So SO I a He, Phe a ne aw ae ae See 

:一 % (1 AQ 

SE 一 (9x -92MI-o) ， ， CkK>0) (4-32) 

th, x "i abeyance TH a7 4 A FT 3, OQ, HAM — RAHA E1054 观察 的 
总 种 数 。 

如 果 种 - -多 度数 据 是 用 >>1 的 蕉 尾 负 一 项 分 布 所 合 ， 那 么 ， 可 以 得 到 中 等 多 度 的 种 较 
罕见 种 普遍 的 结论 ;各 果 K<1 可 以 断定 罕见 的 种 较 多 ， 并 且 按 t 值 标记 的 种 - 允 产 的 频率 将 
“Ben, Sn D>- Dn, See 的 方式 单调 碱 小 ， 然 而 ， 对 这 样 的 数据 如 按 售 AR, Pe SUE 
线 的 右边 某 一 售 程 第 一 二 次 有 一 个 众 数 。， | 
ES ONE A a PF 能 从 样本 观察 到 的 种 数 S 去 估 计 集 合 中 包 

后 未 收集 到 的 物种 在 内 的 总 种 数 S*。 
因为 S*—S=n, : 

S*=n,+S 

KA 而 n,=P,S* 

所 以 la a te 

Pe Pgs 

x Mi CO) ‘, 

N) 
= 

所 以 S 1—a* 

asia: 

(4-33) 

S 
> 

一 (1 十 已 7 

五 、 三 种 假说 及 其 模型 的 过 应 范围 、 相 互 关 系 

Whittaker (1970，1972) 指 出 ， 在 已 有 的 许多 群落 调查 资料 中 ， 有 的 符合 于 随机 生态 位 
假说 〈 模 型 A) ， 有 的 符合 于 生态 位 优先 占 
领 假说 〈 模 型 B)， 有 的 符合 对 数 IE A 分 布 
假说 〈 模 型 C)。 因 此 ， 问 题 不 在 于 某 种 模型 

或 (4-34) 

mie 
是 正确 的 ， 而 另外 的 模型 是 错误 的 ， 重 要 的 
是 要 了 解 群落 处 于 什么 样 的 状况 ， 才 可 能 更 
加 符合 于 某 个 特定 的 模型 。 a 

模型 A 似 乎 适用 于 来 自 范 围 比较 窗 的 匀 更 ， 
质 群落 中 那些 在 分 类 上 近 缘 的 动物 小 样本 ， 
如 一 个 森林 中 局 部 地 区 筑 巢 的 鸟 类 ; 也 似乎 ( 

物种 序列 
过 合 且 有 较 稳定 种 群 和 较 长 生活 周期 的 高 等 ”图 4-21 从 三 种 不 同 假说 引出 的 物种 相对 重要 性 曲线 
陆 生动 物 ， 由 于 它们 的 争夺 性 竞争 而 引起 的 A 一 随机 生态 位 假说 的 分 割 线 外 模型 ; 
物种 组 成 结构 。 在 这 些 群 落 里 ， 因 其 个 体 数 B 一 生态 位 优先 占领 假说 的 对 数 级 数 模型 ; 
量 上 的 优势 没有 得 到 足够 的 发 展 ， 因 而 各 物 C 一 对 数 正 态 分 布 模型 ; 
种 的 数量 昌 有 差别 ， 但 并 不 显著 ， 反 映 在 物 表示 重要 性 的 数值 可 以 是 个 体 数 、 生 物 量 或 能 量 
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种 相对 重要 性 方面 的 差异 也 不 大 。 用 物种 在 群落 中 相对 重要 本 本 二 a sen is 

图 ， 只 得 到 一 条 较为 平坦 的 曲线 〈 图 4-21 中 A)。 

模型 B. 适 用 于 环境 条 件 较为 严酷 ， 物 种 少 而 生境 又 不 相互 重合 的 群落 ， 其 中 优势 种 得 到 

强 有 力 的 发 展 ， 个 体 数 量 很 多 ， 而 且 每 一 个 物种 的 个 体 数量 都 比 下 一 级 物种 的 数量 更 为 丰 

Bo 例如 枞 树 群 落 ， 经 常 优势 种 数目 不 多 ， 但 优势 种 的 个 体 数量 或 相对 重要 性 表现 十 分 突 

41。 这 样 的 群落 其 物种 分 布 成 为 一 SLATER aie 

21 中 的 B。 

模型 C 在 自然 界 常见 群落 中 包括 昆虫 群落 ,由 于 复杂 的 生境 分 化 与 重 玛 ; tthe met 
大 多 处 于 相似 的 营养 级 别 。 这 样 ， 物 种 的 相对 重要 性 由 许多 分 别 影响 各 物种 的 独立 变量 所 决 

定 ， 也 就 是 说 ， 物 种 所 占 生境 的 范围 或 利用 资源 的 情况 ， 在 超 维 生 态 值 空 间 中 是 由 种 间 竞 争 
取得 优势 的 大 量 因素 所 决定 的 。 在 这 样 的 群落 里 ,十 分 富 集 的 物种 和 很 称 有 的 物种 都 较 少 ， 而 

重要 性 处 于 中 间 状 态 的 物种 却 很 多 (图 421 中 C)。 这 些 群落 大 多 属于 环境 条 件 较 好 物种 丰富 

而 分 布 又 比较 均匀 的 群落 。 热 带 雨 林 或 海湾 森林 群落 ， ARS RE ee 

分 布 类 型 。 

: 

从 以 上 关于 群落 种 -多 度 的 讨论 ， 似 乎 可 得 出 如 下 的 结论 : 第 一 资料 符合 得 很 好 的 a q 

型 ， 增 强 了 这 样 的 概念 ， 即 群落 中 的 物种 基本 上 分 享 了 有 关 的 生态 位 空间 "从 而 减 小 或 缓和 
了 物种 间 的 竞争 ， 第 二 ， 空 间 分 割 或 资源 分 享 的 方法 ， 依 其 所 涉及 的 物种 和 它们 所 生活 的 栖 
息 环境 而 变化 ， 第 三 ， 群 落 中 物种 的 相对 数量 及 其 在 群落 中 的 优势 度 表现 ， 就 群落 的 发 展 来 
看 ， 似 乎 由 一 个 几何 分 布 的 排列 〈 模 型 B ) 经 过 对 数 正 态 分 布 “ 模 型 C >, 到 随机 生 态 位 候 
说 〈 模 型 A) ， 而 其 中 以 模型 B 表现 出 物种 的 最 高 优势 。 sth ae 
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第 五 章 “ 群 落 的 多 样 性 与 稳定 性 
群落 的 多 禅 性 和 稳定 性 是 群落 生态 组 织 水 平 独特 的 、 反映 群落 功能 的 重要 特征 。 毛 是 群 

落 生 态 学 研究 中 一 个 极为 活跃 的 领域 。 在 本 章 里 ;将 介绍 多 样 性 、 稳 定性 的 基本 概念 和 主要 

RAs 群落 多 样 性 和 稳定 性 的 测度 方法 ;多 样 性 和 稳定 性 的 关系 。 

第 一 节 “群落 多 样 性 的 基本 概念 和 主要 类 型 

正如 在 第 四 童 种 -多 度 关 系 中 讲 的 那样 ， 描 述 群 落 至 少 需要 两 个 统计 量 ，- 是 群 Ree 
的 物种 数 ) 二 是 各 个 物种 的 相对 多 度 现在 假定 革 个 群落 由 S 个 物种 、 每 个 物种 的 个 体 数 为 
Ni，Na，Nsa……N: 所 组 成 。 如 以 直方 图 表示 这 两 个 统计 量 ， 则 S 是 群落 数据 的 范围 ， 或 者 说 

是 该 直方 图 的 宽度 。 作 为 搞 述 直方 图 形状 的 第 二 个 统计 量 ， 如 果 Ni(j 王 1，2，3， se s) 是 

某 个 离散 的 定量 变数 的 频率 ， 则 它 相 当 于 方差 。 但 是 现在 考虑 的 是 一 个 无 序 的 定性 变数 ， 即 

个 体 是 根据 它们 所 属 的 物种 来 分 类 的 ， 因 此 ， 没 有 预定 的 理由 按 任何 特定 的 次 序 去 排列 它 

们 。 这 样 ， 直 方 图 的 样式 最 好 用 “均匀 度 ? 来 描述 。 例 如 关 如 果 所 有 的 种 休 体 数 相等 Ni 一 N; 

= 王 Ns 一 …… 王 Ne)， 则 种 多 度 的 分 布 就 具有 最 大 的 均匀 度 。 不 同 物种 的 多 度 相 差 BK BA 

BERD. APLIE.C.Pielou (1969) 认为 “不 论 怎样 定义 多 样 性 ， 它 都 是 把 物种 数 和 均匀 度 

混淆 起 来 的 一 个 单一 的 统计 量 ”。 一 个 群落 如 果 有 许多 物种 ， 而 且 它 们 的 多 度 非常 均匀 ， 则 说 

该 群落 有 高 的 多 样 性 交 反 之 ， 如 群落 中 物种 少 ， 并 且 它 们 的 多 度 不 均匀 ， 则 说 该 群落 有 低 的 

多 样 性 。 由 此 可 见 ， 多 样 性 取决 于 群落 中 两 个 独立 的 性 质 ， 其 含糊 性 有 时 是 不 可 避免 的 。 例 

如 一 个 物种 少 而 均匀 度 高 的 群落 ， 其 多 样 性 可 能 与 另 一 个 物种 较 多 而 均匀 EB Rik 的 群落 相 

似 。 

关于 群落 多 样 性 的 基本 类 型 ， 有 人 将 其 分 为 gx 多样 性 和 8 多 样 性 。 前 者 的 概念 和 上 述 群 落 

多 样 性 的 概念 一 致 ， 即 它 是 反映 群落 内 部 物种 和 种 相对 多 度 的 一 个 统一 的 指标 ， 是 一 个 仅 具 

数量 而 无 方向 的 特征 。 后 者 则 是 物种 ,或 物种 与 种 多 度 沿 着 群落 内 或 群落 间 ， 从 一 个 生境 到 另 

一 个 生境 变化 的 速率 或 范围 。 因 此 a 多 样 性 主要 在 于 表明 群落 自身 物种 及 种 多 度 的 特征 ， 而 8 

多 样 性 则 主要 表明 群落 内 或 群落 间 环 境 异 质 性 的 大 小 及 其 对 物种 、 种 多 度 的 影响 。 
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第 二 节 "多 样 性 的 测度 方法 : 和 
<< 

- 

用 什么 指标 来 表示 群落 的 多 样 性 ， 一 般 说 ， 当 观察 到 的 种 -多 度数 据 能 很 好 MMAR 
理论 分 布 时 〈 人 参见 第 四 章 ) , 则 拟 合 分 布 的 参数 是 可 以 作为 一 个 多 样 性 指标 来 描述 种 = 多 度 曲 
线性 质 的 。 例 如 ， 当 拟 合 了 对 数 级 数 时 ， 它 有 两 个 参数 a 和 xy， 其 中 x 是 样 林 大 砂 交 BB i 
另 一 个 参数 a 不 受 样本 大 小 的 影响 ， 它 是 群落 的 一 个 固有 的 性 质 ， 因 此 Williams 《1943) 称 它 
为 “多 样 性 指标 ?>。 又 如 ， 当 数据 拟人 台 对 数 正 态 分 布 时 ， 划 适合 的 统计 量 是 用 酚 袋 予 的 面积 对 
总 体 中 物种 总 数 S* 所 作 的 估计 量 以 及 对 数 正 态 曲线 的 方差 S"; 又 如 果 数 据 拟 合 了 K 夫 0 的 负 二 - 

页 分 布 ， 则 适当 的 统计 景 是 总 体 中 物种 总 数 $S* 的 估计 量 和 负 一 项 分 布 参数 KE. 

但 是 上 述 统 计量 都 不 能 充分 广泛 地 适应 于 不 同 的 群落 。 我 们 所 期 望 的 是 找到 一 种 多 样 性 

指数 ， ea 而 不 管 其 种 = 多 度 曲 线 的 形式 如 和 何 ， 甚至 在 尚 不 清 楚 或 不 能 

找到 符合 数据 的 理论 级 数 时 也 能 应 用 。 

由 于 多 样 性 涉及 群落 的 稳定 性 和 生产 力 ， 与 人 类 的 生存 发 展 紧 密 相 关 ， 因 而 它 成 为 现代 

生态 学 研究 的 中 心 课题 之 一 。 有 关 群 落 多 样 性 的 资料 在 国外 生态 学 文献 中 俯 董 皆 是 办 测定 多 

Te ee Ee oe oe ee 

目前 国内 也 开始 了 这 方面 的 研究 。 

王 面 介绍 几 种 % 多 样 性 指数 的 公式 。 

一 、Simpson 多 样 性 指数 

在 生态 学 上 首先 使 用 的 、 包 括 物种 数 和 均匀 度 两 个 含义 的 多 祥 性 指数， 有 是 由 Siimpson 
(1949) 提出 来 的 。 他 假设 从 包含 N 个 个 体 的 S 个 种 的 集合 中 《其 中 属 第 i 利 的 有 Ni 不 在 体 ，。 
i 王 1，2……S 并 且 YN;=N) 随 机 抽取 两 个 个 体 并 且 不 再 放 回 。 如 果 这 商 个 个 你 属 于 相 al 

种 的 概率 大 ， 我 们 就 可 以 说 集合 的 多 样 性 低 。 些 概率 为 ， 
at. uxt 

入 一 We N(N;—1) (5-1) 

显然 此 概率 与 多 样 性 成 反比 。 为 了 办 免 此 种 困难 ,Greenberg (1956) HINA 

(N,—1) 
. 

p=1— AiG GH HE wg 
N(N—1) 

作为 多 样 性 的 一 个 量 认 。 当 把 集合 当做 一 个 完全 的 总 体 时 -这样 得 出 的 D 是 一 个 严格 的 总 体 
参数 ， 它 是 集合 多 样 性 的 一 个 无 偏 估计 量 ， 没 有 抽样 的 误差 。 

现在 假设 集合 只 是 一 个 随机 样本 ， 它 来 目 具 有 同样 多 种 的 某 个 无 限 大 的 母体 。 令 了 表示 

整个 总 体 中 第 i 种 个 体 的 比例 。 因 为 此 总 体 不 能 全 面 调查 ， 所 以 P; 的 真 值 是 未 知 的 ; 它 的 最 
大 似 然 佑 计量 是 
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那么 随机 采集 同 种 两 个 个 体 ， 其 联合 的 概率 为 
N,) yp: Media) Tah 

同 理 以 D 表 示 多 样 性 的 一 个 量度 ， 则 
D=1—DP, 

显然 这 个 量 是 有 偏 的 。 
Simpson 多 样 性 指数 对 稀有 种 起 作用 较 

小 ， 而 对 普遍 的 种 作用 较 大 。 其 值 域 由 最 低 

SHEA BBS REIS. 

下 面 以 一 个 简单 的 例子 说 明 Simpson 多 

样 性 指数 的 含义 及 计算 方法 。 设 有 人 A、B、 

(5-3) 

(5-4) 
表 5-1 三 个 群落 具有 两 个 物种 不 同 个 体 数 

的 一 个 简单 例子 
wo 种 四 物 Hh Z 

群落 人 全 全 
和 群落 'B 50 ins 50 ie 

REC 09 me 

C 三 个 群落 ， 抽 样 调 查 每 个 群落 的 物种 数 及 个 体 数 如 表 5-1 所 示 : 

按 5-4 式 ， 群 落 A、B、C 的 多 样 性 指数 为 : 

aa RA: 
ris PF 1 四 二 十 (IT00 

_. J, 50 群落 B: D=1-|(759>' + 

99 

六 | =。 

“ea 
100? |=o-8 

1 3 
群落 C: D=i— | 100 关 十 (00 ) |=0.0198 

=. 4184938 4 (PIE) 

Fete: 

pin= 3 (-¥-)(N=) 7 

Hurburt(1971) 评述 了 各 种 多 样 性 指数 及 应 用 特点 ， 提 出 用 种 间 相 遇 机 率 表 示 群 落 的 多 

(5-5) 

该 指数 表示 不 同 种 的 个 体 在 随机 活动 情况 下 相遇 的 概率 。 可 以 证 明 =PIE=D 

N (CN 一 入) 
PIE= : fini_ 2 二， 一 

因为 a N(N—1) 

_ NSW SN 
N(N—1) 

— N?— 2° 
N(N=1) 
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_ N(N=1)—CENZ-N) 
N(N—1) 

, ? 

ae jen ON 
N(N—1) 

Ligh eetee L) 
i N(N—1) CG 

所 以 ， PIE=D 

. \ ral 

WEBEL BH EAS-5 ak, "oH at & Kr? 
NO2gmia 

es 100-1004 0 、100 一 0 PY A, PIE= 100 -一 1K as i) , 
BRYA re 99. 100 OS 

“xB, PIE= 20 y 100750, 50 , 100—50 _ i 5g5- 
Bee: 100 99 + 100 99 Lids, 

$9491 sore 9 roi ART RRA heel C, PIE. = x2. = 0.02, 
age 100 100 come a ? « 3 PTR KS Wee 

=. Shannon({z A, @ 多 术 性 指 

Shannon 信 息 多 样 性 指数 在 群落 生态 学 中 应 用 最 多 。 读 指数 表征 在 信息 通讯 中 的 某 一 瞬 
间 , 一 定 符号 出 现 的 不 定 度 以 及 它 传递 的 信息 总 和 。 例 如 ,对 于 aaaaaa 这 样 的 信息 流 ,它们 属于 

_ 同一 个 字母 ， 要 预测 下 一 个 字母 是 什么 ， 这 没有 任何 不 定性 ， 即 信息 的 不 定性 含量 等 于 0。 
但 如 果 是 abcdefg 这 样 的 信息 流 ， 它 们 的 每 个 字母 都 不 同 ，… 那么 其 信息 的 不 , 定 性 含量 就 大 。 
在 群落 多 样 性 的 测度 上 ， 就 借用 了 信息 论 中 这 种 不 定性 的 测量 方法 。Pielou(1966) 在 解释 信 、 
息 多 样 性 指数 时 ， 认 为 多 样 性 应 该 等 于 从 一 个 群落 中 随机 抽取 一 个 个 体 的 种 的 不 定量 "。 显 
然 ， 群 落 的 多 样 性 越 高 ， 其 不 定性 也 就 越 大 。 

对 于 群落 的 乡 样 性 指数 ， 首 先 假设 可 以 把 -个 个 体 无 限 的 总 傈 营 成 S 类 | DASA, 
:A,， 每 个 个 体 属于 且 仅 属于 一 个 类 。 随机 抽取 一 个 个 体 属于 A, 类 的 概率 为 P, 因 此 SP 二 1。 
现在 我 们 希望 找 出 P; 的 一 个 函数 ， 比 如 HOCPi Pi Ps) 作 为 总 体 多 样 性 的 下 个 量 庆 ， 并 
旧 它 满足 如 下 条 件 ， ay 

1. 对 于 已 知 的 S, 当 对 所 有 的 i, PL Ci, HIE RRMA. LCS) ay RK 

值 ， 风 

下 局 ni 
fe (s S s/ ie AD 1a 5s 

2。 如 果 假 定 存在 着 不 售 个 体 的 S 十 1 类 ，8S 十 2 英 ，…… ， 总 体 的 多 祥 性 并 不 改变, 部 ; 
H'(P,, Py css Poy Oy cree O)=H'(P,, Pay costes om 

3。 假设 总 体 经 受 另 一 个 分 类 过 程 ， 当 其 分 类 是 独立 的 情况 下 ， 则 ; 

五/(4B ) =H’ (A) +H’ (B) 

GFE TEASP AR) PS HET BS) Shy, hl 
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H’ (AB) =H’ (A) +H, (B) 
可 以 证 明 ， 满 足 上 述 性 质 的 唯一 函数 是 : 

H/(P,, Py, ce P,)=—C>IP, logP, (5-6) 

式 中 P; 是 一 个 个 体 属于 A; 类 的 梳 率 ， 我 们 用 Pi 一 方志 CN: 为 属于 A; 类 的 个 体 数 ) 米 近似 

地 了 予以 表示 ， 并 且 通 常 填 C 王 1， 这 样 ，Shannon 的 信息 多 样 性 指数 就 表 RH: 
H’ =—'P, logP, (5-7) 

式 5-7 中 对 数 的 底 可 以 是 2、e 和 10。 从 事 信息 论 研究 的 人 用 以 2 为 底 的 对 数 ， 并 称 此 信 
息 单位 为 “二 进 制 数 ?或 者 “位 >。 在 用 自然 对 数 时 ， 此 单位 叫做 “自然 bel? 或 者 cnat?; 用 以 10 
为 底 的 对 数 ， 此 单位 就 成 为 一 个 "be]"， 或 * 十 进位 数 "或 者 "deei"。 在 生态 学 上 ， 所 用 的 单 
位 及 其 相应 的 名 称 都 还 没有 标准 化 。 

现在 来 指出 5-6 式 所 满足 的 三 个 条 件 在 生态 学 上 的 意义 。 
.第 一 个 条 件 是 对 于 已 知 种 类 数 的 一 个 总 体 ， 当 所 有 的 种 ， 其 个 体 数 以 相同 比例 存在 时 ， 
其 总 体 的 多 样 性 最 高 。 -= ， 

第 二 个 条 件 是 对 于 两 个 完全 均匀 的 种 分 布 的 总 体 ， 有 较 多 种 的 ， 其 多 样 性 较 高 s 
第 三 个 条 件 是 当 考虑 生物 分 类 的 等 级 特征 时 ， 能 够 把 多 样 性 分 离 为 几 个 不 同 的 组 成 部 

。 例 如 我 们 比较 两 个 总 体 ， 如 果 两 者 按 相 同 的 相对 比例 具有 同样 数目 的 种 ” 则 不 管 我 们 用 
EON Mckee piunweawere we 但是， 如 果 一 个 总 体 中 
FAROE ARH, HS TRE TABRE RAN, LANL, WOR 
认为 后 一 个 总 体 存在 着 较 大 的 差异 。 

一 般 生物 可 依次 属于 某 个 科 〈F)、 某 个 许 (G) 和 革 个 种 《8)， 拉 这 第 三 个 条 件 ， 则 首 休 
多 样 性 为 : 

H’ (FGS) =H! (F) +H! (G)+H'g(S) JS (5-8) 
式 中 He GE) 是 以 科 分 类 的 多 样 性 ;Pr(G) RA PAS PEE TES HY ofS) 

是 属 内 种 的 多 样 性 对 各 属 的 加 权 平 均 。 
下 面 用 一 个 简单 的 群落 《图 5-1) 为 例 ， 说 明 信 息 多 样 性 及 其 组 成 部 分 的 计算 必 法 。 

| 2 种 分 类 8， patos 
BAER (6) (10). (8) 图 5-] “一 个 假想 的 简单 的 群落 

体 ，G; 中 则 包含 2 个 种 CS: 和 S。)， 分 别 为 10 个 个 体 和 5 人 个 体 。 
如 果 我 们 只 考虑 种 分 类 下 的 多 样 性 ， 则 按 5-7 式 有 : 

HS ) 王 一 >JPilogP， 

一 0.45155 

如 果 我 们 考虑 属 的 分 类 及 属 以 下 种 的 分 类 ， 则 按 5-8 式 有 ; 

5 
二 一 一 一 rm 了 

Coles © 20 55 leo 20 “20 

| H! (GS) =H! (G)-+H’ (S) 
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/ 人 5 

ee (Rist Slee 

=0.24422 

e oo ete wer a as te a( 2! e>)) 

=0.20733 

WW H’ (GS)=0.24422+0.20733=0.45155 

SAH’ (GS) =H’ (S) 

四 、McIntosh 的 多 样 性 指标 

McIntosh(1967) 认为 ， 一 个 群落 CRS) 可 以 被 看 成 是 S 维 空间 的 二 个 点 ， 每 二 维 的 坐 
标 由 一 个 物种 的 丰盛 度 〈 即 个 体 数 ) 表 示 。 这 样 由 点 到 S 维 座 标 系 原点 的 距离 凡 可 由 葡 民 焉 
离 表示 为 Mie 

U=/ S(N;—0)?=/ SIN,? (5-9) 
显然 ， 对 已 知 的 NIN 王 忆 Ni)， 种 数 愈 多 ，U 将 愈 小 。 因 此 U 是 集合 一 致 性 的 一 个 量度 。 当 集 
合 只 含 一 个 种 时 ， 达 到 它 的 最 大 值 ， 并 且 Us。=N; 当 每 个 个 体 都 属于 不 同 的 种 时 ， 达 到 其 
最 小 值 ， 并 且 Usis= 天 。 因 为 多 样 性 是 一 致 性 之 补 ， 所 以 McIntosh 取 U 对 N 之 补 ， 即 N 一 T 
来 作为 多 样 性 的 绝对 度量 。 而 作为 一 个 与 N 独 立 的 多 样 性 度量 ， 则 为 : 

N—U Nem Swe oN 
一 oN (5-10) Dae= 

。. 在 0 一 1 之 间 取 值 . 当 集合 中 只 含有 一 个 种 时 ，D。。 取 最 小 值 0， 当 集合 中 每 一 个 个 体 都 
0 D,。 取 最 大 值 1。 

D,. 是 根据 在 S 维 座 标 系 中 表示 集合 的 点 的 位 置 。Pielou(1969) 认 为 ， 用 点 〈 其 座 标 为 每 * 
样本 中 每 个 种 的 量 ) 来 表示 集合 是 特别 有 意义 的 ， 因 为 它 是 群落 生态 分 类 和 排序 的 三 性 方法 
( 见 第 七 、 八 章 ) 的 基础 。 

仍 以 表 5-1 的 数据 为 例 ， 了 D,,. 的 计算 方法 如 下 -: 

ae 12.1 N2 BE YA, D,,= 1007 4/ 100+0"_ 4 

100—»/ 100 

on Ro2-LaQ2 
群落 B，D — 100—/ 50*+50* 一 0.325 

100—./ 100 

Le ry 
— 100—/ 99. 十 ] =0.011 B %C: 了,. 

100—,/ 100 
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五 、 群 落 的 丰富 度 与 均 习 度 

群落 多 祥 性 的 高 低 ， 除 了 受 取样 大 小 ,数量 的 影响 (在 假设 集合 是 一 个 来 自 无 限 大 的 母体 

的 一 个 随机 样本 时 ) 外 ,主要 依赖 于 群落 中 物种 数 的 多 少 以 及 个 体 数 在 各 个 种 中 的 分 布 是 否 均 

匀 。 换 句 话说， 多 样 性 是 群落 丰富 度 和 均匀 度 的 函数 。 

在 本 节 前 面 所 讨论 的 多 样 性 指数 ， 无 论 它 来 目 概率 论 ， 信息 论 还 是 多 维 空间 的 概念 ， 都 

有 两 个 共同 的 特性 :- 三 是 对 给 定 的 种 类 数 S， 当 每 个 种 的 个 体 数 相等 (CN, =N,= 三 

个 网 AH SRE, 具 

ARS ty PW HES HER 

 ATRBENSRE, RNEKORPERTHASA, C-RAREHES 的 物 种 数 S 

来 表示 。 而 群落 的 均匀 度 可 以 从 群落 的 种 -多 度 关 系 〈 见 第 四 章 ) 理解 为 群 落 中 不 同 种 的 多 
度 的 分 布 。Pielou (1969) 把 群落 均匀 度 定义 为 实测 多 样 性 和 最 大 多 样 性 〈 即 在 给 定 物种 数 
S 下 的 完全 均匀 群落 的 多 样 性 ) 之 比率 。 用 这 个 比率 作为 均 匀 度 的 量度 是 方便 的 ， 因 为 均匀 

度 的 最 大 值 了 “正好 是 个 体 完 全 均匀 分 布 在 每 个 物种 时 得 到 。 

显然 采用 的 多 样 性 量度 不 同 ， 测 定 均 匀 度 的 方法 也 有 不 同 。 

Ain, 在 多 样 性 的 信息 量度 中 ， 当 物种 数 给 定 为 8 时 ， 其 最 大 多 样 性 

五 / .三 一 <Jog —. = logS 
车: * > Ss log S 

这 样 ， 群 落 的 均匀 度 

a 一 >IPi;ilogP， 
本 一 本 —= logs (5-11) 

同样 ， 对 于 MeIntosh 多 样 性 量度 也 可 以 给 出 一 个 均匀 度 的 量度 。 在 这 种 情况 下 ， 对 给 定 

的 物种 数 S 和 个 体 总 数 N 时 ， 其 最 大 多 样 性 

Te SS 

了 JN 
DD, Max 

_N-N/,/S 

N— PN 

这 样 ， 群 落 的 均匀 度 

及 一 Ses iL a erie NPE (5=12) 

Ts 

另外 ，Hurlbert (1971) 提出 了 一 种 新 的 均匀 度 的 量度 方法 。 这 种 方法 不 仅 考虑 了 多 样 

性 的 最 大 值 〈 完 全 均匀 群落 的 多 样 性 ) ， 而 且 也 考虑 了 多 样 性 的 最 小 值 。Hurlbert 考 je, % 

集合 中 的 一 个 种 有 GN 一 5 十 1) 个 个 体 ， 而 其 余 的 〈S 一 1) 个 物种 都 仅 有 一 个 个 体 时 ， 该 集合 

.的 多 样 性 达到 最 小 。 这 样 Huribert 提 出 了 独立 于 S 的 均匀 度量 度 
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— = (5-13) 
max Da; 

R= one : (5-14) 

第 三 节 “ 广 义 信息 多 样 性 指数 及 其 应 用 

ee ee ww asia ee cr 一 、 广 义 信 息 多 样 性 指数 的 帮 念 及 公式 

第 二 节 中 介绍 的 测定 群落 多 样 性 的 公式 ， 最 初 多 用 于 对 植物 群落 的 研究 。: 和 但是， 植物 群 

洲 与 包括 动物 在 内 的 生物 群落 ,特别 是 昆虫 群落 相 比 存在 着 很 大 的 差异 ;植物 群落 申 的 各 个 物 

种 ， 多 处 于 同一 营养 级 别 ， 物 种 之 间 只 存在 着 对 光照 、 营 养 、 空 间 等 资源 的 竞争 坷 而 昆虫 群 

落 内 在 营养 级 别 上 可 能 处 于 不 同 的 层次 ， 有 的 是 植 食性 昆虫 ， 它 们 是 初级 消费 者 示 有 的 是 肉 和 

食性 昆虫 ， 它 们 是 次 级 或 三 级 消费 者 。 而且 昆 虫 群落 中 各 物种 营养 联系 的 渠道 数 也 入 相同 ， 

例如 ， 一 个 物种 可 以 被 一 个 或 多 个 天 敌 捕食 或 寄生 ， 一 种 天 敌 也 可 以 捕食 或 寄生 一 个 或 多 个 

物种 。 如 图 5-2 有 甲 、 乙 、 丙 三 个 群落 ， 虽 然 群 落 的 物种 数 及 均匀 度 相同 ， 但 其 营养 层次 、 

网 络 复杂 程度 有 很 大 的 差别 。 如 果 按 Shannon 信 息 多 样 性 指数 计算 ， 则 

H’ (FA) =H’ (7Z,) =H’ (A) =0.7354 

AAD DAO QOOO@ CA 
Ceo ome’ 
aye ) 
F Z. 

A 

图 5-2 物种 数 及 均匀 度 相 同 而 结构 不 同 的 三 个 琶 落 

《一 一 表示 吃 和 被 吃 的 关系 ; 圆圈 表示 物种 ;圆圈 内 的 数字 表示 该 物种 的 个 体 数 ) 

作为 反映 群落 稳定 性 和 生产 力 的 多 样 性 指标 ， 应 该 包括 群落 内 营养 层次 和 和 营养 渠道 等 方 

面 的 差异 。 因此， 我 们 在 Shannon 信 息 多 样 性 指数 的 基础 上 提出 广义 信息 多 样 性 的 概念 和 测 

度 的 方法 。 

广义 信息 多 样 性 是 基于 Shannon 信 息 多 样 性 指数 的 、 如 以 表示 生物 群落 特 别 是 昆虫 群落 

结构 复杂 程度 的 多 样 性 量度 。 即 ; 

H(G) =— * y y WinlogW， ih (5-15) 

1=1 Jol k=l 
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Ni Fi 是 Pet ere cat 2 

> Ni iRise 
1th 

Am: N, 为 第 i 层 第 j 物 种 的 数量 ; 

F, ;为 第 i 层 第 j 物 种 的 营养 渠道 数 ; 

Ri 六 为 第 ji 层 第 j 物 种 第 k 渠 道 的 重要 值 ) 可 用 食性 的 偏好 来 表示 。 

我 们 把 Wi; zx 定义 为 第 i 层 第 j 物 种 第 K 渠 道 的 转化 势 率 。 若 各 渠道 的 重要 BAS, HOR 

=1, 则 ， 

Won Ni iF ii 

ga i ij 
rr . 

, DAN, Fi sRein 

RS: 让 
SONNE Rin 

th 

| att DIN, FR i is 

S, SoM Rh ROEM, 8 i= 二 
DIN FiiRiin 

7 

N,jF jaR, ik 

Ty Rie ME SIMRAN RSS, Tin 
SONGiF iRise 
h 

Wh Wy w=L,S; iT; in 

HE ERR AS-155¢ 

H(G) = = JOL:S iT; plogh;S, ;T ; in 

ih 

=— S°L;S, ;T; ;,logL; — dati S, 1 logs; 
Hh 

7 DIL, Si sT ; lOgT; jx 
ith 

aie a4 logL, pat 2 Si ilogss— AN 25: j 2 TO8T i 

H(G)=H(L)+H(S)+H(T) (5-16) 

ACA, RRAASHENUORA=SAS, BHLDAEKSHRE HS)ABE 

次 物种 多 样 性 之 平均 ， HDASWHRESHELY H. 

这 样 ? 对 于 前 述 图 5=2 的 甲 、 乙 、 丙 三 个 群落 ， 如 果 各 渠道 的 重要 值 相等 ， 即 令 R) 王 1， 
Wil. 

FARE EH(G) =1.1641, H(L)=0.3678, H(S)=0.3813, H{(T)=0.4149 

ZBERA(G)=0.9567, H(L)=0.4063, H(S)=0.3478, H(T)=0.2032 

AMRACG)=0.9309, H(L)=0.2503, H(S)=0,4966) H(T)= 0.1839 

on lithe 



三 个 群落 比较 ， 

结构 多 样 性 HG)， 和 群落 甲 > 群 落 乙 > 群落 两 

层次 多 样 性 HGLI)， 和 群落 乙 > 群 落 甲 > 群落 两 

物种 多 样 性 HGS):， FAAS RE CSRS 

渠道 多 样 性 HT):， BRP >Re COREA 

上 述 结 果 与 直观 的 实感 是 基本 一 致 的 。 

二 、 广 义 信息 多 样 性 指数 的 灵敏 度 分 析 

群落 结构 可 分 解 为 四 个 部 分 ， 即 营养 层次 、 物 种 数 、 艾 匀 度 和 网 络 的 复杂 度 〈 营 养 灌 道 

数 ) 。 为 了 探 明 这 几 种 因素 变化 对 群落 多 样 性 的 影响 ， 可 采取 灵敏 度 分 析 的 方法 ， 先 将 广义 
信息 多 样 性 指数 的 计算 公式 编制 成 BASIC 程 序 ， 然 后 在 计算 机 上 以 一 个 假想 的 标准 群落 为 基 
础 ， 在 变动 一 个 参数 而 其 他 参数 不 变 的 情况 下 ， 观 察 群落 结构 多 样 性 及 各 组 分 的 变动 状况 。 
假定 标准 群落 由 20 个 物种 组 成 ， 分 为 四 个 层次 ， 每 层 5 个 物种 ， 每 个 物种 有 5 个 个 体 ， 各 通 
过 两 个 渠道 与 其 他 物种 相连 系 。 众 每 个 渠道 的 重要 值 相 等 ， 即 Rinx=1。 当 然 ， 这 样 的 群落 
实际 上 是 不 存在 的 ， 但 这 并 不 妨碍 对 影响 群落 多 样 性 各 组 分 的 灵敏 度 分 析 ; 

(一 ) 群落 营养 层次 对 多 样 性 的 影响 

保持 物种 数 、 各 物种 的 个 体 数 及 营养 渠道 数 不 变 ，; 而 群落 营养 层次 由 2 层 变 至 5 层 ， 每 

层 物 种 数 随 层次 的 增加 而 减少 ， 即 由 每 层 10 个 物种 变 至 每 层 4 个 物种 。 其 灵敏 度 分 析 结 果 如 

图 5-3。 

则 随 层 次 的 增加 而 减 小 ， 这 是 因为 当 物 种 总 数 一 定 时 ， 每 层 的 物种 数 是 随 层 次 数 的 增加 而 减 

vi, WH CR) 多 样 性 和 结构 多 样 性 与 层次 数 的 变动 无 关 ， 但 明 果 当 层次 数 增加 时 ， 相 

应 地 物种 总 数 也 增加 ， 即 每 层 的 物种 数 保持 不 变 ， 则 结构 多 样 性 随 层次 的 增加 而 增加 ， 而 物 
种 多 样 性 不 变 。 

(=) 物种 数 对 妖 落 多 样 性 的 影响 

eeaats 3 cape Anaere HG) 

no HO) 
ete x. ys HS) 

- - 
本 ea 请 

及 次 数 

图 5-3 营养 层次 数 对 多样 性 的 影响 图 5-4 ”每 层 物种 数 对 多 样 性 的 影响 

156。 

结果 表明 ， 层 次 多 样 性 随 层次 的 增加 而 增加 ， 而 每 层 物种 多 样 性 之 平均 ， 即 物种 多 样 性 

~ 



当 层 次 数 为 4， 每 层 物种 个 体 数 

为 5， 营 养 渠道 为 2， 并 保持 不 变 ， 而 fee HO) 
2 wot 

每 层 的 物种 数 由 2 一 10 变化 时 ， 其 灵 8 

敏 度 分 析 结 果 如 图 5-4。 tile 

结果 表明 ， 当 每 层 的 物种 数 增加 bi he 
时 ， 物 种 多 样 性 及 结构 多 样 性 也 随 之 mt 

Hin, Bese sre | pectic eet 
HARE, er 失事 (T) 

i urrSaurvam 二 

(=) 网 络 复杂 度 对 群落 多 样 性 115 2253 35 4 45 5 

的 影响 每 企 物种 平均 营养 当道 才 

当 层 次 数 为 4， 每 层 物种 数 为 5， 图 5-5 “网 络 复杂 度 对 多 样 性 的 影响 

每 种 个 体 数 为 5， 并 保持 不 变 ， 
而 平均 每 个 种 的 营养 渠道 由 1 一 5 1.5 
变化 时 ， 对 物种 多 样 性 无 影响 昌 
对 层次 多 样 性 影响 甚 徽 ， 但 渠道 “二 旨 ” 

wR 

0 

H(G) 

ve H(S) 多 样 性 和 结构 多 样 性 则 随 渠道 数 要 
= 二 =< SH (L) 的 增加 而 增加 〈 图 5-5)。 a 

SS ae Pleven 
(四 ) 均匀 度 对 群落 多 样 性 0 02 04 06 08 1 em on ae 

7 5-6 均匀 度 对 多 样 性 的 影响 
群落 中 部 分 物种 的 个 体 数 变 (HAE NEBEAR=H’ /logS) 

化 ， 即 均匀 度 发 生变 化 ， 而 其 他 

参数 与 假 想 的 标 准 群 落 相 同 ， 并 保持 不 变 ， 其 灵敏 度 分 析 结 果 如 图 5-6。 

结果 表明 ”层次 多 样 性 \ 物 种 多 样 性 及 结构 多 样 性 都 随 均 匀 度 的 增加 而 增加 ,而 渠道 多 样 

性 与 均匀 度 无 关 。 

三 、 广 义 信 息 多 样 性 指数 的 应 用 

该 指数 可 用 于 测定 不 同 研究 水 平 的 生物 群落 的 多 样 性 。 对 于 群落 食物 网 结构 的 研究 ， 一 

般 可 划分 为 四 个 水 平 ， 该 指数 在 各 个 研究 水 平 上 的 应 用 方法 如 下 : 

(一 ) 仅 知 群 落 的 组 成 物种 及 各 物种 的 个 体 数 

令 层 次 数 世 =1， 各 物种 与 其 他 物种 的 营养 渠道 也 为 1， 即 令 i 王 1，k 王 1， 则 ; 

Win=wW,= =P, 

= 

H! (G)=— 5" PjlogP, 
in 
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在 这 种 情况 下 ， 它 与 一 般 使 用 的 Shannon 信 息 多 样 性 指数 完全 相同 。 或 者 说 Shannon 信 
息 多 样 性 指数 是 广义 信息 多 样 性 指数 在 L 王 1，i 一 1，k 一 1 时 的 一 个 特例 。: 

(=) 已 知 群落 的 组 成 物种 、 各 物种 的 个 体 数 及 物种 的 食性 地 
在 这 种 情况 下 ， 知 道 各 物种 所 属 的 营养 级 别 ， 如 昆虫 群落 中 乔 清 了 哪些 是 植 食 者 ， 哪 些 

是 植 食 者 的 天 敌 ， 哪 些 又 是 天 敌 的 天 敌 (如 重 寄生 等 )， 但 对 食物 网 络 结构 尚 不 清楚 s 
SF,j,=1, Wl: 

Wi inr=W 5=L;S;; mC 

BL ,H(G)=H (L) +H VS).， 即 把 群落 结构 多 样 性 分 为 层次 多 样 性 和 物种 多 样 性 。 
和 r 一 

- > Pp A f == } 
re evs ou w 

(=) 已 知 食物 网 结 物 ae 
在 这 种 情况 下 ， :可 画册 食物 网 图 ” RAMA CR) 的 重要 值 尚 不 清楚 。 = 

令 Riix 一 1， 那 么 H(G)=HCIL) 十 HGS) 十 HGCT) 即 把 群落 结 SSA ORS PE te 

种 多 样 性 和 初级 网 络 多 样 性 。 is 

(四 ) 食物 网 结构 及 各 网 线 (渠道 ) 的 重要 值 都 已 清楚 " 
MH (G) =H(L)+H (Sy +H(T), 即 把 群落 多 样 性 分 为 层次 多样 性 和 多 习作 

wee 

“第 四 节 ，B 多 样 性 的 测度 方法 

B 多 样 性 是 物种 沿 着 某 :- 梯 度 从 一 生境 到 另 一 生境 的 变化 速率 和 差异 范围 | 的 测 ; 关 。 它 还 

可 以 比较 不 同 群落 的 数量 和 质量 构成 8 多 样 性 已 广泛 用 于 植物 群落 生态 学 的 :研究 ;六 县 发展 

了 许多 测定 的 方法 CWhittaker 1972, Greig-Smith 1978, Goodall 1973, Mueller-Dom-—" 

bois 等 1974，Pielou 1975 和 Goldsmith 等 1976)。 在 动物 群落 特别 是 昆虫 群 落 生态 学 上 8 多 样 

性 的 应 用 还 不 多 。 鸟 类 区 系 B 多 样 性 研究 IE SE PI e-Bullock (971), MCody- (1974, 
1975) 的 工作 。 

-根据 调查 的 资料 是 二 元 属性 数据 还 是 数量 数据 ,8 多样 性 的 测定 方法 不 同 二 oe 

1.5 wu 

—, =AB RAED HER eee ih <—) 

二 元 属性 数据 又 称 0、1 数 据 或 有 、 无 数据 ， 在 群落 调查 中 只 考虑 某 个 物种 的 有 无 ， 而 不 
管 其 物种 个 体 数 的 多 少 。 和 

(一 ) 测度 方法 i 
方法 1: Bu 指数 

和 

2158. 

eee 

oe ia 

Se ee ee 

Fie es — 
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Whittaker(1960) 提 出 了 一 个 B 多 样 性 的 直接 测度 方法 ， 即 ， 

er ee, | (5-17) 
- ™ 

SUH, 8 是 所 研究 系统 中 记录 到 的 物种 总 数 ; 

为 群落 环境 梯度 上 发 现 物种 的 平均 数 ， 

2B 的 计算 方法 简便 ， 记 直 现 地 表明 了 8 多 样 和 与 移 和 于 请 度 S 的 关系 。 

刘 记 访 法 和 -8 指数 

Dy Cody »(1975)" HEE SH GH HOD A ATI FERS MEE MA Hw, Me 

1 梯度 的 每 二 个 点 上 物种 被 更 替 的 速率 ;Cody 的 测度 方法 可 以 用 来 定义 两 类 群落 的 交错 区 (Wi- 
ttaker 1960, Beals 1969), Wilson (1983) 认为 ， 作 为 现存 生境 范围 的 一 种 测 度 和 多 样 性 

整体 的 一 个 有 用 成 分 ，B 多 样 性 应 该 是 微分 的 总 和 而 不 是 变化 的 速率 ， 因 此 Wilson 采用 Co- 

dy 的 栖 境 变化 率 的 积分 来 定义 一 个 生物 变化 量 的 测度 方法 ; 

8B. 一 [g( 互 ) +1(H)}/2 (5-18) 

A; g(H) 是 沿 环境 梯度 联 而 增加 的 物种 数 ， 即 沿 着 环境 梯度 新 调查 到 的 物种 数 ; 

ICH) 是 沿 环境 梯度 也 失去 的 物种 数 ， 即 在 上 一 个 梯度 中 存在 而 在 下 一 个 梯度 中 没有 

的 物种 数 ， 
| Be 指数 通过 对 新 增加 和 失去 的 物种 数 进行 比较 ， 使 人 们 能 获得 十 分 直 观 的 物 种 更 替 概 

& 对 于 沿 环境 梯度 变化 排列 的 样本 ， Eien TO tee Xe 

方法 3 BABB 
Routledge (1977) 在 考查 如 何 把 多 样 性 区 分 为 gc 和 B 多 样 性 时 ， 给 出 了 两 种 适合 于 0、1 数 

据 的 B 多 样 性 测度 方法 ， 其 第 一 种 方法 即 Be 指 数 ， 

人 a 一 1 | : (5-19) 

AH: SAMAR Hid KEI NW BK 

1 为 分 布 重 亚 的 物种 对 数 HSDMMMES). 

FEARS: Br 和 BF 指数 . 

Routledge (1977) 4 全 出 的 另 一 种 测度 方法 为 pr。Wilson 对 Routledge 原来 提出 的 Br 进行 

简化 以 适合 有 、 无 数据 : 

By =log(T) ake Xu eloge ij a,loga; ) 站 (5-20) 

Si: FE REPRIRBE BEI LAT BPROREDS By 
0,5 IRR EIR WI RR 

a end = Fi 

ete 它 具 有 对 称 性 的 优点 。 

对 Br 取 寄 ， 可 导出 另 一 个 与 之 相关 的 B 多 样 性 指数 ， 即 BF， 并 且 

as (5=21) 

方法 6: 8Bz 指 数 

Wilson 等 〈1983) 根据 在 田间 研究 物种 沿 环境 梯度 分 布 的 状况 ， 把 8. 中 反映 洛 环 境 梯度 

物种 增加 和 减少 的 物种 更 替 概 念 与 8 中 反映 不 同 环境 梯度 平均 物种 丰富 度 的 a 结 合 起 来 ， 提 

9 159.9 
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th T Br Be: 

Br=(e(H)+1(H))/(2a) (5~22) 

strh 1g (H),1 (CH) 和 a 58,708, 78 HH BRA Xo 

(=) 二 元 属性 数据 B 多 样 性 指数 的 计算 实例 

下 面 用 一 个 简单 的 例子 说 明 6 种 B 多 样 性 指数 的 计算 方法 。 图 5-7 是 9 个 物种 《Si 一 S,) 沿 

着 一 个 假想 的 环境 梯度 的 分 布 图 式 。 黑 线 表 示 每 个 物种 在 13 个 群落 样 本 (Ci 一 Cis) 中 的 分 布 

情况 ， 倒 如 在 第 一 个 群落 样本 (C,) 中 有 SS，， S: 和 $4 四 个 物种 ， 在 第 九 个 群落 样本 (C) 

中 有 Sas，s$e， $ 三 个 物种 等 。 根 据 这 些 物种 在 每 个 群落 样 方 中 是 否 存在 , 可 以 计算 6 种 B 多 样 性 

指数 。 

S， 2: 8, 

ea ‘a te S, 

Cys Caer Cy G, GC, ee C. G, Cs Cy, -- . Cyp un Cy 

图 5-7 9 个 物种 〈S:，S$:，……S$) 沿 假想 环境 梯度 〈C:，C:，……Cn) nat 

6 种 B 多 样 性 指数 中 的 参数 如 下 ; 

S 是 所 研究 系统 中 的 物种 总 数 ，S=9; 

ai 是 第 j 样 方 的 物种 数 ，j 王 1，2，…… » 13, afRiKA:4) 4, 3, 3, 133393747 

a 2 “g 

Zai 是 所 有 样 方 内 物种 数 的 总 和 ， 字 ai 一 41; 

引 是 群落 样 方 的 平均 物种 数 ， 瑟 一 41713 一 3.15; 

©; 是 第 ji 物 种 分 布 的 样 方 数 ，i 一 1，2，……. , 96ei 依 次 为 3，4 2) Ty 6 9 Sy dy — 

1; ; 

之 ei 是 所 有 物种 分 布 的 样 方 数 之 和 ， 并 且 

之 ei 一 Zai 一 IT 一 41; 

g( 开 ) 是 第 1 个 样 方 后 ， 沿 环境 梯度 新 增加 的 物种 数 ，g( 了 ) 一 5， 即 在 C， 新 增 Su a 

增 se， 在 Cs: 新 增 S$， 在 Cio 新 增 S$s， 在 Cis 新 增 S。， 共 5 个 物种 

L( 开 ) 是 第 1 个 样 方 后 ， 沿 环境 梯度 失去 的 物种 数 工 (MH) =7, BF CBS, TEC HER 

Si 在 Ce 失去 S$,， CARES, 在 Cu 失去 Se， 在 Cis 失 去 Se、 37， 共 7 个 物种 3 

SESS Hi HEE Hy BERL, ZE9 My PR RE, Ay BAD 5) ET RE, 
Was =C8=9X8/2=36, TS FSSA RDM, Be) Me =0, 从 图 5-7 
WASHER AN DANA. 

(S,, S,), (S,, Ss), (S,, S,), (S,, S;), (S,, S,) 

(S,, Se)， (S;, S,)> (S,, S,)> (S,, S.)> (Su S,) 

(S;, S,), (S,, S,), (S,, S,), (Ss, S,), (S,, S,) 

《Se，8S,) 共 16 对 ， 所 以 1r=16, 

“960”， 
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按 以 上 求 得 的 参数 ， 则 6 种 8 多 样 性 指数 如 下 ! 

Rahat 86 le pA 

(2) 8, =Ce(H) +L(A)I/2=(5+7)/2=6 

ol ph spate (3) Be= 元 二 5 airy wr ee 

(4) ipa 一 (4-Die:Ine,)—( 7 Siasina; ) 

ae 
-” (5) Be=exp(B,;) —1=exp(0.89)—-1=1.44 

(CE) 对 6 种 二 元 数据 B 多 样 性 指数 的 评价 
对 任何 一 个 B 多 样 性 指数 ， 一 方面 应 当 具 有 明确 的 生态 学 意义 ， 另 一 方 面 还 应 当 合 平 人 

_ 科 直观 的 感觉 。 在 评价 B 多 样 性 指数 时 ， 一 般 以 下 面 4 个 标准 加 以 检验 : 
1. 与 群落 更 替 的 直观 概念 一 致 : B 多 样 性 测 度 的 效果 ， 在 一 定 程度 上 RMP RRR 

«BUR BBE (degree of Community turnover) 的 能 力 。 为 了 检验 这 个 特性 ， 可 考虑 两 
种 极端 的 情况 ， 第 一 ， 系 统 由 同一 单元 组 成 ， 即 系统 中 每 个 物种 在 所 有 梯度 Ps 第 
二 ， 系 统 由 C 个 完全 不 同 的 单元 组 成 ， 即 每 个 单元 的 物种 仅 分 布 于 该 单元 而 不 与 其 他 单元 的 
物种 相 重 爸 。 在 第 一 种 情况 下 无 群落 更 替 ， 在 第 二 种 情况 下 则 有 C=1 个 完全 的 群落 更 替 。 满 

足 于 这 条 标准 的 B 多 样 性 指数 具有 下 列 性 质 ， 对 于 过 个 给 定 的 研究 系统 ， 测 得 的 B 多 样 性 指数 
在 数值 上 相当 于 一 个 确实 具有 8 个 完全 群落 变化 系统 中 获得 的 值 ， 或 确实 具有 8 十 1 个 完 全 不 
同 群落 单元 所 获得 的 值 。 

前 述 6 秘 B 多 样 性 指数 中 ， 有 4 种 满足 或 部 分 地 满足 这 二 标准。 Bu 精确 地 反映 了 在 所 有 条 
件 下 群落 更 蔡 的 概念 ;Br 只 有 在 端点 的 平均 物种 数 等 于 所 有 样本 的 平均 物种 数 时 才 是 如 此 
8R 和 8Bz 在 更 有 限 的 条 件 下 ， 即 每 个 群落 样本 包含 相等 的 物种 数 时 才 送 合 。 其 余 两 种 8 多样 性 

FRA ps 和 Br) 不 能 反映 群落 更 替 的 概念 。 
2. 可 加 性 ，。 如 果 沿 环境 梯度 有 三 个 抽样 位 置 a，zb，e, 那 么 从 a 到 c 的 8 多 样 性 等 于 从 a 到 

b 和 从 b 到 ce 的 多样 性 之 和 ， 即 : 
; Bia cy =Bi a, 6) +805, «) 

这 就 是 可 加 性 。 如 果 不 具 可 加 性 ， 则 8 将 依赖 于 不 同 环境 梯度 的 特定 位 置 ， 而 不 是 沿 环境 梯 
5 度 群落 更 替 的 唯一 反映 。 

在 6 种 8 多 样 性 测度 中 ， 只 有 8.。 在 所 有 条 件 下 都 具 可 加 性 ，B。 和 有 7 仅 在 沿 环境 梯度 的 每 个 
有 本 包含 相等 的 物种 数 时 才 是 如 此 ， 而 BRg、Bj 和 有 rs 都 不 具 这 个 特征 。 
Se 独立 于 多 样 性 : 就 一 个 群落 来 说 ，8 多 样 性 是 群落 环境 异 质 性 的 表征 。 二 个 物种 丰 
| 富 、 均 匀 度 高 的 群落 (多样 性 高 )， 不 一 定 8 多 样 性 就 高 ; 反之 一 个 oSRRRIRMRE, 

必 B 多 样 性 一 定 就 低 。 这 是 因为 w 和 8 多 样 性 两 者 的 内 涵 是 有 差别 的 ， 所 以 对 于 一 个 给 定 的 系 
统 ，8 多 样 性 应 该 独立 于 ax 多样 性 。 

| 在 8 多 样 性 的 6 种 测度 方法 中 ， 有 5 种 (Br、 pgR、Rr、8p8z 和 pr) 都 是 与 多 样 性 独立 的 ， 而 

9 



8。 却 随 着 % 多 样 性 的 增加 而 增加 ， 因 而 它 与 多 样 性 是 不 独立 的 。 

4。 独立 于 样本 的 大 小 : 除了 非常 小 的 样本 外 ，B8 多 样 应 该 独立 于 样本 的 大 小 。 该 准则 

的 一 个 简单 的 检验 方法 是 在 抽样 数量 增加 而 其 他 信息 无 变化 时 ， 测 定 B 值 的 稳定 性 。 
Br、BR、Bz 和 肥 是 独立 于 样本 大 小 的 ， 而 Br 和 pz 在 增加 不 包含 物种 分 布 的 更 多 信息 的 样 

本 量 时 ， 其 值 也 发 生 改 变 ， 这 是 因为 jj 和 Bs 是 由 Pielou (1972, 1975) 研究 离散 寄主 植物 上 
昆虫 的 生态 位 宽度 和 重 篆 测度 时 得 出 来 的 ， 在 这 种 情况 下 ， 样 本 《 即 栖 卉 ) AS OAT 
息 。 因 此 在 分 析 一 个 连续 梯度 物种 分 布 数据 时 , 因 其 栖 境 常常 并 非 离散 结构 ,所 以 Arj 和 px 的 使 
用 受到 限制 。 

下 面 以 表 的 形式 (425-2) 列 出 用 上 述 4 

条 准则 对 6 种 8 多 样 性 测度 的 评价 。 评 价 表明 ， 

Bw 和 pz 满足 或 至 少 部 分 满足 上 述 4 条 准则 。 

BR 除 可 加 性 外 也 满足 或 部 分 满足 其 余 .3 AEE 

则 。8Br 和 pz 比较 ，8p8r 对 沿 环境 梯度 的 群落 更 

替 更 有 直观 的 含义 ， 因 而 当 样 本 数据 是 沿 着 

单一 线路 的 环境 梯度 而 变化 时 ， 使 用 8 较为 

恰当 而 pz 并 没有 假设 一 个 环境 结构 ， 因 

此 当 样 本 不 能 沿 一 个 单 向 梯度 排列 时 可 供 使 

用 ， 所 以 站 

六 法 

=, RE BEB FS PE 

5-2 6 种 8 多 样 性 测度 方法 的 评价 

评价 准则 pa| pr 
y** 

Fn | Be Ba | By 
RAO | mpeg 8 ni y* 

2. 可 加 性 
3. SE FOS PE rye | 21 y 

ye) y) al al nr 
SS 

n 一 不 满足 准则 
aj alti EYED 

ye 3 (Oy +8) [at EY 

y 一 满足 准则 

Y* 一 当 对 所 有 的 样本 【《 曙 

上 述 0，1 数 据 的 B 多 样 性 测度 只 反映 了 群落 的 物种 更 蔡 ， 2 2 IA 宰 席 的 物 
害 枫 赫 ， 又 考虑 物种 个 体 数量 的 变化 时 ， 则 应 采用 数量 数据 的 多样 性 测度 衣 法 5 1 

(一 ) 以 半 变 CHalf-changes) 为 单位 的 多 样 性 测度 人 
Whittaker (1960) JE BER Ky FAG 50 OS ROHL PERE ase. —_— 

定 方 法 是 

(4, b) =Clog(IA)—logP, :., +) J/log2 

L 

(5-23) 

式 中 :He 为 从 s 到 b 樟 让 的 、 以 举 变 为 单位 的 8 多 样 人 性 :Pi 为 样本 5 的 相似 性 百 
Sys IA 为 重复 样本 的 期 望 相似 性 。 

这 样 ， 当 两 个 样本 的 物种 组 成 相似 性 是 两 个 重复 样本 相似 性 的 驴 驼 时 ， 则 这 责 个 样本 的 

生态 距离 即 p 多 样 性 就 恰好 等 于 一 个 半 变 。 

BAR HY BES BCT ETCH AIA PE AAR. TAM HBL, A AA—7TREWR EMD, HB 
个 端点 具 50 狗 的 相似 性 ; 其 有 两 个 半 变 的 群落 渐变 ， 其 两 个 端点 和 下 点 比较 。 #50 % 17 

似 性 。 

相似 性 百分率 的 表示 方法 很 多 ， 使 用 较为 广泛 的 是 群落 系数 c Bl: 
2W 

a+b 
c= 

» 162-8 

(2) 



式 申 中 w 为 两 个 群落 共有 种 虫 个 体 数 低 值 的 总 和 ;3"a 和 b 分 别 为 a 群 落 与 b 群 落 的 个 体 总 

— Bo 

Whittaker(1960) WAS LAR MY RE BBW we Orth), WEE AS 平均 相似 性 为 

ARERR 〈y 轴 ) 作 图 ， 表 明 随 着 梯度 距离 增加 群落 相似 性 逐渐 减 小 。 当 用 最 小 二 乘法 拟 合 这 条 
AAs 则 直线 在 y 轴 目的 截 距 可 定义 为 两 个 重复 样本 的 期 望 相似 性 。 一 般 说 来 ， 这 个 值 在 

75 免 左 右 。 

(二 ) Gleasons 方 法 

Gleasons 方 法 是 估 环 境 梯 度 的 一 点 到 另 一 点 群落 中 所 有 物种 变化 量 的 测定 ， 以 此 测 得 的 

变化 单位 称 为 Gleasons， 以 表示 对 开 。A。 Gleason 最 先 提出 治 涯 环境 梯度 群落 物种 组 成 连续 

.变化 这 一 重要 生态 学 原理 的 纪念 

在 整个 梯度 眉 上 以 Gleason 为 单位 的 8 多 样 性 8c 为 : 

01， j+1)=20UA- Ps(j; j41)3 (5-25) 
J=1 

SU TA,Ps (5-23) 式 中 相同 的 参数 同 义 。 

G(j，j 十 13)》 为 梯度 j 点 到 j 十 1 点 的 8 多 样 性 ， 即 : 

GG, jl) =2UTA—Ps(j,j+1)) 

显然 ， 在 梯度 某 一 段 上 的 8 多 样 性 为 : 

1 一 1 

人 

G(n—1, n)y/2 In 

第 五 节 ”群落 多 样 性 梯度 等 级 及 其 决定 因素 

一 、 忆 多样 性 梯度 等 级 的 实例 

和 低 纬 度 热带 生境 的 动 植 物种 类 很 多 ， 其 群落 多 样 性 明显 高 于 温带 和 北极 地 区 ， 其 中 有 不 

消 例 子 可 说 明 金 球 性 群落 多 样 性 梯度 等 级 的 变化 。 例 如 ， 马 来 西亚 的 热带 雨林 中 ， 在 一 个 2 

公顷 面积 的 样 方 上 就 有 227 种 乔木 ， 而 在 密 执 安 的 落叶 林 中 ， 同 样 大 小 样 方 上 只 有 10 一 15 种 

乔木 。 以 蛇 类 来 说 ， 墨 西 哥 有 293 种 ， 美 国有 126 种 ， 而 加 拿 大 只 有 22 种 。 在 热带 的 江河 湖 泪 

中 ;淡水 鱼 的 种 类 也 特别 丰富 。 在 南美 的 亚马逊 河中 ， 已 发 现 的 淡水 鱼 就 有 1000 种 以 上 ， 而 

在 中 美 有 456 种 ， 到 北美 的 大 湖 中 则 只 有 172 种 ; 多 样 性 等 级 随 纬 度 变化 的 这 种 趋势 也 出 现在 

昆虫 、 软 体 动物 及 其 他 生物 类 群 中 。 

SRS (1979) 用 1:180 万 的 地 图 将 我 国 及 邻近 地 区 划分 为 532 个 方 格 ， 格 的 每 边 相当 

于 180 公 里 ， 然 后 统计 每 一 方 格 区 域内 哺乳 类 各 目 〈 除 翼 手 目 外 ) 的 种 类 数 。 他 们 联系 各 地 

区 宇 要 地 理 环 境 因 素 的 变化 趋势 ， 发 现 有 以 下 几 条 规律 ， 
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1 种 数 与 纬度 的 关系 ,在 北纬 40 一 45" 之 间 ， 平 均 种 数 最 低 , 由 40?*N 往 BARBER, 种 
数 随 纬度 的 降低 而 增加 ， 并 且 这 种 变化 十 分 明显 (Cr = — 0.821, P<0.01), 

2.。 种 数 与 年 平均 温度 的 关系 : fetEI9 HOB CHILE, SPIO AHRERLD,/AOt 20°C, 

Ph Bc ba EY MAY _E Fr 4 On. 

5 FCS Pa RE-F 8 LO AE USER OMe HO on 

- 数 随 之 增加 。 

4. 青 藏 喜马拉雅 横断 山脉 地 区 的 种 数 与 海拔 高 度 的 关系 ， 随 着 海拔 高 度 由 850 米 LAB 

4750 米 ， 平 均 种 数 随 海拔 的 升 高 而 降低 ， 其 变化 趋势 十 分 明显 〈IT 专 号 9497SP 和 0505)。 

上 述 规律 表明 ， 我 国 哺乳 类 动物 的 多 样 性 等 级 ， Waiasniooina2 asia 

由 高 海拔 到 低 海 拔 的 垂直 分 布 都 具有 增高 的 趋势 ， SAO TS 

二 、 决 定 多 样 性 等 级 的 因素 

全 球 性 群落 多 样 性 梯度 等 级 的 趋势 曾 长 期 吸引 过 生物 地 理学 家 和 生态 学 家 的 关注 。 为 什 

么 热带 地 区 生物 群落 的 物种 多 样 性 高 于 温带 地 区 和 极地 ? 决定 不 同 多 样 性 等 级 的 关键 因素 是 

什么 ? 自然 选择 是 如 何 影响 群落 组 成 的 ? 围绕 这 些 问题 ， 不 同 的 学 者 提出 了 不 少 的 学 说 ， 下 

面 作 一 简单 介绍 。 

1 .进化 时 间 学 说 (evolutionary time theory). 该 学 说 认为 多 翌 性 的 高 低 与 群落 进化 时 

间 有 关 。 热 带 群 落 比 较 古老 ， 进 化 时 间 长 ， 群 落 的 发 展演 替 程 度 较 高 ,所 以 具有 高 的 多 样 性 。 

”相反 , 旭 带 和 极地 群落 从 地 质 史 上 讲 是 比较 年 轻 的 ， 还 没有 尽 够 的 时 间 发 展 到 种类 于 分 多 样 化 
的 程度 。 

2. 生 态 时 间 学 说 (ecological time theory); 该 学 说 从 较 短 的 时 间 范围 内 来 考虑 ， 认 为 时 

物种 把 分 布 区 扩大 到 尚未 占有 的 地 区 需要 一 定 的 时 间 。 根 据 这 个 学 说 ， 温 带 地 区 的 群落 是 尚 : 

未 饱和 的 ， Peet Rae ede ue cat LG we ca ae [二 二 

ae 

空间 异 质 性 学 说 (spatial heterogeneity theory). 该 学 说 认为 物 axcaeenetiach 

Ritts 依赖 于 环境 的 那些 动 植物 群落 也 就 越 复 杂 多 样 。 一 般 说 来 ， 越 接近 热带 的 纬度 梯度 ， 

环境 的 复杂 性 ， 包 括 地 形 的 变化 、 植 被 的 垂直 结构 、 温 度 范围 温度 梯度 等 均 趋 于 逐渐 增 
加 ， 因 而 热带 的 群落 多 样 性 亦 增 高 。 

4。 气 候 稳 定性 学 说 〈climatic stability theory):， 该 学 说 认为 气候 稳定 的 地 区 出 气候 变 

化 较 大 的 地 区 人 允许 有 更 好 的 特 化 方面 的 进化 和 适应 条 件 ， 自然 资源 在 气候 稳定 的 地 区 亦 显 得 

稳定 ， 因 而 动 植物 的 种 类 较 多 。 在 长 期 进化 过 程 中 ， idedesaesei 

所 以 通过 自然 选择 ， 那 里 出 现 了 大 量 狭 生态 位 的 特 化 种 类 。 K4 

5. 竞 争 学 说 (competition theory); 该 学 说 认为 温江 缘 和 极地 的 自然 选择 主要 是 受 初 刘 

素 所 控制 ， 而 在 热带 地 医 ， 生物 之 间 的 竞争 在 进化 中 显得 更 为 重要 。 因 为 在 热带 地 区 ， 食 

类 型 与 栖息 地 的 需求 受到 更 大 限制 ， 因 此 某 一 栖息 地 中 有 更 多 的 物种 共存 也 就 是 说 热带 地 

区 群落 中 的 物种 比 温带 地 地 区 群落 中 的 物种 具有 更 狭 的 生态 位 ， 从 而 诚 经 了 竞争 压力 而 共存 下 

6.。 捕 食 学 说 (predation theory)， 该 学 说 认为 7 Hap k 胖 落 内 有 更 多 的 捕食 者 和 寄生 者 省 
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他 们 压低 了 被 食 者 种 群 的 数量 ， 从 而 减少 了 被 食 者 之 间 的 竞争 。 竞 争 的 减少 又 允许 有 更 多 的 

被 食 者 物种 共存 ， 这 又 转 而 支持 了 新 的 捕食 者 。 这 个 假说 从 表面 上 看 似乎 和 竞争 假说 相对 立 ， 

但 其 实质 都 是 减轻 种 间 竞 争 而 使 更 多 的 物种 能 够 共存 。 

7. 生 产 力学 说 (productivity theory), 该 学 说 认为 更 大 的 生产 力 导 致 更 大 的 多 样 性 。 因 

为 能 量 金字 塔 的 基础 越 宽 ， 亦 即 净 生产 力 越 大 ， 则 能 容纳 更 多 的 物种 存在 于 这 个 金字 塔 中 ， 

并 且 高 的 生产 力 与 增加 新 种 是 相互 联系 的 。 

除了 以 上 7 种 学 说 外 ， 还 有 一 些 其 他 的 学 说 ， 都 提供 了 自己 的 论点 和 证 据 来 解 释 全球 性 

群落 多 样 性 梯度 等 级 变化 的 趋势 。 看 来 ， 上 述 学 说 包括 的 6 种 因素 , 即时 间 、 空 间 、 气 候 、 竞 

争 、 捕 食 、 生 产 力 对 群落 多 样 性 等 级 的 影响 ， 并 不 是 对 立 或 截然 分 离 的 。P.W 。Price 认 为 ， 

在 我 们 能 够 决定 哪 一 个 学 说 或 这 些 学 说 的 综合 是 最 可 靠 的 之 前 ,还 需 做 更 大 量 的 野外 工作 。 但 

这 里 有 许多 困难 需要 克服 ， 其 中 主要 的 一 个 是 在 相当 大 的 纬度 梯度 范围 内 ， 很 难 寻 找 相 同 或 

相似 的 栖息 地 ， 以 便 在 低 纬 度 和 高 纬度 栖息 地 之 间 对 群落 的 多 样 性 等 级 作 直接 的 比较 。 

BAG ”群落 的 稳定 性 

一 、 群 落 稳定 性 的 基本 概念 

群落 稳定 性 是 指 群 落 在 一 段 时 间 过 程 中 维持 物种 间 相 互 组 合 及 各 物种 数量 关系 的 能 力 ， 

以 及 在 受到 来 自 外 部 或 内 部 扰动 的 情况 下 恢复 到 原来 平衡 状态 的 能 力 。 它 包含 了 现状 的 稳定 

和 时 间 过 程 的 稳定 。 

群落 稳定 性 和 生态 系统 的 稳定 性 具有 同一 概念 ， 主 要 包括 两 个 方面 , 即 抵抗 力 和 恢复 力 。 

抵抗 力 (resistance) 亦 即 抗 变 能 力 ， 表 示 群 落 抵 抗 扰动 和 维持 系统 的 结构 和 功能 保持 

其 原状 的 能 力 。 以 森林 生态 系统 和 杂 草 生态 系统 比较 ， 森 林 更 能 忍耐 旭 度 的 剧烈 变动 ， 也 较 

能 抵抗 干旱 和 病 虫 的 危害 。 一 次 严重 的 春 寒 即使 可 能 把 乔木 的 新 叶 杀 死 ， 但 通过 动用 贮藏 于 

树木 中 的 物质 和 能 量 ， 新 叶 还 可 以 再 次 长 出 ， 因 此 可 以 说 森林 群落 的 抵抗 能 力 较 高 。 相 反 ， 

杂 草 生态 系统 就 显得 较为 脆弱， 在 受到 干旱 、 低 温 、 病 虫 等 的 严重 扰动 时 ， 系 统 就 会 频 于 毁 

灭 ， 其 结构 和 功能 被 破坏 。 

恢复 力 (resilience) 表示 生态 系统 在 遭受 到 扰动 以 后 恢复 到 原状 的 能 力 。 恢 复 得 越 快 ， 

系统 也 越 稳 定 。 从 这 一 点 出 发 ， 似 乎 杂 草 生态 系统 的 恢复 力 又 比 森林 生态 系统 为 高 。 

条 林 群落 和 杂 草 群落 的 比较 以 及 其 他 许多 证 据 表 明 ， 和 群落 稳定 性 的 这 两 个 方面 是 互相 排 

斥 的 ， 它 们 之 间 存 在 着 相反 的 关系 ， 即 具有 高 抵抗 力 稳定 性 的 群落 ， 其 恢复 力 稳定 性 较 低 ， 

反之 亦 然 。 以 水 生生 态 系统 为 例 ， 该 系统 群落 生物 量 一 般 缺 乏 长 期 胜 存 的 营养 物质 和 能 量 ， 

。 所 以 它 对 环境 扰动 的 抵抗 力 是 低下 的 。 污 染 物质 进入 水 生生 态 系统 ， 使 其 结构 和 功能 均 有 巨 

大 变化 ， 但 这 种 系统 的 恢复 力 却 很 高 ， 只 要 控制 向 水 体 排放 污染 物质 ， 利 用 水 生生 态 系统 基 

本 结构 的 四 个 基本 因素 一 一 生产 者 (省 类 、 水 草 等 ) 、 消 费 者 〈 动 物 ) 、 分 解 者 〈 细 菌 等 ) 

和 非 生 物 因素 (太阳能 、 水 及 其 他 成 分 ) 相互 协调 的 关系 ， 调 动 水 体 的 自净 能 力 ， 一 个 结构 

和 功能 已 遭 破 坏 的 水 生生 态 系统 就 会 很 快 得 到 恢复 。 相 反 如 果 是 森林 生态 系统 一 旦 章 到 破坏 ， 
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说 如 树木 被 砍 光 、 水土 流 失 、 填 地 沙漠 化 ， 则 长 期 难以 恢复 。 

图 5-8 形 象 地 表示 了 SRB IMdetreton 

围 ， 当 受到 某 种 扰动 使 系统 功能 偏离 此 正常 范围 时 ， 其 偏离 的 大 消 可 作为 抵抗 访 稳 定性 的 定 

反 指 标 ， 而 恢复 到 正常 范围 所 需 的 时 间 可 作为 恢复 力 稳定 性 的 定量 指标 必 量 线 与 正常 范围 之 叶 

间 所 夹 的 面积 可 看 作 总 稳定 性 的 定量 指标 TS) 。 

如 果 采 用 物理 学 上 关于 相 空间 对 稳定 点 的 描述 方法 ; TIPLE AR ORE 74 
方面 。 

1 .一致 性 〈consistancy) : 指 系统 参数 ， 诸 如 群落 中 的 1 种 数 : 分 类 :组 成 4 re 

i a ) 

持久 性 (persistency), 指 系统 起 系统 中 组 分 生存 或 存 在 的 时 间 s 在 群落 号 各 竖 四 各 

了 上 在 和 动人 下 ， 基 天 所 和 时间 玫 让 和 和 

久 性 ， 对 不 同 群落 之 间 的 关系 也 是 如 此 。s ea iH 

ree ae = teed
 

3 
正常 作用 范围 

2 维 2 维 

4a 71a 

生态 系统 功能 

恢复 办 指标 

时 间 

图 5-8 生态 系统 抵抗 力 稳定 性 和 恢复 

力 稳 定性 的 关系 

3。 惯 性 (inertia) : 指 系统 抵抗 外 界 于 

扰 的 能 力 ， 亦 即 系 统 在 受到 干扰 之 后 所 处 的 

状态 。 在 受到 相同 干扰 力 的 情况 下 ， 了 系统 的 

惯性 越 大 ,其 伪 离 系统 原来 状态 越 小 ,相反 ， 

系统 的 惯性 您 小 则 偏离 原状 就 愈 大 〈 图 5- 

9B), 

4. 弹 性 (elasticity) :: 指 系统 受到 扰动 

后 恢复 到 原来 状况 的 速度 。 显 然 弹 性 愈 大 的 图 5-9 有 关 稳定 性 概念 图 示 

AR, RAND, RAKED (A ABE. 系统 状态 出 现 频率 用 点 的 密度 表示 ;可 

5-9C)。 弹 性 概念 和 图 58. 中 恢复 力 稳定 性 的 Be MRA BALAN DFR BRA 

概念 是 完全 一 致 的 。 Ca SCRA HR Fa BEE 
< . 4, 5 地 - 上 a ie 

5. 振 幅 (amplitude), 指 系 统 保持 稳定 ，。 D 振幅 ; 虑 线 环 内 的 区 域 指 系统 受 干 扰 后 可 回 到 时 
性 的 区 域 ， 亦 即 系统 在 该 区 域内 变动 ， 有 侈 原状 的 区 域 ; 9 

下“ 循环 稳定 性 ;稳定 极限 环 以 回转 形式 表示 ; 
复 到 项 状 的 能 力 。 该 区 域 越 大 ， 即 振幅 火 ， Ler: spate oes 

状态 稳定 性 也 越 强 ( 图 5- -9D)， 从 这 个 意 SED, 
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| 上 兵 司 相当 于 图 5-8 中 的 总 体 稳定 性 1。 
Be © 6. WME (cyclic stability), #H#—-7-RABA—THDAREKM BM RR (AS 

fi - -9E) ,循环 稳定 性 是 二 种 重要 的 生 坊 学 过 程 ， 例 如 许多 捕食 者 -猎物 系统 就 具有 这 种 特性 其 

f 模式 称 为 稳定 极限 环 〈stable limit cycle), 

4 7. Ps LE (trajectory stability):， 指 一 个 系统 不 管 其 起 点 如 何 ， 总 是 向 着 某 一 终点 

或 终极 区 域 移动 的 特性 〈 图 5-9EF)。 例 如 在 植物 群落 演 蔡 中 ， 单 极 状态 可 以 由 许多 不 同 的 起 始 
| 点 达到 。 

二 、 群 落 稳 定性 的 机 制 

从 控制 论 的 观点 看 ， 任 例 一 个 具有 使 自身 内 部 保持 稳定 的 系统 ， 都 共有 某 种 反馈 机 制 。 
“群落 也 象 种 群 或 有 机 体 个 体 一 样 是 一 个 具有 反馈 机 制 的 能 在 一 定 程度 上 保持 自身 稳定 的 系 
统 。 

所 谓 反 馈 《feedback)， 简 单 地 说 就 是 构成 系统 的 某 一 成 分 的 输出 与 输入 之 间 的 关系 或 
者 说 是 输出 变 成 了 决定 系统 未 来 功能 的 输入 。 

反馈 分 为 正 反馈 和 负 反 馈 两 种 情况 。 前 者 指 输出 导致 输入 增加 ， 这 就 象 计 算 复 利 那样 ， 
- 利 滚 利 ， 未 利 越 来 越 大 。 在 生物 生长 过 程 中 ， 个 体 越 来 越 大 ， 在 种 群 持续 增长 过 程 中 ， 种 群 
数量 不 断 上 升 ， 都 属于 正 反馈 的 范畴 。 后 者 指 莉 册 导 致 输入 减少 ;如 和 象 种 群 的 密度 制约 ， 恒 

| 温 箱 的 温度 控制 等 属于 负 反 馈 的 范畴 。 正 反馈 和 负 反 馈 对 系统 未 来 功能 的 作用 过 然 不 同 ， 为 
了 加 深 对 这 一 概念 的 理解 ， 下 面 剖析 几 个 实例 。 

这 是 一 个 天 敌 -~ 害虫 种 群 系统 。 由 于 天 敌对 其 猎物 害虫 在 时 间 、 数 量 和 空 间 上 的 跟随 现 
象 ， 在 系统 刚 开 始 运行 的 一 段 时 间 ， 天 敌对 害虫 的 自然 控制 能 力 一 般 较 差 ， 常 常 不 足以 抑制 
害虫 数量 的 增长 5 害虫 种 群 数量 增加 这 一 信息 经 过 反馈 环 返回 来 ， 意 味 着 给 天 敌 提供 了 更 为 

| 丰富 的 食料 ， 使 天 敌 数量 增加 ， 亦 即 输出 导致 输入 增加 ， 这 是 正 反馈 。 当 天 政 数量 增加 到 某 
由 二 阔 值 ( 即 系统 的 置 位 点 ), 天 敌对 害虫 的 自然 控制 能 力 将 超过 害虫 种 群 的 繁殖 能 力 ， 从 而 导 
玫 致 害 束 数量 下 降 。 害 虫 数 量 下 降 这 一 信息 返回 来 刺激 天 敌 数量 下 降 ， 亦 即 输 出 导致 输入 减 
D>, REAR. 可由， 在 天 政 -害虫 种 群 系 统 中 ， 正 负 反 馈 相互 交 营 。 

| 
} 

pet Seon 例 二 : 

Va FT eas 7 ea | 。 | 害虫 数量 
ER eit i haan -环境 系统 | Gaa 

| se 2 Te 
emits... | | | 

RN ens Ro kali SNe Le eran yn WE hie-o Ae 

AEs 阳春 三 月 ， 大 地 回春 ;害虫 种 群 迅速 增 
BO eicnmad 的 放生 殖 其 个 体 。 然而 害虫 数量 增加 这 一 信息 返回 
aX) 1 | | 人 哺 可 ”来 通常 不 会 影响 气温 的 改变 s. 因 此 在 害虫- 
a : UI RE» BOA FF EDR st lo 

ESB -作物 系统 中 ” 当 害 虫 密度 较 低 ， 

不 足以 影响 作物 的 正常 生长 发 育 时 ， 甚 至 因 

ea ldL67。 
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害虫 的 疏 苗 、 间 苗 作 用 等 ， 反 而 促进 了 作物 的 生长 发 育 ， 这 时 输出 ( 即 作 物 长 势 ) 为 “好 2 
物 长 势 好 这 一 信息 著 恰好 为 害虫 提供 了 充足 的 养料 、 适 宜 的 侵入 或 危害 生育 期 ， 则 势必 导 臻 
害虫 数量 增加 ， 亦 即 输 出 导致 输入 增加 ， 这 是 正 反 馈 。 随 着 害虫 数量 增加 六 对 作物 的 危害 日 
渐 加 重 。 当 害虫 密度 达到 某 个 半 值 时 ， 作 物 的 补偿 能 力 将 无 法 抵 销 害虫 所 造成 的 损害 ， 这 时 
输出 〈 作 物 长 势 ) 为 “ 差 ?。 作 物 长 势 差 这 一 信息 若 对 害虫 意味 着 环境 恶化 的 话 见 则 害虫 种 群 
的 出 生 率 下 降 ， 死 亡 率 增加 ， 发 育 延 庙 ， 数 量 减 少 ， 亦 即 输 出 导致 输入 减少 ”这 是 负 到 馈 。 
这 说 明 在 害虫 -作物 这 一 系统 中 ， 正 负 反 馈 仍然 是 交替 发 生 的 。 

由 上 面 的 例子 可 以 看 出 ， 正 反馈 能 使 系统 状态 的 偏离 加 剧 ， 而 负 友 饥 寺 能 使 系统 保持 和 
定 。 负 反馈 要 能 起 到 控制 作用 使 系统 稳定 ， 系 统 应 具有 某 个 特定 的 状态 或 置 位 点 ， 系 统 就 转 
绕 置 位 点 进行 调节 。 在 例 一 中 ， 系 统 的 置 位 点 就 是 天 政 的 某 个 数量 装 值 ;在 例 三 中 则 有 是 害虫 
的 某 个 国 值 密度 。 

不 加 控制 的 系统 不 可 能 成 为 稳定 的 系统 。 人 类 已 进化 为 生物 圈 中 最 强大 的 生物 ， 在 改变 
生物 圈 和 生态 系统 功能 方面 ， 人 类 的 威力 是 巨大 的 。 然 而 倘若 人 类 的 智慧 和 威力 无 限制 地 沿 
着 正 反 馈 发 展 下 去 ， 也 就 必 将 威 肋 环境 的 质量 和 人 类 自生 的 生活 。 因 而 人 类 应 当 自 觉 地 应 用 
负 反 馈 的 控制 、 调 节 原 吾 来 管理 生物 圈 及 其 资源 人口， 使 生物 轿 成 为 能 持久 地 为 人 类 谋 福 | 
利 的 系统 。 

三 、 群 落 稳定 性 与 多 样 性 的 关系 

群落 对 于 环境 变化 或 扰动 的 反应 ， 是 通过 组 成 群落 的 生物 种 群 而 实现 的 。 因 此 群落 的 稳 是 
定性 起 始 于 种 群 和 种 群 中 的 个 体 对 于 环境 变化 或 扰动 的 反应 能 力 。 就 有 机 体 不 体 来 说 BG 
持 稳 定 状 态 的 成 改 ， 可 以 反映 在 他 们 能 否 存活 和 产生 后 代 上 ， 反 映 在 形成 后 代 的 能 力士 ， 而 时 
对 种 群 来 说 ， 哥 持 稳定 状态 的 成 败 ， 则 反映 在 种 群 的 出 生 率 、 FET AEB R Ly ERAT 
由 个 体 稳 态 能 力 的 综合 表现 。 

当 一 个 群落 包含 了 更 多 的 生物 种 类 ， 而 且 每 个 种 的 个 体 数 比较 均匀 地 分 布 时 ) 它们 之 则 
就 容易 形成 一 个 较为 复杂 的 相互 关系 。 这 样 ， 群 落 对 于 环境 的 变化 、 王 扰 或 来 自 群 落 内 某 些 
种 群 的 波动 ， 由 于 有 一 个 较 强大 的 反馈 系统 ， 而 使 群落 得 到 较 大 的 缓冲 。 从 群落 能 量 学 的 观 
点 来 看 ， 多 样 性 高 的 群落 ， 食 物 链 和 食物 网 更 趋 复杂 ，, 群落 中 的 各 成 员 既 可 以 接受 多 个 输入 
同时 又 对 其 他 成 员 有 多 个 输出 ， 这 就 是 说 群落 内 部 的 能 流 途 径 更 多 。 如 果 其 中 的 某 一 条 途径 
受到 和 干扰 或 被 堵塞 不 通 ， 群 落 的 后 备 能 力 就 可 能 提供 其 他 的 线路 予以 补偿 。 例 如 在 种 间 捕 食量 
关系 上 ， 一 个 公认 的 事实 是 由 多 种 捕食 者 和 多 种 猎物 构成 的 系 ot, fee rT 
稳定 ， 而 猎物 种 群 也 不 致 遭受 过 度 捕食 而 趋 于 灭亡 。 

妊 落 多 样 性 的 高 低 ， 正 如 第 五 节 所 讲 ， 受 到 一 系列 因素 的 影响 ， 例 如 群落 经 历 的 进化 轨 
间 和 生态 时 间 ， 群 落 所 处 环境 的 异 质 性 和 气候 条 件 ， 群 落 内 种 间 竞 争 和 捕食 现象 以 及 群落 的 
生产 力 等 。 许 多 学 者 都 认为 群落 的 结构 越 复杂 ， 多 样 性 越 高 ， 群 落 也 越 为 稳定 ， 并 且 把 群落 和 
多 样 性 作为 其 稳定 性 的 一 个 重要 尺度 。 

MacArthur (1955) 用 信息 多 样 性 CH’) 的 公式 来 计算 一 个 系统 的 稳定 性 ， 再 次 表明 世 

多 样 性 与 稳定 性 从 传统 理解 上 就 是 两 个 密切 相关 的 概念 。 他 假设 有 4 个 不 同 的 营养 结构 〈 图 马 
-10)， 其 中 的 捕食 者 与 被 食 者 的 关系 很 不 相同 。 图 5-10 中 A、B、C、D 代 表 被 食 者 ， 孔 、Es 
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表示 捕食 联系 ， 也 就 是 能 流 

途径 。 甲 图 中 捕食 者 与 被 食 

者 的 关系 干 分 单一 ， 只 是 单 

种 间 的 联系 ; 乙 图 中 捕食 者 

G 可 以 捕食 A、B、C、D 的 

任何 一 种 作为 食物 ;两 图 是 

两 个 营养 阶层 捕食 的 关系 ， 

GRABER, ti EMF 

可 以 分 别 捕食 A、B 和 C、 

D; 丁 图 也 是 两 个 营养 阶层 

捕食 的 关系 ， 但 较 复 杂 ， 即 

G、 互 均 可 捕食 己 和 FE， 而 卫 、F 可 分 别 捕食 A、B 和 C、D。 假 如 每 条 能 流 途 径 的 量 是 相同 的 

一 话 ， 则 甲 、 乙 、 丙 的 能 流 途 径 都 是 4 条 ， 甲 为 AE、BF、CG 和 DH, 乙 为 AG、BG、CG 和 DG， 

两 为 AEG、BEG、CFG 和 DEFG， 每 条 能 流 的 量 各 占 1/4， 丁 的 能 流 途 径 有 8 条 ， 即 AEG, 
AEH、BEG、BFH、CFG、CFH、DFG 和 DEFH， 每 条 能 流 的 量 为 1/8。 这 样 可 用 信息 多 样 性 

指标 表示 其 稳定 性 。 
甲 、 乙 、 丙 食物 链 的 稳定 性 王 一 ZP,;lnP;= 一 (4X0.25Xln0.25) 一 1.38 

丁 型 食物 链 的 稳定 性 三 一 (8xX0.125Xln0.125) 一 2.08 

通过 上 面 假设 的 例子 可 以 看 到 食物 链 结构 与 稳定 性 关系 的 一 些 特点 : 

“ 工 . 当 食物 链 锁 的 数目 增加 时 ， 稳 定性 增加 。 

2 .假如 每 一 种 捕食 者 的 被 食 者 种 的 数目 不 变 ， 群 落 中 增加 物种 的 数目 能 增加 稳定 性 。 

3. 要 达到 一 定 的 稳定 性 ， 可 以 用 大 量 的 物种 ， 而 它们 每 一 种 的 食性 十 分 狭窄 ;或 用 少量 

的 物种 ， 它 们 中 的 每 一 物种 能 够 取 食 许多 种 的 物种 。 

4. 当 有 m 个 营养 阶层 ， 每 一 阶层 都 有 一 个 物种 取 食 它 下 面 的 所 有 物种 时 , 则 对 mm 物 种 的 最 

大 可 能 的 稳定 性 将 上 升 。 例 如 mm 一 5 时 ， 有 8 条 能 量 可 以 流通 的 途径 〈 图 5-10 戊 )。 

5. 最 小 的 稳定 人 性 出 现在 一 个 物种 可 取 食 所 有 同一 营养 阶层 的 其 他 物种 。 例 如 在 一 个 有 5 个 

物种 的 系统 中 ， 只 有 4 条 能 量 可 以 流通 的 途径 〈 图 5-10 乙 )。 

直到 近 20 年 前 ， 多 样 性 导致 稳定 性 一 直 都 被 当成 生态 学 的 定论 ， 但 到 本 世纪 70 年 代 ， 有 

几 几 位 学 者 〈May1973，Goodman 等 1975) 在 关于 该 问题 的 批评 性 论述 中 ， 对 这 一 论断 提出 了 

质疑 。 他 们 认为 ， 从 理论 上 讲 ， 在 更 多 样 化 的 系统 中 ， 一 个 生态 关系 复杂 的 网 络 ， 可 以 导致 

种 群 的 急 副 波动 ， 而 不 是 使 种 群 更 加 稳定 。 而 且 ， 从 减少 种 群 暴发 的 意义 上 来 讲 ， 他 们 也 认 

为 多 样 性 和 稳定 性 之 间 并 无 一 般 的 相关 关系 。 此 外 ， 随 着 自然 系统 的 发 展 ， 多 样 性 不 是 呈 

线 上 升 ， 经 常 表现 波动 或 呈 一 条 拱 形 曲 线 ， 而 群落 稳定 性 在 群落 向 顶 极 变化 的 过 程 中 几乎 是 

稿 步 止 升 的 。 总 之 ， 对 于 群落 多 样 性 和 稳定 性 的 相互 关系 问题 ， 目 前 尚 有 不 少 争论 。 

图 5-10 ”群落 中 捕食 者 〈 〇 ) 与 被 食 者 〈 合 ) 的 几 种 食物 

KR 〈 假 设 每 一 联系 中 通过 等 量 的 能 量 ) 
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第 七 节 ， 农 业 生态 系统 多 样 化 与 害虫 防治 ， 

一 、 农 业 生态 系统 多 祥 化 的 概念 及 其 对 植 食性 昆虫 寿 窗 度 的 影响 

农业 生态 系统 的 多 样 化 亦 即 系统 中 物种 或 结构 的 多 祥 性 ， 河 以 通过 在 单一 作 牺 结构 内 增 ， 
加 不 同 的 植物 种 而 达到 。 众 所 周知 ， 大 规模 的 单一 栽培 ， 无 疑 会 使 群落 结构 及 物种 单纯 化 ， 
容易 放 发 特定 害虫 的 猩 狐 。 为 此 不 少 大 提倡 有 条 件 地 留 春 砷 物 下 的 部 分 索 草 ”实行 作物 间 ， 
作 、 混 作 、 或 在 田地 四 周 设置 入 匈 或 停 耕 地 ， 在 营造 和 管理 大工 林 上 培育 混交 林 等 ， 所 有 这 
些 都 在 力求 提高 群落 结构 和 物种 的 多 样 性 。 但 是 ， 使 农业 生态 系统 多 样 化 是 否 能 把 害虫 控制 
或 维持 在 经 济 阔 值 以 下 的 较 低 水 平 其 机 制 是 什么 ? 这 些 问题 还 需 通过 实践 和 研究 才能 进 一 
步 阐明 。 D-.; DIS, Day 

Risch 等 (1983) 考 察 了 150 项 关于 增加 农业 生态 系统 多 样 性 对 植 食性 尼 虫 数量 影响 的 和 研究， 
告 。 这 些 研 究 从 方法 到 研究 质量 上 都 有 差异 ,小 区 规模 从 几 平 方 米 到 几 公顷 址 等 ;增加 多 样 

性 的 方法 从 实行 轮作 、 间 作 、 混 作 到 培植 杂 草 系统 。 如 果 报 告 的 作者 的 确 表 明 在 培 加 多 样 化 的 
系统 中 , 植 食性 昆虫 的 数量 在 统计 学 的 意义 上 有 所 减少 ,或 作者 虽然 没有 给 出 统计 学 证 明 ， 但 
他 们 的 资料 明确 认为 植 食性 昆虫 是 减少 了 则 把 这 样 的 例子 和 植 食性 昆虫 记载 为 “数量 更 少 ”; 

(HARA) 和 “无 差异 ”( 增 多 或 减少 没有 明显 的 或 统计 学 意义 土 的 差异 ) ;两 个 项 目 。 恒 
统计 150 项 研究 报告 的 结果 表明 ， 与 单 作 制 比较 ,在 增加 农业 生态 系 多 样 化 的 292 个 例子 时 

中 ， 有 496 个 〈 占 62.6 匈 ) 数量 更 少 ，89 个 〈 占 11.2 匈 ) HMRBS, 2074> GHI61D) HH 
异 。 这 些 例 子 共 涉及 198 种 植 食 人 性 昆虫 其 中 有 105 种 ( 占 53.0%D) 数量 更 少 半 36 种 〈 占 
18.2%) 数量 更 多 ，18 种 〈 占 9.1 狗 ) Hy 39%) (419.7%) RMA. ba 

加 多 样 性 害虫 种 群 数 量 趋 于 降低 ?的 论点 基本 上 是 一 致 的 。 然 而 ， 增 加 多 样 性 使 害虫 种 群 趋 轩 
于 降低 的 机 制 是 什么 ? 为 什么 在 多 样 化 系统 中 有 18 狗 的 植 食性 昆虫 数量 增加 ，20 狗 的 反应 不 国 
一 致 ， 以 及 观察 到 植 食性 昆虫 丰富 度 降 低 后 能 和 否 导 致 作物 产量 增加 ?| 这 些 间 题 还 需要 进一步 
探讨 。 ‘epee BAG shel vi 

=, MEARE AKASH AF se a 

揭示 植 食性 昆虫 数量 上 差异 的 基本 生态 学 机 制 ， 对 于 建立 多 样 化 如 何 作用 王 富 于 种 
理论 ， 解 释 例 外 情况 出 现 的 原因 都 是 十 分 重要 的 。 

植 食性 昆虫 对 多 样 化 反应 的 机 制 目 前 强调 两 个 主要 假说 
第 一 是 捕食 假说 (predation hypothesis)。 它 认为 ， 在 多 样 化 系统 中 将 更 有 利于 植 食性 中 

昆虫 天 敌 的 发 展 ， 而 这 些 天 敌 能 更 有 效 地 控制 害虫 。 这 种 情况 除 可 能 是 由 于 与 食物 有 效 性 和 
天 敌 相 互 作用 之 间 有 关 的 一 系列 原因 造成 外 (Root 1973)， 还 可 能 存在 着 植物 与 天 敌 之 间 的 
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HEM HK. Alticri 等 (1981) 证 实 ， 在 大 豆 、 棉 花 、 吏 豆 和 马 铃 蔓 上 ， 喷 酒 一 种 条 草 

(Amaranthus sp.) 藤 提 取 物 ， 可 以 显著 增加 赤 眼 蜂 对 棉铃 虫族 的 寄生 率 ， 
第 二 是 食物 资源 浓度 假说 (food source conceriration hypothesis) 。 它 认为 ， 有 能 植物 

会 直接 对 害虫 寻找 和 利用 寄主 植物 的 能 力 产生 影响 。 这 些 植物 可 以 模 糊 植 食性 昆虫 寻找 寄主 

的 刺激 ， 使 其 在 寄主 植物 上 的 定 殖 减少 ， 或 者 由 于 它们 细微 地 改变 了 小 栖 境 ， 从 而 改变 了 植 

食性 昆虫 在 栖 境 内 的 运动 行为 ， 使 其 从 寄主 植物 上 的 迁 出 量 增 加 。 无 论 哪 种 作用 ， 都 可 以 降 

低 植 食性 昆虫 的 定 殖 率 ， 使 寄主 植物 上 的 害虫 数量 减少 。 

结合 实验 和 理论 的 研究 ,可 以 确定 这 两 种 假说 的 相对 重要 性 。 对 于 多 祥 性 如 何 影响 单 食性 

害虫 与 多 食性 害虫 ， 多 样 性 又 如 何 影响 高 度 扰 动 的 与 轻 度 扰动 的 作物 系统 〈 前 者 如 一 年 生 作 

物 系统 ， 后 者 如 多 年 生 作 物 系统 ) 中 的 植 食性 害虫 上述 两 种 假说 会 作出 不 同 的 预测 。 

对 单 食性 害虫 而 言 不 论 两 种 假设 的 相对 重要 性 如 何 ， 在 增加 多 样 性 的 情况 下 ， 其 种 群 

数量 大 都 降低 ; 而 多 食性 害虫 ， 如 果 天 敌对 其 控制 的 作用 更 重要 ， 则 种 群 数量 降低 ， 如 果 和 与 

食物 资源 有 关 的 植 食性 昆虫 的 运动 行为 更 为 重要 ， 则 对 种 群 数量 影响 不 大 ， 或 者 其 数量 还 会 
增加 。Stephen 考 察 150 个 研究 报告 的 结果 (5-3) 表明 ， 在 多 样 化 系统 中 ， 种 群 数量 增加 的 

SREB H (143.8%), 比 种 群 数量 增加 的 单 食性 害虫 《点 10.0 免 ) 更 多 (=67.58, P< 

0 -0001), 这 表明 资源 有 效 性 格局 对 多 食性 昆虫 的 影响 更 大 。 

许多 研究 者 认为 ,天 敌 在 干扰 小 的 环境 中 比 于 扰 大 的 环境 中 ， 对 植 食性 害虫 的 控制 作用 

更 为 显著 。 这 一 点 已 经 得 到 害虫 生物 防治 实践 的 证 实 。 在 果园 、 森 林 ， 外 来 天 敌 的 引进 、 定 

将 的 成 功率 较 高 ， 本 地 天 敌 保护 利用 的 可 能 性 亦 较 大 ;而 在 一 年 生 作物 系统 中 ， 不 仅 天 敌 引 

进 、 定 殖 率 低 ， 而 且 由 于 耕作 过 程 的 经 常 干扰 ， 使 天 敌 种 群 降 低 , 从 而 使 生物 防治 更 为 困难 。 

_ 表 5-5 和 一 年 生 、 多 年 生 单 作 系统 相 比 ， 在 多 样 化 农业 生 在 引进 、 移 植 、 释 放 天 
态 系统 中 单 食性 和 多 食性 害虫 种 器 的 数量 变化 敌 上 应 当 考 虑 系统 和 群落 的 

a 统 了 | 产量 更 乡 | 无 差异 | 数量 更 少 Mae =| SA AAA Li, 
=a i Rig | i 当 群 落 多 样 性 高 时 ， 要 引 

Saxees| se | 的 | ey Be RR 
eeeemes] i | 2 | 1 | 12 | 1 hem, 或 者 在 某 一 生态 
a 小 计 | 19(13.6) | 17(12.1) | 69 (49.3) 35(25。 0) 140 系统 中 天 政 群 落 已 发 展 到 稳 

单 食性 害 时 | 12 | 1 | 34 4 | 51 EWM MAR RE, AR 
多 Prego 0 Pa oP 功 的 可 能 性 较 低 。 多 样 性 作 

EE NE PG AM SE | 为 群落 稳定 性 的 一 个 重要 尺 
生 Ay Fr | 1729.3) | 1(1.7) | 36(62.1) | 4(6. .9) | 58 度 ， 当 稳定 性 高 时 ， 意 味 着 

单 食性 害虫 合计 | 15(10.0) | 16(10.7) | 9261.3) 27(18.0), 150 群落 抵抗 外 界 干 扰 的 能 力 较 

多 食性 害虫 合计 | 21(43.8) | 2(4.2) | 13(27 +1) 12(25.0) 48 强 ， 而 一 种 新 的 天 敌 或 人 工 

繁殖 的 天 敌 引 入 群落 ， 实 际 

上 它 仍 然 是 一 种 外 加 的 成 . 

分 ， 对 原先 的 群落 无 疑 是 一 种 干扰 ， 根 据 竞 争 排斥 原理 ， 这 种 新 的 或 释放 的 天 敌 就 会 受到 排 

Ko 特别 是 一 些 有 做 久 历史 的 生态 系统 ， 本 地 害虫 和 本 地 天 敌 占 绝对 优势 ， 移 植 和 引进 天 政 

定居 成 功 的 比率 会 更 小 一 些 。 当 然 移 植 、 引 进 天 敌 是 否 成 功 ， 与 许多 因素 有 关 ， 但 被 引进 群 

落 的 多 样 性 应 当成 为 一 个 考虑 的 因素 。 

这 里 还 可 以 举 出 其 他 闻 们 子 。 在 稻田 、 棉 田 、 霖 田 、 玉 米 地 等 杰 放 赤 眼 蜂 ， 一 般 都 要 求 

9 

注 : 括 弧 内 的 数字 表示 百分率 



适当 早 放 。 这 除了 适时 早 放 可 以 补充 早期 赤 眼 峰 种 群 数量 不 足 的 考虑 外 ， 也 还 考虑 到 早期 释 国 

放 ， 天 敌 群 落 尚 处 于 年 幼 的 发 展 阶段 ， 多 样 性 较 低 ， 稳 定性 不 足 ， 在 这 时 炙 放 赤 眼 蜂 ， 对 其 

定居 和 发 挥 它 的 作用 将 更 为 有 利 。 

三 。 | OB ey 

Mae 

Stephen 通 过 对 150 个 研究 报告 的 考察 ， 对 于 增加 农业 生态 系统 的 多 样 性 及 其 与 植 食性 昆 ， 

虫 的 关系 得 出 以 下 几 点 有 价值 的 结论 。 
1. 大 量 的 实验 研究 表明 ， 农 业 环 境 中 植物 的 多 样 化 可 以 降低 害虫 种 群 。 而 更 重要 的 是 了 

解 在 这 些 系统 中 对 害虫 变化 起 作用 的 机 制 ， 以 便 建 立 农业 多 样 化 对 害虫 影响 的 一 般 理 论 。 另 
外 ， 当 发 现在 多 样 性 提高 而 害虫 碱 少时 ， 还 需要 作 更 多 的 工作 ， 以 确定 其 经 济 和 生态 效益 ， 
例如 产量 是 否 提高 ， 成 本 〈 包 括 防治 费用 ) 是 否 降低 ， 天 敌 是 否 增加 ， 能 否 改良 土壤 等 。 事 
实证 明 ， 一 些 农户 利用 多 样 化 栽培 ， 在 抵御 作物 损失 风险 、 增 加 收入 、 保 持 特 定 作物 高 产 上 。 
都 起 到 了 好 的 作用 。 

2. 实 验 和 理论 的 研究 都 表明 ， 在 解释 一 年 生 多 样 化 系统 中 单 食性 害虫 种 群 数量 为 什么 降 
低 时 ， 植 食性 害虫 的 运动 形式 比 天 敌 的 活动 性 更 为 重要 。 在 这 种 情况 下 ， 在 农业 生态 系统 中 
an AD AeA (diffusion techniques) 或 马尔 柯 夫 过 程 (Markovian processes) 来 建造 

植 食性 昆虫 的 运动 模型 (Kareiva 等 1982)， 则 有 可 能 预测 未 经 检验 的 多 样 化 系统 中 害虫 的 数 
a. 

3. 在 组 成 系统 的 植物 物种 间 竞 争 弱 时 ， 降 低 害虫 种 群 数 量 对 提高 作物 产量 的 作用 较 大 
但 在 植物 物种 间 竞 争 强 烈 的 情况 下 ， 竞 争 的 负 作用 将 超过 降低 害虫 数量 危害 的 有 益 效 果 。 因 一 
此 在 增加 农业 系统 的 多 样 性 时 ， 对 物种 的 组 成 ， 应 采取 十 分 遵 导 的 人 为 措施 。 4 

4. 农 业 多 样 化 措施 更 适合 于 资金 短缺 、 劳 力 充足 、 管 理 精细 的 生产 系统 。 即 是 在 一 些 农 
业 机 械 化 程度 高 的 发 达 国家 ， 多 样 化 的 农业 生态 系统 比 单一 栽培 也 具有 更 多 长 远 利益 ， 例 如 
保护 利用 土壤 、 减 少 农药 污染 、 延 缓 害虫 对 杀 虫 剂 产 生 抗 性 的 时 间 、 增 多 天 敌 等 。 这 些 长 远 “ 
利益 可 以 补偿 许多 短期 的 经 济 损失 ， 因 而 农业 多 样 化 也 可 能 给 这 些 国家 或 地 区 带 来 好 处 。 

super 
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第 六 重 群落 相似 性 测定 

中 人 

在 群落 生态 学 研究 中 ， 往 往 涉及 大 量 有 关 生 物 物 种 和 环境 因素 的 观察 数据 。 对 这 些 繁杂 
的 数据 ， 要 想 直 观 地 看 出 其 内 部 的 关系 ， 即 使 有 丰富 的 经 验 也 很 难 做 到 。 数 量 分 类 方法 提出 
了 一 系列 完整 的 处 理 数 据 的 计算 规则 ， 并 最 终 给 出 简化 形式 的 数据 结构 ， 这 就 大 大 提高 了 人 
们 分 析 数 据 的 能 力 ， 从 而 揭示 出 一 些 不 易 发 现 的 有 意义 的 规律 。 例 如 对 群落 和 环境 因素 进行 
客观 的 分 类 ”就 有 可 能 导出 生物 之 间 、 生 物 与 环境 之 间 的 某 些 相互 关系 。 

数量 分 类 主要 包括 两 类 处 理 大 量 数据 的 多 元 分 析 方法 ， 即 聚 类 与 排序 。 聚 类 是 根据 群落 
《或 实体 ) 的 多 种 变量 〈 亦 即 属性 ， 如 种 的 存在 与 否 ， 种 的 多 度 \- 个 体 数量 、 生 物 量 以 及 群 
落 所 处 环境 的 指标 ) 定量 地 确定 群落 相互 间 的 亲疏 关系 ， 用 聚 类 分 析 (或 称 群 分 析 cluster 
analysis) 的 方法 ， 逐 步 地 把 它们 归 组 成 群 。 在 群落 生态 学 研究 上 ， 这 种 方法 的 依据 是 认为 
群落 是 明确 的 、 离 散 的 、 整 体 化 的 单位 构成 ， 群 落 的 组 成 是 一 种 不 连续 的 变化 ;排序 《ordir 
nation) 则 是 根据 群落 GREK) 相互 间 的 亲 朴 关系 ， 在 某 一 座 标 系 中 标 位 群落 ， 并 常 常 以 

较 低 的 维 数 直 观 地 表示 它们 之 间 的 关系 。 在 群落 生态 学 研究 上 ， 这 种 方法 的 依据 是 认为 群落 
的 组 成 是 连续 环境 条 件 下 逐渐 变化 的 。 

群落 相似 性 的 测定 是 一 切 数量 分 类 的 基础 。 在 数量 分 类 过 程 中 ， 首 先 需要 对 全 部 群落 ， 

或 者 群落 的 全 部 属性 ， 比 较 其 中 任何 两 部 分 之 间 的 相似 程度 。 群 落 的 相似 性 〈similarity) 和 

， 群落 多 样 性 显然 是 两 个 不 同 的 概念 。 前 者 是 群落 之 间或 群落 属性 之 间 两 两 比较 而 存在 的 ， 它 

上 是 群落 组 成 十 《包括 物种 种 类 、 个 体 数量 以 及 其 他 可 以 作为 统计 量 的 属性 特征 ) 相似 程度 的 

| 定量 指标 ， 在 一 定 程 度 上 反映 了 和 群落 的 演 替 变化 和 相互 关系 ! 而 后 者 则 是 表现 群落 自身 功能 

或 组 织 水 平 而 独立 存在 的 定量 指标 ， 它 在 一 定 程度 上 反映 了 群落 的 复杂 性 和 稳定 性 。 

表征 群落 相似 性 的 指标 实际 上 有 两 类 ， 一 类 是 真正 的 相似 性 指标 ， 它 的 数值 大 小 直接 反 

映 两 实体 间 的 相似 程度 ， 即 当 两 个 实体 完全 相同 时 取 最 大 值 , 而 完全 不 同时 取 最 小 值 ; 另 一 类 

指标 应 该 称 为 相 异 性 指标 ， 它 的 数值 大 小 是 反映 两 个 实体 之 间 的 相 异 程度 ， 即 其 值 越 大 相似 

性 越 小 ， 其 值 越 小 ， 相 似 性 越 大 。 但 是 ， 从 数学 上 讲 ， 相 似 和 相 异 是 互补 的 概念 ， 两 个 指标 

都 同样 衡量 相似 性 ， 所 以 一 般 无 须 严 格 区 分 这 两 类 指标 而 统称 为 相似 性 指标 。 如 果 某 个 相 异 

《或 相似 》 性 指标 取 值 范围 在 (0，U]， 则 用 上 界 U 减 去 原 指标 ， 就 得 到 相应 的 相似 (或 相 异 ) 

性 指标 。 

相似 性 测定 方法 ， 因 数据 类 型 而 有 不 同 ， 为 此 ， 先 简要 介绍 数据 的 类 型 及 处 理 方法 。 
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第 二 书 ， 数 据 的 基本 类 型 及 处 理 

一 、 数 据 的 基本 类 型 

为 了 描述 或 比较 群落 (或 实体 ) 需要 测 出 若干 属性 的 数据 。 由 于 属性 的 性 质 多 种 多 样 ， 

反映 属性 的 数据 也 就 有 不 同 的 类 型 。 属 性 的 性 质 ， 以 及 与 其 相应 的 数 据 可 分 为 三 种 基本 类 ， 

型 。 

(一 ) 名 称 属性 (nominal attributes) 

ALA RAL MOE RE) 可 分 为 红 。 黄 、 黑 等 ， 植被 可 分 为 ae, 时 
木 、 昔 原 等 ， 岩 石 可 分 为 页 岩 、 沙 岩 、 玄 武 岩 等 ,所 有 这 些 属性 都 被 描述 为 若干 不 同 的 状态 
每 个 实体 仅 具 有 其 中 的 一 种 状态 。 由 于 各 个 状态 可 用 不 同 的 名 称 表示 ， 所 以 称 这 种 属性 为 名 

称 属 性 。 名 称 属性 的 基本 特 直 是 在 作为 数据 处 理 时 ; 各 个 状态 的 地 位 是 等 同 的 ， 状态 之 问 也 

没有 一 定 的 顺序 。 因 其 状态 的 数目 ， 又 可 分 为 两 类 : 

1., 二 元 属性 (binary attributes), 是 名 称 属 性 中 的 一 种 重要 的 特别 情况 ， 即 属性 仅 具 两 

”个 对 立 的 状态 。 例 如 某 物 种 存在 或 不 存在 ， 某 昆虫 有 起 或 无 起， 某 动物 是 雄性 或 是 只 性， 某 
植物 有 刺 或 无 刺 等 。 这 种 二 元 属性 往往 是 确定 某 种 性 质 的 有 无 ， 所 以 也 称 为 定性 属性 《qua=- 
lttative attributes), 

对 二 元 属性 的 两 个 状态 常用 0 和 1 来 表示 。 当 属性 是 指 某 种 性 质 的 有 无 时 ， 一 般 用 0 表示 不 

具有 该 性 质 ， 用 1 表示 具有 该 性 质 ， 如 用 0 表示 某 物种 不 存 ， 用 1 表示 存在 。 当 属性 是 指 两 种 

对 立 的 状态 时 ，0 和 1 表示 哪个 状态 可 以 任意 指定 ， 如 0 表示 肉 性 ，1 表 示 雄 性 ， 或 者 反之 。 

二 元 数据 还 有 对 称 与 非 对 称 之 分 ， 如 果 把 两 个 属性 完全 等 同 看 待 ， 则 认为 是 对 称 的 ， 而 

如 果 偏 重 于 某 一方 ， 则 认为 是 不 对 称 的 。 二 元 数据 的 对 称 性 在 数据 处 理 、 相 似 性 指标 的 计算 

方式 上 常常 有 所 不 同 。 
2 .无 序 多 状态 属性 (disordered multistate attributes), 具有 3 个 或 3 个 以 上 状态 ， 并 且 

每 个 状态 是 独立 的 无 一 定 顺序 的 名 称 属性 称 为 无 序 多 状态 属性 。 候 如 某 属性 AAP KA, 则 

可 以 用 1?2，3y，… 人 nn 代表 各 个 状态 。 显 然 这 些 数据 其 数值 间 的 差异 不 能 反映 各 状态 间 的 差异 ， 

它们 仅仅 是 一 个 名 称 的 代号 ， 就 犹如 使 用 A， 马 ，C，…… 或 者 甲 ， 乙 ， ae oo 来 代表 不 同 的 

状态 一 样 。 

对 于 无 序 多 状态 属性 ， 还 没有 理想 的 数据 表示 方法 ， 也 很 少 有 数量 分 类 的 方法 适用 于 这 

种 属 住 的 数据 。 从 目前 情况 看 ， 似 乎 只 有 一 种 信息 的 相似 系数 及 相应 的 信息 分 类 方法 可 适用 

于 这 种 数据 〈 见 第 七 章 第 四 节 )。 

(=) MAFF RBM (ordinal attributes) 

顺序 属性 也 是 将 属性 的 性 质 扩 述 为 多 个 状态 ， 但 它 与 无 序 多 状态 属性 不 同 ， 它 所 摘 述 的 

状态 具有 确定 的 顺序 关系 ， 因 此 它 又 被 称 为 有 序 多 状态 属性 。 例 如 某 植 物 或 动物 种 的 多 度 可 
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耸 为 天 量 、 常 见 、 普 遍 、 罕 见 和 不 出 现 5 种 状态 : LRM BRED ABBA SRE, tp 

性 、 弱 碱 性 、 强 碱 性 等 状态 。 在 病 虫 预 测 预报 中 , 将 病 虫 发 生 危 害 分 为 无 、 轻 3: 中 、 重 、 严 重 
LAS, 这 也 是 一 种 顺序 属性 。 

了 二 对 顺序 属性 虽然 可 以 用 0，17 2, 3 入 写 的 次 序 ， 顺 序 地 表示 各 个 状态 但是 这 种 数据 表 
”过 方式 也 并 非 理想 ， 因 为 数字 的 大 小 虽然 反 有 映 了 状态 的 顺 冯 位置， 但 却 不 能 充分 和 正确 地 表 
”大 状态 之 间 的 真实 差异 。 

可 以 看 出 ， 拓 序 属性 往往 是 根据 某 种 定量 的 属性 在 所 有 实体 的 可 能 取 利 范 围 内 划 作 等 级 
i, 这 说 明 闫 序 属 性 与 定量 的 数据 属性 密切 相关 。 等 级 的 划分 常常 带 有 任意 性 ， 例 如 划分 多 
少 不 等 级 ; 等 级 的 界线 取 在 何 处 等 ， 因 此 在 采用 这 种 顺序 属性 时 ， 应 事先 有 所 定义 有 尽 量 避 
免 人 为 因素 造成 的 影响 和 误差。 

(=) 数量 属性 (quantitative attributes) 

在 生态 学 研究 上 ， 数 量 属性 应 用 最 为 广泛 。 这 种 属性 直接 用 数 值 表 示 ， 如 群落 中 的 物种 

数 ， 各 物种 的 个 体 数 量 ， 某 植物 种 的 频 度 、 履 盖 度 和 重量 ;土壤 的 深度 、 含 水 量 。 各 营养 成 

分 的 含量 等 。 描 ̀  述 这 种 属性 的 数值 可 以 直接 用 于 通常 数学 上 的 各 种 运算 ， 大 多 数 的 相似 系数 

计算 及 数量 分 类 方法 都 适合 于 数量 数据 。 

数量 数据 可 分 为 离散 数据 〈discrete data) 和 连续 数据 (continuous data) 两 类 。 前 者 

的 数值 只 能 取 间 隔 的 值 ， 如 样 方 中 某 植物 的 株数 或 某 昆 虫 的 头 数 ， 只 能 取 0，1，2…… 整 数 

值 而 不 能 带 小 数 。 后 者 的 数值 是 连续 变化 的 ， 如 植物 的 高 度 、 重 量 ， 土 壤 的 含水 量 ， 有 起 昆 

虫 的 翅 长 、 翅 展 等 。 但 是 ， 在 数量 分 类 上 这 两 类 数量 数据 并 无 本 质 上 的 差异 。 

二 、 数 据 关 型 的 转化 

在 对 一 组 实体 记录 若 于 属性 的 原始 数据 中 ,往往 有 属性 类 型 不 一 致 的 情况 ,例如 有 的 属性 是 
二 元 的 ”有 的 属性 是 无 序 或 有 序 多 状态 的 ， 有 的 属性 是 数量 的 。 对 于 这 种 混合 属性 的 情况 ， 

虽然 也 有 处 理 混 合 数据 的 方法 ， 但 一 般 都 宁愿 数据 的 类 型 保持 一 致 ， 并 且 大 多 数 计算 相似 指 

标的 方法 和 数量 分 类 的 方法 都 是 根据 二 元 数据 和 数量 数据 设计 的 ， 能 处 理 无 序 或 有 序 多 状态 

数据 的 目前 还 只 有 信息 分 析 一 种 方法 。 因 邮 有 必要 考虑 数据 关 型 的 转化 问题 ， 并 且 最 好 部 闭 

化 为 二 元 的 或 数量 的 数据 。 

(=) 二 元 数据 的 转化 

二 元 数据 不 仅 用 得 普遍 ， 而 且 适 应 性 强 。 当 当 少 数 的 二 元 数据 混在 多 数 多 状态 数据 或 数量 

数据 中 时 ， 二 元 数据 可 很 方便 地 转化 为 其 他 类 型 。 
1。 转 化 为 多 状态 数据 。 二 元 属性 仅仅 是 多 状态 属性 的 一 个 特例 。 当 我 们 处 理 多 状态 属性 

时 ， 并 没有 要 求 属 性 的 状态 数 一 定 相等 ， 所 以 二 元 数据 完全 可 以 当成 多 状态 数据 予以 处 理 。 

唯一 要 注意 的 是 ， 此 时 二 元 数据 的 0 和 1 不 能 当成 数值 ， 它 仅仅 是 代表 两 种 状态 的 符号 ， 最 好 

与 其 他 多 状态 属性 的 标记 符号 统一 ， 如 都 用 1，2，.…… FAN» BRAVA, B, vere 来 表示 。 

另外 多 个 二 元 属性 的 组 合 ， 志 可 合并 成 一 个 非 排 它 性 的 多 状态 属性 。 倒 如 考 上 志 的 植物 种 
有 10 种 不 同类 型 的 毛 ， 每 个 植物 种 仅 具 其 中 一 种 毛 。 显 然 ， 如 果 按 每 种 毛 存 在 或 不 存在 ， 就 
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有 10 个 二 元 属性 来 处 理 这 种 情况 ， 这 种 处 理 似乎 加 重 了 毛 的 在 用 ， 对 此 ， 可 以 把 毛 这 种 属性 
合并 起 来 ， 看 成 具有 10 种 状态 的 多 状态 属性 。 

2, 转 化 为 数量 数据 。 二 元 数据 的 0 和 1 可 当成 数值 对 待 时 ， 就 可 以 直接 与 别 的 数量 数据 参 
加 运算 ， 不 必 做 任何 转化 工作 。 如 果 0、1 数 据 与 别 的 数量 数据 在 大 小 上 相差 悬殊 ”因而 会 影 

响 分 析 效 果 的 话 ， 则 可 以 通过 数据 标准 化 的 方法 解决 。 : 

在 一 些 研究 中 ， 和 党 允许 将 几 个 实体 (或 样 方 ) 合 并 为 较 大 的 实体 ， 例 如 在 调查 柑 桔 昆虫 群 时 
落 时 ， 常 把 一 株 柑 桔 树 不 同方 位 调查 的 各 虫 种 的 二 元 数据 累加 ,以 代表 一 株 树 的 情况 ,这 样 将 

原 实体 (或 样 方 ) 中 的 0，1 数 据 累 加 ， 所 得 到 的 新 数据 就 较为 接近 离散 的 至 量 数据 ; BK 
样 作 会 损失 一 些 信息 ， 但 对 于 把 二 元 数据 转化 为 数量 数据 仍 不 失 为 一 个 可 用 的 方法 呈 举 个 简 

单 的 例子 ， 比 如 某 二 元 属性 在 三 个 实体 中 的 数据 ， 可 能 有 (0, 0, 0), CO, 0, 1), (0, 1， 

1), sever » C, 1, 1) 等 八 种 可 能 情况 ， 三 个 实体 合并 为 一 个 实体 后 其 数据 可 能 为 0，1，2 

或 3 四 种 情况 。 这 样 ， 合 并 后 的 数值 就 更 接近 于 离散 的 数量 数据 了 。 当然 ， 在 实体 合并 时 ， 其 

他 数量 属性 的 数值 也 必须 做 相应 的 累加 。 

(=) 多 状态 数据 的 转化 
1. 转 化 为 二 元 数据 。 具 有 n 个 〈n>3) 状 态 的 一 个 无 序 多 状态 属性 可 以 很 方便 地 转化 为 n 

个 二 元 属性 。 例 如 土壤 颜色 这 个 属性 分 红 、 黑 、 黄 三 个 状态 ， 则 可 转化 为 三 个 二 元 属性 即 ， 
红 与 非 红 ， 黑 与 非 黑 ， 黄 与 非 黄 。 这 桩 原来 多 状态 属性 的 三 个 状态 就 可 表示 为 三 不 二 元 属性 
的 数据 1 (表示 呈 某 种 颜色 ) 或 0〈 表 示 不 呈 该 种 颜色 )。 

有 序 多 状态 数据 同样 可 以 转化 为 多 个 二 元 数据。 由 于 各 状态 具有 顺序 的 特点 ，n 厅 有 序 
状态 的 属性 只 需 转 化 为 n 一 1 个 二 元 属性 。 例 如 土壤 分 强酸 性 、 弱 酸性 、 弱 碱 性 和 强 碱 性 四 个 
有 序 状 态 ， 则 可 转化 为 4 一 1 一 3 个 二 元 属性 ， 即 酸性 与 碱 性 ， 强 酸性 与 非 强酸 性 ， 强 碱 性 与 
非 强 碱 性 。 8 

2. 转 化 为 数量 数据 。 多 状态 数据 转化 为 数量 数据 相当 麻烦 。 对 于 无 序 多 状态 数据 ， 为 了 
反映 状态 之 间 的 差异 ， 几 乎 还 没有 找到 一 种 有 效 的 方法 将 其 转变 为 数量 数据 。 对 于 顺序 数据 
( 即 有 序 多 状态 数据 》 因为 它 的 取 值 往往 是 根据 某 一 数量 属性 的 取 值 范围 分 等 级 而 来 ; 所 以 ， 
如 果 原 调查 时 对 顺序 属性 多 状态 等 级 的 划分 已 经 定义 ， 则 可 取 某 等 级 的 中 值 或 适当 的 值 进行 
转换 。 例 如 调查 某 种 害虫 的 密度 ， 定 义 0 为 无 虫 , :1 为 每 叶 有 虫 ] 一 10 头 ， (表示 轻 发 生 )y 2 为 
每 叶 有 虫 11 一 20 头 “〈 中 发 生 ) 3 为 每 叶 有 虫 21 一 30 头 〈 重 发 生 )， 4 为 每 叶 有 虫 31 头 以 填 《 特 重 

发 生 )。 显 然 ， 对 这 种 已 定义 的 顺序 属性 可 近似 地 将 原 属性 的 0 级 转化 为 0 将 1 级 转化 为 5 头 ) 
将 2 级 转化 为 15 头 ; 将 3 级 转化 为 25 头 ; 将 4 转化 为 35 头 或 某 个 大 于 31 的 适 当 数值 。 如 果 原 来 
属性 的 顺序 状态 没有 定量 地 进行 定义 ， 在 迫不得已 的 情况 下 ， 依 标记 状态 的 序号 1、2、3… 
…， 也 可 勉强 充 作 数值 应 用 ， 因 为 它 总 还 表现 了 状态 之 间 的 顺序 关系 。 

假若 对 各 状态 之 间 的 差异 有 相当 好 的 数值 估计 ， 则 最 为 理想 的 转化 方法 是 以 此 为 原始 数 
据 ， 应 用 主 座 标 分 析 或 位 置 向 量 排序 的 方法 去 求 出 各 状态 的 数据 。 显 然 ， 这 样 作 是 十 分 费事 
的 。 

(=) 数量 数据 的 转化 

1 转化 为 二 元 数据 。 将 数量 数据 转化 为 二 元 数据 十 分 方便 ， 只 要 在 数量 数据 的 取 值 中 选 

定 一 个 认为 合适 的 分 界线 ， 在 此 线 以 下 的 全 记 为 0 在 此 线 以 上 的 全 记 为 1 并 使 两 种 取 值 的 个 
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数 相差 不 多 就 行 了 。 但 是 这 种 “一 刀 切 ”的 转化 显然 损失 了 大 量 信息 ， 模糊 了 原 数据 间 的 差异 ， 
特别 是 原 数据 的 分 布 接近 于 正 态 分 布 时 ,多 数 数据 都 位 于 平均 值 的 附近 ,当选 定 平均 值 作 为 分 
界线 时 , 则 平均 值 附近 的 大 量 数据 本 来 差异 很 小 ,经 转化 为 二 元 数据 后 就 变 成 了 截然 不 同 的 两 
个 数值 。 

2. 转 化 为 多 状态 数据 。 在 数量 数据 的 取 值 范围 内 ， 适 当地 划分 为 若干 等 级 就 可 将 数量 数 
据 转化 为 有 序 多 状态 数据 。 转 化 后 状态 的 数目 以 及 分 界线 的 选取 多 少 是 人 为 的 。 一 般 分 级 的 
数目 应 根据 属性 的 性 质 和 原 数量 数据 的 分 布 状况 而 定 ， 分 级 太 少 损失 信息 太 多 ; 分 级 太 多 则 
计算 繁 宛 。 

三、 数据 矩阵 和 相似 答 阵 

为 了 便于 计算 和 分 析 ， 需 要 将 调查 一 组 实体 中 若干 属性 的 原始 数据 排列 成 规定 的 表格 形 
Ko 这 种 表 称 为 原始 数据 表 。 Seep aes ee ee 

RHEE, EA SK, PE Ss Sc eS . 
性 。 表 上 方 从 左 到 右 列 出 实体 序号 1、2、… 
…Dni 表 左 方 从 上 到 下 列 出 属性 序号 1、2、 OS Bae kes Tye eal Xin 
oe P RAP ARE AX AAR, 1=1, 2 2 Kai Ga). Xag¢ | est BP Ban 

DABS, j=1, 2, cree Dn 表示 实 3 May ik awl G i Rasy. se8°t* Xsn 

体 序号 。 对 于 ?个 实体 记录 ?个 属性 的 原始 数 号 —s as 

据 表 具 有 以 下 形式 ; 

在 进行 数量 分 类 的 分 析 计 算 中 ， 人 们 关心 的 只 是 数据 本 身 ， 而 不 在 乎 实体 和 属性 的 表 头 。 

将 表 中 数据 单独 列 出 并 用 一 个 大 的 括号 括 起 来 ， 这 个 形式 即 称 为 原始 数据 矩阵 ， 一 般 简 称 数 

cop SRE 

Ma ie a. \ 
全 > 

Mar Xen 一 X2s、，“… Xan 

~ Sa X 5 , | 

Xp, Xp2 Xps °° Xn” 

在 数据 矩阵 中 ， 每 一 行 是 同一 属性 在 n 个 实体 中 的 数据 ， 称 为 行 向 量 或 属性 向 量 ; 每 一 
列 是 同一 实体 对 ?个 属性 的 数据 ， 称 列 向 量 或 实体 向 量 。 

在 有 了 数据 和 矩阵 后 ， 数 量 分 类 紧 接 着 的 步骤 是 建立 一 个 相似 和 矩阵。 相似 和 矩阵 是 由 计算 出 
的 相似 《或 相 异 ) -性 指标 排列 成 的 矩阵 形式 。 关 于 相似 指标 的 计算 方法 以 及 选用 什么 类 型 的 
相似 指标 ， 将 在 本 章 第 三 、 四 节 详 细 介 绍 。 这 里 值得 提出 的 是 ， 对 于 象 前 面 提出 的 数量 和 矩 
阵 ， 是 以 实体 间 的 相似 性 指标 还 是 用 属性 间 的 相似 性 指标 去 建立 相似 矩阵 的 问题 。 

对 于 实体 间 的 相似 指标 ， 显 然 可 以 建立 一 个 n xn 的 矩阵 

OO, Cad a 

.一 (Ci) =| Ce Css o's C3, 

~ Gye pg 2S Cam 

*177* 



二 

上 时 

a4 
‘“@ 

- 

‘ 

和 和 而 的 序号 示 终 休 《 有 1 元 .二 示人 1 的 相 人 性 NE 
se No 

因为 相似 系数 Ci 一 Cei， 所 以 这 种 矩阵 称 为 对 称 和 矩阵 ， 其 主 MR EAP MMH 
应 地 两 两 相等 ， 一 般 只 列 出 上 半 部 或 下 半 部 的 元 素 就 可 以 代表 。 另 外 主 对 角 线 上 的 元 素 C， 量 
(J=1, 2, vee n)， 即 实体 j 与 它 自身 的 相似 系数 ， 往 往 也 无 需 计 算 ， 一般 对 相似 性 指标 取 

其 最 大 值 〈 多 数 为 1), 对 相 蜡 性 指标 应 为 最 小 值 0(。 所 以 为 了 列 出 C, 中 mx 个 元 素 通常 只 需要 
计算 nm (Cn 一 1)/2 个 数值 就 够 了 。 

对 于 属性 间 的 相似 指标 ， 显 然 可 以 建立 一 个 pXp 的 和 矩阵 ， 

Ci, Cl， 和 Cip 

Co 一 (Ch) 一 Cy, Co + CH} 

Cy, Co» ae Cop / 

其 中 行 和 列 的 序号 表示 属性 EE oN Ae C, 也 是 对 

称 的 。 

有 些 作 者 将 实体 间 的 nanXa 和 珑 阵 C, 称 为 Q 和 矩阵 ， 将 属性 间 的 pXzp HEREC pF RIE My 并 将 

用 Q 和 矩阵 去 进行 数量 分 类 的 方法 称 为 Q 分 析 ， 用 了 矩阵 去 进行 数量 分 类 的 方法 称 为 R 分 析 。 

Cattel (1966) 根据 生态 学 研究 上 实体 、 属 人 性 和 时 间 三 个 方向 上 的 数据 ， 定 义 了 包括 Q 

分 析 和 及 分 析 在 内 的 6 种 分 析 方 法 〈 图 时 1)， 即 : 

Q 分 析 一 一 以 不 同属 性 的 值 研究 实体 两 两 之 间 的 关系 “同一 时 间 )3 

R 分 析 一 一 以 不 同 实体 的 和 值 研究 属性 两 两 之 间 的 关系 〈 同 一 时 间 ); 

S 分 析 一 一 以 不 同时 间 的 值 研究 实体 两 两 之 间 的 关系 《同一 属性 ); 

I 分 析 一 一 以 不 同 实体 的 值 研 究 时 间 序 列 两 两 之 间 的 关系 〈 同 一 属性 )3 

?分 析 一 一 以 不 同时 间 的 值 研究 属性 两 两 之 间 的 关系 〈 同 一 实体 ); 

O 分 析 以 不 同属 性 的 值 研 究 时 间 序 列 两 两 之 间 的 关系 同一 实体 )。 

以 上 6 种 分 析 方法 可 归纳 为 两 类 :一 类 5 peal, 

称 为 正 分 析 (normal analysis)， 包 括 Q、S 下 人 全 we bis: Ha 
和 了 分 析 ， 即 按 属性 或 时 间 去 分 类 或 排序 实 Si | eee 
体 ， 或 者 按时 间 去 分 析 属 性 ; B-RRAW PGP) 4 

分 析 Cinveres analysis), 包括 了 R、 工 和 O 分 St. Th | 

析 ， 即 以 实体 去 分 类 或 排序 属性 或 时 间 ， 或 ye 
"5 \ ; 

ee le PACMAN oe 生态 学 研究 上 实体 、 属 性 和 和 时 间 三 个 
-方向 上 的 数量 分 类 方法 

本 章 中 关于 相似 性 的 测定 主要 限于 Q 分 

析 ， 其 他 方法 其 基本 运算 大 体 相 同 ， 只 是 它 的 立足 点 ， 或 者 要 解决 的 生态 学 问题 有 差异 。 

第 三 节 。” 相似 性 东 数 

如 上 所 述 ， 在 数 最 分 类 过 程 中 需要 对 全 部 实体 ， 或 者 全 部 属 人 性 ， 比 较 其 中 任何 两 部 分 的 
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相似 程度 。 衡 量 相似 程度 的 数量 指标 一 类 是 真正 的 相似 性 指标 ， 称 为 相似 性 系数 ， 它 主要 包 
” 括 匹 配 系数 (matching coefficients) z 或 关联 系数 (association coefficients)、 内 积 (inner 

product) 系数 、 概 率 系 数 ; 另 一 一 类 是 相 异 性 指标 ， 称 为 相 异 性 系数 ， GE 要 包括 距 离 系 数 

“ 和 信息 系数 。 

一 、 匹 配 系数 

匹配 系数 是 根据 两 个 实体 〈 或 样 方 ) 出 现 或 不 出 现 某 种 属性 特征 的 匹配 关系 而 设计 的 相 

似 性 系数 ， 因 此 它 比 较 适 用 于 二 元 数据 的 运算 。 为 了 定量 表示 两 个 实体 的 匹配 关系 ， 必 须 先 

列 出 两 实体 的 2X 2 列 联 表 。 例 如 调查 两 个 样 方 10 个 种 (属性 ?的 二 元 数据 为 : 

| 123 45678 910 根据 以 上 二 元 数据 ， 可 构成 这 两 个 样 方 

——- 的 2X2 列 联 表 ， 如 果 把 各 种 匹配 关系 分 别 用 
祥 方 1| 1o1ro1rod1d00r a、b、c、d 四 个 字母 表示 ， 则 可 得 到 2X2 列 

样 方 2 
1 0 

Be ny ah tan 
1} a (8) | b (2 a 十 b 

样 方 1 re 
o| ¢ (ay 1-8 tc esa 

a+c b+d a+b+c+d(=p) 

:由 上 表 看 出 : 
8a 为 《1，1) 匹配 ， 即 样 方 中 同 时 出 现 的 种 有 3 个 ; 

b 为 《1，0) 匹配 ， 即 样 方 1 中 出 现 而 样 方 2 中 不 出 现 的 种 有 2 个 ; 
cy (0, 1) 匹配 ， 即 样 方 1 中 不 出 现 而 样 方 2 中 出 现 的 种 有 4 个 ; 
d 为 《0，0) 匹配 ， 即 样 方 1 和 2 都 不 出 现 的 种 有 1 个 。 
值得 注意 的 是 匹配 数 4， 它 表示 两 个 样 方 中 某 物 种 《或 属性 性 质 ) 同时 不 出 现 的 情 况 ， 

“这 款 是 所 谓 双 0 匹配 。 双 0 的 情况 十 分 复杂 ， 不 能 简单 地 认为 是 相似 的 特点 。 就 某 物 种 在 两 样 
方 均 不 出 现 的 情况 为 例 ， 它 有 可 能 是 其 中 一 个 样 方 或 者 虽然 存在 某 物 种 的 生态 位 ， 但 却 被 其 
他 物种 暂时 占领 ， 或 者 受到 某 物 种 分 布 格局 的 影响 ， 或 者 受 不 同 生态 条 件 或 自身 生理 状况 的 
制约 而 出 现 的 巧合 。 为 了 不 使 测定 的 相似 系数 值 偏 高 ， 下 面 介 绍 的 有 些 测 定 匹配 系数 的 方 
法 ， 有 意 排除 了 双 0 提供 的 信息 。 凡 匹 配 系数 考虑 了 双 0 〈 即 d 值 ) 作用 的 ， 则 相当 于 对 称 的 
二 元 数据 ; 反之， 如 果 没 有 考虑 双 0 帮 用 的 ， 则 是 非 对 称 的 情况 。 

(—) 包括 双 0 的 二 元 数据 匹配 系数 
1.Sokal 和 Michener (1958) AR (S,) 

S,=(a+d)/(a+b+c-+d) (6-1) 

该 系数 把 两 个 实体 某 属 性 同时 出 现 〈 匹 配 数 a) SAN RHR Wed) 视 为 同等 重 

因此 该 系数 又 称 简 匹 配 系数 。 
2.Rogers 和 Tonimoto (1960) 系数 (S,) a 
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S,=(a+d)/(a+ 2b+2c+d) | = Ren) 
该 系数 对 相 异 的 匹配 (bile) 较为 强调 ， 因 而 加 重 了 匹配 数 b 和 c 的 权重 。 

3.Sokal 和 Sneath(1963) 还 提出 了 包括 双 0 的 另外 三 uae ee? (S,,8,,55) 

S,=(2a42d)/(2a-+-b+c+2d) (6-3) 
该 系数 认为 相似 的 匹配 (atid) 其 重要 性 相当 于 相 异 匹配 的 两 倍 。 

a a d d 

set et ean ea) 
a ae RI 
 / (a+b) (ae) wb 十 d)(c 十 d) 

“上 上 述 5 个 系数 以 S,、S: 和 S: 应 用 比较 普遍 。 

(6-4) 

(6-5) 二 

(=) 排除 双 0 的 二 元 数据 匹配 系数 

Jaccard 等 提出 的 排除 双 0 的 匹配 系数 与 上 述 包括 双 0 的 匹配 系数 一 一 对 应 。 

1。Jaccard (1900) 系数 $e, SS, AWM: 

S,=a/(a+b+c) (6-6) 

2.Sokal 和 Sneath (1963) 系数 $S;， 与 S: 相 对 应 。 

S,=a/(a+2b+2c) 7 3 (6-7) 
3.Sorensen (1948) 系数 Ss， 与 S: 相 对 应 。 

S,=2a/(2a+b+c) (6-8) 

-4。Sokal 和 Sneath (1963) ARS,, BS, AAR. 

eee eee 

1 | iF 
Sa ites Leo 9) 

5.Ochiai (1957) 系数 Si,， 与 Ss 相 对 应 。 

6-10) "= Teatb) (ate) 
— 

以 上 S, 到 Sio 匹 配 系 数 ， 其 取 值 均 在 [0，1] 范 围 内 。 当 a 王 0 〈 在 包括 双 0 的 匹配 系数 还 需 
d=0)， 表 示 两 样 方 中 没 有 同时 出 现 的 种 ， 这 时 系数 取 值 为 0， 意 味 着 两 个 样 方 完全 相 异 ， 而 
当 a 一 p， 即 两 样 方 同时 出 现 所 有 的 种 时 ,系数 取 值 为 1, 表 示 两 样 方 完全 相似 。 因此 用 最 大 值 1 
减 去 各 系数 ， 就 得 到 它们 相应 的 相 异性 指标 。 

(三 ) 二 元 数据 的 关联 系数 | { 
匹配 系数 一 般 用 于 以 属性 分 析 实体 ORR IG)» 而 这 里 的 关联 系 交 一般 用 于 以 实体 分 析 属 

性 ， 显 然 前 者 属于 Q 分 析 ， 而 后 者 属于 R 分 析 。 用 于 计算 关联 系数 的 列 联 表 ， 其 基本 形 式 与 
上 面 介绍 的 相同 ， 但 其 表 头 是 不 同 的 ， 

物种 2 

1 0 

人 | b a+b 

物种 ! 一 TES (He 

时 d | c+d 
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其 中 a 为 两 个 种 同时 出 现 的 样 方 数 ; 
b 为 物种 1 出 现 而 物种 2 未 出 现 的 样 方 数 ; 

c 为 物种 2 出 现 而 物种 1 未 出 现 的 样 方 数 ; 

d 为 两 个 种 都 不 出 现 的 样 方 数 。 

下 面 介 绍 的 两 个 关联 系数 都 包括 双 0。 

1.Yule (1912) 系数 TY) 

Y = (ad—bc) /(ad+bc) (6-11) 

2.Dagnelie (1962) 系数 〈V) 

V = (ad—bc)/,/(a+b)(c+d)(a+c)(b+d) (6-12) 

这 两 个 系数 的 取 值 都 在 [一 1， 十 1] 之 间 。0 值 表示 列 联 表 中 的 a、b、c、d 彼 此 独立 ， 一 1 

表示 最 大 的 负 关 联 ， 十 1 表示 最 大 的 正 关 联 。 

从 数学 上 讲 ， 无 论 是 匹配 系数 还 是 关联 系数 都 是 利用 列 联 表 提 供 的 匹配 值 ， 只 是 在 于 Q 

分 析 还 是 R 分 析 上 有 所 侧重 。 如 前 所 述 ， 匹 配 系数 一 般 用 于 Q 分 析 ， 而 关联 系数 一 般 用 于 R 

分析， 但 两 者 有 时 也 可 以 通用 。 

另外 ， 与 Dagnelie 系 数 V 很 接近 的 还 有 如 下 两 个 指标 : 
3。X2 系 数 

(ad—bc)*?(a+b+c+d) (6-13) 

(a+b) (c+d)(a+c)(b+d) 

其 中 n 一 a 十 b 十 c 十 d 

由 于 卡 方 分 布 是 连续 的 ， 用 离散 量 a、b、c、d 进 行 连续 量 关 的 计算 就 会 产生 偏差 ， 为 此 

可 以 对 离散 的 从 进 行 Yates 的 连续 性 修正 ， 而 代用 为 : 
Pye ( |ad—be| —n/2)?n . 

“ (a+b) (c+d) (a+c)(b+d) 

K* RX") 近似 地 遵从 自由 度 为 4 一 3 三 1 的 x2 分 布 ， 可 用 来 检验 两 样 方 是 否 显著 关联 。 

下 面 举例 说 明显 著 性 检验 方法 : 

x2=ne V2= 

(6-14) 

物种 2 
eo 

55 95 150 

根据 上 列 联 表 ， 由 公式 (6-14) 

( |160— 3532] —150/2)* x 150 T= 
: 83 X67 X95 X55 =05.88 

在 ad 和 bc 时 是 负 关 联 , 由 %: 表 ,显著 水 平 P=0.01， 上 自由 度 为 1 的 X 是 6.64。 显 然 X2 >X2(P 

二 0.01)， 即 说 明 这 个 负 关 联 是 极 显著 的 。 

4。 均 方 关联 系数 〈V2) 

人 
nm (a+b)(c+d) (a+c)(b+d) 

或 用 修正 公式 ， 

(6-15) 
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ae 0a ( jad—be| —n/2)* “4 : 
Ve =n” = (a+b) (c4d) (a-e) (644) ¢ ee. ae 

可 以 验证 ，Dagnelie 系 数 V 和 V: 相 当 于 数量 数据 中 通常 的 相关 系数 zf 和 1 只 要 将 二 元 数 
据 的 0，1， 当 成 普通 的 数值 看 待 去 求 和 了 刀 ， 就 立即 可 以 看 出 这 一 点 。 | 

另外 值得 注意 的 是 ，3、4 两 种 关联 系数 由 于 是 nDV2 和 V2?， PE aay ae 其 取 值 

范围 在 [0， 匡 之 间 。 上 

(四 ) 多 状态 数据 的 匹配 系数 
下 面 以 一 个 假想 的 例子 说 明 多 状态 狼 据 “ -一 -一 一 一 一 一 

匹配 系数 的 计算 方法 。 本 
假设 调查 两 个 实体 的 10 个 属性 ， 每 个 属 “实体 1 9373 495 40 6 

Ra ee SPR 01. 2, lp, RS 生生 Ee ee 
(每 个 属性 的 状态 数 可 以 相等 即 Di= p= | OO 
=p, WALA SE, Blp.-p ess 5 

Pio), HBRMAR: : 3 ~~ 

上 表 中 第 一 .二 行 数据 分 别 表示 实体 1 和 2 各 属性 的 代号 (无 序 多 状态 数据 ) 或 顺序 号 (有 序 
多 状态 数据 ， 在 此 情况 下 ， 顺 序号 0 仍 表示 不 存在 或 不 具有 )51 表 第 三 行 数 据 是 用 0，1 表 示 的 
一 致 性 ， 凡 对 某 属 性 两 实体 居 同 一 状态 的 用 1 表示 ,不 居间 一 状态 的 用 0 表示 * 这 样 多 状态 数据 
的 匹配 系数 可 用 下 两 式 〈 包 括 双 0 和 排除 双 0) 计算 : 

T. 在 包括 双 0 的 情况 下 Ws | 
§,,= ee RTS 

; Dp ; = N 

为 属性 个 数 ， 一 致 数 为 居于 同一 状态 的 属性 数 ， 如 上 表 p 一 10， 一 致 数 =4， 则 
S,,=4/10=0.4 a er 

AE MOM SRA BA BASH PAPERS RS SGI, 
2.。 在 排除 双 0 的 情况 下 

排除 双 0 的 一致 数 4 
S,.= Ag | 4 (6 ib 

S,; 仅 适合 于 有 序 多 状态 数据 ， 因 为 只 有 在 有 序 的 情况 下 ，0 才 表示 无 或 不 存在 ， 正 如 前 
面 所 述 ,把 两 个 实体 ( 樟 方 ) 没 有 或 不 存在 放 入 匹配 系数 公式 中 计算 ,就 会 合 系 数 偏 高 ,而 双 0 的 
情 襄 却 是 十 分 复杂 LEA, Nh: _% at Kf 

tk LRM AFUE ROM1, JEP LON —BHHS,. Is oe 

Si2= poy 3/9 0633 
10 

(五 ) 排除 双 0 的 数量 数据 匹配 系数 
在 群落 生态 学 研究 上 普遍 使 用 群落 系数 (coefficient of community), 可 以 庆 为 是 排 除 

双 0 的 数量 数据 匹配 系数 。 

Zw 
UPR HL C= Ap (6-19) 本 和 
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起 中 w 为 两 个 群落 或 实体 ) 样本 中 所 -一 -一 
着 物种 中 两 个 多 度 值 的 低 值 的 总 和 )， ALB” ™ Ub? BY 
分 别 表示 两 个 群落 样本 中 所 有 物 种 多 度 之 9 RRA TO 3 4 6 7 5B 

和 ， 即 每 个 群落 样本 中 的 个 体 总 数 。 例 如 群 群落 B 2 

落 A、B 中 各 物种 的 个 体 数 如 下 表 : 

一 2 十 3 十 4 十 1 十 1 十 4 十 5 一 20 
根据 〈6-19) 式 

C 王 2X20/(33 十 23) 一 0.714 

内 积 系数 及 原始 数据 的 标准 化 

内 积 系数 是 普遍 应 用 于 数量 数据 的 相似 性 指标 。 一 个 实体 的 数据 可 以 认为 是 p 维 向 量 ， 
同样 属性 的 数据 可 认为 是 n 维 向 量 。 两 个 同 维 向 量 的 各 分 量 依次 相 乘 相 加 得 到 一 个 数值， 称 
为 两 向 量 的 内 积 。 例 如 第 h 和 i 两 个 属性 的 数据 分 别 为 〈Xji，xiz，……: UDB Exh, 各 
,Xin)， 它 们 是 两 个 n 维 向 量 ， 其 内 积 为 : 

= Xi | . (6-20) 

内 积 的 数值 可 以 作为 一 PPR CRIED HOE EI Eh AR 
数 。 

例如 一 个 3 X5 的 数据 矩阵 为 
( stevie op 2 1... :0 

| 0 1 4 | 1 

[- tat: 0 0 

根据 行 向 量 ， 接 公式 〈6-20)， 其 内 积 系 数 分 别 为 

Q,.=2x0+5xX1+2xX4+1xX3+0x1=16 

0.,,=2xX3+5x4+2x1+1X0+0x0=28 

Q,,5=0X3+1X44+4X14+3X0+1xX0=8 

原始 数据 矩阵 中 各 属性 的 取 值 ， 常 常 由 于 量 纲 不同 ， 大 小 悬殊 ， 影 响 计 算 实体 间 〈 或 逆 
分 析 的 属性 间 ) 的 相似 系数 ， 所 以 往往 需要 对 原始 数据 进行 标准 化 处 理 。 经 过 用 模 的 标准 化 
处 理 后 的 内 积 就 正好 是 两 个 属性 向 量 在 原点 处 夹 角 9u 的 余弦 ;经 中 心 化 和 用 离 差 标准 化 后 的 
内 积 ， 正 好 是 两 个 向 量 方差 - 协 方差 的 倍数 和 相关 系数 。 它 们 不 仅 作为 相似 系数 具有 人 明 显 的 
意义 ， 而 且 内 积 适 合 于 矩阵 计算 ， 因 而 在 不 少 分 类 和 排序 方法 中 起 着 重要 的 作用 。 

(一 ) 模 祭 准 化 后 的 内 积 一 来 角 余弦 

以 上 述 3X5 的 数据 矩阵 为 例 ， 模 Cnorm) 的 标准 化 是 首先 对 每 一 行 《 下 面 均 对 行进 行 

标准 化 ) 求 出 各 数据 的 平方 和 的 平方 根 : 

= nf 2 5*-+2?+ 12-080 5 8S 
Q,=5.20, Q;=5.10 
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一 如果 将 每 行 数 据 认为 是 以 它们 为 从 标的 点 ， 则 读 点 到 座 标 原点 形成 一 个 向 旺 ， 此 向 量 的 是 

KE GD 就 是 上 面 计算 出 的 Q 值 。 

用 模 的 标准 化 就 是 用 各 行 的 数据 除 以 本 行 的 模 〈《Q 值 ) 所 得 到 的 新 数据 。 谈 例 子 用 模 标 

准 化 后 为 : - " 习 

04343 0-858 0.343 0-172 0 
0 0.192 0.769 0.577 0.192 
(0.588 0.784 0.196 0 0 

显然 ， 这 样 标 准 化 后 ， 每 行 各 数据 之 平方 和 均 为 1， 也 就 是 说 ， 用 模 标准 化 后 的 点 与 座 

标 原 点 构成 的 向 量 长 度 恒 为 1。 

内 积 系 数 夹 角 余 弦 ， 就 是 用 模 标 准 化 后 的 内 积 : 

cosb 一 0.528; cos0,;,;=0.942; cosé:,=0.301. 

很 明显 这 种 系数 的 数值 在 [0，1] 之 间 。 

AED 数据 中 心 化 后 的 内 积 一 方差 - 协 方差 HA 
中 心 化 也 是 一 种 标准 化 。 它 的 计算 方法 是 普 先 对 每 行 的 数值 求 平均 值 ， 然 后 以 每 行 的 数 

值 减 该 行 的 平均 值 。 例 子 的 数据 计算 如 下 ， na 

X,=2, X,=1.8, %,=1.6 

经 中 心 化 后 的 矩阵 为 

| 0 3 0 co 一 2 

pes —0.8 262 Vea: +056 

ee FF 264 3--$.8 - 7-126 “1.6 

显然 ， 中 心 化 的 结果 使 每 行 数 据 之 和 为 0， 而 且 按 照 方差 的 定义 ， 每 行 数据 的 平方 和 正 
是 该 行 原 数据 方差 的 〈n 一 1) &; 同时 任何 不 同 两 行 数据 之 交叉 积 〈 内 积 ) 是 这 两 行 协 方差 
的 (n—1) 4%. 

因此 方差 - 协 方差 内 积 系 数 为 中 心 化 后 数据 内 积 的 1/(n 一 1)。 该 例 子 的 方差 - 协 方差 系数 
A: 

b= COX (= 1.8) 十 3X( 一 0.8) 十 0X2.2 十 (一 1) x1.2 十 (一 2) x(— Paths 

=—(0.5 

5,,7=3.0, 5,,2=—1.6 Bachetx 7: 

(2) 离 差 标准 化 后 的 内 积 一 一 相关 系数 

宙 益 标准 化 的 方法 可 以 分 成 两 步 计算 ， 首 先 将 原始 数据 对 行 中 心 化 ， 然 后 进行 机 的 标准 

化 。 如 例子 已 中 心 化 的 矩阵 ， 再 用 模 标准 化 后 为 ; 

一 0.549 一 0.243 0.670 0.365 —0.243 

‘0.385 0.661 一 0.165 一 0.44 —0.44 

这 就 是 离 差 标准 化 后 的 矩阵 ， 其 内 积 系 数 亦 即 相 关系 数 为 ; 

ri2e——0.163; ri,=0.883, rs3 一 一 0.536 

sd184s。 



三 、 概 率 系 数 

前 面 介绍 的 衡量 实体 或 属性 ) MADER, BRR RR RR) 的 数 

据 ， 而 与 整个 数据 矩阵 中 的 其 他 数据 无 关 。Goodall (1966) 提出 了 一 种 依据 概率 的 相似 系 

” 数 ， 对 任何 两 个 实体 的 计算 都 要 比较 全 部 实 5 个 群落 样本 中 调查 8 个 物种 的 数量 如 下 表 : 
(HA NSA. Bib ey | 
数值 与 整个 数据 矩阵 有 关 ， 因 而 计算 也 十 分 9 ee 
繁复 。 Ru ey ard 
-下面 以 一 个 简单 的 例子 说 明 概率 系数 计 ， 物 种 1 3 8-0 0 0) 3 

算 的 步骤 及 基本 方法 。 二 和 人 
计算 概率 系数 的 步 又 如 下 : Ms 2 alk skal ane ee so 
1. 计 算 第 i (i=1, 2, --8) 物种 所 有 全 和 4 

BAM G—-Kk, kj, j=1,2+--4,k=2,3, Gee 2 hh DO hou- Been SB 3 
5) KUAOLAMS, BA MED, We AES RE Fee aE ele 
个 物种 需 计算 a Cn 一 1)/2 个 Si， 计 算 公式 六 全 各 | 入 
A: Rie HA EK RSMAS 

Sig-2)= 1 Sau ets | (6-21) 

例如 : 

_ (13-31) _ 
Si ci-2) 1 ( 3 )= 1 

S3a-s)= 1 一 人 or at )= PS 

et FE HG WY BH I] ACP 

: Cae rr = 2.42 5% 1 AWAY Br RE 

| paardt 所 BAN AL RBCS. aw 
| i—2 1—3 1—4 1 一 5 2 一 3 2 一 4 2—5 3—4 3—5 4—5 中 ，: 求 出 大 于 或 等 于 所 考虑 

9000 0 0 的 样 方 对 的 偏 相似 系数 的 个 

eepeeee 20. 0: 1 8 | Oa 0 1 re ay ae i PPO Bewy Ee 
3 | 0.33, 0 O-~.04.33"067 O83i 0 = 10.67. ey Bil 显然 ， 每 个 种 ( 行 ) 也 

4 0 O 0.25 0.25- 0 - 0.25 0.25 0.75 0.75 Bees te & 
要 计算 n (n—1) / 2 企 比 值 

Doser P05 705 7> 8°20 4-08! WE Do. 22005.6 BH {2 
6 0.33 O 0 O 0.33 0.67 0.67 O 0 1 Pid-We . 

7 o:° U-G.50 -O8 -°O.° 0.50 °C 6.50 0. Onn0 例如 第 1 个 物种 的 1 一 2 

8 (入 二 让 各 grr oo Ge ee 8 下 ) 厅 MANA AWA 为 1， 

一 一 一 一 一 则 在 该 行 中 等 于 和 大 于 1 的 
仅 一 对 ， 每 行 总 成 对 数 为 10， 则 Piu_ 王 1IV10=0.1。 又 如 第 三 个 物种 的 1 一 5 样 方 对 ， 偏 相似 
系数 为 0.33， 则 等 于 和 大 于 0.。33 的 样 方 对 有 7 对 ， 所 以 Psu-s5 二 7/10 一 0.7。 
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ail 

HR ERP, 5») RT es 

样 za] 对 

1 

WAL | 0.1 1.0 160 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 140 
2 | 1.054.0. 4e0u1e0 150° 0° 28 OR ee 
3° 1087 <1~0—-Iv0~Oe%+0.3 Oe Ty Ook 0 deBary 
4 | 1.0 1.0 0.7 067 1.0 0.7 0.7 043 043 Oot 
5 gl Of etd. AM tO 4204 120° 1,0 9.6, d0 ee 
6 | 0.5 1.0 1.6 1.0 0.5 0.3 0.3710 120° Oot 
T1410" 10" Chu be0 190, 0 a Oe ee 
oA ows te 4368) Lies. 1.0 - 10 2106 1a. ee 

显然 ， 两 样 方 的 差异 盒 小 ， 指 标 P 值 也 愈 小 ， 其 最 小 值 为 1/10， 最 大 值 为 1。 - 

3 .计算 每 对 禅 方 间 的 r 值 ， 建 立 样 方 X 样 方 相似 和 矩阵 ，r 的 计算 公式 为 : 
n 

(jk) = TT Pia) 
i=l 

-例如 1 一 2 对 样 方 和 1 一 5 对 样 方 : 

rd) 一 0.1X1.0X0.7X1.0X0.1X0.5X1.0X0.L 一 0.00035 

M (ys) =120 X160X0.7X067X1.0X1.0X1.0X1.0=0.49000 - 

计算 结果 如 下 表 ; 
on 1 6 58 sh 要 注意 ， 这 样 的 相 乘 必 须 在 种 间 无 关 的 
was 0 lo 
2 0.00035 — 4. 有 两 种 方 法 定义 Goodall 提 出 的 样 放 
3 1.00000 0.15000 一 间 的 概率 系数 
4 | 0.28000 0.05880 0.01200 一 iia 在 全 部 样 方 对 中 ， 大 于 或 

a 0.49000 0.02100 0.09000 0.00280 一 等 于 所 考虑 的 样 方 对 的 x 值 的 个 数 占 总 样 广 

WAHLER, Sony, BUA Pre EAS PET TY EB 

n (n-1) 72 

2 is MEN j-4), 4, =1 : 

Sun aenaye? MM A ， ， ape 
例如 第 一 和 第 二 样 方 对 fu -2) = 0.000385, FE RHI1O FED MT IA SE FRA FO.00035, 

因此 1 一 2 样 方 对 的 概率 系数 ， 

_1++1 十 1 十 1 十 1 十 1 十 1 十 1 十 1 十 1 
Sci 一 10 =1.0 

Bit, Cet OOO 

> 186.4 

> 
a 
" 3 

+ 



将 计算 结果 表示 为 概率 系数 相似 矩阵 : 

7 了 
ae SE STM, ARAL at 

ed 一 

2 | 1.0 = X? jan) = 2lnT 5-4) (6-23) : 

3 | | Ea (6-23) 式 遵从 自 由 EAHA AR 

4 bea he 058. 一 FERRE MA LMA BA LX? (BB ah PE 

5 ete 027 -- 028 ee = 的 概率 ， 即 

S jon) = 1 — PLEX SX 5) J (6-24) 

ASH = 27+ BAT.) =0.00035, AHE2P=16, Ii 

X? oy 2) =— 21n0 .00035=15,.9152 

a 2 FY 

P(X?>15.9125) ~ 0.4589 

PLAN A 4S. S9MNFE TH» By X* ij - by 2X? 2)? AACR K , BERG - ay {ELBE ZN» 所 

以 有 全 .89 匈 的 样 方 对 的 差异 性 小 于 1 与 2 样 方 的 差异 。 显 然 0.4548 这 一 数值 实际 上 是 一 个 相 

异性 指标 。 因 此 概率 系数 作为 一 个 真正 的 相似 性 指标 应 为 

SET 一 PCX2 全 X0 J=1— 0. 4589=0.5411 

按 以 上 计算 ， 其 概率 系数 相似 矩阵 如 下 表 ; 

计算 概率 系数 的 两 种 方法 ， 其 系数 都 取 

wa] Pe 8s A 8 elo, Zi, BARTS SMe 
at tate 样 方 相 比较 而 得 到 的 相对 相似 性 。 这 两 种 方 
: oe Se 法 虽然 计算 的 值 不 同 ， 但 其 趋势 是 一 致 的 。 

0.00000 0.00079 — sears : < 后 

4 | 0.00006 0.00869 0.08037 一 ~ RN a £e 于 种 
5 0.00000 0.04340 0.00340 0.23942 — 〈 属 性 ) 分 别 计 算 的 结 采 ， 蕊 也 可 以 处 理 多 

状态 的 、 二 元 的 甚至 是 混合 的 数据 。 但 是 这 

种 方法 必须 假定 属性 问 的 数据 是 个 此 无 关 的 ， 而 且 它 的 计算 显得 过 于 复杂 ， 一 般 都 需 借 助 计 

算 机 才能 完成 。 

POS AREER 

相似 和 相 异 是 同一 现象 的 两 个 侧面 ， 在 数学 土 是 互补 的 概念 。 PF eRe rears re PED 

衡量 两 个 实体 或 属性 的 相似 性 。 本 节 将 重点 介绍 距离 系数 。 

距离 系数 (distance coefficient) 的 种 类 很 多 ， 但 有 一 个 共同 的 特征 ， 当 两 个 实体 的 属 

性 完全 相同 时 取 最 小 值 ， 当 两 个 实体 的 属性 完全 不 同时 取 最 大 值 。 

距离 系数 因 其 满足 的 条 件 可 分 为 三 类 。 

一 类 称 为 可 度量 (metric) 距离 系数 ， 它 满足 以 下 4 条 公理 ! 

1 一 个 点 到 它 自身 的 距离 为 0， 即 

wRa=b, FAD,=0, 



2 任意 两 个 不 同 点 间距 离 必 为 正 数 ， 印 

二 如果 a 尖 b， 那 么 Do>>0。 

Se 任意 两 点 但 的 距离 与 点 到 点 的 方向 无 关 ， Rl) 

一 Do。 4. mls : 

: 4 三 角 不 等 式 公理 : 三 角形 任意 两 边 之 和 大 于 或 等 于 第 三 边 ， 即 

> Dy <P. + Ds. : | 

第 二 类 距离 系数 ， 它们 满足 如 前 述 的 前 3 条 公理 ， 仅 不 满足 第 4 条 三 角 不 等 式 公理 ， 二 

类 距离 系数 为 半 度 量 (semi-metric) 距离 系数 。 

第 三 类 距离 系数 则 有 更 多 的 公理 不 能 满足 ， 称 为 非 度量 (non-metric) 距离 系数 。 

实践 证 明 ， 生 态 学 数据 往往 是 非 线 性 的 ， 有 时 半 度 量 的 甚至 非 度量 的 系数 反而 更 能 符合 

实际 情况 。 因 此 在 应 用 距离 系数 时 ， 不 应 拘泥 于 可 度量 的 性 质 。 

下 面 介 绍 各 种 距离 系数 的 公式 时 ， 都 采用 n 个 祥 方 〈 实 体 )，p 个 属性 〈 例 如 物 A) WY & 
据 矩 阵 X 王 (xij)，(i 一 1，2，……p; Jl, 2, cree Dn)，xii 表 示 第 j 个 样 方 第 i 企 属性 的 数 

一 、 欧 氏 距 离 

RK FG FRR (Euclidean distance) 是 最 普通 的 、 应 用 最 广 的 距离 系数 -(Di)。 

Do=V > Do Guru (6-25) 
i=l 

| - 当 描 述 实体 的 属性 只 有 两 个 ， 即 p 一 2 时 ， 欧 氏 距 离 就 成 为 我 们 熟悉 的 平面 座 标 中 两 点 之 
la) AS BE 

ey AED PSK 2 A ADACHI, C1, BERT R 
性 数据 的 可 加 性 更 好 。 

欧 氏 距离 没有 确定 的 上 界 ， 其 值 受 属性 入 gre 
多 少 及 数据 的 影响 很 天。 如果 采 用 物种 多 度 B® P 
数据 测定 两 个 样 方 之 间 的 欧 氏 距离 ， 可 能 出 [fa 
现 这样 的 矛盾 : 两 个 不 含 任何 共同 A RE Sie ? : ‘ 
方 ， 比 另外 两 个 含有 共同 种 的 样 方 具有 更 下  。 1 
的 距离 ， 也 显然 有 悖 常理 。 例 如 右边 三 个 样 

方 、 三 个 物种 的 例子 ， 不 含 任何 共同 种 的 两 个 样 方 1 和 2 其 欢 氏 距离 
D,(1,2)=/ (0 一 1): 十 (1 一 0): 十 (1 一 0): 一 1.732 

而 样 方 1 和 3 具有 共同 种 ， 其 欧 氏 距离 
Di(1，3) 一 WwW 0 十 9 十 9 一 4.243 

显然 ，Di(1，3)>>D(1，2) 是 不 合理 的 。 

为 了 克服 欧 氏 距离 的 这 些 弊 病 ， 可 以 采用 平均 欧 氏 距离 CD,» 来 清除 属性 多 少 的 影响 。 

Dj 一 十 于 (xb 一 xi: (6-26) 
i=] 
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另外 ， 可 以 对 数据 进行 极 差 、 离 差 、 标 准 差 以 及 用 模 的 标准 化 处 理 ， 然 后 后 再 计算 实体 间 

”的 欧 氏 距离 ， DIS BRAIN ARR ERA 响 。 特 别 是 当先 对 样 方 进行 外 

化 处 理 后 再 求 欢 氏 距 离 ， 即 是 所 谓 的 纺 距 离 (chord distance), 

au, ime 

广义 距离 (generalized distance)(D,) 是 欧 氏 距离 的 推广 。 

D3 pk) 一 5(xj 一 六 )7S-1(xj 一 xD) (6-27) 
式 中 xj 和 浆 分 别 表示 数据 矩阵 中 样 方 j 和 k 的 列 [[A] Bt, (X;—X,)? 27 [A (x; — X,) HS 

ATE, Sep Fh CRED MASA AES MES ATTIRE, RAPER EAR TORR SES 受 种 

间 相 关 的 影响 。 当 种 间 完 全 不 相关 ， 并 且 每 个 种 数据 的 方差 均 为 1 时 ， $ 和 S-: 都 是 单位 拓 阵 ， 

这 时 广义 距离 〈6-27) 式 就 简化 为 普通 的 欧 氏 距离 〈6=25) 式 。 
例如 5 个 样 方 3 个 物种 的 3 x SHARED: 

二 
3 

让 

其 种 间 协 方差 矩阵 及 其 道 矩 阵 为 : 

pas 0.50 30° 2) 
= —-0.5 2.7 —1.6 

3.0 1.60 18.3) 
3,342 —1.658 ae 

S| 1.658. (1,342 , 2,158 

(3.842 °° 2.158 4.842) 

EAS 〈6-27)， 样 方 1H 和 2 的 广义 距离 的 平方 为 

a=5 

D241, 2)=(2-5 0-1 3 一 4) S-: [0 1 7.578 

,3 一 4 

所 以 广义 距离 D， (1，2) 三 7.578 六 2.753。 同 样 的 算法 可 求 出 其 他 样 方 之 间 的 广义 距 

离 。 由 这 个 例子 看 出 ， 广 义 距 离 也 没有 确定 的 上 界 。 

广义 距离 除 克 服 了 欧 氏 距离 受 种 间 相 关 的 影响 外 ， 还 可 用 来 测定 座 标 轴 不 正 交 的 空间 中 

两 点 之 间 的 距离 。 另 外 广义 距离 这 个 概念 更 多 地 用 于 比较 两 组 样 方 之 间 的 差异 。 如 果 两 组 样 

方 w 和 WwWw:， 分 别 有 ni 和 Ds? 个 样 方 ， 都 由 p 个 变量 摘 述 ， 那 么 两 个 样 方 组 间 的 广义 距 离 (D,) 

”的 平方 采用 下 式 : 

D2(w,,w,)=G,8" dy (6-28) 

Ad), Ye -RAASPIAAPPERHAARZS, Cyd, WE ee, So 
为 联合 协 方差 矩阵 S$ 的 道 矩阵 ， 并 且 

S=(1/(n,+n,—2)30(n,—1)$,+(n,—1)8,) (6=29) 

HS FOS, 475i] Ky PRS PETS AAS Ah [a] AY PT EE 

° 189 + 
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实际 上 此 种 意义 的 广义 距离 相当 于 多 维 空间 中 样本 组 平均 值 点 之 间 的 距离 。 
在 前 面 测定 广义 距离 的 数据 矩阵 中 ， BIEN SIT IH WE 

FEA iw., Hn,=3, n,=2, #Ap=3, 这 时 a EROS, 

Z 5 2 1 0 

YP es | | 

3 4 1 re 

其 均值 向 量 分 别 为 : 

三 ta 
I 

w — 

3 0.5 

1.667 in 2 

2.667 0 

: i UO Ye 22468 gs; | | a 
a= -| 667 一 2 eatin daar dae ie ft! 

2.667 一 0 2 二 
两 个 样 方 组 各 自 种 间 的 协 方差 矩阵 分 别 为 

了 2 5. 1 
—1 - 4.333 —2.666\fIS,=1 2, 0 

Oe 2.6666 > 2.333 Fees er 
由 公式 (6-29) 得 

; 3 一 1 2 0.5 % 0 

s=- Jia 2 B33, 21666 °F) 1 as "0 
5] 2. 2 666" ° 2.333 0 6:2 0 

那么 

?一 

2.167 —0.333 1.333. 

=|—0.333 3.555 —1.777 

1.333. 1.777. 1.555) 

SAY a 8 ME . . 

10.535 —8.226 —18.431 
sn —8.226 7.08 15.142 

—6sA91 |. 50142 - 383.745 

-这样 即 可 按 6-28 式 求 出 第 一 样 方 组 和 第 二 样 方 组 的 广义 距离 的 平方 。 

2.5 
D2(w1)W,) =(2.5 一 0.333 2.667) S-1 —0.333 | 47.676 

7 2.667 ， 

WEAPRARS AAS MPRA EP RR, Ales HL AHotellingAyT* 

LL a rae 
Tt= 4 ne (6-30) 

—tutn,—pol, 2 起 
(n,--n,—2)p T (6 村 

A RE WP, (n,+n,—p—1) 

根据 上 例 
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3X2 
3 十 2 

3 十 2 一 3 一 1 
@ 于 7 二 27X3 

自由 度 为 3， 1， BR, hae . 

~ ” F2=363.68>F,. 95 =216 

REE er 

T*= x 47.676 =57.2112 

F= °57.2112*= 363.68 

三 、 绝 对 值 距 离 

钨 对 值 距离 《D.) 是 样 方 j 和 k 各 属性 差异 绝对 值 之 和 。 
p 

DsGsk) = bo [xi 一 Xi (6-32) 
1-1 

实际 上 绝对 值 距离 是 明 氏 (Minkowski) 距离 

D w= (D | xi 一 Xi ete > ; (6-33) 

I=IN WAG, TEETER LARS rw, Maren, Fit 4 RT 
xu 一 xi 值 较 大 的 属性 的 重要 性 ， 所 以 明 氏 距离 在 生态 学 上 的 应 用 受到 了 限制 。 

绝对 值 距离 也 没有 明确 的 上 界 ， 并 且 显 然 受 到 突出 数据 和 属性 多 少 的 影响 。 
Czekanowski (1909) 提出 的 平均 特征 差异 (mean character difference) 公式 

Dr Gy) = 53 su (6-34) 

Meera S Ox Pe” 生 的 影响 。 itiGowersi wy 
P 

pepb=1 [But Sul (6-35) 

可 以 同时 克服 属性 多 少 和 突出 数据 对 距离 值 的 影响 。《6-35) 式 中 的 了 ,是 第 i 属 人 性 对 所 有 样 方 

的 极 差 。 这 种 距离 实际 上 是 将 数据 先 对 属性 用 极 差 标准 化 后 计算 绝对 值 距 离 ， 然 后 对 属性 数 

取 平 均 。Gower 距 离 的 取 值 范围 在 [0， 了 3] 之 间 。 

另外 ，Lance 和 Williams (1967) 还 给 出 了 几 种 与 绝对 值 距 离 有 关 的 距离 系数 ， 包 括 
CanbetTa 距 离 (D,) 和 Bray-Curtis 距 离 (Di,): 

D,(isk) = © =u Pea se . (6-36) 

6-36 式 中 的 z 是 两 个 相 减 数据 同时 为 0 的 个 数 。 例如 某 _ 个 属性 的 两 数据 均 为 0， 则 和 式 

中 的 此 项 为 0/0 不 定式 ， 为 此 ， 令 此 值 为 0， 并 在 最 后 对 属 数 求 平均 时 减 去 1 〈 即 p 一 1)。 这 

种 距离 实际 上 是 将 两 样 方 的 数据 分 别 用 每 属性 的 和 去 标准 化 后 计算 绝对 值 距 离 ， 然 后 求 平 

均 。 
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P 

有 |x 一 % 

Dy oj 9k) en | | (6-37) 
2 (Xj); +X ix) 

- 

LS 

6-37 式 的 取 值 范围 也 在 [0，1] 之 间 ， 它 实际 上 是 用 两 样 方 全 部 数据 之 和 去 标准 化 后 再 计 

ial ams 

四 、 由 相似 性 系数 转化 成 的 相 措 性 指标 

如 前 所 述 ， 从 数学 上 讲 ， 相 似 和 相 异 是 互补 的 概念 ， 由 相似 性 系数 的 上 界 减 去 求 出 的 相 

似 性 系数 ， 即 可 得 到 相应 的 相 异 性 指标 。 这 种 指标 也 可 以 当成 一 种 距离 系数 对 待 。 

例如 ， 在 相似 性 指标 一 节 讲 到 的 群落 系数 C (6-19 式 )， =e 2 (Pi) 

时 ， 它 恰好 就 是 Bray-Curtis 距 离 Dio。 

DiGsk)= 1 -—Aae - (6-38) 

可 以 证 明 Du=Di， 即 

ya [xi 一 Xi 

1 _— aw aa a —" 

A+B? 
入 全 

i=] 

又 如 二 元 数据 的 Sbrensen 系 数 Ss(6-8 式 )， 当 转换 为 相 异 指标 《Di:) 时 ， 出 为 

20° eae BEES 

Pi = 1 — F045 +e 2a-+b-be ee 

数 转 换 为 的 距离 系数 ， 它 们 都 是 半 度 量 的 距 1 

离 系数 ， 即 不 满足 三 角 不 等 式 公理 。 区 TS 
以 右边 3 个 样 方 5 个 牺 种 的 数据 为 例 : 
假设 上 述 数 据 是 一 个 数量 数据 ， 则 BR 3 1 

Di 公式 各 样 方 间 的 距离 系数 〈 即 Bray-Cur- 4 0 

tig 距 离 》 A; 5 0 

wo 

--= © CO SO] N 

24 

D,,(1,2)=1 i= 1 

PD (1;3)="1 一 全 = 0,25 

D,,(2)3)= 1 — 2%? 29,4286 
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HIRD, (1,2) >D,,(193) +D,,(2,3), TAD, Aw B=HAKSRAF, 

假设 上 述 3x 5 数据 是 三 元 数据 ， 接 D,; 公 式 ， 各 样 方 间 的 距离 系数 为 ; 

Pca See 
0+8 +2. 

Reg BS 
2x3+0+2 

Di:(172) 一 1.0 

D,,(1,3) = =(.25 

D,,(2,3)= ==), 4986 == O73 — 

Bros 

FH ES, Dj.(1,2)>D,.(1,3) +D,.(2,3), URRY EEA RERAM, Sb ER it 
算 还 表明 ， 当 把 二 元 数据 的 0， 1 当成 数量 数据 对 待 时 ， BitA (aD, =D,,, 

上 面 介绍 了 多 种 相似 和 相 异 性 系数 。 在 进行 数量 分 类 时 ， 只 选用 其 中 的 一 种 ， 选 用 不 同 
的 系数 肯定 会 影响 分 类 的 结果 。 如 何 选 择 适合 的 系数 是 一 个 较 复 杂 而 又 带 主 观 性 的 问题 。 总 

的 讲 选择 系数 应 根据 研究 对 象 、 研 究 目 的 、 系 数 本 身 的 优点 和 局 限 性 ， 以 及 拟 采 用 的 聚 类 方 
法 等 进行 具体 分 析 。 在 选择 时 一 般 应 注意 系数 的 数学 和 生态 意义 ， 考 虑 数据 的 性 质 和 是 否 进 
行 数据 的 标准 化 处 理 。 在 其 他 基本 条 件 相同 的 情况 下 ， 也 要 考虑 计算 工作 量 的 大 小 。 如 可 
能 ， 还 可 试用 多 种 系数 进行 比较 ， 最 后 决定 取舍 。 
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第 七 和 ”群落 聚 类 分 析 

第 一 节 SL 

分 类 是 人 们 认识 自然 的 一 种 重要 方法 。 任 何 一 门 学 科 几 乎 都 包括 分 类 的 内 容 。 过 去 的 分 
类 主要 靠 人 们 的 专业 知识 和 经 验 ， 但 随 着 科学 和 技术 的 发 展 ， 分 类 的 对 象 越 来 越 庞大 ， 单 插 
专业 知识 和 经 验 就 很 难 对 复杂 的 事物 进行 客观 的 分 类 ， 特 别 是 人 们 对 事物 的 认识 已 逐步 由 定 ， 

性 提高 到 定量 的 程度 ， 由 大 量 数 据 反映 的 事物 的 属性 或 特点 也 就 放 须 用 数学 的 方法 去 进行 处 
理 。 近 几 十 年 来 ， 由 于 电子 计算 机 技术 和 多 元 分 析 方法 的 迅速 发 展 ， 数 量 分 类 已 逐渐 成 为 一 
门 新 的 学 科 。 在 本 章 虽然 讲 的 是 群落 生态 学 的 数量 分 类 方法 ， 实 际 上 它们 都 普遍 适 用 于 生物 
学 中 的 其 他 学 科 。 作 为 对 若干 繁杂 数据 进行 处 理 和 寻找 科学 的 客观 的 分 类 方法 ， 它 们 已 被 广 
泛 地 应 用 于 农业 、 工 业 、 医 学 、 气 象 等 领域 

在 第 六 章 的 引言 中 已 经 提 到 ，“ 数 量 分 类 "方法 是 个 总 称 ， 它 包括 两 类 处 理 大 量 数据 的 多 
元 分 析 方法 ， 即 聚 类 和 排序 。 本 章 则 主要 介绍 有 关 群 落 聚 类 分 析 的 概念 、 方 法 和 实例 ， 在 下 
一 章 则 着 重 介绍 群落 的 排序 。 

育 类 分 析 就 是 根据 各 实体 〈 或 属性 ) 间 的 相似 〈 或 相 异 ) 关系 ， 将 实体 (或 属性 ) 归纳 
为 若干 组 ， 使 组 内 的 实体 (或 属性 ) 尽量 相似 ， 而 组 间 的 实体 或 属性 ) 尽量 相 异 ， 从 而 实 
现 其 客观 分 类 的 目的 。 不 同 的 聚 类 方法 ， 都 只 是 进行 此 项 工作 的 不 同 实现 过 程 。 

在 聚 类 分 析 中 ， 一 般 把 实体 作为 分 类 的 基本 单位 。 就 群落 生态 学 研究 来 说 ， 实 体 可 以 是 
样 方 、 标 地 、 地 段 甚至 整个 群落 ， 描 述 实体 特征 的 各 个 信息 项 目 ， 诸 如 某 物种 的 存在 与 否 ， 
种 的 频 度 、 物 种 的 个 体 数量 以 及 环境 因素 中 Eaites 
的 雨量 、 雨 日 、 日 照 、 温 度 、 土 壤 坡度 、 含 广 一 一 
水 量 等 等 都 称 为 属性 。 当 以 群落 作为 实体 时 ， ey ABH 

一 些 群落 水 平 指标 如 物种 丰富 度 、 均 匀 度 、 一 一 一 一 一 
多 样 性 等 也 可 直接 作为 属性 对 待 。 rae 外 在 

从 数学 的 角度 讲 ， 各 种 聚 类 方法 是 施 于 oy | 
原始 数据 集合 的 一 套 处 理 规则 ， 方 法 的 本 身 。。 有 序 的 无 站 的 
一 般 并 不 依赖 于 对 实体 和 属性 具体 内 容 的 解 | | | 

释 ， 但 聚 类 的 结果 却 能 揭示 出 各 类 实体 之 间 baat "Toe 
或 实体 与 环境 之 间 的 某 些 不 易 为 人 们 直接 感 。 ole 本 
受到 的 关系 。 Pete e 

在 群落 生态 学 研究 中 ， 有 时 具有 了 明确 的 Pee 多 元 的 
目的 ， 比 如 事先 已 有 一 定 的 假说 ， 而 要 从 野 图 7-1 到 类 方法 的 类 型 
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外 收集 大 量 的 观察 数据 或 通过 大 量 的 实验 来 加 以 验证 。 但 是 也 有 另外 一 种 情况 ， 即 事先 并 无 
假说 ;而 是 要 从 大 量 的 数据 分 析 中 揭示 出 某 种 规律 ， 在 这 种 情况 让， 整个 数据 处 理 过 程 就 必 
须 在 每 一 步 都 认真 考虑 实体 和 属性 的 具体 内 容 ， 并 且 注 意 每 一 个 环节 的 选择 ， 因 为 不 同 的 分 

上 ”类 方法 ， 常 常会 产生 不 同 的 分 类 结果 。 

医 - 聚 类 分 析 的 方法 很 多 ,根据 其 分 类 的 特点 可 划分 为 不 同 的 类 型 ,以 便 进 行 聚 类 分 析 - 时 选 

。 择 。( 图 7-1) 
下 面 对 各 种 类 型 的 聚 类 方法 作 简要 说 明 : 

1.。 重 释 的 与 不 重 秋 的 〈overlapping or non-overlapping) 

所 谓 不 重 亚 分 类 ， 是 指 每 个 被 分 类 的 成 员 〈 实 体 或 属性 ) 只 能 属于 最 后 分 成 的 某 一 个 

组 ， 而 不 能 同时 属于 两 个 或 两 个 以 上 的 组 。 而 重合 分 类 是 指 有 些 成 员 存 最 后 的 分 类 结果 可 能 

属于 两 个 或 两 个 以 土 的 组 ， 从 生态 学 意义 上 讲 ， 因 为 在 自然 界 中 存在 许多 中 间 的 或 过 度 的 类 

型 ， 这 些 类 型 只 能 说 在 多 大 程度 上 属于 这 一 组 ， 而 在 多 大 程度 上 又 属于 另外 一 组 ， 亦 此 亦 

彼 ， 界 限 是 模糊 的 。 迄 今 为 止 ， 在 群落 分 类 上 几乎 都 采用 不 重 释 的 方法 。 也 许 在 数学 土 的 模 

糊 数 学 (fuzzy mathematics) 的 发 展 ， 可 能 会 在 重 释 分 类 上 得 到 应 用 。 | 
”2 内 在 的 与 外 在 的 〈intrinsic or extrinsic) 

丙 谓 瘀 在 的 分 类 ， 是 指 将 所 有 属性 的 数据 等 同 对 待 ， 只 用 这 些 属性 数据 进行 分 类 。 目 前 

所 有 的 分 类 方法 几乎 都 是 内 在 的 。 外 在 分 类 是 指 我 们 事先 知道 某 种 外 在 因素 ， 将 它们 与 内 在 

属性 一 并 考虑 ， 而 在 接 内 在 属性 分 类 的 过 程 中 ， 有 目的 地 让 分 类 的 结果 尽量 反映 外 在 因素 的 

影响 ， 这 当然 是 一 种 较 好 的 分 类 方法 -但 可 惜 目前 这 类 方法 还 很 少见 。 

3. 有 序 的 和 无 序 的 〈ordeting or non-ordering) 

所 谓 有 序 的 分 类 ， 是 指 在 分 类 过 程 中 和 最 后 的 分 类 结果 ， 不 破坏 分 类 成 员 固 有 的 顺序 

性 ， 归 类 的 各 个 组 中 的 成 员 是 由 原 顺 序 邻 近 的 几 个 成 员 所 组 成 。 例 如 属于 时 间 序 列 的 成 员 

(一 年 12 个 月 )， 沿 垂直 高 度 分 布 的 植被 ， 群 落 次 替 系 列 等 。 无 序 的 分 类 是 指 分 类 过 程 中 和 

最 终 的 分 类 结果 不 存在 样本 原 有 的 顺序 关系 。 目 前 使 用 的 聚 类 方法 中 ， 除 最 优 分 割 法 适合 

有 冶 样 本 的 分 类 外 ， 大 都 不 考虑 样本 的 顺序 。 

直 。 等 级 的 与 非 等 级 的 chierarchical or non-hierarchical) 

在 等 级 分 类 中 ， 任 何 水 平 下 的 组 都 是 较 高 一 级 水 平 组 的 再 分 组 ， 从 而 形成 一 个 等 级 的 竺 

枝 状 分 类 。 技 生物 学 上 目 、 科 、 属 、 种 这 些 水 平 的 分 类 ， 是 等 级 分 类 的 一 个 最 好 的 例子 。 这 

种 分 类 方法 目前 在 生态 上 应 用 也 较 广 省 。 非 等 级 分 类 ， 由 于 最 终 得 到 的 分 组 不 是 由 上 级 组 逐 

次 分 划 而 来 ， 所 以 组 间 的 联系 不 是 树枝 状 而 是 呈 网 状 。 有 目前 ， 非 等 级 分 类 的 发 展 远 落后 于 等 

级 分 类 ， 因 此 本 章 也 只 介绍 等 级 分 类 的 方法 。 

5。 串 行 的 或 并 行 的 〈serial or simultaneous) 

串 行 或 并 行 的 方法 都 属于 非 等 级 分 类 方法 。 所 谓 串 行 ， 是 先 从 样 方 集合 中 找 出 二 个 组 ， 
并 把 它 从 集合 中 分 离 出 去 然后 再 从 其 余 样 方 中 找 出 第 二 个 组 ， 又 将 它 分 离 出 去 ; - …… 如 此 

继续 ， 直 到 最 后 所 有 桩 方 都 归于 某 不 组 时 为 止 。 这 种 方法 最 后 的 分 组 是 逐个 形成 的 ， 分 组 形 

成 后 虽 可 进行 若干 调整 ， 但 基本 上 还 是 最 先 形成 的 。 所 谓 并 行 的 方法 ， 是 首先 用 某 种 方式 将 

样 方 集合 预 分 组 ， 再 用 迭代 过 程 的 办 法 进行 调整 ， 调 整 完 毕 就 同时 得 到 最 后 的 分 组 。 
6。 聚 合 的 或 分 划 的 (agglomerative or divisive) 

等 级 分 类 方法 可 分 为 聚合 与 分 划 两 种 形式 。 聚 合 方法 是 从 单个 样 方 开始 ， 通 过 逐次 两 者 

合并 而 最 后 得 到 包含 整个 样 方 的 集合 ， 即 从 底 向 上 聚合 。 而 分 划 方 潜 则 相反 ， 是 从 顶 向 下 分 
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划 ， 即 从 整个 样 方 集合 开始 ， 通 过 逐次 二 分 ， 最 后 分 成 单个 样 方 或 一 定 水 平 的 样 方 组 。 
.等 级 分 类 的 聚合 和 分 划 方法 ， 是 当前 分 类 方法 中 最 主要 的 两 种 类 型 ， 均 已 设计 大 量 方 “ 
法 ， 用 得 最 为 普遍 ， 特 别 是 分 划 方法 较 之 聚合 还 有 两 大 方便 之 处 : 一 是 计算 较 快 ， 因 为 再 分 。 
的 过 程 通常 不 会 再 分 到 把 单个 样 方 当 成 组 的 地 步 ， 而 采用 聚合 方法 时 ， 则 必须 从 单个 样 方 开 
ij; 二 是 聚合 方法 的 合并 过 程 是 从 最 小 的 单位 〈 样 方 本 身 ) 开始 ， 若 遇 某 种 偶然 的 、 不 正常 
状态 ， 很 可 能 模糊 了 其 真实 的 相关 性 ， 从 而 在 聚合 过 程 中 造成 不 适当 的 合并 影响 其 后 和 最 终 
的 分 类 结果 。 但 是 分 划 的 方法 就 可 以 避免 这 种 情况 。 

7. 单 元 的 或 多 元 的 Cmonothetic or polythetic) 5 aie 

无 论 是 聚合 的 还 是 分 划 的 等 级 分 类 都 有 单元 与 多 元 之 分 。 所 谓 单元 的 分 类 是 根据 某 一 属 
性 的 有 无 将 样 方 组 进行 一 次 划分 ， 这 种 划分 显然 是 简单 明确 的 。 多 元 的 分 类 是 根据 全 部 属性 
或 多 个 属性 的 相似 性 来 决定 样 方 组 的 划分 或 合并 ， 显 然 它 依据 的 信息 较 多 ， 分 类 的 结果 亦 较 
为 稳定 。 看 来 ， 多 元 的 方法 有 明显 的 优越 性 ,一 方面 它 可 以 考虑 群落 的 许多 性 质 ， 二 来 它 克 
服 了 单元 方法 在 信息 利用 上 不 经 济 和 可 能 由 于 选取 的 属性 在 生态 上 并 非 重 要 而 导致 无 价值 细 
分 的 缺点 。 Rg 

很 清楚 ， 生 态 工作 者 在 决定 采用 何 种 分 类 前 ， 必 须 对 图 7-1 的 各 种 分 类 方法 逐步 地 作 出 
决策 。 址 憾 的 是 ， 至 今 还 没有 一 个 客观 选择 的 标准 。 目 前 使 用 较 多 的 大 多 属于 不 重 码 的 内 

在 的 、 无 序 的 等 级 分 类 方法 。 以 下 各 节 将 分 别 予 以 介绍 。 

第 二 节 系统 聚 类 法 

系统 聚 类 法 是 属于 等 级 聚合 方法 的 类 型 ， 是 目前 应 用 最 多 的 聚 类 方法 。 这 种 聚 类 方法 的 
基本 思想 是 :首先 将 每 个 样本 看 成 一 类 ， 计 算 它们 之 间 的 相似 性 系数 或 相 异 性 系数 ， 选 择 最 
为 相似 〈 亦 即 相 异 最 小 ) 的 两 个 样本 归 为 一 个 新 类 ， 然 后 计算 新 类 与 其 余 样本 之 间 的 相似 或 
相 异 系数 ， 再 选择 最 相似 的 两 个 样本 〈 或 新 类 ) 归 为 一 个 新 类 ， 直 到 所 有 相似 样本 都 刘 为 一 
类 为 止 。 这 种 逐步 并 类 的 方法 统称 系统 聚 类 法 。 系 统 聚 类 的 具体 方法 很 多 ， 甚 差异 在 于 类 与 
类 之 间 采 用 何 种 相似 CRA) 系数 以 及 如 何 进行 并 类 。 下 面 以 最 近邻 体 法 为 例 ” 详细 讨论 
它 的 计算 步骤 与 方法 ， 然 后 同 其 他 几 种 系统 聚 类 进行 比较 。 

一 、 有 了 最 近邻 体 法 

MILB (nearest neighbour) 法 也 称 单 联 (single linkage) 法 ， 它 是 以 两 类 中 相距 
最 近 的 两 个 样 方 之 间 的 距离 作为 两 个 类 间 的 距离 〈 图 7-2)。 

以 Di 表示 样本 j 和 样本 k 的 距离 ，Des 表 示 p 类 和 q 类 样本 的 距离 ， 那 么 根据 最 近邻 体 距 离 

度量 〈 图 7-2) 
D) 一 min Dy. (7-1) 

jcp, keq 
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式 中 je 5 表示 样 方 j 属 于 p 类 ，kEq 表 示 样 本 k 属 于 qd 类; De 为 p 类 与 类 之 间 的 最 小 上 距 
ae nian - . . ’ < — 

(一 ) 步骤 及 计算 方法 

第 一 步 ， 选取 聚 类 统计 量 ， 可 以 是 欧 氏 距离 、 绝 对 值 距 离 或 其 他 相 异 性 系数 ， 也 可 以 直 

接 采 用 相似 性 系数 。 

第 二 步 ， 计 算 各 样本 两 两 之 间 的 相 异 性 系数 。 例如 赵 志 模 〈1984) 调查 重庆 北碚 区 5 种 

不 同 称 型 焉 的 寄生 蜂 类 群 ， 用 0.85 一 Cix 作 为 相 异 指标 〈Cit 为 群落 系数 ， 览 于 同 二 群落 的 重 

复 样 本 通常 只 表现 为 0.85 的 相似 系数 ， 所 以 本 例 采 用 也 关 王 0.85 一 Cio， 而 未 采用 1 一 Ci 得 

#7-1(D(0)). | 
第 三 步 : 选择 D(0) 表 中 的 最 小 相 异 系数 ， 表 中 G, 和 Gs 的 相 异 性 最 小 D,s=0.0328， 故 合 

并 为 三 类 Go， 即 Go 三 {G,，G}。 

第 四 步 ， 计 算 新 类 Ge 与 其 余 各 类 之 间 的 最 小 相 异 系数 ， 按 最 近邻 体 法 有 : 
D,,=min{D,,, D;,}=min{0.2783, 0.2917} =0.2783 

D,,=min{D,,, D,,}=min{0.1973, 0.3702}=0.1973 

D,.=min{D,,, D,,}=min{0.4108, 0.3717}=0.3717 

按 以 上 计算 结果 和 D(0) 表 中 的 数据 作 D(1) 表 。 

第 五 步 ， 对 D(1) 表 重复 第 三 步 和 第 四 步 ， 选 取 最 小 相 异 系数 Des= 王 0.1973， 故 将 Ge 和 G4 

Ait A—ARG,, WIG, ={G,, G,}={G,, G,, Gj}, JF BHTHAG MERAARZAN RE) AH 

AR: 
D,,=min{D,,, D,,}=min{0.2783, 0.4321} =0.2783 

D,;=min{D,;, D,,}=min{0.3717, 0.3506} =0.3506 

按 以 上 计算 结果 和 D(1) 表 中 的 数据 作 D(2) 表 ， 

BANG: 根据 D(2) 表 ， 选 取 最 小 的 相 异 系数 Di 一 0.2783， 将 G, 和 G; 侣 并 为 G6， 即 G= 

G，G7}={(G，G，G。，G,}， 并 计算 Gs 和 其 余 类 的 最 小 相 异 系数 : 

~~ -D,s=min{D,,, D,,}=min{0.3506, 0.5119}=0.3506 
UE CREAT 5 AH ll FP BY By AY RIE AB 

FED RFSATAN TE, HBA RBA KR CRP SRARW RAT 

#7-1 D (0) 

舟 型 G, G; G; G, Gs 

G, 一 

G; 0.2783 — 
G; 0.2917 0.0328 — 
G, 064321 0.1973 0.3702° — 

Gs; | 0.5119 0.4108 0.3717. 0.3506 — 

法 详 见 本 章 第 七 节 )。 例 如 以 上 5 种 稻 型 的 寄 

图 7-2 最 近 邻 体 法 及 最 远 邻 体 法 类 间距 离 的 度 重 生 蜂 群落 分 类 结果 可 按 计算 步骤 绘图 〈 图 7- 

N 一 最 近邻 体 法 ; E 一 最 远 邻 体 法 So ri 



Y 

we oa ail nie #71 D -和 -一 
E G G G 

cam — 

pS ahaa i cae 稳 型 G, G, a 
} _ tm «ieee bi ery a ee 3 

"| 一 ok 
a / G; | re * * 

区 | 0.2783 — Goto * gare tie 

: | i 0. 3 — | 

eee, a Gs; | 0.5119 0.3506 ie 
Gs | 0.5119 0.3717 0.3506 -一 

| 

在 图 7-3 中 ， 树 的 每 个 分 校 点 称 为 节点 (node), 节点 所 对 应 的 纵 坐标 ; 表示 两 个 下 一 级 

群落 合并 为 上 一 级 组 时 的 相 异 性 水 乎 ， 整 个 分 枝 结构 表现 了 分 类 的 全 过 程 。 

0. 6 

表 7-2 五 个 池塘 浮游 生物 的 相似 系数 、 

池塘 Ga G, Ga G, cra 

上 eS —_— - 

0.2 Ga}, 0.600% ee 

G; 0.000. 0.071 — 

G, 0.000 0.063 0.300 an, 

Gz Gs « Gi Gs Gs 0.000 0.214 0.200 0,500 一 

7-3 5 种 稻 型 田 寄 生 蜂 群落 最 近邻 AAS 
体 法 聚 类 结果 的 树枝 状 图 

(=) 又 一 个 应 用 实例 及 分 析 

Legendre 和 Chodorowski (1977) 调查 了 5 个 池 墙 浮游 生物 种 的 相 xf + Be (relative 

gbundances), 3X5 PAM TE FAI PE (GC, Grd» RRS WARALENME (Gs, 

G,, Gs)。 在 对 池塘 进行 分 类 时 ， TPs ELSE ABI RBS TE A AE 类 统计 量 ， 计 算 的 相似 系数 表 

见 表 7-2。 
在 以 相似 系数 作为 聚 类 统计 量 的 情况 下 ， 如 用 Si 表示 样 方 j 和 样 方 K《 在 本 例 中 为 池塘 

和 池塘 k) 的 相似 性 ，So。 表 示 p 类 与 4 类 样本 的 相似 性 ， 那 么 最 近邻 体 法 计算 类 间 相 似 性 的 公 
式 不 同 于 公式 7-1， 而 变 为 

So 一 max Six (7-2) 

icp, KEdG 

ak einai EM — 
第 一 步 ， 将 相似 系数 由 大 到 小 〈 如 果 是 相 异 系数 ， 则 由 小 到 大 ) BORA, ABAD i 

相似 系数 合并 对 二 
0.600 G,—G, if << Lowen | 

0.500 G,—G. ; | | 

0.300 G,—G, ; 

0.214 G,—G, 

0.200 G,—G, - 

0.071 G,—G, 

0.063 GG, 
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第 三 步 ， 并 类 和 绘制 权 
RS B Sy, 由 大 到 小 的 顺 eee 7 
FF, S,.=0.6, 4 h}8G, 1G, Gu Gi 

. é F 和 -一 一 一 一 一 一 -一 一 一 一 二 
— 合并 为 一 类 (Ge); 依 次 34s 一 G2 出 

0.5, WG, 70 G; 合并 为 一 类 ier Gs Gs Gs ; A f 

(G1); FIRS ,=0.3, HF ck ral d, “4 
G, 已 电信 G; 中 ， 所 以 实际 上 rabies 

了 3 El A> 3425 
是 将 Gs 和 G， 合并 为 G, RR 相似 性 0.6 0.5 0. 4 0.3 0.2 0.1 Q 

- #eS,.=0.214, HFG, 已 SS ee ee et et ee 

归 入 G。， 而 Gj 已 归 入 Ge， 所 2 cH B 

以 实际 纪 是 将 Ge 和 G; 合 并 为 es 
Gu， 这 时 G 已 包括 完 所 有 的 Gs 2 
WR, BEAM ER 图 7-4”5 个 池塘 的 最 近邻 体 聚 类 结果 
聚 类 的 结果 可 以 用 联结 有 向 从 一 联 纤 有 向 图 ;了 一 树枝 状 图 

A (connected subgraph) 和 树枝 状 图 表示 〔〈 图 7-4)。 

王 述 聚 类 结果 与 池塘 的 性 质 吻合 ， 周 期 性 池塘 〈Gi 和 G;) 在 较 高 的 相似 水 平 上 归 为 一 

A, aK ALE (G,, G,AIG;) 在 其 次 的 相似 水 平 上 归并 为 类 。 

(三 ) 对 最 近邻 体 法 的 评价 
最 近邻 体 法 虽然 较 早 地 由 Elorek (1951) 和 Sneath (1957) 等 人 引入 使 用 ， 并 且 i BA 

法 也 颇 为 简易 ， 但 是 在 实践 上 并 不 常用 。 这 是 由 手 它 存在 两 个 明显 的 缺点 ;一 是 当 两 个 样 方 
组 合并 后 盖 它 与 另外 样 方 组 的 距离 是 原 两 组 样 方 与 另 组 样 方 距 离 最 小 者 ， 这 就 使 得 合并 后 的 
组 与 其 余 组 有 更 加 接近 的 趋势 ， 从 而 促使 它 更 容易 再 去 合并 别 的 组 。 这 好 比 画 在 橡皮 上 的 车 
干 样 方 点 ， 一 且 某 些 点 合并 成 组 ， 就 把 组 的 边缘 压缩 一 点 ， 从 而 缩小 了 合并 组 与 其 他 样 方 的 
距离 。 这 种 性 质 称 为 空间 压缩 性 (space-contraction) , 二 是 由 于 最 近邻 体 法 的 空间 压缩 性 相 
当 强 ， 使 得 样 方 有 链接 (chaining) 聚合 的 趋势 ,链接 的 过 程 是 在 先 形成 的 并 组 上 逐次 添加 
-一个 个 的 单个 节点 《图 7-3)， 而 事实 上 ， 两 类 间 的 一 个 或 几 个 中 间 类 型 的 样 方 是 足以 构成 一 
个 浙 类 的 。 正 由 于 这 两 个 缺点 ， 这 一 早期 的 分 类 方法 已 显得 过 时 而 在 现在 的 实际 工作 中 很 少 
il: Amana ae x 

=. Kise 

wie 4h. (furthest-neighbour) 法 也 称 全 联 (complete linking) j:, PY 7+ AG, AIG, [al 

的 距离 定义 为 类 间 相 距 最 远 点 之 间 的 距离 〈 图 7-2)。 
Du 一 max Di SR SR DRT (723) 

j€p, keEq 

~ WSR AT RE ED ARTE, I 

x Soqa= min Sip ‘ (7-4) 

FEp， keq | 
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其 判 关 原则 与 最 近邻 体 法 一 样 ， 首 先 选 取 距 离 最 小 的 两 类 〈 或 两 样 方 ) 合并 ,比如 G; 和 

G。 画 类 距离 Du 最 小 ， 则 两 类 合并 为 一 新 类 G ， 这 时 G, 类 与 其 他 类 GK 的 距离 由 最 远 距 离 卫 六 

确定 。 

D,,=max{Dpx» Dax} (7-5) 

同 理 ， 如 采用 相似 系数 则 

这 5S pk=min{S,,, Sie} ; (7-6) 

V4 VA Ai R54 a SP aE AED A, WBF LE $0 ALE 3 SP MRA Te 

第 一 步 : 将 各 池塘 间 的 相似 系数 按 由 大 到 小 排列 

sheared anafiisiesi nou mrs Sh ee 395 asain a ae 

S,.=0«6, G, FIG, AHAGes MKS,=065, 将 G, 和 Ge 合 并 为 G;; 依次 $si 一 0.3。 HFG, 

BIEAG,, PUM HG;, SGA EWG, GIFAG,, API HO HL DL AKERS RT-69S,,=min{S,,, 

S55} = 0.23 KS», = 0.214, HG EHAG» HG EIHAG, PrAMyG MG, GHA G» 合 

并 的 相似 水 平 ， t2 4557-6 AS,;,=min{S,,, S$ 14? Sis. S.., 8 Me S,}= 0. 0. 至 此 所 有 池塘 

Bay 28 BG, , 合并 的 相似 水 平 为 0。 0， 3S 26 BG 

用 最 远 邻 体 法 聚 类 的 结果 见 图 7-5。 i 

由 上 和 看 出 最 远 邻 体 法 与 最 近邻 体 法 的 聚合 策略 相反 ， 最 远 邻 体 法 使 两 个 样 方 合 并 后 ， 并 

组 与 其 他 祥 方 组 的 距离 是 原来 距离 的 最 大 者 ， 这 就 加 大 了 并 组 与 其 他 组 的 距离 ， fener 

碍 进一步 合并 的 作用 ， 所 以 它 是 空间 扩张 的 (space-expansion), FAFiX THER, MiB 

法 有 一 个 优点 ， 它 能 产生 一 些 大 小 近 于 相等 的 类 群 。 这 是 因为 在 两 个 有 很 多 样 方 点 的 相 邻 类 

群 中 ， 虽 然 从 整体 看 ， 它 们 ste 

可 能 是 非常 相似 ， 但 它们 

之 间 的 最 远 距 离 常常 是 很 大 4 
的 。 因 而 很 有 可 能 在 适当 距 人 

离 上 的 一 个 孤立 的 无 所 依附 Gs t 

的 样 方 点 ， 同 以 上 两 个 相似 Gi 4 

| 

类 群 中 的 一 个 合并 ， 而 不 是 Ae 0.6 05 9094 03 0.2.7 01 0 : 

id 

0.6 0.5 6.2 

这 两 个 相似 类 群 相 互联 合 。 Gi 

Hit, TRE | a | 4 
合 过 程 中 ， 可 以 很 早 就 成 为 二 
一 个 类 和 群 的 成 员 ， 并 将 忽 

略 它 是 一 个 异常 样 方 这 个 事 图 7-5 ”5 个 池塘 的 最 远 邻 体 聚 类 结果 
fe A-R# AMA; 了 一 树枝 状 图 

三 、 平 均 聚 类 法 

前 述 的 最 近 和 最 远 邻 体 聚 类 ， 其 任何 一 步 所 合并 的 两 个 类 都 仅仅 是 由 两 个 样 方 点 《每 类 

一 个 样 方 点 ) 间 的 点 离 所 决定 ， 各 类 中 的 这 个 “代表 点 "是 它 所 代表 类 群 的 极端 值 而 不 是 “ 

型 值 "。 因 此 最 近邻 体 法 具有 空间 压缩 性 ,最 远 邻 体 法 具有 空间 扩张 性 。 对 生态 学 者 来 说， 村 
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技 一 种 具 空间 保持 性 (space-preservation) 的 聚 类 方法 是 有 意义 的 。 所 谓 室 间 保持 性 是 指 一 

些 样 方 合并 后 不 影响 它 与 其 他 组 的 距离 拉 长 或 缩短 。 下 面 介绍 四 种 平均 聚 类 法 二 CTD sé 

ii 服 最 近邻 体 法 和 最 远 邻 体 法 在 空间 性 质 上 的 局 限 性 。 

平均 聚 类 法 ， 其 类 间距 离 不 取决 于 两 类 中 各 某 一 样 方 点 间 的 极端 距离 ， 而 是 取决 于 两 类 

中 各 自 的 平均 距离 或 平均 相似 性 。 | é 

平均 聚 类 法 依据 其 是 算术 平均 还 是 各 属性 坐标 点 的 平均 〈 形 心 )， 是 加 权 还 是 非 加 权 而 

区 分 为 四 种 ， 现 分 述 如 下 。 

(~-) 非 加 权 的 算术 平均 聚 类 
非 加 权 算 术 平 均 聚 类 Cunweighted arithmetic average clustering) 又 称 组 平均 《〈group- 

average) 法 。 该 方法 这 样 定 义 两 类 之 间 的 距离 : 设 样 方 组 p 和 q 各 含 npp 和 ns 个 样 方 B 组 中 任 

一 样 方 j 与 9 组 中 任 一 样 方 k 之 间 的 距离 为 Dii 显然 这 样 的 样 方 对 共有 no*ns 个 ?, 则 两 样 方 组 之 

间 的 平均 下 离 定 义 为 

Dy 1 Dinp (7-7) 

Spq= LS 3, Six (7-8) 
pA Meay ee ' 到 

7 q 

RNS LIE EDL M ORIEITL, HABLA Beth ABN AE AININTE, Sy= 0.6m, 
Gi 和 G: 并 为 Ge S4s 王 0.5 时 ，G4 和 Ga 并 为 G，; 当 S. 一 0.3 时 ， 应 将 Gs 和 G4 所 在 的 G, 并 为 Ga， 

但 众 并 的 相似 水 平 应 为 0.25 六 因为 Su 二 0.3) Ss 王 0.2， 其 平均 相似 性 为 《0.3 十 0.2)/2 一 

0.257 当 SS 二 0.214 时 ”应 将 G; 和 G; 合 并 为 G。( 见 最 远 邻 体 法 聚 类 步骤 )， 其 合 并 的 相似 水 

平 为 0.058， 这 是 因 AD. = 5 (O+0+0+0.071+0.063-+0-214) 一 0.058， 至 此 聚 类 结束 。 

其 聚 类 结果 如 多 7-6。 

相似 性 ” 0.6 ” 0.5 REE te Rea 0.1 0 

G1 : 
G2 | 

图 7-6 5 个 池塘 浮游 生物 组 平均 法 聚 类 结果 

(=) 加 权 的 算术 平均 聚 类 (Weighted arithmetic average clustering) 

前 述 非 加 权 的 算术 平均 法 对 每 个 样 方 点 以 相等 的 权 ， 因 此 它 实际 上 年: 一 个 类 群 的 权 看 

成 是 与 该 类 群 所 含 样 方 点 的 总 数 成 比例 的 。 然 而 在 群落 生态 学 上 第 出 现 这 样 的 人 情况， 代表 不 

同 区 域 的 样 点数 不 等 ， 去 掉 一 些 点 使 其 点 数 相 等 又 必然 损失 信息 5 如果 不 去 掉 ， 则 由 于 采 一 

类 的 样 点 过 多 而 使 平均 聚 类 法 出 现 偏差 。Sokal 和 Michener (1958) :提出 了 加 权 算术 平均 法 
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可 以 解决 这 个 矛盾 。 读 方法 典 予 每 一 类 群 的 权 相 等 ,而 给 予 单 不 料 方 点 的 权 不 等 其 平声 中南 
的 计算 公式 是 在 公式 7-7 和 7-8 的 基础 上 进行 改进 ， 证 每 不 距离 DH 乘 上 两 不 系 攻 WPW 
即 ， 

Dyg= >) D;,W iW, . (7-9) 
iep 
k = q 

或 ee MBs , (7-10) : 

Ci 和 Cs 分 别 表 示 j 和 K 两 个 样 方 已 并 类 的 次 数 。 3 | 

以 5 个 池塘 浮游 生物 的 研究 为 例 ， 在 聚 类 的 最 后 一 步 “〈 前 几 步 略 )，G、G; 4G,, G,, 

Gi 两 类 合并 为 一 类 ， 其 合并 的 相似 性 水 平 应 为 6 个 加 权 相 似 性 之 和 ， 即 0.053- G#MR7-3). 

例如 G; 一 Gs 对 S$;s 一 0.214， 其 中 G; 已 合并 1 次 ， 即 C, 王 1， 因 此 Wis Gi 已 侣 并 两 次 ， 即 。 

Cs 一 2， 则 W.= (= = o XR, G,—G xt 的 加 权 相 似 性 为 3$s * W.eWe= 0.214 x x | 

工 一 0.027。 表 7-5 加 权 平均 相似 性 的 计算 

加 权 算术 平均 法 与 非 加 权 算术 平均 法 相 fea Se x Wi x Wi eile 
比 ， 它 可 以 增加 主要 类 群 的 分 离 ， 从 而 给 出 G,—G; ) ieee 1/2 1/4 0.000 

明显 的 分 类 类 和 群 。 Gi 一 G 0.000 LI2 1/4 0,000 
Gi—Gs | 0.000 1/2 » 1/4 0,000 

Bhs es ‘ G2—Gs: |. 0.071 1/2 1/2 0.018 
CS) EMD ER BOI vi 28 2S G.—G, | 0.063 1/2 1/4 0.008 
非 加 权 的 形 心 聚 类 Cunweighted cen- Gg. 

troid clustering) 简称 形 心 法 。 此 法 类 间 的 距 

离 定 义 为 类 形 心 的 距离 ， MG, AIG, BIA HIE ee MAX >AX,, H— - IED 类 所 有 有 

样本 属性 人 鸡 标点 的 平均 值 ， 这 样 Gz 和 Gi 丙 类 的 距离 为 : 
Do =D; 

0.214 1/2 1/4 0,027 — 

ere 4 

随 着 组 的 合并 ， 类 形 心 不 断 改变 ， _- 般 我 们 不 需要 逐次 求 出 新 的 形 忆 生 标 再 去 计算 形 必 

间 的 距离 ， 而 是 应 用 统一 模型 (后 面 将 详细 介绍 ) 去 计算 。 比 如 G; 和 G; 两 类 让 离 最 近 ， 则 可 

以 合并 为 一 个 新 类 G,， 人 a a 

_n n _NpN, D,="" 4 2D, 2 
n, Dox we Dat a 7 ia 

或 Sami De 二 > Fg Soa) (7-12) 

式 中 mn 和 mo 分 别 表 示 G 5 类 和 Gv 类 的 样本 数 记 fin,=n,+n,, 

形 心 读 的 聚 类 步骤 与 最 近邻 体 法 相同 。 | : 
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COD 加 各 的 形 心 聚 类 = 

Im hUG 32S Cweighted centroid clustering) 又 称 中 线 法 。 该 方法 由 Gower (1967) 提 

汪汪 与 而 权 算 采 平 殊 法 有 类 似 之 处 。 当 一 个 类 中 包括 了 许多 样本 ， 而 另 汪 类 只 包括 较 少 的 样 

薪 ; 芝 样 形 忆 的 位 置 就 会 偏 于 样本 多 的 组 而 影响 聚 类 ， 为 此 采用 加 权 形 心 聚 类 可 以 校正 。 加 

权 次 忆 聚 类 对 准备 合并 的 类 给 以 相等 的 权 ， 而 与 类 中 样本 数 独立 ， 因 此 7-11 和 7-12 式 变 广 : 

1 1 1 Du 5 Dor +5 Dor 一 ype (7-13) 
r 

eae oe S oz hg Sat 1 一 So) (7-14) 
TAN 

前 述 5 个 池塘 浮游 生物 的 例子 中 ， 用 加 权 形 心 聚 类 时 ， 根据 表 7-2 的 相似 系数 ， 其 计算 步 

下 的 全 过 程 见 表 7-4。 例如 第 二 次 并 类 求 Gs 与 {G4，zGs} 的 相似 系数 : 

teh 2 ey i — -一 7 
S 3 X 0.3 本 AL | Py Be ra 0.5) =0.375 

FE CEIRPP MT VIE = PHARM EAP 

用 加 权 形 心 法 聚 类 5 个 池塘 浮游 生物 的 结果 如 图 7-7。 

相似 性 0.6 0.5 0.4 0.3 0.2 0.1 0 
-一 一 一 一 一 一 一 -一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 

图 7-7”5 个 法 塘 浮游 生物 加 权 形 心 聚 类 结果 

形 心 聚 尖 的 优点 是 ， 每 一 个 类 群 随 着 筷 的 形成 就 有 一 个 代表 点 ， 即 形 心 ， 两 类 间 的 距离 

就 是 形 心 的 距离 ， 因 而 它 具 有 几何 学 上 的 实在 性 。 但 形 心 聚 类 ， 不 论 是 加 - 权 的 还 是 不 加 权 

的 ， 在 聚合 过 程 中 可 能 出 现 非 单调 性 non-imorionicity)。 就 聚合 过 程 的 树枝 状 图 ;来 看 ， 如 

果 后 一 级 并 类 办 的 距离 指标 都 大 于 或 等 于 前 .级 并 秋 司 的 指标 ， 即 聚合 高 度 是 单调 的 } 则 树 

枝 图 是 正常 的 等 级 树枝 图 (如 图 7-3,7-4)。 但 是 ;如 果 不 其 单 调 性 ,后 一 级 并 类 时 的 距离 指标 反 

而 小 于 前 一 级 并 类 时 的 指标 ” 则 图 形 就 会 出 现 逆转 (reversals)。 尽 管 逆转 出 现 的 机 会 不 多 ， 

伍 轴 现 逆 转 就 示 是 严格 意义 上 的 分 类 。 由 于 形 心 聚 类 法 的 这 一 严重 缺点 ， 目 前 这 ,两 种 方法 

《加权 和 不 加 权 ) 几 乎 已 被 淘汰 ( 阳 含 如 等 区 81)。 

四 、 系 统 聚 类 法 的 统一 模型 

Lance 和 Williams (1966a，1967c) 提出 了 一 个 包括 至 今 为 止 的 大 多 数 系统 到 类 方法 的 统 

一 模型 。 假 设 两 不 样 方 或 样 方 组 p 和 q 合 并 为 一 个 样 方 组 p，T 与 另 一 样 方 或 样 方 组 k 的 距 RD,, 

是 另外 三 个 距离 Dow，Does，Do 的 函数 : 

D 一 apDn 十 cyDo 十 8D, +7] Dr =Dap | (7=15) 
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表 7-4 五 个 池塘 浮游 生物 加 权 形 心 聚 类 过 程 

步 ‘al | §=1.00 

ae 

- 原 相 似 系数 G 

G; G; G3 Gy G; 

0.600 —— 

0.000 0.071. —— 

0.000 0.063 0.300 二 一 一 

0.000 0.214 0.200 0.500 一 一 

第 一 次 并 类 后 汪汪 0-80 
计算 新 类 和 G,,.G, 

其 余 样 方 的 G; 

相似 系数 G, 

Gs 

G,,G, G3 G, G; 

Oia SZ 0.30 人 

第 二 次 并 类 后 | 8 一 0.50 1 
计算 新 类 和 Gi，G， 
HRA HA)! OG; 
的 相似 系数 Gis ics | 

第 三 次 并 类 后 | 8=0, 375 | 

计算 新 类 和 其 | G,, G, 

余 类 的 相似 系 -十 一 一 
数 | G3,G, a 

«2048 

G;,G, Gas G,,Gs5 

0.136 —— 

0.295 0.375 一 -一 

G,,G, G3,G,,Gs5 

0.371 一 一 

或 5 一 (1 一 0 一 64 

—B) +4 Spb Ge Sauct BS p, 

一 站 Spp.—Sox | (7-16) 

本 章 介绍 的 见 种 系统 聚 

-类 方法 都 可 以 用 王 述 统一 模 

型 表示 盖 不 园 的 方法 仅仅 是 

Cpr Cor B 和 Y 四 个 参数 的 取 

值 不 同 而 已 〈 见 表 7-5)。 例 

如 最 近邻 体 法 的 四 个 参数 值 

为 :GOEE 2 

=0, Y==1/2, BARA 

7-16 504: 

Se BES 

| So 一 Sus |[J=max(Sp,,Sq4) 

SBIRS,,=max(Sp4y Sq4)- JE 

是 最 近邻 体 法 聚 类 时 和 K 类 

的 距离 。 

-值得 注意 的 是 7-15 和 7- 

16 式 两 个 公式 都 属于 递 推 公 

AEM TRAE hy 

图 7-8 20 个 实体 ，6 个 B 值 的 可 变 聚 类 

( 相 异 指标 为 欧 氏 距离 的 平方 ) 



| Le RAZ 数 的 计 Re7-5 Lance 和 Williams gor os na sani i 
tk arama, crema 2 ears ae 

算 都 是 由 前 一 步 组 合 而 成 ， Ets DMS, ee | 
因此 在 计算 了 第 一 个 相似 柱 ，， RA -| “alii 
Cp Pee aces 8) SSA as ae ak Be 

必 再 保留 原始 数据 矩阵 ;这 | MOSER 1/21/2012) 
类 聚 类 方法 称 为 组 合 聚 类 最 远 邻 体 法 | aa 1/20 1/2) 扩 - 张 x. | 单调 

(combinatorial clustering), 平均 聚 类 ， 

而 上 述 统一 模型 又 称 为 组 合 ”， 非 加 权 算术 平均 法 ne/nv n/n, 0 0 | fk 有 逆转 
CH. 组合 模 型 的 应 用 不 仅 “， 加权 算术 平均 法 ,1/2 1/2 0 0 | 保持 有 道 转 
只 限于 组 合 聚 类 ， 而 且 由 于 “” 非 加 权 形 心 法 ”ma/nr ng/n, -oa 0 | 保持 或 压缩 单调 
fe St SE HERE MALI = | 1/2 1/2.-1/4 0 | 保持 或 压缩 单调 

过 程 申 不 具 组 合 性 质 ， 因 而 “” 可 变 聚 类 法 “w+a=1-8 0 B=1 FER : 
=-0.25 .保持 让 二 单调 也 只 有 在 进行 某 种 改变 后 才 pasa ale cee en 

能 使 用 组 合 模型 。 例 如 当 采 的 
用 非 加 权 形 心 法 时 ， 欧 氏 距 注 : 各 符号 的 说 明 见 正文 。 

离 、 相 关系 数 等 指标 由 于 不 具 组 合 性 质 而 不 能 应 用 组 合 模型 ， 但 如 果 把 指标 变 为 欧 氏 距离 的 

平方 或 方差 、 协 方差 系数 却 可 以 应 用 组 合 模型 。 

另外 Lance 和 Williams 还 提出 了 如 下 的 组 合 策略 ， 以 获得 界 于 最 近邻 体 法 和 最 远 邻 体 法 

之 间 的 各 种 中 间 类 型 的 聚 类 方法 ， 这 些 方法 称 为 可 变 ; GEFlexible) HAI, HBAs 
Opto, +B=1, —1<8<1 

ap=A, #3 YEO 

图 7=8 给 出 了 在 不 同 8 值 情况 下 20 个 实体 的 聚 类 结果 。 HAT7-8 Ath, 4B FIN, RMA 

烈 的 链接 性 ， 当 有 降低 为 负数 时 ， 变 为 空间 扩张 ， 当 有 在 一 0.25 邻 域内 时 ， 具 空间 保持 性 。 

三 节 ，” 模糊 聚 类 分 析 

在 群落 生态 学 研究 中 ， 我 们 往往 会 面临 一 些 非 确定 性 的 属性 或 实体 :例如 , FEE 
和 时 间 序 列 的 连续 性 ， 同 一 类 型 的 生物 群落 ， 无 论 是 空间 格局 还 是 时 间 分 化 ， 不 同 群落 实体 
间 往 往 没有 明确 的 “分 界线 。 通 常 说 的 某 一 群落 的 物种 数目 多 少 或 多 样 性 指数 高 低 ， 其 多 
与 少 …，“ 高 与 低 " 之 间 也 很 难 有 明确 的 界限 ， 如 果 有 ， 也 多 少 是 带 有 经 验 或 主观 性 的 。 在 用 
菜 一 次 或 某 凡 次 的 调查 数据 进行 数量 分 类 或 排序 时 ，: 这 些 数 据 显 然 受到 调查 方法 和 时 空 条 御 
的 影响 。 在 一 次 调查 中 不 可 做 到 依 不 同 的 物种 及 其 在 自然 界 的 分 布 方式 ， 采 用 不 同 的 调查 方 
法 ， 而 用 同一 种 方法 调查 不 同 的 物种 ， 所 得 的 数据 亦 不 能 完全 反映 自然 办 的 真实 情况 。 再 
则 ”如 果 是 进行 多 次 调查 ， 由 于 前 后 调查 的 时 间 、 条 件 不 一 致 ， 所 获 数 据 也 会 有 差别 。 另 
外 ， 在 群落 调查 中 属性 指标 的 选择 是 人 为 的 ， 选 什么 样 的 指标 以 及 选 几 床 指 标 ， 都 可 能 因 人 
而 异 。 以 上 事实 表明 ， 有 许多 事物 都 具有 边界 不 清 的 “模糊 性 ”>, 人 为 地 生硬 地 将 它们 分 成 不 
同 的 组 群 ， 不 仅 存 在 困难 而 且 也 欠 妥 当 。 
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1965 年 ,3 美国 控制 论 专家 LJAvsZadeh 首 次 提出 了 “模糊 集合 "的 概念 ， 标志 着 模糊 数学 的 
诈 第 ;应 用 和 模糊 数学 的 方法 站 理 带 烧 糊 性 质 的 事 斩 ? 把 绝对 的 “是 ”% 非 > 变 为 更 加 灵活 峭 在 适当 
的 限 阔 上 去 相对 地 划分 ， 这 在 理论 和 实践 上 都 完全 适合 于 群落 的 聚 类 分 析 。 BEE 
年 来 有 很 大 的 发 展 ， 在 图 象 识别 、 自 动 接 制 、 计 算 机 应 用 以 及 社会 科学 土 都 有 启 阔 的 应 才 s 
在 这 一 节 里 主要 介绍 模糊 聚 类 。 HIT 有 

一 、 模 糊 集 的 概念 及 模糊 村 价 关 cae 

模糊 聚 类 分 析 是 根据 模糊 集 理 论 ， 在 模糊 分 类 关系 基础 上 进行 芭 ex, 

所 谓 模 糊 集 是 指 这 样 的 集合 ,对 于 任 一 元 素 《 事 物 ) 并 不 要 求 明确 作出 属于 此 集合 " 

或 “不 属于 此 集合 ?的 两 个 判断 之 一 ，- 而 仅 要 求 指 出 训 以 多 大 的 可 能 性 作为 此 集 的 成 员 。 oe 

设 X 为 全 域 ， 对 于 分 明 集 有 : SR 
1 AEX Sop ae : 
FAS Wi oh oye ot a 

XR SAR FAW SR REAL; A 不 属于 X 的 子 集 就 定 为 0 ] 

对 于 模糊 集 有 ; raid 

0<f(X%)<1 NifA, Soma LAR 

ee, AlL~AYX EEO, 1 范围 办 取 值 的 一 个 函数 ， 则 称 A 为 不 模糊 集 国有 

若 有 一 所 阵 R， 其 元 素 取 值 于 [0，1] 范 围 内 ， 则 称 该 矩阵 为 模糊 年 阵 o 于. 

模糊 矩阵 及 如果 满足 以 下 3 个 条 件 ， AE BA AEA EES TA Rs 

1. ROBE: 1,1 G1, 25) 8, creer n) . 

2. WME: r= Ty, CG, Jl, -2, 3, verre n) i PRET EAS 

3。 传 递 性 ，R.RER ies 

可 以 证 明 ， 若 R 是 X 上 满足 反 身 性 、 对 称 性 的 模糊 关系 〈n 阶 方 阵 )， 则 必 存 在 上 和 nm 使 
ReReweseR=R* (R。R 表 示 了 R 的 裙 积 ) 
一 -元 一 

是 一 个 模糊 等 价 关 系 。 

还 可 以 证 明 ， 若 R 是 X 上 的 一 个 模糊 等 价 关 系 ， 则 对 任意 0<X 入 1，Ri 都 是 X 上 的 一 个 普 

遍 等 价 关 系 。 根 据 这 些 等 价 关 系 X 中 的 元 素 便 可 分 类 ， 且 当 和 由 1 下 降 到 0 时 ， awe 

粗 ， 形 成 一 个 等 级 的 聚 类 图 。 SeUR I Ae PO 

模糊 数学 有 特有 的 运算 法 则 ; oy fh 

设 A 和 了 B 都 是 X 上 的 两 个 模糊 子 集 ， 则 它们 的 并 集 人 VB、 交集 ANAB 及 A 的 余 集 六 仍然 是 

模糊 子 集 ， 它 们 的 隶属 函数 分 别 定义 为 : + 

1. 并: WAV; 

favp(X%)=max(f(X), fe(X)I . (7-17) 

26 交 : 记 为 人 ， rit 

farn(%)=min6f (X), fp(X)I (7-18) 

3. Am th. id WA 

f7(%) =1—-f.4(%) (7-19) 
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HEAD RRO PL: 
de 计算 相似 系数 或 相 异 系 救 ; 这 一 步 与 第 一 节 介 绍 的 聚 类 THOR. BBL, A 
PE GES aR res A Re ae 相关 系数 等 标定 ， 也 可 以 采用 相 异 系数 
如 欧 氏 距离 等 标定 ， 但 是 两 者 在 建立 模糊 相似 矩阵 时 有 所 不 同 ， 后 者 实质 上 是 相 异 性 苑 阵 ， 

按照 模糊 聚 类 分 析 的 基本 原理 ， 应 将 相 异 性 指标 转换 为 相似 性 指标 〈 具 体 方法 见 第 二 步 )。 
2. 建立 模糊 相似 矩阵 R; 对 于 用 相似 系数 标定 模糊 相似 矩阵 ， 这 里 主要 有 3 种 情况 ， 

(1) -系数 取 值 范围 在 [0,: 1 之 间 〈 如 夹 角 余 弦 )， 则 该 相似 宛 阵 为 工 入 糊 相似 第 阵 ， 可 
直接 进入 下 一 步 的 计算 。 

(2 RSAC 1, F121 MRR» Me OL PA TERED 
‘HERR Ib BERIT DUERE be 

r= A4S,,)/2 ea a (7-20) 

式 中 ri 为 模糊 矩阵 中 的 元 素 ，S; 为 原 相似 矩阵 中 的 元 素 。 
) 系数 没有 确定 的 上 界 和 下 界 〈 如 方差- 协 方差). 唱 读 直 了 可 通过 下 式 改造 成 模 

相似 和 矩阵; 
r,,=(m+S; ;)/2m | (7-21) 

Aimy HSM WIE HA. LUREO<tyy<e BR BT late Ie FE 
| 未 的 元 素 的 信 或 降 大 的 正 整数 值 作为 中， 在 这 种 情况 下 建立 的 模糊 相似 矩阵 ， 其 各 元 Bk 
”相对 比较 意义 下 的 相似 性 指标 。 

对 于 用 相 异 系数 主要 是 允 种 距离 系 效 ) 标定 的 和 矩阵 ， 实 质 上 县 一个 相 蜡 矩阵 ， . 当 将 其 
改造 为 模糊 相似 矩阵 ,应 依据 原 矩阵 元 素 的 取 值 范围 进行 改选。 这 里 主要 有 两 种 情况 ; 
= (1) 系数 取 值 范围 在 [0， 1 之 间 (如 Gower 距 离 ，Bray-Curtis 距 离 ，Canberia 距 离 )， 

则 根据 数学 上 互补 的 原理 采用 下 式 进行 改造 ， 
tt D),,. (7-22) 

(2) MCAT FIO, HAMAS LR 《如 欧 氏 距 宙 、 广义 距离 )， 则 该 矩阵 
可 用 下 式 改造 成 模糊 相似 矩阵 

D;; 
inst m a 

amy — ie YE VIER, WHRIEO<r,;<1, BRAVA 1G IE MERE :中 最 大 

的 值 帮 为 一。 与 7-21 式 的 情况 相似 ， 用 7-23 式 改造 成 的 模糊 相似 和 矩阵， 其 各 元 素 r,j 也 是 比较 
意义 下 的 相对 相似 性 指标 。 

3。 建 立 模糊 等 价 关 系 : 一 个 模糊 相似 矩阵 一 般 只 满足 反 身 性 和 对 称 性 ， 而 不 一 定 〈 在 

大 多 数 情 况 下 是 如 此 ) 满足 传递 性 。 为 此 可 通 模糊 相似 矩阵 褐 积 将 其 改造 为 具有 模糊 等 价 关 
系 的 矩阵 。 拢 阵 的 裙 积 和 和 卸 阵 的 乘法 相似 ， 只 不 过 将 数 的 运算 中 加 与 乘 改 为 并 以 与 交 入 ， 

re=TnANIVCaAndD Veo V/ (rim /\mj) (7-24) 

其 矩阵 人 的 裙 积 R2， 2 RS, ia hn ° 当 在 某 一 步 有 3 

R'=RY4=R* (7-25) 
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人 一 个 具有 模糊 等 价 关 系 的 矩阵 。 : 
。 进行 聚 类 ， 将 模糊 等 价 矩 阵 中 的 ri 依 大 小 次 序 排列 ， 从 1 开始 ， 沿 着 try 自 大 到 小 依次 时 

ee (也 可 以 选取 适当 水 平 的 入 值 )， 并 定义 ; 

1 r,;oN 4 

Ls ae (7-26) 

这 样 依次 可 得 到 者 干 个 元 素 为 0,1 的 怎 阵 , 其 中 为 1 的 元 素 则 表示 这 两 个 样本 并 为 一 类 。 

这 样 的 聚 类 结果 ， 同 样 可 以 用 树枝 状 图 来 表示 。 

三 、 一 个 计 工 实例 

下 面 我 们 应 用 张 金 屯 (1985) 的 一 个 假想 例子 说 明 模 型 聚 类 分 析 的 具体 方法 。 

假设 有 5 个 样 方 、4 个 属性 〈 物 种 )， 聚 类 的 第 一 步 是 计算 相似 系数 建立 相似 矩阵 ， 这 一 

步 与 其 他 的 聚 类 方法 相同 ， 故 省 去 原始 数据 矩阵 和 相似 系数 计算 ， 直 接 列 出 ， 

1 
Oi Be OLE DSO 

ees 0.1. 1 Sees tee 
0.5 0.2 0.3 1 0.6 | 

上 

0.3 0.4 0.1 0.6 1 

不 难看 出 ，R 的 各 元 素 rz, 的 值 域 为 [0,1]， 并 且 满 足 反 身 性 和 对 称 性 ， ei 2 传递 性 ， 所 
VBS ABE TEC. AICIRKIRRIN GAR, Rt, Re, vere ° 
以 R AB, 7672 KER RY 
PEEKS CLE DUDE 

=1V/0.1V0.8V/0.5V/0.3 
=1 

Pi2=(1A 0-1) V (001A 1) V (001A 061) VC0-5A 0-2) V (003/044) 
=0.1V/0.1V/0.1V/0.2V/0.3 
=0.3 

PB URIK Uh 5 FER = R?CR* 

Kei oie o& wen dic 0 5 

Deke ake «Dede 10。4 

R* =]. 048). Dede dss Oeb-, 005 

os 20a 5 dyen¥ On6 

065 Od 065 0.6. 1 ; 

显然 ，R* 已 是 一 个 模糊 等 价 矩 阵 。 
Her, j KN HEFIA0.8>>0.6>>0.5>0.4 

A=0.8i, AHR (7-26) 式 得 
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Pie Mig! -o tee 

0 1°06 0° 0 

PRES ae | a ae ea 0,4 

0 00 1 0 
Se oe 4 Pxé 

即 第 1 个 和 第 3 个 样本 并 为 一 类 ， 共 分 4 aS 

Beets Sh, 12}. {4}. {5}. 

| 同 理 ， 当 和 一 0.6 时 ， 将 第 4 和 第 5 样本 并 ol | EE so 

| 为 一 类 共 分 三 类 为 : {1，3}、{2}、{4，5}。 图 7-9 5 个 样 方 4 个 物种 的 模糊 聚 类 结果 

当 和 一 0.5 时 ， 将 样本 1、3、4、5 并 为 一 

类 为 全 35 4, 5}. {2}. 

” 当 X= 王 0.4 时 ， 全 部 样 方 归 为 一 类 。 至 此 聚 类 结束 ， 并 可 按 聚 类 过 程 作 如 树枝 状 图 A 

7-9)。 

四 、 群 落 模 糊 聚 类 分 析 实 例 

模糊 聚 类 分 析 在 群落 生态 学 研究 上 具有 广阔 的 应 用 前 景 ， 目 前 已 有 越 来 越 多 的 生态 学 工 

作者 采用 这 种 方法 进行 群落 数量 分 类 。 下 面 介 绍 几 个 应 用 和 模糊 聚 类 分 析 研 究 群 落 的 实例 。 
1 .模糊 RAHA (scrub, Vitex negundo var. heterophylla) 分 类 中 的 应 用 

张 金 屯 《〈1985) 在 山西 南部 的 低 山 丘陵 区 《〔 属 中 条 山系 )， 采 取样 方 取 样 调查 IA) 条 灌 从 
的 类 型 。 调 查 共 抽取 41 个 样 方 ,每 样 方面 积 为 4x5m2, 在 样 方 内 记录 种 类 成 分 及 灌木 半 灌 木 的 

数量 性 状 ， 并 在 样 方 内 选 有 代表 性 的 小 祥 方 (1xlm2:) 记录 草本 植物 的 数量 性 状 。 模 糊 聚 类 

分 析 的 结果 ， 当 取 定 0.8 三 人 >>0.75 时 ， 将 41 个 样 方 分 成 了 11 个 荆 条 灌 从 类 型 ， 其 中 有 3 个 灌 

众 进 渡 性 质 较为 明显 。 聚 类 结果 表明 了 不 同 灌 从 类 型 的 优势 植物 种 群 和 占据 的 海拔 高 度 范 

围 ， 明 确 了 水 分 是 制约 灌 丛 的 重要 因素 ， 海 拔高 度 对 灌 丛 分 布 有 重要 影响 。 对 41 个 样 方 30 个 

物种 的 模糊 聚 类 结果 ， 与 传统 的 以 群落 结构 为 主要 依据 的 定性 分 类 结果 是 一 致 的 。 

张 金 屯 还 对 同样 的 数据 资料 采用 组 平均 法 〈 见 本 章 第 二 节 ) 和 图 论 聚 类 法 〈 见 本 章 第 六 

节 ) 进行 聚 类 ， 其 结果 均 与 模糊 聚 类 法 的 结果 基本 一 致 。 但 张 氏 认 为 模糊 聚 类 是 一 种 有 效 

的 植被 分 类 方法 ” 它 适 合 于 植被 低级 单元 的 聚 类 分 析 ， 它 的 分 辨 能 力 较 强 ， 在 荆 条 灌 丛 的 聚 

类 中 ， 把 三 个 过 庶 性 质 明 显 的 灌 丛 都 区 分 得 很 清楚 。 

2。 稻 田 昆 虫 群落 的 模糊 聚 类 分 析 

尤 民 生 等 1985) 对 福州 市 郊区 11 种 稻 型 田 的 昆虫 群落 ， 在 水 稳 生 长 期 每 7 一 9 天 调查 一 

次 ， 每 田 以 五 点 取样 法 肉眼 观察 50 丛 ， 记 载 从 中 所 有 昆虫 种 类 及 数量 。 同 时 在 附近 随机 网 捕 

300 网 ， 于 室内 鉴定 种 类 ， 分 别 记 载 个 体 数量 ， 统 计 出 各 型 舟 田 昆虫 群落 的 物 种 数 、 个 体 数 

量 、 种 间 相 遇 机 率 (PIE). SH CH’) 和 均匀 性 指数 〈E) 等 5 个 群落 水 平 特征 数值 

指标 作为 属性 数据 ， 对 不 同舟 型 田 昆 虫 群落 进行 模糊 聚 类 分 析 ， 大 致 把 11 种 稻 型 田 区 分 为 洋 

面 田 、 高 海拔 双 季 稻田 和 高 海拔 单 季 和 稻田 3 种 群落 类 型 。 聚 类 结果 反映 本 不 同 BRA. 

同一 海拔 高 度 不 同 生 境 以 及 不 同舟 季 之 间 昆 虫 群落 的 差异 性 。 

Se 应 用 模糊 阳 类 分 析 研 究 桔 园 昆虫 群落 内 的 竞争 群 

2209 « 



作者 于 1986 年 在 重庆 北碚 调查 了 11 个 柑 桔 叶片 吸 汁 性 害虫 一 年 内 不 同 树 冠 部 位 及 不 同 呼 
龄 叶片 的 数量 ， 计 算 了 各 个 物种 的 三 维 〈 时 间 、 空 间 , 营 养 ) 生态 位 及 两 两 间 的 生态 位 重奏 ， 
te D1: 25 RARITIES Ree 
TAO ZEAS HOLE, TLR T AAA AAO FORA. GL BOM iT, FELIS 
成 了 3 个 竞争 群 ， 其 结果 表现 了 物种 在 时 间 和 空间 上 的 分 离 以 及 取 食 叶片 的 选择 性 5 以 生态 
位 重 各 值 度量 物种 间 的 竞争 强度 并 以 此 作为 相似 性 指标 进行 模糊 聚 类 是 划分 群落 内 竞争 群 
的 有 效 途 径 。 F SS 

BOT RRA 

信息 聚 类 分 析 Cinformation clustering Ri 是 Williams 竺 (1966) 为 生态 学 需要 

而 设计 的 方法 。 一 般 聚 类 方法 , 其 程序 是 先 计 算 相似 性 矩阵 ,然后 再 聚 类 ， 而 信息 聚 类 分 析 则 

fete Fz RBEBWAHRE 类 方法 。 x 4 Ba SS 45 wy 

、 信 息 聚 类 的 基本 原理 shed ren 3 

_ Ae AONE ELZE Sp 43 Be Shannon (HZ SIs UNE fhe. 这 个 全 
a p IE it EA it aes 

=~ YP ylogP, | EN ACHR 
i=1 ’ ble Mb RF? ie Pa ht 

AR, si ATULBShannon A RWC REH AION eRe a 定 信 | ee Ti 
且 如 果 合 并 两 个 组 ， 则 所 构成 的 并 组 二 般 比 它 单 独 的 成 员 组 含有 更 多 的 信息 量 。 但 是 5 两 个 组 ， 
REI, SRG HE BSH Anfommation: gait) Pha) Je — 2 ee | 
HRW REA TEAHADMKREDY. MANTPR, UAW RW 
Hy RITA A MON(N- 1/24) 1 BE, OM Be Lh, 
然后 将 信息 增 量 最 水 的 对 合并 成 一 个 组 。 现 在 集合 中 有 :CN 一 1) 44, BA ON— 2) 
是 单个 样 方 ， 这 时 再 比较 这 CN 一 1) 个 组 各 组 对 之 间 的 信息 增 量 GEA (N-1)(N=2)/24 
组 对 )， 再 合并 信息 增 量 最 小 的 对 。 继 续 这 个 过 程 ， 直 到 所 有 的 样 方 合并 为 志 组 中 淹 .; 

由 二 看 出 ， 信 息 聚 类 的 整个 过 程 与 系统 聚 类 基本 上 是 相似 的 ， 其 不 同 立 处 导 也 是 信息 聚 
类 的 关键 之 处 在 于 计算 样 方 X 或 样 方 组 ) 的 信息 量 以 及 两 个 样 方 (或 样 方 组 ) 合 并 时 的 信息 增 
fit, oF. BHOOS 

=, =A BRA 

我 们 先 介绍 二 元 数据 的 信息 聚 类 方法 ， 因 为 它 既 具 简 单 的 形式 而 又 是 多 状态 和 数量 数据 
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信息 聚 类 的 基础 。 can. ES 

先 考虑 在 二 个 料 方 组 A 内 ， 如 何 计算 各 样 方 间 的 多 桩 杜 ， 即 该 组 包 千 的 BR. UA 
组 包含 n 个 样 方 “《 如 nm 三 1， 则 是 单个 样 方 )， 显 然 np 最 多 不 会 超过 考查 的 样 方 总 数 N。 我 们 对 
p 个 种 的 每 一 个 种 分 别 计算 各 样 方 的 多 样 性 〈 信 息 量 )。 对 种 i 而 言 ， 假 设 n 个 样 方 中 有 ai 个 样 
方 包 舍 它 ， 其 余 一 ai 个 样 方 不 包含 它 。 若 以 ai/n 和 《na 一 i)/a 分 别 作为 包含 种 和 不 包含 种 
i 的 概率 ， 则 根据 Shannon 公 式 ， 伴 方 组 和 内 对 种 i 的 信息 量 为 

n— ad; i-In n—a,; 
I,(A) = =n In“ 十 一 A) 

1 .=a,Cnn—Ina;)+(n—a,)Cinn—In(n—a;) 3 

=nlnn —a,|na; —(n—a; )In(n—a;) 

(G=1, 2, cree p) 

对 ?个 种 的 信息 量 求 和 ， 和 Bat: 
p 

F(A) = D31,(A) =p fin Sy ane Se diy) C737) 

(ATH IR ARE y n= 1, Fc Ae Kia, Wag 20 BR 1, A (n—aj) 就 为 1 或 

0; AlA1ln1=0; olnd=0 所 以 当 A 只 含 1 人 和- 样 方 时 ， ee . . 

Fob, (eA ne AY PAY 28 be 5c Geta le], 即 n 企 样 方 中 同 时 包含 一 些 种 ， 同 时 :不 包 

BH — % th, AW Wt ih Aan, n—a,=0, skaj=0, mo 一 n， 代 六 7-27 式 ， 也 有 ICA) 
一 0。 

现在 假设 样 方 组 A 有 na 个 样 方 ， 样 方 组 B 有 na 个 样 方 ， 由 7-27 式 分 别 计算 出 IKA) 和 ICB) 

以 及 I(A 十 B)， 册 我 们 定义 A 与 B 组 合并 后 的 信息 Mt ys 

AI(A, B)=I(A+B)—I(A)—I(B) - (7-28) 

和 位 就 是 样 方 组 A 与 样 方 组 B 的 信息 息 系数 。 如 前 所 述 ， 信 息 系数 是 一 个 相 异 性 指标 ,信息 系 妆 
愈 小 ， 表 示 A 与 B 意 相似 。 信 息 系数 的 下 界 为 0， 但 没有 确定 的 上 界 。 

上 述 已 解决 了 二 元 数据 两 不 样 方 间 、- 一 样 方 与 一 样 方 组 间 以 及 两 个 样 方 组 间 信 息 增 量 的 
计算 问题 ， 环 面 介 绍 如 何 根 据 信 息 增 量 进行 聚 类 。 

以 本 章 第 二 节 中 五 个 池塘 8 种 浮游 生物 丰盛 度 为 例 ， 现 转化 为 二 元 数据 《和 表 7=5 部 

see ladabiecnaplge 60. 
表 7-5 5 个 池塘 8 种 浮游 生物 的 二 元 数据 

《 al ) 每 二 类 的 信 BRE I, 聚 类 开 fi 

二 物 ; 种 p ith 塘 《 样 Jj) eX 时 每 类 的 TI 一 0， 这 是 因为 寺 类 只 4 有 ee: “> 样 

Ca HED | G, G, G; Ga Gs f AR 5: 

¥¥ | ee Ci) 一 次 取 两 类 的 所 有 可 能 组 合 的 信 

2 | 0 0 1 1 0 Aled, EUSP 28a (a ats 

3 | 0 1 1 0 1 ( 亚 ) 每 元 可 能 合并 产生 的 信息 增 量 

4 0 0 1 1 1 AI 3 

1 1 ok eee 2 f <p 一 ~ Je Ae fest : Not Z : ; 将 计算 出 的 上 述 三 类 值 放 入 一 个 矩 阵 
中 : Cl) 类 的 值 放 在 主 对 角 线 上 ， CI) 

5 ia Fed wim RtiraAt 6 类 的 值 放 在 主 对 角 线 之 下 ;，《〈 亚 ) 类 的 值 放 
ca 在 主 对 和 角 线 之 上 上。 开始 时 该 矩 际 为 axXn 维 ， 
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随 着 类 与 类 的 并 并 ， 维 数 逐 渐 降 低 。 

根据 以 上 二 元 数据 表 ， 信 息 聚 类 的 步骤 如 下 : 

第 一 步 : 计算 第 1 个 I 值 矩阵 。 

Gy 9 Gans: Ge G, G, 

0 2.773 8.318 9-704 9.704 

2.473. > eee s 9,904. iB ubet: 

= 8,318 8.318 0 4.159 4.159 

9.704 “G.70d “AsTS9 “Chane | Ay 

9.704 6.931 4.159 2.773 0 

Cl) 类 值 的 计算 ， 因 为 每 类 只 有 一 个 样本 ， 所 以 每 类 的 信息 量 为 HATO KG ri 

对 角 线 上 ; 

CI) 类 值 的 计算 ， 两 样本 间 信 息 量 可 用 一 个 简单 的 公式 计算 :、 

I(j+k)=2(b+c)In2 (7-29) 

式 中 《〈b 十 c) 与 第 六 章 所 述 的 列 联 表 中 的 符号 相同 ， 芭 为 机 个 料 方 间 不 同 的 物种 数 。 

公式 7-29 和 7-27 是 等 价 的 ， 可 证 明 如 下 ， 

国 为 亚 时 na 王 2， 对 于 两 个 样 方 同 时 存在 a 个 种 ， 有 三 25 hi 0) RR A 

3; RHE (b+e) 个 种 ， 有 ai =17 n—0,=1, 对 于 两 个 样 方 都 不 存在 d4 丰 fh, Fa, =0; n= 

a,=2 CX Walbe, CBR FIRAPNES), FeR7-27RA TKR RA: | 

I(j-+k)=P-21n2—a(2ln2)—¢b+c) XI0 一 ae . oH 

=(p—a—d)-2ln2 

' =2(b-+c)In2 ‘¥ | . % 

如 是 ， 则 ， | G+ AVR 

I(G,+G,)=2 x 2ln2=2.773 

1(G,+G,)=2 x 61In6=8.318 

% CI) 类 计算 值 放 信和 矩阵 IG) 的 主 对 角 线 下 广 可 入 对 

CI) 类 值 的 计算 ， 由 于 单个 样 方 的 信息 量 I 二 0， 根 据 7-8 式 ， i SRE ONT 

并 时 的 信息 增 量 为 ， 
Al(j, k)=I(j +k) 1 

SIN CL) Sea AIRE, maT, Jen ea, | 过， 
HII) WAI(G,, G,)=AI (G4，Ga) 王 2.773 为 最 小 ， 那 末 将 G 与 Gu，Gw G, 4 别人 台 

并 ， Shs eee P7j = HN{G,, G,}, (Gy, Gs}, {Gs}, 

第 二 步 ， 计 算 第 24I 值 矩阵 。 

G,,G, G,; G,G; 
2.773 10.594 15.588 

I1@)=/13.367 0 4.865 

\21.134 7.638 2.773 

C1) 284 WI, JST AAT WE AA LE 
TIGI G,)=j(G|+G,)=2.773 

1(G,)=0 
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I(G,, G;)=1(G,+G,) =2.773 

Cl) 类 值 的 计算 ， 并 将 计算 值 放 入 I2 ) 主 对 角 线 之 下 。 

I(G,, G,+G,)=8 x 3ln3—C(2In2 +11n1) + (11n1 +21n2) + 

wr ee - -一 。、 

(2ln2 十 1ln1) 十 …… 十 (2ln2 十 1lnl) 

=13.367 

I(G,, G,+G,, Gj) =8 xX 4Ilnd—C(2ln2 + 21n2) +--+ + (2In2+21n2)) 
=21.134 

1(G,+G,, G;)=8 xX 3ln3—C(0ln0 + 31n3) + (21n2+ 11n1) + e+e om 

(0ln0 + 31n3)]=7.638 

CH) 类 值 的 计算 ， 并 将 计算 值 放 入 I2) 主 对 角 线 之 上 。 

Al(G,, G,, Gs)=I(G,, G,+G;,)—I(G,, G,)-1(G;) 

=13.367—2.773—0=10.594 

AI (Gi, Gy» Gy, Gy =(G,, G,+Gy, G,)—-I(Gy, G:)- (Gs, Gy) 

= 21.134—2.773—2.773=15.588 

Al(G;, Gy, G;)=1(G,;+G,, G,)—1(G,)=—1(G,; G;) 

=7.638—-0—2.773=4.865 

比较 ID0 和 了 2 看 出 ， 实 际 上 每 一 步 只 需 计算 合并 类 与 其 余 类 的 信息 量 和 信息 增 量 。 

和 矩阵 I@) 中 ，AI(G，G,，Gi} 王 4.865 为 最 小 ， 则 将 其 合并 为 一 类 ， 这 时 5 个 样 方 区 分 为 

PIAS, BU: {G,，G:}，{G:，G，Gij。 

第 三 步 ， 计 算 第 3 个 I 值 矩阵 。 

G,,G, G;,G,G; 

2.773 16.509 

Hale ofp 7.638 | 

文 是 最 后 一 步 的 合并 ， 只 需 计 算 ， 

I(G,, G,, G;+G,, G;)=26.920 

AI(G,, G,, Gs, G,,G;)= 26.920 —2.773—7.638=16.509 

最 后 一 步 合并 的 I 值 ， 实 际 上 是 全 部 样 方 的 信息 量 。 

SUS: 根据 信息 聚 类 的 聚合 过 程 绘 出 树枝 状 图 〈 图 7-10)。 

图 7-10 ”5 个 池塘 浮游 生物 信息 聚 类 结果 

乍 整个 聚合 过 程 中 ， 聚 合 信息 增 ; Ht HY 13 〈1/AI) 称 为 信息 本 
coefficient), 聚合 信息 增 量 ra Sap 聚合 的 样本 越 大 。 如 果 DL 3 率 系 数 (1/AI) WHR 

步 作 图 ， 则 图 中 的 最 低 点 表示 树 状 图 中 最 重要 的 分 界 。 
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ni CH) 

be: ett ae 

42 els Me CE RABAT SH 14 — ERROR AL. NORE 
于 信息 量 和 信息 增 量 的 计算 方法 不 同 。 阳 含 申 介绍 的 计算 方法 如 下 oo et DJ) 

(一 ) 多 状态 数据 SC 本 一 EX 全 
ee Ee ee ieee 代表 不 同 的 

。 各 个 属性 的 状态 数 可 以 不 相同 ， 其 中 也 许 还 且 元 属性 ， 只 是 在 这 各 情况 下 需 用 1 和 2 
人 = 人 全 OD GDS | 
ATA, DOS REDRERSWECT, Het 介 定 所 有 有 二 性 都 是 t 个 状态 

的 。 先 考虑 样 方 组 A CARED 对 每 个 -种 的 信息 量 ,， x ae BERG 4 OF 
Bg 1 

状态 1，ai(2) 个 样 方 处 于 状态 2 局 yy yess 0 JO) ER St, ERT 如 果 种 

TA EU ARAS > Sill AIG CK) AB a0 Pees ee Ft, BA ‘Td 

Ree ERY ; . Hd he kta t= 60 jo eye et ‘Mee 

I; (A) =nlan— 5a, (k)Ina;(k) (i=1¢ 2) »82-pyO}) 21.0 4,0) Gl ee 

和 < ag: x 局; oe ‘Sat R- (7 fae i 

对 ?个 种 求 和 得 到 组 A 的 信息 量 为 ， 0,0... pyo- 

se} > 一 了 人 

Os 

? 

I(A)=)UI,(A) 
i=1 

’ 5 Sap . 1 <> dt. 

= pninn— Iya, (k)Ina, () Sts et a by wg 30) 
ikea CoV ag OPV <0 yo , 

DO 0 LOh, 
4t=2I, Aa,(1)+4,(2)=n, 7- -30 式 就 简化 为 7- “2g 

南 7-30 起 同 套 可 以 看 出 ， 肖 na 一 1 COMLHETT), TCAY= 03 siltdelgeiee 
所 处 的 状态 都 相同 ， 也 有 I(A) 一 0。 

求 册 样 方 组 A、 杰 方 组 B 及 它们 的 并 组 A 十 3 的 信息 量 语 ， 仍 用 7-28 SRSA AT 
(A, B). ~ew Rien bet ae mm Kareem Spa PRE ee “See 5 

AE BRIAR NGS by REBT ITC) 1) oy HRA, x 
fg -MAN TESS BETTY Ay SERVO Ts MERIT = Bb ob c) bm 2 ALAA SE 
PBA He bbe) AOR DINNAIRA AA IO IRN, aR IMM ARAEAT LA 

rr a Sr era ors. Pe me 一 公式 7- -29。 7 / sae Se 

下 面 以 4 x SAY SCH RDU LRH Sie 数据 的 1、 “… 均 代表 属性 的 状态 号 并 非 数 值 ， 

〈 表 7-6)。 

* 表 72-6 中 属性 1 是 两 状态 的 ， Septet oneal 是 三 状态 的 7 改 以 四 状态 为 准 ( 即 

t=4), tottisod 

FE A PETS lal 4 EY HR. JT- 29st FEI Le 32, 1493, 14549624 RAE 
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状态 ， 即 b 十 c 一 4; 样 方 1 与 5，2 与 5 3 与 5 有 3 个 属性 处 于 不 同 状 态 ， 即 b 十 c=3; 样 方 2 与 4， 

3 与 4，4 与 5 有 2 个 属性 处 于 不 同 状态 ， 即 b 十 c=2; 样 方 2 与 3 所 有 属性 的 状态 均 相 同 ， 即 b 十 < 

| 
AI(1, 2) 二 5.5452， 
AI(1, 3)=5.5452, AI(2, 3)=0, 
AI(1, 4)=5.5452, AI(2， 4) 一 2， 7726， AI(3, 4)=2. 7726; 

AI(1, 5)=4.1589, AI(2, 5) 一 4。 1589， AI(3, 5)=4. 1589, AI(4, 5)=2.7726 

下 面 再 以 样 方 组 全 《〈 包 括 1、2、3 样 方 ? FOB CME A) 为 例 ， 计 算 A 和 B 之 闻 的 信息 

增 量 5 = 
_ 为 此 需 算 出 I(A)， 1B) All(A+B), BRA MED, 所 以 KB) 二 0。 HERB ATH I 

1 个 属性 状态 为 1 号 的 有 两 个 样 方 ， 即 a (1) 一 2 。 同 理 ， a,(2)=1, a,(3)=a,(4)=0; 4,01) = 

G,(4)=0) 4,(2)=2, 4,(3)=1s (1) =1, 4,(2)=4,(4) =0, a,(3) =2; a,(1)=a,(3)=0, 
a,(2)=1, a,(4)=2; 将 它们 代入 7-30 式 ， 得 : 

T(A)= 4 x 3ln3— 4x 2In2= 76382 

同样 可 算出 ; 

1(A+B)=4 x 4ln4—2 x 3ln3—2 x In2=12.8164 
于 是 样 方 组 A 与 B 的 信息 增 量 为 es a 

AI(A, B)=12.8164—7.6382—0=5.1782 

(=) 数量 数据 
我 们 仍然 考虑 样 方 组 之 间 的 信息 增 量 ， 但 现在 不 是 按 多 状态 数据 那样 计算 组 内 各 样 方 间 

的 信息 量 ， 而 是 计算 组 内 各 种 间 的 信息 量 。 此 时 每 个 种 的 数值 影响 信息 量 的 大 小 ， 不 再 只 看 
成 一 个 作用 等 同 的 状态 ， 所 以 这 种 信息 增 量 又 称 为 非 对 称 信息 系数 ，' 面 多 状态 数据 情况 下 的 
信息 增 量 称 为 对 称 性 的 信息 系数 。 Se | 

yp DTMUAA x SANS MAE BST BU D5 I. 《 表 7-7)。 Te 

RIG AXS SRS RR j 387-7 4x 3859 SH ie 

ead ee oe a iene ee ya oe 
1 2 3 4 5 al 1 2 3 

1 3 1 1 1 1 1 5 yt 4 

2 | 3 2 2 1 4 2 全 0 5 

3 3 3 2 2 3 
4 2 4 4 4 2 4 0 vey 8 

Kaen danee 最 ,很 定 一 料 方 Ay 邓 p 驹 种 的 个 体 数 ii Paya, aga dy, 

YW T= Dia, Ala, Trey RRM MER, My ShanBOnAR, RBA A AA aiEY 
tL 

信息 量 为 : 

Ae C(a,/T 184, /Ty} 
' =} 
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=Tet— Lo ailes, | Pewee 

注意 ， 这 里 用 的 是 常用 对 数 ， 因 为 数量 数据 可 能 数值 较 大 ， 如 用 目 然 对 数 ， 可 能 有 相当 ; ; 

大 的 值 。 者 
例 中 样 方 1 的 信息 量 为 ， 

TI(1) 王 10]g10 一 51g5 一 31g3 一 21g2 一 0]1g0 

=10—5.5283=4.4717 

同样 可 算出 1(2)=3.4823, 1(3)=11.4614, 

公式 7-31 对 A 是 样 方 组 也 同样 适用 ,只 4 是 其 中 总 和 T 及 各 个 种 的 数值 oi 都 是 相应 数据 对 组 

中 样 方 求 和 而 得 来 的 比如 样 方 组 A 包 含 1、2 两 个 样 方 ,此 时 人 对 各 个 种 的 数据 包 是 12 3, 

4，1) 总 和 T 为 20。 所 以 由 7-31 式 ， 有 : 时 
I(A)= RE 31g3 一 4lg4 

=9.2308 

Renae GBR. D Sp Ree ER ee 
的 信息 量 I(A)、ICB) 和 ICA 十 B) 之 后 ， 同 样 用 7- -29 式 计算 样 方 组 A 与 B 间 的 信息 增 量 。 

例如 ， 样 方 1 与 2 间 的 信息 增 量 为 : 

AI(1, 2)=I(1+2)—I(1)—I(2) 

—=9.2308—4.4717—3.4823=1.2768 © RS 

再 如 样 方 组 A 和 B 的 信息 增 量 ， BAI(A)=9.2308, 1(B)=1(3)=11. 46145 By ogg 

I1(A+B)=401g40—161g16—8lg8—7lg7—91g9 

=23.0879 

AI=(A, B)=23.0879—9.2308—11.4614 

= 2.3957 

上 述 处 理 数量 数据 的 信息 增 量 ， 计算 比较 复杂 ， 实际 上 我 们 也 可 以 只 用 样 方 两 两 之 间 的 

信息 增 量 建立 相 异 性 矩阵 ; 然后 用 其 他 的 聚 类 方法 ， 如 最 近邻 体 法 吕 平 均 聚 类 法 SUR 

类 ， 这 不 仅 在 一 定 程度 上 减轻 了 聚合 过 程 中 每 一 步 求 信 息 量 、 信息 增 量 的 计算 工作 量 ， 而 且 

聚 类 效果 或 许 会 更 好 。 这 可 以 从 下 面 的 实例 中 看 到 。 

四 、 信 息 聚 类 在 生态 学 研究 中 的 适用 性 

要 真正 检验 一 种 聚 类 方法 的 效果 ， 要 看 这 种 聚 类 方法 所 得 的 结果 对 生态 学 工作 者 是 否 有 
价值 。Williams 等 1966) 检验 了 信息 案 类 等 几 种 聚 类 方法 在 生态 学 研究 上 的 适 ES AAT] 
在 英国 调查 了 两 组 明显 不 同 的 植物 的 数据 ,每 组 中 又 包括 了 几 种 不 同 的 生态 类 型 。Tumulus 
heath 组 有 三 种 生态 类 型 共 20 个 样本 ，76 个 物种 ， Hoveton Great Brod 组 有 六 种 生态 类 型 Sk 
56 个 样本 ，73 个 物种 。Williams 等 设置 了 两 个 检验 的 标准 ， (1) 一 种 好 的 聚 类 方法 必须 能 够 
确定 出 这 些 基本 的 生态 类 型 (2) 这 些 类 型 大 约 在 同样 的 分 界 水 平 下 是 可 辨 的 。 

对 调查 数据 用 相关 系数 (r)、 欧 氏 距 离 平 方 (Di2 、 数 据 标准 化 后 的 欧 氏 距离 的 平方 
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生态 类 型 的 判别 及 信息 系数 (AD 五 种 相似 

| Tevet SRARLSSERSH AR SPIRAL 
BARGE HL CR RH 近邻 体 法 和 非 加权 形 心 法 进 

| et) pdb a3 | 1 2) 3 4 6 oe 行 聚 类 。 在 相似 (或 相 异 ) 系 

Tumulus 
heath Hoveton 

| | 

| 
| 表 7-8 基于 5 种 相似 (RAS) 系数 、 两 种 聚 类 方法 对 基本 (D,*), Sdrensen(D,, Ss) 

RRR ER HDHD +. 数 和 至 类 方法 的 所 有 10 个 组 
了 各 meee DA | + + 一 +) - (HGH)-(+) | 合 中 ， 只 有 基于 信息 系数 和 

= peta Di j}+ +—| + — =(4)—-— _Sdrensen 系 数 的 非 加 权 形 心 

eee | tS FOG) + > Fee Ep RE Ps 
| | 信息 系数 AI 人 oa 7 er 《 干 )( 十 ) 一 (十 ) 型 分 了 出 来 。 按 设 置 的 第 一 

yp RRB tt FHC) + -+ ， 个 标准 :相关 系数 \ 欧 氏 距 离 
De eens: nebo: Sea 

ane Pattee hiss iain ere te ele ee. SirmioReD, +++ (+ + +H t 下 类 多 非 加 权 形 

Tht See, Seen. fas 
TE +: 技 出 了 这 个 类 ; C4); BRUTE, 但 在 较 低 的 相似 水 平 

0 Ly Garten tae. ARE, AEE BRM 
的 非 加 权 形 心 聚 类 把 两 组 中 

所 有 的 生态 类 型 都 分 了 出 来 ，Sdrensen 系数 效果 较 好 ,只 失去 了 一 个 类 型 ， 基 于 信息 系数 和 
“Sorensen 系数 聚 类 除了 分 出 基本 生态 类 型 外 ， 还 给 出 了 另外 一 个 具 生 态 意 义 的 类 《〈 表 7- 8)。 

ioe 第 五 节 ， 有 序 样本 的 最 优 分 抽 

前 面 已 介绍 的 聚 类 方法 以 及 后 面 还 要 简单 介 绍 的 一 些 聚 类 方法 ， 都 没 oi 

性 ， 而 且 在 多 数 人 情况 下 ， 用 上 述 方 法 聚 类 的 样本 也 是 无 序 的 。 但 是 ， 在 生态 学 研究 虫 ,会 

上 常 遇 到 有 序 样 本 及 其 训 类 问题 。 例 如 ， 研 究 时 间 序列 上 群落 的 变化 ， 其 调查 时 间 (如 年 、 
ee 

类 有 序 样 本 利用 其 属性 进行 聚 类 时 ， 其 区 分 的 类 别 不 能 或 不 需要 破坏 原 有 样本 的 顺序 ， 这 

是 所 谓 有 序 样 本 的 聚 类 或 分 割 问题 。 有 序 样 本 的 聚 类 方法 比 无 序 祥 本 的 聚 en 

中 用 得 较 多 的 是 最 优 分 割 法 。 下 面 介绍 最 优 分 割 法 的 基本 原理 和 计算 方法 。 

| 

一 、 最 优 分 割 法 的 基本 原理 

* 设 有 一 批 (n 个 ) 按 一 定 顺 序 排列 的 样本 ， 如 果 每 个 样本 只 调查 一 种 属性 ， 即 一 维 有 RE PE 

本 ， 其 原始 数据 矩阵 可 表示 为 ， 

>. Oe 

如 果 每 个 样本 有 p 项 属性 指标 ， 则 原始 数据 矩阵 表示 为 ; 
所 
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为 | 久 12 x 所 a a x « ? ‘ i~ = : 

as } es | ME aed 

Xp. Xp. °° Xpn ; co. CR 

_ 式 中 xi 表示 第 j 个 样本 的 第 i 个 属性 指标 的 观察 值 。 2 
_ 对 n 个 样本 进行 分 割 而 不 破坏 其 祥 本 固有 的 顺序 ”显然 可 将 6 个 样本 分 为 二 BEB. eee 

直至 n 一 1 段 ， 分 别称 为 二 分 割 、 三 分 审 、， ieee 直至 k 分 割 (k=n—-1), SHSM ASH 

Fy AI ITA RCo SSN RBC ,这 从 所 有 可 能 的 分 方式 有 二 
人 | 十， 4+Crri=9" 1] a gets Hi 

BLE R ERE SS AT ee HA), AEA 3) 09 BY ROPE SE SAN 
而 各 段 之 间 的 差异 最 大 。 我 们 称 这 样 一 种 分 》 割 法 及 分 割 方式 为 最 优 分 割 法 。 二 

a BES EOI a TER EE 
差 或 极 差 来 表示 。 = fy anstde 

IRE SS AE — EAS BR Oi 9 区 :+ 17 St wees i}s 其 变 差 在 一 emer 

: I 2 $ hs ee eR 

cg APY Ktejemt8, 9" 6 ke Gs (1-32) 
1 bat : . q 

, 55 1 EL eta ws ‘eh. UE AE See ae a 其 中 xi 一 9 RD 6 从 
jg = : 35% Ma Rs apanayh? 

a POI IE 性 变量 到 第 j 个 样本 的 属 性 变量 的 平均 估 。 

在 p 维 属性 的 情况 下 ， 其 变 差 为 ; 
i 

? i 3 . 

d=) ke. —%, (iy De ; 3 (7-34) 
ick iia AAR od 

其 中 *,G3 J) = a 1 as ; ‘aie eo. 

HRPM, BPE BRITT NI IA. a 
RADAR ERR AMIE, RAUNT I Tee 

tet d,j= max x,— minx, — bm 二 和 8 -36) 
eet \ a<ksj. ix<k<j Ti RE 

RA max 1 RARK i» Kier eee x, THAI KA. LPR ANAS ax 

Ti oa 

min XA) Kye ee RN SCR SS 
i<k<j | 

在 p 维 属性 的 情况 下 ， 其 极 差 为 ; 
a tc: ire 

di 一 >》 ( max x,— min x,,) (7-37) 
a=-1 1ISk<j isk<j 

式 中 max xu 表示 第 i- 料 本 到 第 j 个 样本 的 第 a 个 属性 的 最 大 值 。 
ixk<j 

lB ， xs 表示 第 i 个 样本 到 第 j 个 样本 的 第 a 个 属性 的 最 小 人 
ixsk<}j 
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无 论 是 用 变 差 或 是 极 差 ,也 无 论 是 一 维 或 者 p 维 ,di, 都 表示 了 段 内 样本 间 的 差异 情况 

小 说 明 段 内 各 样本 之 间 的 属性 数值 比较 接近 ， 反 之 ，di 大 说 明 段 肉 各 样本 间 的 属性 2 

大 。 要 各 个 段 内 部 的 差异 达到 最 小 ， 才 能 达 “S145 se BSE 在 用 变 差 表 示 差 异 

的 情况 下 ， 可 以 证 明 ， 一 组 样本 的 总 变 差 可 以 分 解 为 段 间 变 差 和 段 内 变 差 两 部 分 ， 有 : 

dy dag +day; x Me 

OMA REIN REA dg 是 个 固定 的 量 ， 荐 使 眉 内 窗 关 的 平方 和 为 最 4 则 段 间 离 差 平方 

和 和 必 为 最 大 ， 所 以 使 段 内 离 差 平方 和 “ 段 内 总 变 差 ) 为 最 小 的 分 割 法 就 是 最 优 分 割 法 。 

5 二， 最 优 分 割 的 方法 及 计算 公式 

:为 了 便于 介绍 ,下面 以 一 个 属性 指标 为 例 来 进行 最 优 分 割 。 事 实 上 多 维 变量 的 段 内 总 变 差 

和 最 优 分 割 公式 与 一 一 维 变量 的 段 内 总 变 差 和 最 优 分 割 公式 是 竖 完 全 一 样 的 。 一 维 最 优 分 割 是 多 

维 最 优 分 割 在 p=1 时 的 一 个 特例 。 th 

在 一 维 的 情况 下 ， 如 前 所 述 ， 其 原始 数据 算 阵 为 ; 

天 一 (XI X2…Xn) 

PS FATES 已 进行 最 优 二 分 割 \ SoBe 最 优 K 分 割 。 

(一 ， 最 优 二 分 害 法 
二 分 割 就 是 把 na 个 样本 中 间 “ 切 一 THB RMA = Be 三 分 割 的 方式 共有 下 面 n 一 1 种 

{X,} {XX grrr x,} . 

ie Hy 人 这 (xs x} 

{XXX} {Xyrreees Xn} 

{XXqrereeX,_ sb {Hq} 

在 上 述 n 一 1 种 分 割 方 式 中 ， 何 种 属于 最 优 ? 根据 最 优 分 害 的 基本 原理 ， 只 须 分 别 计算 各 

种 分 割 方式 所 对 应 的 段 内 的 总 变 差 ) 然 后 找 出 使 段 内 总 变 差 最 小 的 那 种 分 割 方式 ,就 是 最 优 分 

割 法 。 | 

如 果 记 S,(2; i) 为 n 个 样本 在 第 i 点 进行 二 分 割 的 段 内 总 变 差 。 其 中 mn 表示 被 分 割 点 的 数 
Bs 2 表示 分 为 两 段 〈 即 二 分 割 ); ji 表 示 以 第 ji 个 样本 为 分 割 点 ， 则 对 于 上 述 n 一 1 种 分 割 方式 

的 段 内 总 变 差 分 割 为 : 

S,(25 1)=d,,,+4,,, 

S,(2; 2) 一 dz 十 ds,， 

S,(2; n—1)=d,,,:,+4,,, 

显然 ， du 一 0 一 …… 一 do 一 0 

用 通 式 表示 二 分 割 各 种 分 割 方式 的 段 内 总 变 差 则 为 ; 

Si(25 N=. tds, (7-38) 
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> 最 优 三 分 割 为 
~ S,*(2)= min S,(25 i) | | (7-39) 

1<i<n-1 aT AE 已 

(=) 最 优 三 分 割 法 

-与 二 分 割 法 相似 ， 我 们 记 三 分 割 各 种 分 割 方式 的 段 内 总 变 差 为 S,(33 3; ee MSs 

494095 REL PY BARDEN RI, | ARIAS 

S033 t, j=, +4; 4), +441, sx 

=S;*(2)+d;,,., (7-40) 

值得 注意 的 是 ， 在 7-40 式 中 Si*(2) 是 指 对 前 jj 一 n 一 1，Bn 一 2， or 3，2) 个 点 进行 最 

优 二 分 割 时 的 段 内 总 变 差 。 这 是 因为 如 果 有 S 江 3 1 D ABR A, WS,Q; DM 必 为 

{xXi，Xo，……Xi} 这 一 段 内 的 最 优 二 分 割 。 如 若 不 然 ， 必 存在 另外 一 个 最 优 二 分 割 Si(23 1), 

使 得 ， 
S,033 ly P>S,033 Us DP Feat HA 7 

这 显然 与 S,(37 1, ) Akh=anDWMAF AW. Fa BEET HE Hin} REAR HOt Sas wae 

RIA EAA RA) IA BIG), ATTEN A BI PIES 导 全 条 下 

‘ {Rijs Seg. She Xi iy} {(MiGyers ree Mi} {Xiaiy thee Xabs 

然后 找 出 一 个 适当 的 j 使 得 S.(3， i, j 最 小 ， 即 hae a 

S,*(3)= > min S,(33 is j) | ett WE EDD 
1<i<n—2 

it1<j<n—-1 eR Con} 

对 于 最 优 四 分 割 、 五 分 割 、”…… 最 优 Kk 分 割 ， 可 以 用 以 上 类 似 的 方法 进行 计算 ,全 

用 变 差 作为 统计 量 进行 最 优 分 割 ,在 计算 上 先 要 求 段 内 各 样本 的 平均 值 (7-33 和 7-35 式 )，， 
再 计算 离 均 差 的 平方 和 (7-32 和 7-34 式 )， 这 在 用 手 算 的 情况 下 是 十 分 费事 的 。 因 此 ， 在 进行 
最 优 分 割 时 可 以 用 极 差 代替 变 差 。 

Sema amh,<2, >. SRR eARE IAG > an RR 
R,(2; 1)= max (di Pe | _ (7-42) 

| 1<i<n—] {—ni 

FOG, FG 5 1, SP BU ZAR LX Xi] 人 xj 中 的 极 差 ， ， Bees 

最 优 二 分 割 的 极 差 记 为 Ru*(2) Hn 
Ry*(2) = min R,(2; 7) ¢), 25; an43) 

z% ' 1<i<n+1 wae 

三 分 割 的 极 差 记 为 R， (3; 4, 9) . 

R,(33 1, j)= max (dy, i> Ayer, is digs), nd 

1<t<n—1] 

i+1<j<n—-1 

= max CRj*(2), dixy,,J (7-44) 

2<j<n—1 

在 7-44 式 中 ,Ri*(2) 是 对 于 前 !j 一 n 一 1 Beebe cx 2° 3,2) 个 点 进行 最 优 三 分 割 时 的 极 

差 。 
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| 最 优 三 分 割 记 为 R*(3): 
; R,*(3)= ~~ min R,(33-i5-j) | (7-45) 

f 1<i<n-2 

it1<j<n-1 
用 以 上 相似 的 方法 ， 同 样 可 进行 最 优 四 分 割 、 最 优 五 分 割 、.…… 最 优 K 分 割 。 

值得 注意 ， 用 上 述 方法 求 出 的 最 优 二 分 割 、 最 优 三 分 割 ……， 只 是 说 它 在 二 分 割 、 三 分 
割 中 是 最 优 的 。 但 究竟 采取 哪 一 种 最 优 分 割 ， 亦 即 最 终 将 样本 划分 为 多 少 段 ， 这 个 问题 并 未 
解决 。 

对 于 分 割 的 段 数 m， 可 以 一 直 做 到 预先 所 要 求 的 段 数 m 为 止 ， 这 当然 带 有 某 种 随意 性 。 
“另外 也 可 以 预先 给 定 一 个 小 正 数 5， 使 得 征 分 割 的 段 内 总 变 差 ( 或 极 差 ) NFO, RAB 
继续 分 割 了 ， 这 样 得 出 的 mm 就 是 最 终 划 分 的 段 数 。 可 以 肯定 ， 段 内 总 变 差 〈 或 极 差 )》 是 随 着 
台 的 增加 而 单调 减少 的 。 因 此 ， 我 们 似乎 可 以 选取 变 差 由 味 直 变 为 缓和 的 某 一 个 点 ， 它 所 对 
应 的 严 值 就 可 以 作为 所 分 的 段 数 。 丁 成 蝴 认 为 ， 对 最 优 分 割 的 最 终结 果 应 进行 F 检 验 ， 看 它们 
在 统计 上 是 否 显著 ， 只 有 通过 F 检 验 表 明 是 显著 的 最 优 分 割 ， 在 实际 工作 上 才 有 价值 二 

三 、 最 优 分 割 的 具体 计算 步骤 

下 面 以 一 个 假想 的 p 王 1，n= 一 5 的 有 序 样本 X 一 (12 8 4 2 2) 为 例 ， 用 极 差 作 为 衡量 

段 内 差异 的 标准 ， 说 明 最 优 分 割 的 具体 计算 步骤: 

第 一 步 ， 计算 原始 数据 〈 或 经 过 某 种 方法 标准 化 后 的 数据 ) 极 差 矩阵 D。 

db ds di ds5] 

Guys ayy days 
ds da,5 

Go 

己 I 

Pl: d,.=12—8=4; d, ,=8—2=6 。 : 

BoD, HARMS GPER(2, i), 

RaC2s 1). KiC2e 2). KiC2e 3) oteat2e a) 

Baa). C25 ZY) Cae 

RO2,)= Bo, 1) Ry(2) 2) 
R,(2; 1) 

Go. SER ee 
a oe 

= 

Severe” 
0 

“oad ¢ 



例如 : R.(2; 1)=max(d,,,, d,.;)=max(0, 6)=6 :(2)* Ae eRe 

R,(25 2)=max(d,,,; d,,,)=max¢ 4,12) =4dalm (539 G 

第 三 步 ， 得 出 最 优 二 分 割 向 景 R*(2)。 《一 ZTE 

ae re te es 4 5a a 2. dD Ry | aia | 

~~ 证 ro ROD = Ve i st Boras i ine 

FOL EME t iv 2). A nA mins, Mima rer etme 
R,*(2) | ors (25 is R, (is eee De 

Rte 

~ Bihy BP QVAR2> 2), ， 则 最 优 二 分 害 为 [12， 3 人 4 2 pe AS URE Te REAR 
第 四 步 : IES MI AEH, HHA IG, 二 性 

wm mio. 这 是 因为 FRE A A Chex 

Sy ae R35. i, im #(2)， bd: sa a i bb ize ih va 

piers a “RAG: 2 3) "Rola 2 re » pal 
R(3; i, nae R,(3; 1; 2) R,(3; 25 3) ] F 

| R,3; 1,2) B*REAARE + liehe /二 

ASS fot SORA AR Me =o CUR ee 
RES TEAR LORS CC AER ER 

: | +a 13 al Mpa oo 
例如 ; R,(3;_ 1, oe sabe sy +2), ree max(0, = 一 2 ee 

R,(3; 1, 3) =max(R,*(2), dy, J=max(4, = = 

SES, GEA MARRS), =4 ma 
[了 的 HIN, (35 i; 7)) Ry (83 1.2) ~ 2 

R*(3)= Ri*(3) = minR3; i; 7) = R, Gs 1, 2) : eal 
R,*(3) 7. @ ee ipj)/ \ Ry & 1, 2)" TRESRED 

BR, Ra*(3) 一 Ra(3; 13 2), 则 最 优 三 分 割 为 (12}{8j{d， 2 

”第 六 步 ; MRA, RIES HH 51s FO RR 
即 每 个 样本 为 一 段 ， 这 是 毫 无 实际 意义 的 。 一 

对 于 四 分 割 有 : 215 人 CR AR 
R(4s 1, 2, 3)=maxCR,*(3), dy.J=max(0, 0)=0 

R,(4; 1, 2, 4)=max(R,*(3), d,,,J=max(2, 0)=2 

BAR *(4)=R (4; 1, 2, 3), WHOS MA12}{8} {4} {2, 2}. 

以 上 用 极 差 作为 统计 量 对 5 个 样本 进行 分 割 的 结果 

最 优 二 分 割 为 :2{127 8}{4, 2, 2} 
最 优 三 分 割 为 ，{12}{8}{4，2，2)》 

最 优 四 分 割 为 ， {12}{8}{4}{2，2} 
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中 如 果 用 变 差 作为 统计 量 对 同 立 的 5 个 样本 进行 分 割 ” Rae ese ata sara BE AE 

ae 
关于 最 优 分 割 法 在 群落 生态 学 中 的 具体 应 用 ， 我 们 曾 HES HOE 

| «MET FERPA MS 

oles, Sat ITT 
4 aS - Rg He 下 二 i 生 

ahh ke aes | my 
ie tester naptinaniieseney 5 AES 聚 类 法 、 关联 分 析 法 : 图 论 聚 类 法 、 概 率 聚 类 

诗 等 册 放 些 方法 或 者 是 由 于 计算 止 过 于 繁杂 ， 或 者 是 由 于 在 生态 学 cE Al SEE 学 十 

Se enema & i? 
tt ct Eee 1 

WRK 
1 下 

本 它 是 -种 非 系统 或 非 等 级 的 聚 类 方法 ;动态 聚 类 根据 组 内 冰 尽 
量 相似 ， 组 间 应 尽量 相 异 的 基本 思想 交 先 在 样 方 集合 中 选取 一 批 凝 聚 点 或 AK 点 (pivotal 
point), 然后 计算 样本 和 凝聚 点 或 凝聚 点 重心 的 距离 ,进行 初始 分 类 ,在 此 基础 上 按 初 始 分 类 
计算 其 重 忌 ， 再 计算 各 样本 与 这 些 重心 的 距离 ， 对 样本 应 归于 何 类 进行 调整 ,得 到 第 二 次 分 
类 ,如 此 下 去 直到 不 需 再 作 调整 为 止 。 

凝聚 点 的 选择 方法 ， 最 最 简单 的 是 狠 狂 经 验 对 所 有 样本 进行 初始 分 类 ， 计 算 每 类 的 重心 ; 
或 者 每 二 类 中 选取 一 个 或 刀 不 有 代表 性 的 样本 的 重心 作为 凝聚 点 s 较 好 的 选择 方法 是 采用 均 
差 法 或 密度 法 。 
3 驳 莹 靶 是 以 所 有 样 末 的 平均 值 作 为 第 二 涛 聚 点 ， 同 时 人 为 地 确定 一 个 K 值 〈K 值 一 般 取 
0 到 三 如 果 要 分 的 类 多 些 ，K 取 小 ， 反 之 K 取 稍 关 j。 对 所 有 样本 依次 计算 与 第 一 溉 聚 点 前 
距离 ， 当 距离 条 于 KS 〈S 为 平均 数 的 标准 差 ); 就 把 这 个 料 本 归 为 第 一 凝聚 点 的 类 ;， 如 其 距离 
大 于 KS 就 另 作 一 类 ， 并 作为 一 不 新 的 凝聚 点 。 后进 的 样本 对 所 有 凝聚 点 依次 计算 距离 ， 如 果 
和 第 i 燃 距离 水 于 KS， 则 归 入 此 类 ， 如 果 和 所 有 凝聚 点 的 距离 都 大 于 KS， 则 又 作为 “个 新 类 
FAIRE A RHR) 下 去 ,就 可 以 得 到 初始 分 类 和 各 类 的 凝聚 点 。 

密度 法 是 先 大 为 地 给 出 两 个 正 数 重 和 dj Cd, >4,, — fd, =2d,), DE — MR 本 为 RR 
“cone shan «eek are mmir VaCaaET ene Mtin Herrera Sig F) 
有 不 样 末 则 有 nm 不 密度 值 。 将 样 方 按 密度 值 由 大 到 小 排列 ， 先 选 密度 最 大 的 样本 作为 第 一 个 
BEA; 再 取 密 度 次 大 的 样 方 点 ， 如 它 与 前 一 个 凝聚 点 的 距离 大 于 a, PEABO BH 
点 .二 直 依次 选 下 去 ,只 有 当 它 与 前 面 已 确定 的 所 有 凝聚 点 的 距离 都 大 于 d 时 ， 才 补充 为 新 的 
凝聚 点 。 待 凝聚 点 确定 后 ， 将 所 有 样 方 分 别 归 入 距离 最 近 的 凝聚 点 那 一 类 ， 这 就 是 初始 分 
类 ; 

调整 分 类 的 方法 是 首先 计算 每 二 类 的 重心 以 每 类 中 各 样本 的 平均 值 作 为 重心 ), 然 后 计 
算 每 一 个 样 方 与 各 类 重心 的 距离 在 多 维 情况 下 可 用 欧 氏 距离 为 指标 为 依 其 距离 是 小 于 (等 
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于 ) 或 大 于 KS 或 di， 对 样本 所 属 类 别 进行 调整 ， 直 到 所 有 样本 不 再 变动 类 别 时 ”就 得 到 了 球 
类 的 最 终结 果 。 a 

动态 聚 类 的 过 程 可 简单 表示 如 下 fis MPR OS: a 
ode eee ae ae 本 章 第 二 节 介 绍 的 各 种 
样本 集合 PEE. S528 | ee | 系统 聚 类 方法 ， 虽 然 分 类 

上 最 近邻 体 原则 CUE, RRR RA 
| ina | RAR EMET, DIB 
re 5S HH PAF my TBE 2 

ac ap on MRA ea. fer ce 观 ， 并 且 它 排列 出 的 树枝 图 

He ee REL re epee ae Hi 2 it 
Fe HORE, ROI | 

aks 特别 是 样本 数目 很 大 时 ， 计 算 各 次 合并 后 的 相似 《或 相 异 )》 JERE SMBS FEI 3 
极端 分 类 过 多 ， 其 树枝 图 的 节点 也 多 ， 这 就 很 准 于 进行 综合 。 在 群落 调查 中 ， 由 于 重复 取样 
获得 的 大 量 样本 ， 在 系统 聚 类 中 最 早 的 一 些 合并 可 能 是 无 信息 的 ， 它 仅仅 起 到 归并 重复 术 广 
的 作用 。 而 动态 聚 类 法 却 是 解决 这 类 问题 的 一 个 较 好 的 办 法 ， 虽 然 它 不 能 反 里 类 间 逐 级 树 术 
状 的 联系 ， 但 它 能 更 好 地 考虑 组 内 的 同 质 性 。 事 实 上 ， 用 系统 聚 类 方法 守信 果 对 所 得 到 的 最 
终 组 ， 痢 按 组 内 尽量 相似 的 原则 去 进行 调整 ， 以 改变 其 中 错 的 分 类 的 样 广 ， 那 未 这 样 调整 后 
的 分 组 也 就 失去 了 原来 简化 的 组 问 联系， 而 变 为 非 等 级 的 动态 旨 类 了 5 1 站 下 | 

Williams #jjLambert (1959) 改进 和 发 展 的 关联 分 析 (association analysis) 是 一 种 等 级 

的 单元 分 化 方法 。 一 般 只 这 全 于 二 元 数据 的 情况 "| 下面 的 讨论 都 保定 样 方 的 属 必 为 物 种 的 有 

Tio | 

关联 分 析 的 基本 思想 是 每 次 分 划 时 ， 都 是 以 某 一 个 与 其他 所 有 物种 关联 征 最 六 的 移 基 为 

依据 。 这 个 物种 称 为 临界 种 (critical species)。 寻 找 临界 种 的 方法 是 ,首先 根据 描述 物种 有 

无 的 2X2 列 联 表 计算 ?个 种 两 两 之 间 的 关联 系数 。 关 联系 数 可 以 有 不 同 的 选择 ， 一 般 多 采用 

ARB (6-13 式 ) 样本 少 的 也 可 以 采用 Yates 的 知 校 正 公 式 (6-14 式 )。 
计算 出 的 关联 系数 显然 可 以 列 成 一 个 pxXp 的 矩阵 ， 但 这 个 和 矩阵 与 一 av HEL RACH 

同 ， 因 为 关联 系数 可 以 进行 统计 检验 。 我 们 知道 ， 用 2 x2 列 联 表 算出 的 类 系 数 《X2) 遵从 于 

自由 度 为 工 的 大 分 布 ， 因 此 可 用 一 定 的 显著 性 水 平 ， 如 0.1，0.05 等 去 检验 。 当 算出 的 尖 值 大 

于 或 等 于 0.1，0.05 水 平 所 对 应 的 值 2.706，3.841 时 ， 才 认为 在 该 水 平 下 两 个 种 j 和 上 是 显著 

关联 的 ， 否 则 这 两 个 种 的 关联 是 不 显著 的 。 凡 是 显著 的 则 记 入 相应 的 矩阵 元 素 ,， 凡 不 显著 的 
则 可 记 为 0。 在 此 基础 上 对 和 矩阵 的 行 .( 或 列 ) 求 和 ， 即 得 到 种 k 与 其 他 种 的 总 和 关联 ; 

p 

一 人 Xi (k¥j, K=1, 25 tree Pp) 
j <1 

后 在 ?个 < 值 中 选 出 最 大 总 和 关联 的 种 ， 这 个 种 就 是 第 一 次 划分 的 临界 种 。 据 此 查 原始 数据 时 

表 ， 凡 有 这 个 临界 种 的 样本 分 划 为 第 一 类 ,没有 这 个 种 的 样 方 组 成 第 二 类 。 对 第 一 次 划分 成 的 

两 类 样 方 组 分 别 重 复 上述 过 程 ， 进 行 第 二 次 分 划 。 这 样 反 复 下 去 ， 直 到 分 得 的 子 组 内 部 其 种 
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大 美 喘 系 数 全 部 在 规定 的 显著 性 水 平 以 下 ， 即 所 有 系 效 为 ;0 就 停止 再 分 下 去 。 此 时 的 每 ‘ht 
方 组 可 以 认为 是 同 质 的 ， 不 能 再 划分 了 。 

HGH, 对 关联 系数 进行 好 检 验 ， 实 际 士 是 - -种 分 划 过 程 的 终止 规划 。 在 计算 关联 系 
ih, 凡 每 次 已 定 的 临界 种 ， 在 下 次 分 划 时 就 于 去 而 不 必 再 于 考虑 ， 这 是 因为 根据 它 而 分 成 
的 两 个 子 组 中 ,该 种 的 数据 或 者 全 为 0， 或 者 全 为 1。 
,关联 分 析 的 分 划 方 法 在 植物 生态 学 研究 上 用 得 比较 广泛 ， 曾 用 以 对 各 种 植被 ， 如 灌 具 、 
稀 树 草原 避 攻 带 雨林 J 温 带 草地 等 群落 进行 过 分 类 ,并 与 其 他 分 类 和 排序 方法 作 过 比较 研究 。 
二 般 认 为 ， 这 种 方法 在 野外 收集 数据 简便 ， 宜 于 作 初 步 概 查 ， 可 以 客观 地 分 成 类 型 ， 并 在 野 
外 基体 找到 而 进行 植被 帮 图 ， 进 一 步 还 可 粗略 地 与 生境 因素 进行 比较 分 析 。 但 是 ， 在 应 用 过 
程 中 也 发 现 二 些 问题 : 因为 每 次 分 划 只 用 一 个 临界 种 ， 在 种 数 太 少时 可 能 会 专 大 一 些 偶 见 种 
的 作用 ， 所 以 一 般 建 议 将 存在 度 在 95 狗 以 上 和 5% 以 下 的 种 淘汰 ， 并 去 掉 一 些 种 数 过 少 的 样 
二 
PRE Piha SHED (Osi) LARA EON Clap. 

前 者 可 以 用 来 比较 不 同 的 群 从 ， 后 者 可 用 来 和 生态 种 组 比较 。 

三 、 图 论 聚 类 

图 论 是 数学 上 的 一 个 分 支 ， BPI — He 〈 称 为 顶点 vertex) 和 点 间 一 些 联 线 ( 称 为 边 

ae 所 组 成 的 简单 几何 图 形 的 性 质 。 如 果 把 an 个 样 方 当 成 p 维 空间 ( 即 p 个 属性 ) 中 的 n 个 点 ， 

样 方 间 的 相似 关系 表现 为 点 间 的 联 线 ， 这 样 就 构成 了 一 个 图 ， 则 以 图 论 作为 工具 来 进行 数量 

分 类 工作 。 
目前 用 于 分 类 的 大 致 有 两 种 图 。 一 种 不 考虑 边 的 长 度 ， 两 顶点 间 有 边 联结 ， 表示 它们 在 

一 定 标准 下 相似 ， 没 有 边 联 结 表示 在 此 标准 下 不 相似 ， 而 两 点 间 的 相似 性 数值 在 图 中 并 不 反 

上 映 ， 另 一 种 ， 定 义 了 和 近 的 长 度 ， 它 就 是 两 点 间 的 相 异性 数量 指标 。 这 两 种 图 在 数量 分 类 中 的 
应 用 ， 就 方法 上 讲 还 相当 粗糙 ， 用 得 也 不 太 多 。 下 面 我 们 仅 简单 介绍 用 第 二 种 图 分 类 的 基本 

原理 和 方法 。 

由 全 样 方 的 相 蜡 系数 直接 构造 一 个 平面 图 ， 但 要 使 得 所 有 点 间 的 边 长 正好 是 相 异 系数 

的 值 是 十 分 困难 的 。 好 在 利用 边 长 图 进行 分 类 ， 并 不 需要 构成 原始 的 图 ， 而 只 需 构成 其 中 的 
一 部 分 图 最 小 跨度 树 (minimum spanning tree), 

最 小 跨度 树 又 称 最 小 支撑 〈Supporting) 树 , 它 是 图 论 分 析 中 最 重要 的 概念 之 一 。a 个 点 之 

间 如 果 都 有 边 连结 ， 但 没有 形成 任何 回路 ， 则 称 这 些 点 和 边 组 成 了 一 个 跨度 树 。 树 的 所 有 边 

长 之 和 叫 树 的 重量 ， 联结 n 个 点 的 所 有 可 能 的 跨度 树 中 ， 重量 最 小 的 称 为 最 小 跨度 树 。 

如 果 从 最 小 跨度 树 中 去 掉 最 长 的 一 边 〈 不 去 掉 该 边 两 端的 点 )， 则 该 树 被 分 成 两 个 互 

簿 相连 的 分 离子 树 ， 从 而 将 原 n 个 样 方 分 成 了 两 个 样 方 组 ; 若 再 去 掉 次 长 的 边 ， 就 分 成 了 三 

全 分 离子 树 ， 即 三 个 样 方 组 ， 如 此 下 去 ， 当 去 掉 k 一 1 ASk<n) 条 边 时 ， 就 将 原样 方 集合 

分 成 了 k 个 组 。 下 面 以 表 7-9 的 10 个 样 方 间 的 相 异 系数 说 明 最 小 跨度 树 的 构成 及 对 树 划 分 的 方 

法 

根据 Prim 的 方法 ， 最 小 跨度 数 的 第 一 条 线段 与 矩阵 表 中 的 最 短 距 离 相对 应 。 表 中 最 短 距 

离 2.2 是 线段 EH 的 长 。 下 一 步 在 标 有 三 和 匡 的 行 和 列 中 找 出 与 E 或 H 有 最 短 距 离 且 不 形成 回路 
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aera OE AOR ERE . 的 第 三 点 ) BRACE, Bye 

ik | A B C DB E F G Hq pr FEARS 3363 Fi PILE te AE 

eet 26 bbe het aie Soe oe 可 Ag As ove HH, B 105.45 Fa Za a He BH : 

A._| 0. 14.4 16.5 25.0,18.0 5.7 Gal 179 2703 19.4 
B 0 11.3 1165 3.6 20.0 9.2 4.0 20.8 81 最 得 的 第 四 总 和 着 是 40 了 
C O 27.0 12.5 21.5 15.1 14.4 13.619.2 J) 一 5.0， 要 注意 尽管 d4(B 
D 0 14.9°29.2 19.1 12.7 40.3 7.8 H)=4.0, Fd CH, J), 

E Ot Vase 1as7 ~ 2.2) else Te 但 BH 799 He ; 

. oo AA a hes MARIN 
H | 4 nr “2 BHE 的 回路 二 而 回 路 是 不 7 

Phe eae 许 存在 的 。 按 同 术 的 方法 继 

PEA ct , 0°) UO BERR ap Re nee 
a) BHD PE 
(348484 | rs 按 以 上 顺序 找 出 的 点 列 出 最 醒 

小 跨度 树 各 线段 的 长 度 : ! : Te) fe PR He Be 8 

1. d(E, H)=2.2 2. d(E, B)=3.6 3. d(H, J)=5.0. 
Ae AD) =7.8 0 SS aBy G)=912% 2 RAG, A See 

72. CAs F)=5.7°) Be) ECB, Cy=1189" 9, dC RSE pe 
TB He eA a AR BR EBD (EH ee 

EM (A7-11l) &b)BEMLWe-—+ Amat 

HA, 点 与 点 连结 的 比 段 止 标 明 的 数值 就 是 样 方 之 
间 的 距离 。 

现在 对 图 7-11 作 划 分 ， 首 先 截断 树 中 的 最 长 

fe, FURRIERS SSK, 直到 最 后 一 

步 截 割 成 单个 的 样 方 点 〈 图 7-12)。 ws 

从 图 7-12 看 出 ” 从 最 小 跨度 树 中 截断 长 迎 的 分 

类 法 与 最 近邻 体 的 聚合 聚 类 法 ， 在 本 质 上 是 一 致 
的 ， 两 者 可 以 统一 起 来 。 所 以 这 种 图 论 聚 类 方法 又 LEE 

称 分 割 “〈 分 划 ) 最 近邻 体 聚 类 。 图 7-T 可 的 小叶 
Ay EN si as 4 i END 

ee : 入 了 mo ‘ 
: aes “ ; La eee Ree 

, 3 eee a 9. BRR | eR 
oh hy FR Eh Td 

概率 聚 类 (probabilistic clustering) 是 Clitford 和 Goodall (1967). 根据 概率 相似 系数 提 

出 的 一 种 非 等 级 的 分 类 方法 。 此 方法 是 串 行 的 ， 它 得 到 的 样 方 组 是 二 不 二 不 产 只 的 oO 
概率 聚 类 的 基 林 叫 想 是 先 从 mn 个 样 方 集合 中 ， 根 据 概率 相似 系数 确定 出 二 个 子 - 给) 和 接 规 

定 的 显著 性 水 平 归并 与 子 组 相似 的 样 方 ， 然 后 除去 已 归并 的 样 方 ， 把 剩 下 的 样 方 着 作 三 不 新 
的 样 方 集合 ， 重 新 计算 概率 相似 系数 ， 重 复 前 面 的 过 程 ， 直 到 所 有 的 样 方 都 归 组 为 出 。 下 位 

这 种 分 类 的 过 程 是 简单 的 ， 但 是 概率 系数 的 计算 十 分 繁杂 ， 在 分 类 过 程 中 还 要 反复 重 算 ， 
概率 系数 ， 使 得 计算 量 很 大 。 因 此 在 可 以 采用 其 他 方法 时 ， 一 般 都 不 采用 概率 聚 类 方法 。 不 】 
过 ， 直 于 概率 相似 系数 在 计算 过 程 中 对 任何 两 个 样 方 的 计算 都 比较 了 全 部 样 方 中 所 有 本能 样 
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SRE ST ET FT ee 

分 割 1 分 割 2 

分 割 687 

Aitiz \ ‘Orca BeDu. jh BsEak 图 /12 图 论 束 类 的 分 划 过 程 

方 对 的 数据 ， 加 之 在 聚 类 过 程 中 有 一 个 -规定 的 显著 性 水 平 作为 归并 样 方 的 标准 ， 所 LV) Lance 

和 (19674) WWE AST EE Be ER Se 

PPE 6-24 sty HE PIKES A A WH Su ySI-S hu»), 其 中 

RIK USCS ELH IHN 值 ， 它 遵从 自由 度 为 25. (DH MR) WBA, HE BR: 

PRE DEX? S25, PRAIA, PERE A RBS ay BK, APIS AA. ADE Ay Lt 

Se ge — 7A APE a, 比如 0505， 并 坦 出 在 此 水 平 下 自由 度 
为 2p 的 闪 分 布 的 临界 值 ,如 果 

算出 的 稚 oj 天 于 此 临界 值 ， 就 可 以 认为 样 方 j 和 k 应 归于 同一 组 ， 因 为 它 的 概率 相似 系数 

Sj S1—e, 在 规定 的 显著 水 平 下 是 同 质 的 。 

Hei, BERBER IED: 首先 计算 样 末 集 侣 的 概率 相似 性 矩阵， 如 果 该 矩阵 是 同 

” 质 的 元 即 所 看 前 入 0 都 大 于 烦 定 水 平 下 自由 度 为 2p 的 确 分 布 临 界 值 )， 就 不 能 用 此 方法 分 

类 ?有 果 殉 阵 是 采 同 质 的 ,就 找 出 相似 最 大 的 两 个 样 方 i 和 ko 作为 第 一 样 方 组 的 两 个 核心 样 方 ， 

Rye SERRA T, 凡是 与 而 和 Ku 的 相似 系数 大 于 或 等 于 1 一 者 ， 者 归 六 该 组 ， 这 样 就 构成 

T VL AIK Is Bets HI — PE AIG. 假设 G, 有 mi 个 祥 方 (ma 盖 2)， 现 在 从 n 个 样 方 中 云 掉 G; 组 

的 包 企 样 方才 把 多 下 的 na 一 王 个 样 方 ate 新 的 样 方 集 侣 , 重复: 上述 的 步骤 得 到 G: 组 ， 如 于 

EAM APE ARES eb BS A) ER. FRAGT Be Hm yA Gs Gree Gm 

就 : 是 最 全 的 分 类 菇 果 。 

BES DS FS ER ere. 但 Lengendre (1971a) 

种 间 关 联 ， 这 有 属 本 FRY 析 的 范 栈 。 

用 这 聚 2a 7. JJ i: J ff 究 i} iif 植物 的 ap ran. 

© 227° 



第 七 节 “ 分 类 结果 的 图 形 表示 及 结果 分 析 

一 、 分 类 结果 的 图 形 表示 0 rr 

非 等 级 分 类 〈 如 本 章 介绍 的 动态 聚 类 : 概率 聚 类 、 图 论 聚 类 等 多 所 得 到 的 最 终 组 之 间 的 
关系 ， 是 网 状 结构 的 ， 表 示 这 种 分 类 结果 的 图 形 因 具体 方法 的 不 同 而 有 各 种 形式 。 例 如 动态 
聚 类 ， 当 进行 Q 分 析 时 ， 如 果 只 是 三 维 属性 〈 例 如 二 个 种 )/ 我 们 则 可 以 很 方便 的 以 两 个 属性 
作为 平面 直角 座 标的 本 个 轴 , 将 样 方 标 在 它 的 相应 位 置 开 ;然后 用 围 线 包 住 同一 样 方 组 的 样 方 ， 
点 。 显 然 ， 如 果 在 多 维 的 情况 下 ， 用 这 样 的 图 形 表 示 就 十 分 困难 而 需要 导 求 另外 的 表达 形 
式 。 又 个 如 图 论 村 类 结果 的 图形 可 得 禄 应 用 最 小 跨度 村 及 其 切割 线 表示 等 ， 在 这 里 就 不 作 
介绍 了 。 下 面 我 们 只 介绍 对 等 级 分 类 结果 普遍 适用 的 树枝 状 图 的 表示 方式 -一 一 

任何 等 级 分 类 ， 无 论 是 到 合 的 还 是 分 划 的 ， 单 元 的 还 是 多 元 的 , 孝 可 以 用 图 7-3 ABE HY 
树 被 状 图 来 表示 分 类 的 结果 。 树枝 状 图 的 顶端 是 树 的 根 ， 表 示 整 个 样 方 集合 ，. 底 端的 每 一 树 
Hi CER) 表示 分 得 的 样 方 组 ， 而 最 基部 则 是 单个 的 样 方 * 树 枝 状 图 的 每 每 介 分 村 点 称 为 节点 ， 
在 素 合 的 请 况 下 代表 两 个 下 级 样 方 组 归并 为 一 个 上 级 组 志 在 分 划 的 情况 下 则 表示 由 一 个 组 划 
分 成 两 个 组 。 节 本 直下 hi 
树枝 状 图 从 三 个 方面 反映 了 分 类 的 本 质 内 容 ，， 
1。 各 最 终 组 的 样 方 组 成 ;1 就 是 分 类 的 最 后 结果 因此 图 中 一 SEIS 

内 包含 的 样 方 号 ; 
2。 从 树 根 到 梢 枝 的 分 枝 结 构 ， 加 上 每 最 终 组 的 桩 方 号 ， 充 分 表 表 监 个 样 方 集合 从 上 到 

下 是 怎样 一 步 一 步 分 划 而 得 到 样 方 组 的 ;或 者 各 衬 方 从 下 到 上 是 如 何 合并 而 得 到 整合 样 方 组 
的 ， 所 以 分 枝 结构 表现 了 分 类 的 全 过 程 ; 

3。 各 节点 的 高 度 ， 由 纵 从 标的 刻度 表示 出 米 ， 代 表 了 各 次 分 划 或 到 全 时 的 等 级 水 平 。 
SBA ERED MA FLA BPA AR pr 
加 。 

闪 革 状 图 申 的 最 终 组 在 缴 坐 标 上 取 什么 位 置 是 其 关 紧要 的 ， 因 为 它 涉 及 到 最 终 分 组 的 多 
少 亦 即 分 类 的 结果 。 最 终 组 的 确定 多 少 带 有 随意 性 ， 一 般 应 根据 研究 对 象 的 生态 学 特点 ， 所 
需 盖 明 的 原理 或 假说 ， 以 及 树枝 状 图 本 身 的 结构 来 确定 。 在 具体 方法 上 ， 有 的 预先 确定 所 要 
划分 的 类 的 数目 ， 然 后 在 树枝 状 图 上 找 出 一 个 位 置 恰好 能 将 所 有 样 方 划 为 预定 的 类 数 ; 也 可 
以 预先 确定 分 类 对 象 如 样 方 ) 分 成 不 同类 群 所 需要 的 最 小 距离 或 相似 系数 ， 然后 在 树枝 图 
上 按 此 区 分 。 当 然 ， 如 果树 枝 状 图 短 的 节 间 线 〈 即 节点 之 间 的 连 线 ) 都 集中 在 图 的 底部 ， 而 
长 的 节 间 线 都 在 顶部 ， 那 么 ， 分 类 的 结果 是 自然 地 分 成 了 许多 类 群 ， 不 能 再 随意 划分 ， 否 则 
就 有 违 分 类 的 初衷 。 至 于 最 终 组 及 其 最 终 组 的 样 方 ， 在 底线 上 的 次 序 那 是 无 关 紧 要 的 ， 因 为 ， 
它 并 不 影响 分 类 的 结果 。 但 如 果 样 方 的 排列 较 好 ， 将 会 避免 图 中 分 枝 的 一 些 交 叉 ， 使 人 一 目 

The 
另外 ,对 于 单元 分 划 方 法 (如 本 竟 介绍 的 关联 分 析 )， 每 次 分 划 所 依据 的 尾 性 是 十 分 重要 
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的 信息 ， 图 中 应 子 标 出 。 一 般 可 用 十 、 一 号 标志 由 此 属性 的 有 无 而 分 划 出 的 两 个 组 
和 检 役 叶 国 所 术 分 类 的 路 果 也 有 一 个 直 足 之 处 ， 它 不 能 准确 刻 刘 最 终 组 两 两 之 间 的 相 押 关 

系 。 一 个 正确 的 办 法 是 计算 出 组 间 的 相 异 性 量度 ， 再 用 主 座 标 分 析 方 法 〈 见 第 八 章 ) 去 找 出 
它们 的 排序 座 标 。 

骏 树 枝 状 图 导出 的 直接 描述 最 终 组 相 异 性 的 方法 ， 较 简单 明确 的 有 两 种 : 
i. Sokal 和 Rehlft (1962) 方法 。 它 定义 最 终 组 j 和 k 间 的 相 异 指标 ， 是 这 两 样 方 组 合并 

RRNA AEH, K 王 1，2，…… 'n)。 这 种 节 间 高 度 指标 对 所 有 样 方 Cm) 之 问 的 值 
可 列 为 呈 个 相 异 性 甜 阵 二 称 为 节点 高 度 甜 阵 ， 用 表示， 

hy, h,, Bh h,,, 

Nyy hy» as h,,, 

seal pita Wy, + hy, 

| BOS GME BUR 5 RTT RE REE, TB GC) 却 是 原来 的 相 异 
(oo senliaielenalliad 

- Phipps (1971) 方法 。 它 是 用 两 最 终 组 j 与 K 合 并 或 分 划 的 节点 到 树 梢 所 通过 的 节点 

ae 对 聚合 过 程 来 说 ， 它 是 两 最 终 组 到 合并 时 所 经 历 的 合并 
次 数 ; 对 分 划 过 程 来 说 , 它 是 从 最 终 组 开始 分 开 算 起 所 经 历 的 分 划 次 数 。 同 样 对 于 所 有 样 方 

Ca) 的 节点 个 数 ， 可 列 成 一 个 和 矩阵，Phipps 称 人 (topological matrix), Fy WH 

RNA AD APSE, AAT RHA. 

Ti Ty, os" T, 

am | T,; T:, Sty Tn 

Bee Pag Te 

可 以 看 出 ， 节 点 个 数 和 矩阵 完全 是 由 树枝 状 图 的 分 枝 结构 得 来 的 ， 与 分 类 前 原来 的 相 异 性 

指标 坚 无 关系 。 

册 志 、 分 类 结 采 的 比较 和 

“分 类 结果 的 比较 包括 两 层 意思 ， 二 是 对 同一 样 方 集合 ， 当 对 同样 的 属性 数据 用 不 同 的 聚 
类 方法 进行 分 类 时 ， 以 比较 不 同 聚 类 方法 的 效果 ， 另 一 层 意 思 是 对 同一 样 方 集 合 ， 当 对 不 同 
的 属性 数据 用 同一 聚 闫 广泛 进行 分 类 时 ， 通 过 比较 以 发 现 冰 类 属性 之 间 的 关系 。 无 论 何 种 情 
况 ， 比 较 不 同 分 类 结果 都 是 有 意义 的 ， 特 别 是 后 者 ， 例 如 对 同一 样 方 集合 ， 分 别 用 物种 组 成 
-的 数据 和 环境 因素 的 数据 去 分 类 ， 其 分 类 钻 果 的 比较 更 有 重要 的 生态 学 意义 。 

”下 面 我 们 介绍 阳 含 照 〈1981) 等 基于 信息 系数 的 分 类 结果 的 比较 方法 。 
假设 N 个 样 方 按 物 种 的 组 成 被 分 为 m 个 组 (分 类 A): Gry Gay ee Gns 每 组 分 别 有 ni， 

nn, 二 不 样 方 ;显然 Tm 王 N。 同 样 N 个 样 方 又 接 革 些 环境 因素 被 分 成 了 t 个 组 《分 类 B)， 

E,,E,,-E,; RASZAS,, SS, HEBER IIS/EN, 
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RAHN SGN eM ERS BRE — * auree amnaat a 
oP UR) 2 CCT Se RUT. Ui Se oe CA | TERT oy 

Sg i 
6.) a. iad fit AER | Hom x tRO FU Ze 2 

x 1 和 001) FURR nip 

Gs Ns} N32 Age 1 = 2M TA spon: J 1, 2 yee tert) Re 

* H 在 按 物种 的 分 类 A 中 属于 G 
ae Ay TAY ERIE HEB A 

Gn Din Ding ail a= EM) 1 类 了 中 又 属于 王 ; 组 的 样 方 

Fi RES CARAS UE: as RED IR TA RA 

aor ; = Eni s.= = En … = nj Ll 三 weeds R =m plea iy lee 

eit wk pak a ER Cea PAR aa . hiss jat | RAPED Bes LAIN 22 

FE 1 RPP aay Si ee 

| i ioneidehdeiiuale 于 分 类 和 A 和 分 类 B 自 身 的 信息 量 分 别 为 : 
i ae FA ta WHERE FER Gainer nt Cif SS pi eal ee 

KANInN = “in Jon, IOC aR CBE REE SCE (GSE AG BP 
HL Te Critter “leat sdfoc tof AER EE Sp egg ind > he Se | HE en 

1(B)=NInN 一 ss aS eT PA i SRE RG 

两 种 分 类 的 联合 信息 是 : | ne oiks es Br es - 

1(A,B)=NInN— alan, ae Rex F | =a ee: (7-48) 

bho 在 现在 的 情况 下 ， 两 种 分 类 信 BMA ARETE ON Re: ABR 
是 两 种 分 类 的 公共 信息 ; MR eae 

I/(A; B)=1(A)+1(B)—I(A, B) 

= NinN ye Se 一 Sn Inn, 27 gins a aw 1 
i=l] Jl i=1 j=l 

=H Gyr] 
Hea % fe 

. 显然 丙种 jAiderodnerenmnee sub LES nae 

sn 
， 上 述 四 种 信息 是 号 在 量 值 关系 上 可 由 图 7-13 直 观 地 表示 出 来 。 

次 PRG BMA, B)s BRIM BE ASE BI’(A; Boe... a 

= 个 “ow 

ee cir A RANE 

en oie ok wae ee ee Me 
就 是 两 种 分 类 信息 之 和 ， 即 KKA， 有 TI。 A ake ME SPER 

ct Bah SSAA, — BLA TT, Wes 3 it 信息 Teer eCTe 
的 筑 水 者 ,本 PCAN Bye minACA 1B), BEATE IEIAA A, MICA By memXCLCA) 
1(B)). 

4 图 表示 了 一 种 很 特别 的 情况 ,大 两 种 分 类 完 侈 相同， 此 时 两 加 重合 ， 两 种 分 类 信息 

两 者 的 联合 信息 和 公共 信息 都 相等 ， 苑 IA)=I(B)=I(A，B)=IY(Ay B), | he, 

Tie 
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由 图 7-=13 看 出 ， 公 共 信 息 

I’ (As B) 愈 小 ， 表 示 两 种 分 类 

的 独立 程度 愈 大 ， 当 两 种 分 类 完 

SEK, ABA RZAB 

愈 大 ， 两 种 分 类 的 相依 度 愈 大 ， 
oe . 当 两 种 分 类 完全 相同 时 ， 则 公 息 
图 7-15 两 种 分 类 的 信息 重 、 联 合 信息 量 和 公共 信息 量 最 大， 并 等 于 每 种 分 类 自身 的 信 

息 量 。 

由 此 可 以 认为 公共 信息 量 是 衡量 两 种 分 类 相依 程度 的 一 个 指标 。 特 别 是 在 两 分 类 相互 独 
立 的 零 假 设 下 ， 二 倍 公 息 遵 从 于 自由 度 为 (m 一 1)(t 一 1) 的 各 分 布 ， 可 以 进行 统计 检验 。 对 于 

给 定 的 显著 性 水 平 xy 可 查 出 临界 值 Xeitr-D0t-0， 当 算出 的 二 倍 公 息 DF EN, RAAB 

种 分 类 在 cx 水 平 下 是 独立 的 ;反之 ， 若 二 倍 公 息 大 于 临界 值 ， ee i era 

是 说 由 一 种 分 类 可 以 预测 另 一 种 分 类 。 或 者 说 按 物 种 的 分 类 也 反映 了 环境 因素 的 分 类 ， 反 过 

来 也 是 如 此 。 

上 述 检验 只 能 说 明 分 类 有 显著 的 依赖 关系 ， 这 还 是 比较 弱 的 结论 。 为 此 可 以 定义 衡量 两 

种 分 类 相依 程度 的 一 个 更 明确 的 数量 指标 : 结合 系数 (coherence coefficient), 

首先 定义 一 个 Rajski 度 量 : 

d(A; B)=1-I'(A; icine | (7-50) 
nsicicegaanpisaaaiat 

r(Ay B)=,/(1—d*) (7-51) 
r(AiB) 取 值 在 0 与 1 之 间 。 在 极端 情况 下 ，r(A; B) 一 0， 有 公 息 CA B) 一 0， 表示 两 

种 分 类 人 和 B 是 完全 独立 的 ，r(A; B) 一 1， 有 公 息 等 于 联合 信息 ， 即 (A; BY=KA,B), # 
示 分 类 人 A 和 B 完 全 相同 。 

三 、 两 种 分 类 结果 比较 的 一 个 实例 

Ay REE (1981) 假设 137 个 样 方 ， 按 植物 种 分 类 (A) 和 按 土 壤 分 类 CB) 都 分 成 四 个 

最 终 的 样 方 组 ， 其 结果 如 以 下 4X4 列 联 表 ; 

根据 公式 7-46、7-47、7-48 和 7-49， 

\ | A: 
土壤 分 类 (B) | 合计 

I(A) =1371n137—2 x 291n29 
a) i. - Ke  E, 

— 461n46— 331n33=187.2320 

iG, 4 5 8 12 | 29 1(B) =1371n137—321n32— 
分 Ge a7 162 of 391n39—501n50—161n16=180.2926 
OSS | at RR ier # 1(A, B)=1371 (2 A G, - pee bee ans 33 Sn ns ee 

4 4ing+51n5+2 x glng+121n12+ 271n27 

ai meter, 50 16 | 18F 十 16ln16 十 2In2 十 19ln19 十 3ln3 十 6ln6 
”上 +20ln20]=327.1692 

I’(A; B)=187.2320+180.2924—327.1692=40.3552 
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¥ 

' 

和 | 

二 Pir, = P2S 2 *K 40.3552=8067104, CMM HEA 4-1) 4 yw 

和 05 的 显著 性 永 平 下 ， 临界 值 Xaesos' 9 一 162919， 小 手 二 倍 公 息 从 a=) is ‘lar 3 

PRA IB EUR) RAB PAD een ci) bs) 
鼻 ; Aa te7 5077-51 ABE HTRA jst fey 
cae BE x th ; ee . 

BA ETE  g(AsB)= -一 cE er eat a 二 汪 本 Saf OA 
站 2-4 Ga GAMA RMB E Se RS ROR RTE am € 

到 B)= eA 0.87672=0.4810 ; 

进一步 ， 从 mxt 的 列 联 表 还 可 考虑 每 种 分 类 的 各 最 终 npn 2 2 对 上 
-全 护 秆 从 分 关 的 个 组 列 出 它们 与 塘 分 类 关系 的 计算 结果 IAS 

i~t were aN we et nk. 

ee 
FARR, 

Pye ante: 
Fe ay UR ANH L ie . at: 

ak Xo, 05; nae ® 

Pr ACR OS RE AA TY Be sess 2 2) TBS < “eae, ARNE Ae 

Pl 全 

at ps ay G SL ee ee aas 才 0,964. . . Pn ia ih arts Me Ae er FE SE RS : 
. GG te | 11.352 : 3 Mae 93 ” PR okt FASS 3. gin if 09, Bet asic 2» aS AEG i ， at pede ve BO ga BE hay CARRERA 

a 

ainda Dail cilactlesedtheeineaantAosainkiinsa> A its 
HRBRFC,, GRC, MTARMAWKRD RLM ROEFES BREA 
WB | ALU bathe aM baeiedat i 
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Me -}\—~ 8 HK RAQRA LS 
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“第 人 章 群落 排序 

Dilf 第 一 节 Sl 

ONAN NTR, RADE RDUD, BEB 类 分 析 处 理 数据 的 方法 一 

排序 《ordinationj。 排 序 是 将 实体 帮 为 点 ， 在 以 属性 或 环境 为 坐标 轴 的 室 间 中 ， 按 其 相似 关 

系 把 官 们 排列 出 来 ， 简 单 地 说 ， 排 序 就 是 实体 的 一 种 空间 排列 。 

50 年 代 前 后 ， 植 被 的 连续 性 质 被 许多 学 者 所 强调 ， 一 些 排序 的 方法 应 运 而 生 。 avon 

后 ， 随 着 电子 计算 机 的 普遍 应 用 ， 排 序 的 方法 得 到 迅速 发 展 。 这 些 方法 基本 上 可 分 为 两 类 : 

一 是 环境 排序 ， 即 坐标 轴 由 环境 数据 构成 ;! 二 是 群落 排序 ， 即 坐标 钊 由 群落 数据 构成 。 前 者 

是 用 环境 因素 排序 ， 又 称 为 直接 〈direct) 排 序 或 直接 梯度 分 析 (direct gradiant analysis), 

”梯度 分 析 5 后 者 用 群落 本 身 属性 如 种 的 出 现 与 否 ， 种 的 频 度 \、 盖 度 等 ) 排序 ， 又 称 为 间接 
(indirect) 排序 或 间接 梯度 分 析 、 组 成 4 分 析 (compositional analysis), 

` 通过 排序 可 显示 出 实体 在 属性 空间 中 的 位 置 的 相对 关系 和 变化 的 趋势 。 如 果 被 排序 的 实 

体 点 梅 成 分 离 的 若干 点 集 ， 则 按 种 排序 又 达到 了 分 类 的 目的 。 排 序 的 结果 结合 其 他 生态 学 知 
识 ， 还 可 以 用 来 研究 群落 的 演 替 过 程 ， 找 出 泪 蔡 的 客观 数量 指标 和 演 蔡 的 规律 。 如 果 我 们 既 

用 群落 物种 组 成 的 数据 ， 又 用 环境 因素 的 数据 去 排序 同一 实体 集合 ， 那 么 从 两 者 的 变化 趋势 

容易 揭示 出 物种 与 环境 因素 的 关系 ， 从 而 提出 生态 解释 的 假设 。 特 别 是 ， 当 用 这 两 类 不 同性 

质 的 属性 《物种 组 成 和 环境 因素 ) 一 起 去 排序 实体 ， 更 外 E 找 出 两 者 的 关系 典范 分 析 就 是 这 

ah dei 

OFELIA. LOIRE SCE A GEL YE 8 坐标 RUN 2 

eS est CDA LESS Ie AES RARE, RI AT Ao 

SEAR HE PB TE F016 FETE PT BRE BET HEL Ne RS JB ER | BD ae > AB 

Pn SEMA E a RA SE RAR Nb ek RE APE 

上 FAP ASAA RSA, See AE i ks; MRA HS (三 维 ) 坐标 ， 也 

还 可 勉强 表现 为 图 形 ， 一 旦 超过 三 维 就 不 可 全 用 直观 的 图 形 来 表达 了 。 因 此 ， 我 们 总 是 力图 
用 二 = 三维 的 图 形 去 表示 实体 六 以 便 直观 地 了 解 实体 点 的 排列 ;但 是 ;在 二 般 情况 下 六 减 峭 

维 数 往往 会 损失 一 些 信 息 7y 排序 的 方法 应 该 使 得 由 降 维 引起 的 信息 损失 尽量 减少 ， 即 发 生 最 

小 的 畸变 《distortion)。 这 种 降 维 的 变化 ， 使 原来 要 用 P 个 原始 数据 描述 的 实体 ， 在 尽量 保留 

原 数据 特征 的 条 件 下 ， 简 化 到 用 较 少 数据 ( 即 较 少 的 排序 坐标 ) 来 描述 ， 无 颖 有 利于 揭示 原 

始 数据 所 反映 的 规律 。 

由 上 所 知 ” 所 有 的 排 序 方法 ， 基 本 目的 几乎 都 是 希望 在 较 简 化 的 空间 申 友 有 映 实 体 的 位 置 

击 租 畸变 最 小 。 目 前 这 类 方法 五 花 八 门 ， 有 并 且 仍 在 继续 发 展 新 的 更 为 精巧 的 方法 。 这 上 王 方 活 
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的 大 部 分 都 要 求 数据 具有 可 度量 性 (metricity)、 可 加 性 (additivity) 和 直线 性 (linearity), 

大 致 说 就 是 要 求 各 属性 具有 共同 的 测度 单位 、 互 相 独立 ， 特 别 是 要 求 有 线性 结构 。 这 些 无 疑 
使 不 少 的 方法 在 应 用 上 受到 限制 。 主 付 标 分 析 是 目前 唯一 能 适用 非 可 加 性 数据 的 方法 ， 而 且 
坐标 轴 代 表 总 信息 量 的 效率 高 。 另 外 ， 采 用 数据 标准 化 可 以 减 小 获 据 非 线性 的 影响 。 

不 同方 法 的 选择 没有 短 -个 客观 的 标准 同时 RET HA BN fel — AT AB 

AACWAAMORA, AMORA, BME HI, ATE OR eA RO 

究 的 目的 而 定 。 总 之 ， 无 论 是 早期 的 排序 方法 ， 还 是 新 近 发 展 起 来 的 排序 方法 ， 对 于 考 落 生 
态 学 研究 来 说 ， 它 们 都 只 是 一 种 技术 而 不 是 目的 。 最 重要 的 是 用 生态 学 的 专业 知识 去 进行 分 

析 、 解 剖 和 判断 。 

FEAR TEAS > 介绍 50 年 代 中 期 建立 起 来 的 极点 排序 ; 第 三 = 至 七 节 介绍 主 分 量 分 析 、 

主 坐 标 分 析 、 交 互 平 均 法 〈 对 应 分 析 )、 判 别 分 析 和 典范 分 析 五 种 数学 上 较 严 格 的 现代 方法 

因 其 计算 上 较 复 杂 ， 一 般 都 需要 借助 电子 计算 机 才能 进行 实际 间 题 的 分 析 计 算 吕 对 这 硕 种 方 

法 ,我 们 着 重 介绍 其 基本 原理 、 计 算 方法 和 步骤 以 及 在 生态 学 士 的 应 用 ”一 般 都 略 去 和 严格 的 

数学 证 明 ， 对 此 有 兴趣 的 读者 可 以 参考 有 关 多 元 分 析 方 面 的 书 藉 si 本章 最 后 一 节 群 落 数据 结 
构 分 析 ， 实 际 上 是 对 本 书 第 四 章 到 第 八 章 从 不 同 角度 分 析 群 次 数据 方法 的 小 线 5ji 9 

CR RR A 

MATA SREP S- 

ae pp fe Re 

eo 极 点 aust F Fe ER. SHR AS : 

ERRANDS Go ALB hEGe 

| 
. fe EGE 

极点 排序 (polar ordination, {ij #PO) A. fet HWisconsionge RA pie 

法 ， 又 因 以 其 作者 姓氏 命 ao eagle eg pi, ¥ ie: RUST Ae Ai 

EH Se ES a ES 
/ et Se ad OS 

Wika RD, PRB A see, Ae 
ot ER 

RAH ES SRA, WHE Are AI ee EHF RR 

相似 性 指标 ， 我 们 一 般 也 要 将 其 转换 为 相 异 性 指标 ， 这 是 因为 极点 排序 在 选择 坐标 轴 的 两 个 

端点 时 ， 都 是 利用 实体 的 相 异 性 数值 。 下 面 以 北 菩 5 种 不 同舟 型 田 寄 生 蜂 群落 为 例 | islam | 
和 cigar yatipepridee 步骤 及 方法 ， 其 相 异 指标 如 左下 表 ， Te 

SER | 
338-1 5 种 和 型 四 窗 生 里 群落 的 

X 的 偏离 值 h 及 在 X、 Y $a or 

和 | ‘ARMM XA 2 vate 
稳 型 | bn: apd ae cee 

MEeRBG, — ne eae Sow 

常规 中 稻 Gy) 0.2783 一 二 G, 1.5230 0.5119 0  Ovd32t . 
麻 交 中 稳 Gy | 0.2917 0.0328 — Gs 0.9246 0.3402 0.2303 0.1656 
WES G, 0.4321 0.1973 0.3702 — Gs 1.0664 0.3078 0.0258 0.2762 

杂交 人 制 种 田 GW 0.5119 0.4108 0.3717 0.3506 — G, 1.3446 0.1936 0.2923 0 
-一 一 一 ee GQ, 1.6450 0 0 0.0551 

Oe em ce 
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图 8-1 -极点 排序 坐标 的 确定 图 8-2 ”北碚 5 种 稻 型 田 寄 生 蜂 属 落 的 极点 二 维 排序 图 

第 一 步 ， 选择 第 一 排序 轴 X 

.极点 排序 的 最 重要 的 特点 就 是 人 为 地 选择 排序 轴 。 一 般 都 是 选择 相 异 值 最 大 的 两 个 群落 

CREA) 作为 第 一 排序 轴 玉 的 两 个 端点 〈a，b)， 这 里 有 两 种 可 供 选 择 的 方法 。 

1。 直接 选择 法 ， 即 从 相 异 性 指标 表 中 直接 找 出 相 异 值 最 大 的 群落 对 。 在 本 例 中 ，Gi 和 

Gs 相 异 值 最 大 为 0.5119， 则 将 Gi 定 为 a 群 落 并 标 在 排序 轴 X 的 0 位 上 ， 将 Gi 定 为 b 群 落 并 标 在 买 

aie Ree ck, 

三 以 具有 最 大 相 异 总 值 的 群落 作为 a 群 落 ， 并 在 和 X 轴 的 0 位 上 标 出 ， 再 技 出 与 群落 a 相 异 

es 以 群落 a 和 tb 的 相 异 值 标记 坐标 。 各 群落 相 异 总 值 的 求法 是 对 该 群落 所 

有 组 合 对 的 相 异 值 求 和 ， 例 如 Gi 的 相 异 总 值 为 0.2783 十 0.2917 十 0.4321 十 0.5119 一 下 .52305 

在 本 例 中 以 G; 的 相 异 总 值 最 大 为 1.6450 ( 表 8-1)， 定 为 群落 a， 与 群落 3 相 异 最 大 的 群落 是 

Gi 《 相 异 值 为 0.5119)- 定 为 群落 b。 

宗 ， 村 Ane 9 FD FEN RIS =e 

确定 。 

(IR -图 sl a, 5 是 选 定 的 X 轴 的 两 个 端点 ， 令 ab= 工 是 群落 a 和 b 的 相 异 值 。 A Be 

-, 它 与 群落 的 相 异 值 为 D,， 与 群落 b 的 相 异 值 为 D;， 则 D. 和 了 D; 的 交点 就 是 群落 c 的 位 置 5 :而 

群落 c 在 X 轴 上 的 排序 坐标 就 是 它 在 X 轴 上 的 投影 长 度 x， 由 简单 的 几何 关系 可 知 :| 

_l?+D!—D} | 
th aL tj 

. ALS waddz AN BHA 

D, = # #845 FORE SAN 4 

D,=# Bb 5 P RS BAN ARE 

 RS-1R, RNTWSHE-RREXMN BH (48-1). HM: 

(8-1) 

G: 在 X 轴 上 的 坐标 

Oe 5119*+0.41082—0.27837 

wie 2X0.5119. =0.3402 

第 二 步 ， 选择 第 二 排序 轴 工 

从 图 8-1 可 知 ， 除 两 个 端点 群落 a 和 b 外 ， 其 他 群落 到 X 轴 有 一 段 垂 直 距 离 ，! 称 为 群落 与 叉 
的 偏离 值 。 由 图 8-1 可 知 
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h=./ D?2—x* (8-2) 

群落 a (BIG), b (AIG, 与 X 轴 的 偏离 值 为 0, 其 余 群 落 的 偏离 值 见 表 8-1。 例如 群落 G 的 偏 

AAA: ' oe. 

A(x) =/0-4108?— 0.3402? =0.2303 | 

为 了 便 选 择 的 Y 轴 尽量 与 X 牌 直 ， 应 选取 与 X 轴 的 偏离 值 最 天 的 群落 作为 Y 蒜 的 一 示 
mon, FBR RA, SHYLA, AAC Wi ARK A 042923, wG, 

AR Ha’, Sa 相 异 最 大 的 群落 作为 Y 轴 的 另 一 个 端点 ， 并 记 为 bf ， 与 b GIG, i BBX 

RIG, CAH 0.4321), HAAR A0.4321, HARARE EY Hh LW Bie 8-320. 

人 va 

式 中 工 王 群落 a' Alb’ 的 相 异 和 值 OTRAR: 3B 

D,’ =# Yea! 和 所 求 群落 的 相 异 值 sae 

Du 三 群落 b' 和 所 求 群落 的 相 异 值 ee we , ' i 

Pil MIG FEY Hh LW ARPA Say an! 

第 三 步 ， 极 点 排序 图 形 表 示 he 118 OCR aE 

由 第 一 、 二 两 步 ， 全 部 群落 在 二 纵 排 序 琢 标 X 和 Y 上 的 克 部 胡 标 都 已 求 出 < 兄 表 8-1)， 

虽然 民 和 Y 轴 一 般 并 不 刚好 是 正 交 的 ， 但 在 图 形 中 我 们 仍然 以 直角 座 标 = ints ATED 

作 极 点 排序 图 如 图 8-2。 HARE - 

排序 结果 的 解释 应 当 根 据 生 态 学 上 实际 情况 予以 DA. EAR 由 图 8_2 可 看 出 不 同 

稻 型 下 寄生 蜂 群 落 沿 最 大 变 差 (X 轴 ) 展开 的 顺序 是 ,杂交 制 种 田 (Gs) 一 双 季 晚稻 KG 一 杂交 

rh Ag (G,) 一 常规 中 稻 (G,) 一 双 季 早稻 (G,), 这 个 序列 是 和 各 型 稻田 占据 的 时 间 序 列 完 

全 一 致 的 。 其 中 杂交 中 稻 和 常规 中 稻 (GAG) 变 差 较 小 ， 这 一 点 与 最 近邻 体 聚 类 的 结果 也 

完全 一 致 〈 见 第 七 章 第 二 节 )。 如 果 把 见 种 不 同 稳 型 作为 一 个 地 区 稻田 生态 系统 的 整体 ， 则 

排序 的 结果 反映 了 稻田 寄生 蜂 群 落 在 : Shin entrant jeniivapadiermiri ji) oe om 

中 是 十 分 有 用 的 。 fs eh DOS HE Mh 

第 四 步 ， 排 序 效 果 的 检验 人 At. 

极点 排序 往往 只 求 出 二 、 三 维 排序 坐标 ， ennai unt mse. 3 

Am EE— EN tee. WRAP RRA, BAAR eS END AER AY 

性 。 

检验 的 办 法 是 用 群落 间 的 排序 间距 和 相 异 值 计算 它 们 之 间 的 相关 系数 户 nike tio. 9 以 

上 ， 就 可 以 认为 排序 是 成 功 的 ， 人 rete 

否则 就 认为 吻合 得 不 够 满意 。 

计算 群落 间 的 排序 间距 可 采用 距离 系数 ， 使 用 较 多 的 是 欧 氏 距离 。 即 

排序 间距 D' 一 W(dx)2 十 (dy)2 (8-4) 

式 中 dx 为 两 群落 在 X 轴 上 的 坐标 差 这 

dy 为 两 群落 在 Y 轴 上 的 坐标 差 

显然 ， 如 果 有 mn 个 群落 ， 则 排序 间距 有 nn 一 1)/2 个 ， 令 N=n(n-1)/2, FAR MRD fi 
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_SsRRUIOMNEFE A SE REDDIE-SSLAC BE A 

SDD! <SED- nD" 

NSE HEE | , re (8-5) 

aa ae ae — 5 (DD)! 

二 、 极 点 排序 在 生态 学 中 的 应 用 

。” 极点 排序 在 50 年 代 后 期 曾 得 到 较 广泛 的 应 用 。Bray 和 Curtis (1957) 曾 应 用 这 种 方法 对 
美国 整个 威斯康星 州 的 森林 进行 过 排序 ， 并 根据 排序 的 点 集 ， 用 等 高 线 的 形式 ， 按 美洲 棚 树 
存在 度 的 高 低 分 成 了 5 种 林 分 类 型 。 这 种 方法 由 于 它 的 计算 简单 、 数 学 上 不 太 严 格 和 人 为 因 
素 的 渗 和 ;到 了 60 年 代 而 逐渐 被 在 数学 填 较 严格 的 主 分 量 分 析 等 排序 方法 所 替代 。 但 是 最 近 
RAR, 极点 排序 不 失 为 一 种 可 供应 用 的 六 适应 性 较 强 的 、 相 对 有 效 的 排序 技术 。 
管 的 计算 简单 可 用 和 于 进行 试探 性 的 初步 排序 ， 或 用 于 比较 和 核对 其 他 复杂 的 排序 方法 ;极点 
排序 在 某 些 情况 下 可 能 提供 象 其 他 任何 技术 一 样 好 的 效果 。 特 别 是 极点 排序 人 为 地 选择 坐标 

” 轴 丸 更 能 适合 现实 的 非 睫 性 数据 的 情况 。 并 县 也 可 以 把 极点 排序 用 于 二 元 数据 ,此 时 相似 系 
数 多 采用 时 8 式 让 即 sfrensen 系 数 (Ss)， 而 相 异 性 系数 同样 可 令 为 1 一 Sas- 

第 三 节 ” 主 分 置 分 析 

主 分 量 分 析 或 主 成 分 分 析 (Principal components analysis 简称 PCA) 是 近代 排序 中 用 

得 最 多 的 一 种 方法 。 它 洗 疡 将 的 数学 基础 ， 每 一 步 都 有 严格 的 数学 证 明 。 本 章 将 详细 地 介绍 
主 分 量 分 析 的 原理 、 广 法 及 步骤， 但 其 主要 目的 在 于 说 明 如 何 去 进 行 分 析 而 不 去 深究 为 什么 
要 这 样 分 析 ， 因 此 我 们 - 变 地 晴 寺 形式 的 证 明 。 好 后 将 伴音 介绍 主 分 分 折 在 和 才学 研究 上 
WH. FT 1 

,有 - 了 

< 

Ly pare See ne pig 

SSB, B GUE RORNG A in pe ee es a, Se aa 
列 受到 最 小 可 能 的 畸变 。 取 最 简单 的 可 想象 的 情况 ,假设 希望 将 平面 上 的 一 群 点 投影 到 直线 上 
去 ， 以 得 到 线性 的 排序 ， 如 果 按 排序 的 方向 以 哥 持 点 的 间 障 尽 可 能 远 ， 则 贱 赤 就 公 最 小 ， 
例如 6 个 样 方 、2 个 种 的 多 度数 据 是 ， 

样 方 1 Saree a Ss. G 

ieee 5 Br ek AO 23 

Reartc.y tho 8 OF Bae 8 
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我 们 以 两 个 物种 的 数据 作为 二 维 坐标 ， 则 在 此 二 维 平 面 上 可 以 表示 出 6 个 样 方 的 位 置 攻 图 8 
3)。 为 了 找 出 一 条 直线 〈 一 维 )， 把 各 点 到 此 线 上 垂直 投 影 的 垂 足 看 作 是 它们 的 一 维 排序 ， 
则 首先 需要 将 原始 数据 对 属性 Got) 进行 中 心 化 处 理 ， 即 将 坐标 原点 移 到 6 个 样 方 点 的 形 
心 (Xi Xo ERB 

— | 
X= — 人 G5 十 6 十 4 十 6 十 0 十 3 =4 

ee 
X= (1+8+7+6+2+2) =6 

这 样 ， 中 心 化 的 原始 数据 为 : 

样 方 下 

物种 x，1 2 0 2 一 4 一 1 

Fix, 5 2 1 0 一 4 一 4 

我 们 以 中 心 化 的 两 个 物种 数据 作 二 维 座 标 ， 则 在 二 维 平面 上 可 以 表示 出 6 个 样 方 点 的 位 置 (图 

8-4)。 比 较 图 8-3 与 图 8-4， 在 两 个 图 中 各 点 的 分 布 格局 ( 亦 即 相对 位 置 ) 毫 无 变化 但 图 8=4 

的 坐标 原点 已 由 图 8-3 的 (0, 0) 点 平移 到 了 形 心 处 的 (4，6) 点 。 此 时 各 行 “〈 属 性 ) 数据 

之 和 均 为 0。 

上 述 中 心 化 处 理 ， 对 图 形 的 几何 解释 和 其 后 的 分 析 计 算 都 带 来 了 很 大 方便 二 官 已 经 成 为 “ 

主 分 量 分 析 的 一 个 常用 步骤 。 因 此 当 我 们 着 手 进 行 主 分 量 分 析 时 ”， 可 以 一 开始 就 把 中 心 化 后 

的 数据 看 成 原始 数据 。 

在 本 例 中 ， 中 心 化 后 的 原始 数据 和 矩阵 为 : 
“4 

ue sae 

图 3-5 6 个 样 方 点 的 二 维 表 示 . 图 83-4 6 个 样 方 点 属性 中 心 化 后 的 图 形 和 坐标 轴 的 刚性 旋转 

现在 把 坐标 轴 X,、X: 刚 性 地 旋转 一 个 角度 9， 得 到 图 8-4 中 虚线 表示 的 新 坐标 轴 立 ,和 立 ， 
这 样 6 个 样 方 点 在 新 坐标 系 中 位 置 的 数据 为 ; 

Di >a on 

vey. a8 1 wh, Ven 

它 与 中 心 化 后 的 原始 数据 有 如 下 关系 ! 
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yj =X,,;c0sd +x, sind 
| (j=1, 2，…， 6) (8-6) 

?2 , =X,;(—Sind) +x, ;cosd ; 

5 RMN RA: . 

y Ot x“ Vie cos@ siné Xir Xp te Kg 

Vai? Vad 1 #* PD Nog 一 Sin0 cosé May Rig tel! ag 

=UX (8-7) 

strpU 4b Pp ere Ee ME, “EAL TE 2 HG BE, 有 UT7=U-!， 即 UUT7=1 (1 HM fe 

MED. 
我 们 希望 闷 轴 就 是 要 找 的 直线 : 6 个 点 在 该 线 上 垂 足 的 离 差 平方 和 最 大 《〈 即 畸变 最 小 )。 

因为 原始 数据 是 中 心 化 的 ， 有 : 

所 以 ， 由 8-6 式 可 知 

0 
j 一 1 t=-1 j=1 

6 6 6 

> ,ys 一 一 Sinb >) x1; +0080 } 1 x.;=0 

也 就 是 说 ， 对 刚性 旋转 后 的 新 轴 而 言 ， 坐 标 原点 仍 在 形 心 元， 元 )。 于 是 6 不 点 在 Yi 轴 上 算 

AEE RL CATA LAR EI ON, 

同样 ， 由 8-6 式 还 有 ; 

9+ Dot sat part 

由 于 .四 个 坐 标 MARX, Xp Y,MY AE EO, bstrh ie ey A ON EAI 
” 轴 上 方差 的 (6-1) 倍 。 所 以 它 等 价 于 

Var(Y,)+Var(Y,)=Var(x,)+Var(X,) (8-8) 

8-8 式 中 等 式 右 端 两 项 已 由 原始 数据 给 定 所 以 要 求 Var (YD 最 大 ， 也 就 等 于 BR Var 

(Y,) 最 小 。 

另外 ， 仍 由 8-6 式 可 知 

y ?者 一 cos20 > 1 x3, +8in26 Si xd, 十 2singcosb Sx ts) 
J=1 J=1 J =1 j-1 

它 的 取 值 只 依赖 于 坐标 轴 旋 转角 度 6 一 个 变量 ， 取 极 大 值 的 必要 条 件 是 对 9 的 导数 为 0。 即 

d at 5 é 
= cial (一 民风 十 > xj ) 

Je J-1 
a6 

6 

+ 2c0s20 $x, )x,,=0 
jo 
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而 由 8-6 式 可 知 有 

| 下 丰 -> 

2 yu 一 cosgsing( - Sixt ; 十 Sixt \ rs {pee 
J=1 fel . fh MEAS ee 

6 a PP 'd 

+0520 })x,\x | 2 . = 
Ate 1 Ui yO Se al : aX 了 

所 专 土 述 条 件 等 同 于 : XU= 
f=" UU 09 6 ip Af Dy Sit BRO Fs 

sCov(Y,, ¥) = 2 Miei=t ey 村 = te 

Hid, RMN RY Heme ever Ge》 Rinse, BR 
Var (Y,) 最 小 ， 且 Cov (¥,, Y,) 一 0。 这 说 明 6 个 样 Di ON AS AEE 

Var(Y,) Cov(Y,,Y, ) Ay 0} eae x 

vyr=s( \( 
Tot be inn aacenn ee 表 和 生 生生 

A FAB, 并 且 入 过 和， 
> : 3 所 = 4c 

Fa FH 8-73 Y=UX, YT=XTU’, 所 以 aot. oe 让 并 这 8 ose | A’ ; es Ve) 

YYT=UXXTUT=A z Waa fix (8-9) 
FLIPKXT Eh ae BAT RIES, 它 是 对 称 的 5 LU ATER ISIE Us, 则 8- “ORT 

BA: | DE iahits haa 

Riis Tee hes C¥ ygor ci’ FARES . Smee ig nL oy rites 

US=A vale" 
0 

i oka ak Woe eee 
ep S82 eS 
he 

50-8 ae 
这 就 正好 说 明和 Xi 和 和 :是 对 称 离 差 矩 阵 $ 的 两 个 特征 根 CA, 4,), Us — A 

量 。 我 们 要 求 的 直线 是 由 对 应 NA ti Bae = Api { Syit oo 3 herd 

bie a % Cubch Ay a ape Ba 

=. aE PHD ROT _ ROS Be 
(5-@) ; = BN + YY = 

fae EGR RA, th SHOX AUR) MERE sev Ping 
Mile, 3RHAY=UX, XBU= 《ui 是 P 阶 正 交 方 阵 。 Ai Ss 

ESRB PE HES LAREN HEI: SLA OWTER, OAR 
RINE AAEY fl LARAMIE, EYAL AMY BAS, ALA ARAN 
差 ， 并 分 别称 这 P 个 轴 为 第 一 主 分 量 ， 第 二 EH, oe , AUP 3:4) Abs Al phd igi. 

NOY, Ys Gd) MMP SERIO. HUB, BR ASE OS FD EET 
YY?=UXX7U? RAYS 

(N—1)Var(Y,) 0 ae 0” 

0 TECN 一 区 TRY 0 
二 io a pi ; | 

0 0 ww (N—1)Var(Yp) 
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BLAM MEAP ICH, TEE JSC BHR BS SEI MES = KP HBA eA CIE HEAL RE 
GEAR: ys Ayo py 而 变换 矩阵 U 的 每 一 行 向 量 就 是 相应 的 特征 人 向量。 

由 此 ， 可 以 归纳 主 分 量 分 析 的 一 般 步 又 及 方法 汶 ， 
第 一 步 ， 按 属性 〈 行 ) 将 数据 中 心 化 ， 使 坐标 原点 位 于 N 个 点 的 形 . 心 处 。 数 据 中 心 化 的 

方法 是 各 行 的 每 一 元 素 减 去 同一 行 元 素 的 平均 值 。 令 中 心 化 后 的 数据 第 RE 为 Xe 以 上 述 6 
个 样 方 2 个 种 的 多 度数 据 为 例 ， 中 心 化 后 的 数据 矩阵 为 ; 

1 oe et 

nl eke my), 

BOB: MRP x PAN ARES, 

WY _EGRP x NAEAY Be HR BREN Ps ORE PETA A 
— $=XXrT 

WABI 

eas 

上 

中 | Qed oe, oa 
= r= = 

$=xx"=| Tl) ass eel | Sag. "ge Sy gs 29 62 
| —A, —4 

ged? .. ei 

PRR EAS CA, APRA Re ES Je Bb I] Dh Ty 22 Pe PERN —1=5 0 
“第 三 步 ， 求 $ 的 特征 根 及 特征 向 量 。 

S 的 特征 根 就 是 特征 多 项 式 
|S—A I] =0 rea: 

BIPAAR, FFARAANIC AE HE IRA SA, > Shp. Sa HH US SAUNA HP 4A HA PE 
向 量 ， 并 把 它们 依次 按 行 排列 ， 就 得 到 变换 矩阵 U。 

在 本 例 中 S 和 矩阵 的 特征 方程 为 ; 
26 一 入 29 | 

ae, ee = IS—AI| = 

WEF BBY BS TAR EAD HE FRA, = 78.213, A,=9.87. HER: 这 两 个 特征 根 之 和 必 REFS 

阵 的 追 迹 〈 即 主 对 角 线 元 素 之 和 )。 

现在 求 特 征 根 和 X: 对 应 的 特征 向 量 Mu ul) Al (us us)， 并 以 筷 们 作为 行 向 量 而 

得 到 变换 矩阵 : 

Uy, Uy, 

Ur, Ug. 

由 US= AU 有 
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Ui, Uj. 26 - 29 78.13 0 1 (Uy Uj2 

— i | 

(tar ta) (29. 62] 1° 0 9.87) (tag Maa, 4) 

由 此 得 到 如 下 方程 组 : 

26U,,;+29U,,=78.13u,, 

| 29, +62U;,=78.13u,, + oe rij ASR cd ge tx Rat 

26U,;+29U,,=9.87U,,; G A ar Lae 9 

29U,, +62U,.=9 «87U2, . . AS EUG eG 

从 这 些 关 系 中 只 能 知道 特征 向 量 的 两 分 量 间 比 例 : TAS 二 
Uy aia 29 Uo, _ 75213 好 C y the: sok 

Win Peele” “Bas 29 SAP es 

再 由 正 交 和 矩阵 中 每 行 元 素 的 平方 和 等 于 1 的 条 件 TY 

uftujy,=1, uf,tuj,=1 oe 
可 以 算出 ， 人 

)0.486 0.875 ©) i: tyRAx Ia 
in 0.875 0.486 KX =2 

其 中 第 一 行 (0.486 0.875) AMF GEA. =78.13 的 GER, SHES bee 
轴 夹 角 的 方向 余弦 和 正弦 (cosO sin6)， 由 此 可 知 坐 标 旋转 的 角度 6 一 cos-1 (0.486) ~sin- 

(0.875) 261°, RIMES —7F (一 0.875 0.486) 是 相应 于 特征 根 j2>=9.87 的 特征 向 
量 ， 分 别 是 Y? 轴 与 原 坐标 轴 的 方向 的 余 苞 和 正弦 

第 四 步 ， 求 N 个 样 方 的 排序 坐标 。 RS 

知道 了 变换 和 矩阵 U， 由 Y== UX 就 可 算出 N 趟 样 方 点 对 新 坐标 系 的 P 个 主 分 量 的 坐标 。 (a 

般 来 说 ， 我 们 并 不 需要 计算 每 个 主 分 量 上 的 坐标 值 ， 排 序 的 目的 总 是 希望 选取 较 少 的 主 分 量 

个 数 ， 在 较 低 维 的 空间 排列 N 个 样 方 。 主 分 量 的 顺序 是 依 其 包含 数据 信息 量 的 大 尘 排列 的 ， 

APA, >A,.>-->Ap, MPU REAR BWA, themkK (<P) SEDER, 这样 我 们 就 只 需 

要 算出 每 个 样 方 点 在 前 和 个 主 分 量 上 的 坐标 值 ， 而 忽略 后 面 的 一 KK 个 主 分 量 5 司 pita tait4 

XK >> 357 Be fp Fe DAP EE Ms BE: 

|=txx=2 

ap cp Sees a on 
2 du i CRE Bes ft 

就 本 例 中 ，6 个 样 方 点 在 旋转 后 的 Z, 和 Y, 轴 上 的 坐标 为 ; ROH RAR 
/ 0.486 0.875 | (3 2 0 2 —4 一 1) 
| 

(0.875 0.486) \5 2 10 —4 —4) 

‘4.86 2.72 0.87 0.97 —5.44 —3.96 \ TP ERS 

Y=UX= 

rr —0.78 0.49 一 1.75 1.56 sik 5 

它们 在 新 坐标 系 下 的 图 形 〈 图 8-5) 与 数据 中 心 化 后 的 图 形 〈 图 8-4) 比较 ， 确实 是 原样 方 点 

相对 于 旋转 后 坐标 轴 Y: 和 Y: 的 图 形 。 

这 样 得 到 的 Yi 轴 ，6 个 点 在 其 上 的 离 差 平方 和 最 大 ， 从 而 方 2RK HOAM AREY, 

的 一 维 排序 坐标 代替 ， 其 损失 的 信息 最 小 ， 我 们 称 闷 轴 为 第 一 主 分量 。Y 轴 与 轴 垂直 ， 有 

较 小 的 方差 ， 并 且 新 数据 对 YY 和 Y: 的 交叉 积 ， 亦 即 协 方差 为 0， 我 们 称 为 第 忌 主 分 量 4 
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将 原来 二 维 数据 降 到 一 维 的 主 分 量 上 排 

和 人/ (十 人) -=78.13/88=88.78% 

而 损失 的 信息 量 为 1=88.78% =11.22%, 
HY, RARE 

) GR ELAR LESS 2 2 tit Gk ESP RY BT DG id: 
图 8-5 6 个 祥 广 点 在 主 分 置信 标 系 下 的 图 形 涯 维 效果 好 坏 的 一 下 重要 指标 , | 它 取决 于 原 

始 数据 固有 的 结构 。 当 然 ，- 用 主 分 量 分 析 总 是 使 第 一 主 分 量 保留 尽 可 能 多 的 信息 。 
选取 的 主 分 量 愈 多 ， 保 留 信息 的 比例 愈 大 ， 但 数据 简化 的 程度 就 愈 小 。 要 以 直观 的 形式 

在 二 维 平 面 上 或 三 维 立体 中 画 出 样 方 的 排序 图 形 ， 就 只 能 选择 前 二 个 或 三 个 主 分 量 。 根 据 经 
Ne ee eat headers 
学 的 角度 要 选择 多 少 个 主 分 量 才 有 意 XM? Frontier (1976) 提出 ， 可 以 把 递减 的 特征 根 序列 
与 断 棒 模 型 ( 见 第 四 章 ) 的 数值 相 比 较 。 他 认为 ， 如 果 把 方差 看 作 是 由 不 同 主 分 量 轴 共 享 的 一 
个 资源 ， 则 对 资源 的 分 享 可 用 断 棒 模 型 来 描述 ， 而 试图 解释 那些 古 有 方差 的 比例 小 于 随机 断 
棒 模 型 给 的 值 的 主 分 量 是 毫 无 意义 的 。 用 这 种 检验 方法 也 常常 判断 出 前 二 。 三 个 主 分 量 是 可 
解释 的 ， 这 与 生态 学 的 经 验 相 符 。Frontier 计 算 了 对 应 于 2 一 20 个 特征 根 的 断 棒 值 表 〈 表 8- 
2)。 和 

第 五 步 ， 咎 计 属 性 对 主 分 量 的 作用 。 2 8 4 a 
由 8-6 式 可 知 ” 主 分 量 是 原来 ?个 属性 的 线性 组 合 ， 不 能 解释 成 单个 属性 的 作用 必然 而 我 

们 仍然 有 可 能 通过 考察 特征 向 量 中 各 元 素 的 数值 ， 以 说 明 原 来 各 属性 对 某 主 分 量 帮 用 的 大 
水 。 在 本 例 特征 向 量 (ui Uy.) HA, Uy, ui 是 主 分 量 与 原 坐 标 轴 夹 角 的 余弦 ， 其 绝对 值 在 

0 与 1 之 间 ， 数 逢 愈 大 ,与 该 轴 念 接近 ， 因 而 这 个 属性 对 主 分 量 的 作用 也 郊 大 。 如 果 某 元 素 的 
.这 个 数值 为 1 说 明 主 分 量 就 等 同 于 该 属性 的 作用 ;， 数值 为 0， 则 说 明 该 属性 对 主 分 量 毫 无 影 
响 。 例 中 第 一 主 分 量 的 特征 向 量 是 (0.486 0.875)) THOR 性 对 它 的 作用 较 大 ; 第 
二 主 分 量 的 特征 向 量 是 〈 一 0.875 0.486)， 说 明 第 一 个 属性 对 它 的 作用 较 大 。 特 征 向 量 中 
负 号 表示 两 者 数值 变化 的 趋向 相反 。 | 专 

此 外 ， 我 们 还 可 采用 属性 〈 原 坐标 轴 ) 对 主 分 量 〈 新 储 标 轴 ) 的 负荷 量 loadinag) 来 反 
”应 各 属性 对 主 分 量 的 作用 。 | 

令 属 性 i 对 第 j 个 主 分 量 的 负荷 量 为 = 

有 一 ANT (i, J=1, 2, ++, P) 

Hf P| LAP x PE RY i Ti BRIE ME 

Jy ty a ove /Ap Up, | 

. | [Na J Pallas os /hp up, | 3 

C= (134) = |... a wif UTA 

J AUyp A/Matap … ”WANMekpp | 

Sei BE AUR PEE BID LO, HAN Roe 了 第 i 遍 性 对 j 广 分 量 作用 的 大 
小 ， 实 际 上 它 综 合 考虑 了 特征 根 与 特征 向 量 。 在 本 例 中 负荷 量 矩 阵 为 : 
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a4 ak AE 

n/78e13 又 0.486  ./9687 X (— 04875) 

ISM EY; 于 
AS Peck X78 13 06875 ./9 28720 486 

(44296 —2.749) 

Seem RT ih 7.734. 1.527/ 

sens ee lage p, ts — Ah BER ta AH HRI 4.926, 8 Ay A 
“7.734。 显 然 第 二 个 物种 对 第 一 主 分 量 的 贡献 〈 作 用 ) 较 大 ;在 第 二 主 分 量 土 ， 第 一 个 物种 
的 负荷 量 为 一 2.749， 第 二 个 物种 的 负荷 量 为 1.527， 则 第 一 个 物种 对 第 二 主 分 量 贡献 大 ， 但 
其 作用 方向 与 第 二 主 分 量 方向 相反 。 

j 习 :由 于 主 分 量 是 各 属性 的 综合 效应 ， 所 以 它 往 往 不 能 直接 给 出 生物 学 意义 的 解释 ) 这 就 必 
; 须 从 研究 问题 的 专业 知识 范围 内 去 探索 。 KE MYER 

iat “ e 三 、 主 分 量 量 分 析 的 不 同 万 式 ， 

“ed Vireo 分 析 的 第 一 、 二 步 ， 并 非 严 格 必要 vi a ee ee 

数据 结构 ， 可 以 有 不 同 的 方式 处 理 。 

(—) 原始 数据 的 标准 化 及 其 作用 
ieee ey REEL, TAG. BREE 人 着 全 
BAL, SHWCABRUKAMREZMRS. BN BIE LED LB 
MLR LARA ERS DRM, ARR, 
ARATREDTHGRRANKY. RP RORA LAWL ES OOM ZEB S 
高 于 偶 见 种 个 体 数 量 的 方差。 

标注 入 可 以 在 伙 标 轴 旋 转 GOI) 进行 之 前 ， 使 所 有 物种 反映 的 方差 相等 。 显然 

如 果 大 们 期 望 次 要 的 物种 对 最 终结 果 有 一 定 效应 ， 采 用 标准 化 后 数 据 进行 分 析 是 一 人 可 取 
的 方法 8 但 是 如 螺 信 们 持 这 禅 的 观点 ， 认 为 既然 优势 种 在 群落 中 起 举 是 轻重 的 帮 用 均 那么 狂 
势 种 就 应 当 签 制 分 析 的 结果 ， 并 且 为 了 夫 免 这 样 一 种 危险 ， 即 标准 化 有 可 能 使 稀有 种 得 到 一 
种 不 应 看 的 莹 出 血 有 种 的 存在 只 是 由 于 机 会 ， 而 并 非 变量 对 环境 的 二 种 有 意义 的 反映 让 在 
这 种 情况 未 奈 准 化 就 没有 必要 了 因此 淡定 是 否 浊 行 标准 化 ， 其 核心 是 强调 或 是 忽视 稀有 各 
ae APT A Sb EEDA BE Hh MR BLS A UIE OR, PR EY 

行 标准 化 处 理 (Nichos 1977). | 

SBD, SU LE RR AK LN 量 单位 不 同时 ， 进 行 数据 的 标准 化 处 理 就 二分 攻 
BT 3 Ne. ee OO 

C=) 中 心 化 还 是 非 中 心 化 ， 

绝 大 多 数 的 生态 排序 包括 主 分 量 分 析 都 是 使 用 中 心 化 后 的 数据 进行 的 。 和 但 这 也 并 非 总 

是 最 适合 的 程序 。 在 某 些 情况 下 ， 非 中 心 化 数据 的 主 分 量 分 析 所 揭示 的 数据 结构 ， 较 之 中 心 

化 后 的 主 分 量 分 析 更 为 清楚 。 例 如 不 同样 方 中 的 常见 种 不 同 ， 则 它们 在 多 维 空间 的 某 些 属性 

Hh LAS GRR), 这 样 就 显示 出 多 维 空间 轴 与 轴 之 间 的 不 均 守 性; 这 时 -采用 非 中 心 
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化 的 主 分 量 分 析 就 较为 恰当 。 反 之 ， 如 果 样 方 间 物种 差异 不 明显 ， 或 者 差异 的 内 容 只 是 数 
量 上 的 而 不 是 物种 类 别 上 不 同 ， 那 么 样 方 点 在 所 有 轴 上 都 具有 一 定量 的 投影 ， 即 数据 不 表现 ， 
或 很 少 表 现 出 轴 间 的 不 均一 性 ， 或 者 数据 的 不 均一 性 仅 表现 在 轴 内 而 不 表现 在 轴 间 ， 在 这 种 
情况 下 则 需要 对 数据 进行 中 心 化 后 再 作 主 分 量 分 析 。 

在 实践 中 ， 我 们 往往 不 能 直接 看 出 数据 在 轴 间 的 不 均一 性 是 否 大 于 轴 内 的 不 均一 性 或 者 
相反 ， 在 这 种 情况 下 ， 如 果 可 能 ， 最 好 同时 进行 中 心 化 和 非 中 心 化 的 主 分 量 分 析 s 

(=) 进行 $ 或 是 二 | $ 的 特征 分 析 

如 前 所 述 ， 如 果 原 始 数据 矩阵 X 是 已 中 心 化 的 ， 则 属性 间 的 内 积 矩 阵 $ 是 种 间 协 方差 矩阵 

的 CN 一 1) 倍 ， 而 如 果 X 是 标准 化 〈 正 规 化 ) 的 ， 则 S$ 是 种 间 相 关 和 矩阵 HY CN—1) 

USU7 王 入 

可 以 证 明 ; UCGRNET-S)Ur 二 上 二 A， LA 是 Nays RIES AER, A 则 是 $ 的 非 ， 

零 特征 根 ,这 就 是 说 8 的 特征 根 是 - 记 -$ 特 征 根 的 GN 一 1) 倍 。 因 此 在 进行 主 分 量 分 析 时 ， 是 

RS FRAER gS 的 特征 根 和 特征 向 量 都 是 无 关 紧 要 的 8 

分 量 分 析 的 应 用 实例 uae 

(一 ) FERDBDTTRA 

蛛 对 生态 环境 的 选择 性 

1953 一 1960 年 在 荷兰 海牙 北 

部 的 沙 五 地带 设置 了 100 个 陷 井 

诱捕 器 ， 每 周 取 走 诱 得 的 全 部 生 

物种 类 ， 连 续 365 周 ， 共 36500 个 

样本 ， 鉴 定 出 大 约 425 种 动物 ， 

EA) 90% RF TK. Aart 

(1977) 研究 了 狼 蛛 科 和 盗 蛛 科 

dite (FE4503074sn AL) 如 何 共享 

资源 多 维 空间 。 他 先 把 每 个 诱捕 

a ZEB [ead BS Vi) Si FAY BP aR 
FAI, FBI—74100 CBR) 

x 12 #A! Spr fi te» pe mang navi 图 8_8 100 个 陷 井 诱捕 器 在 第 一 、 二 两 个 主 分 量 构 
并 采用 主 分 量 分 析 方 法 分 析 这 1 成 的 降 维 空 间 中 的 排序 
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洛 有 30 狗 的 苦 的 和 矩阵。 分析 结 吕 仪 前 面 两 个 主 分 量 是 有 意义 的 。 接 着 Aart 在 这 前 面 两 个 主 分 
量 梅 成 的 室 间 中 标 出 100 个 诱捕 器 陷 井 的 位 置 〈 图 8-6)， 结 果 可 由 一 个 与 等 高 线 相似 的 环形 
POE ( 环 上 标 有 1 到 15 的 刻度 ) 说 明 这 两 科 蜘 蛛 对 生境 的 利用 。 梯 度 的 划分 反映 了 生境 从 具 
有 地 衣 和 棒 芝 草 属 CCorynephorus canescens) 的 裸 沙 地 ， 经 由 地 衣 与 棒 芝 草 和 欧州 喜 沙 草 

 (Ammophilia arenaria) 的 混合 植被 带 ， 到 具有 稀疏 柳树 、 悬 钩子 和 浅草 植被 的 开阔 地 带 ， 
随后 是 由 拌 子 贡 CCalamagrostis epigejos) 占 优 势 的 沙丘 草地 过 湾 到 具 桦木 和 山 秸 灌木 的 公 
园 式 风景 区 ”最 后 以 桦 未 及 扬 树林 结束 。15 个 环形 梯度 可 以 代表 不 同 的 生态 类 型 ， 每 一 生态 
DA Tdi EAE SR I DA i I ES STE FER PEA PAY 

(=) 用 主 分 量 分 析 研究 柑 桔 昆 虫 人 群落 随 树 龄 的 演 替 
RR, BRAS (1985) 用 主 分 量 分 析 研究 柑 桔 昆虫 群 落 随 树龄 而 变化 的 规律 。 其 调 
查 方 法 是 :| 在 重庆 绕 云 山 园艺 场 ， 选 择 10 个 不 同 树龄 的 桔 园 ， 1B, MRE 工 、 
亚 园 分 别 为 定植 不 到 三 年 的 处 于 结果 前 期 的 桔 园 ， KV 区 园 分 别 为 定植 9 年 、11 年 和 16 年 
处 于 结果 盛 期 的 桔 园 ; 亚 、 贾 \、 区 、X 园 分 别 为 定植 34 年 、31 年 、36 年 和 50 年 处 于 结果 未 期 到 
赛 老 期 的 精 园 。 各 园 品 种 均 为 甜 栖 ， 除 树龄 差异 外 ， 其 土壤 、 地 势 及 管理 条 件 基本 一 致 。 在 
每 个 园 内 选 有 代表 性 的 桔 树 5 株 ， 在 每 株 树 的 东 、 南 、 A. AU 个 方 位 上 ， 于 内 层 和 外 层 各 
取 一 枝条 ， 每 枝 记 数 五 片 叶 

及 一 市 尺 长 枝条 上 的 昆虫 
(包括 蜘蛛 和 螨 类 ) 的 种 类 
及 数量 ， 对 天 牛 类 害虫 每 园 
记 数 20 株 树 的 星 孔 数 ， 对 潜 
叶 蛾 记 数 调查 叶 (每 株 40 叶 ) 
中 的 受害 叶片 数 ， 对 卷 叶 蛾 
类 和 凤 氏 类 幼虫 ， 在 取样 枝 ， 
条 附近 的 视野 范围 内 记 数 可 
见 种 类 和 数量 。 由 此 建立 起 
415 (BB FRA) x10 
CATA RTS HE Ba) 的 原始 数 图 8-7 “不同 树龄 桔 园 在 第 一 、 二 和 三 主 分 量 上 的 一 维 排序 图 

据 和 矩阵 ， 采 用 离 差 标准 化 | 
《参看 第 六 章 ) 处 理 原始 数据 ”然后 进行 主 
分 量 分 析 。 

分 析 结 果 ， 第 一 、 oo 
多 维 空 间 信 息 的 百分比 分 别 为 33.92 邦 、 

23.45 儿 和 15.82 狗 。 各 属性 (物种 ) 对 前 三 个 

主 分 量 的 作用 用 负荷 景 表示。 对 第 一 主 分 量 
贡献 最 天 的 是 黑 刺 粉 乱 ,其 次 是 卷 叶 蛾 类 ,其 
负荷 量 分 别 为 0.9231 和 0.8338， 这 两 类 (种 ) 

eee Po ee ee 

分 量 贡献 最 大 的 天 牛 类 ， 其 次 为 天 尖 蛤 ， 负 8-8 FARRAH. OED 

{if BLAY BY 0.9294 F110.8304, PAE CAI 量 上 的 二 维 排序 图 
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et ines tees, 5 caesarean 
量 分 别 为 0.6789 和 一 0.6666, 这 两 种 螨 负 荷 量 的 符号 不 同 反映 了 它们 随 树龄 变化 的 条 同 趋势 

RABAT EAA AAS EA AUST Ay HATO ACRES ELL Po RR 
而 桔 全 爪 螨 较 喜 光 并 且 在 幼 树 上 为 害 较 重 ; B35 

如 果 以 纵 轴 作为 前 三 个 主 分 量 的 排序 坐标 ;以 横 轴 表示 树龄 对 10 个 精品 作 图 议 图 8gy 93 
以 看 出 ,10 个 桔 园 在 第 一 主 分 量 上 的 排序 坐标 曲线 明显 成 凸 形 , 这 表明 主要 是 黑 刺 粉 乔 和 卷 
戴 类 在 苗 转 和 结果 前 期 最 少 ， 在 结果 盛 期 最 多 ， 而 在 桔 . 树 衰老 期 数量 下 降 f 在 第 三 主 分 量 
上 ， 曲 线 基本 上 呈 一 直上 上升 的 趋势 ， 这 表明 和 宇 要 是 矢 尖 蛤 和 天 牛 类 的 为 害 随 树龄 而 增加 ; 
第 三 主 分 EL, RPM MASSER, SR IAI 村 全 爪 螨 等 的 数量 
AE HS SS BBO, oe ue . MRE RK). 

JAR WAS 3s SRA iy. Seg) RA AS 10V7K FLARE CBee)» He 
据点 集 可 分 为 三 类 , ; 亦 即 三 个 阶段 ;第 一 阶段 C1. Ly 1) HHA RAR 
期 ， 各 种 害虫 的 数量 都 相对 较 少 ; 第 二 阶段 OK. Vy UE) 为 结果 感 期 ,害虫 种 类 多 ;数量 
大 ，- 特 别 是 以 黑 刺 粉 副 * 卷 叶 蛾 类 占 优 势 ! 第 三 阶段 ML Wy Ky 开园 ) 柑 梢 树 处 于 结果 
末期 到 衰老 期 ， 树 势 逐渐 衰弱 ， 划 OSE EAA AA PO ae ar 
度 上 反映 了 柑 桔 昆虫 群落 随 树龄 而 演 蔡 的 规律 。 1 11、 AR eEN 

$2 fs re | | 人 7 oe PRE ST Th — & 

| . ; Ta (CARR Gi 

pon aR mae ~~ ‘ee 
“aeop mab ese aE Th Rese ia, 并 将 这 些 点 玫 投 影 到 小 于 维 的 空间 上 去 的 方 ， 

法 。 就 是 说 它 要 求 调 查 N 个 样 方 P 个 属性 的 数据 ， 再 从 所 得 到 的 PXNN 的 原始 数据 矩 阵 出 发 去 4 

进行 排序 。 在 排序 过 程 中 , ABN DRE, LEA RB, BNO he 可 能 改 

变 。 但 是 在 初始 时 刻 , 每 一 样 方 点 在 多 维 空间 中 的 坐标 总 是 由 P 维 属性 所 表示 的 员 浮 点 间 的 距 、 

离 或 相 异 性 我 们 可 以 用 欧 氏 距离 、 绝 对 距离 或 其 他 合适 的 指标 来 表示 。 现在 的 问题 是 如果 我 

们 已 经 选择 耶 合 适 的 直接 测定 样 方 词 相 异 性 的 方式 ， 能 不 能 按照 每 一 点 对 ”的 距离 等 于 这 对 

点 的 差异 来 描绘 样 方 点 的 位 置 。 就 是 说 ,如 果 我 们 只 得 到 衡量 N 个 样 方 之 间 差 蜡 : 或 称 距 离 ) 
的 数据 ， 能 不 能 从 这 个 已 知 的 N XI 的 相 异 和 矩阵 《或 称 距 离 矩阵 ) HARK HE 行 排序 ”这 一 点 

是 甚 关 紧 要 的 。 因 为 相 异 矩阵 中 的 差异 指标 可 适用 于 各 式 各 样 的 非 度量 性 指标 ， 特别 是 可 用 > 

于 多 状态 数据 向 数量 数据 的 转化 ， Le ene 那 未 这 类 

排序 方法 就 将 具有 更 广泛 的 用 途 。 GE 
主 坐 标 分 析 (Principal axes analysis 简 称 PAA) 就 是 这 类 从 N NA EE: 

而 全 二 定 需 要 PXIN 维 原始 数据 矩阵 的 排序 方法 Hs | 

IEA Hy EB RTA a EST RT ZA REF CIEL EAT ARR Re ~ 

分 量 分 析 的 样 方 点 群 是 给 在 P 维 属性 的 坐标 系 中 9 而 主 坐 标 分 析 样 方 点 的 位 置 是 用 某 种 选择 

好 的 相 异 性 测度 度量 每 对 样 方 点 间 的 差异 ， 然 后 将 样 方 点 按 每 对 点 间 的 相 蜡 性 系数 尽 可 能 等 

于 它们 的 差异 的 方法 绘 成 图 。 这 样 , 两 个 样 方 点 可 以 在 一 维 空间 〈 直 线 ) 上 标 出 / =D 

可 以 在 二 维 空间 5 (平面 ) -二 标 出 。 如 果 三 个 样 方 点 偶然 是 共 线 的 ， 也 可 以 在 一 维 空 间 目 标 “ 
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出 。 可 以 看 出 N 一 1 维 室 间 足以 容纳 下 N 个 样 方 点 。 因 此 在 主 坐 标 分 析 中 ， 坐 标 轴 及 坐标 没有 

内 在 的 含义 ; 它 仅仅 是 保证 这 些 点 应 具有 预期 的 间隔 。 然 后 把 研究 的 点 群 投 影 到 二 维 或 三 维 的 

可见 空 间 中 。 

主 仆 标 分 析 建 立 的 排序 坐标 系 与 主 分 量 分 析 旋 转 后 的 坐标 系 一 样 ， 主 坐标 不 仅 正 交 ， 而 

且 第 一 主 坐标 ， 第 二 主 坐 标 ，…… ， 依 次 按 N 个 点 在 该 轴 的 平方 离 差 的 大 小 顺序 排列 ，KN 个 

RAR Te BN HN A 〈 或 协 方差 ) 均 为 0， 所 以 可 以 取 较 少 的 排序 坐标 去 描述 样 方 ， 而 

”使 信息 的 损失 最 小 。 

方法 

第 一 步 :选择 某 种 相 异 性 指标 构成 样 方 间 的 相 异 性 矩阵 D 。 一 般 我 们 可 以 简单 地 取 绝 对 值 

距离 的 平方 ， 即 

D=(d,%,) (jr K=1y 2 N) (8-11) 

seMDH ACH Wd |, 2AA 它 正好 是 最 后 排序 坐标 表示 的 第 j 和 k 两 个 样 方 点 间 的 欧 氏 距离 的 

平方 。 显 然 ，D 是 对 称 的 并 且 主 对 角 线 为 0 的 和 矩阵。 

主 和 坐标 分 析 的 特殊 用 途 在 于 我 们 可 以 不 知道 PxXN 维 的 原始 数据 矩阵 X， 而 可 根据 自己 的 

专业 知识 和 各 种 不 同 的 情况 去 决定 样 方 间 的 差异 ， 特 别 是 可 根据 N 个 样 方 处 于 不 同 状态 ， 由 

决定 状态 间 的 差异 数值 来 构成 D， 这 样 可 以 实现 多 状态 数据 的 数量 化 。 而 如 果 存 在 PXI 维 的 

原始 数据 矩阵 X,， 则 D 是 由 样 方 间 的 某 种 相 鼻 性 指标 计算 出 来 的 。 在 这 种 情况 下 ， 主 坐标 分 

析 的 效果 基本 上 等 同 于 主 分 量 分 析 。 

下 面 ， 我 们 假设 一 个 简单 的 例子 * 说 明 主 坐标 分 析 的 各 个 步骤 和 计算 方法 。 

已 知 三 个 样 方 ， 它 们 两 两 间 的 距离 为 : d:=16，ds= 王 10，d:: 王 14。 

按 (8=11) 式 构 成 三 阶 和 矩阵 D， 其 元 素 是 距离 的 平方 。 

0 256 100) 
D= 255 0 196 
pepe hOO.; 196... 0, ) 

第 三 Se 由 和 矩阵 D 构 成 N 阶 离 差 矩阵 y。 
BM: S=(S 闪 (KK 一 1，2，……N) 《8-12) 

为 了 求 得 中 的 每 个 元 素 ， 首 先 求 出 D 和 卸 阵 各 行 之 和 Di,， 尽 及 各 列 之 和 Dur 全 部 元 素 之 和 

N: 

D;.=)>\d?, (j=1, 2, +N) 
— 

N 

Do 三 yd1 《2 
}-1 

N N 

D = 044 

i=-1 k=1 

然后 令 
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| 

1 1 1 MAE aoe Se Oe 
Spread th tapi + GND am aR oe ee 5 48-13) 于 记 

这 样 就 求 出 了 S 的 全 部 元 素 。 以 后 可 知 ,确实 是 最 后 求 出 的 N 个 样 方 点 的 排序 坐标 短 库 的 离 

”由 8-13 式 构成 的 \ 有 如 下 三 个 人 性质， “， as eae 

1. S 是 对 称 的 。 oe 

Sir=Siir “Gir K=1,2,°-N) Mialip gate ex ia 

2. S 行 的 和 及 列 之 和 均等 于 0。 
ae 

Sj.= Di Sin=0 asi  &- SAL NER TR Qo ep a 
k=l) 

; NTs} 
Si 一 》,Sik 一 

Wee uf 

LS 与 D 间 元 素 的 逆 关 系 为 : Vives * {f= Cy sae ie 

df=, p= S77 F Spe — 283: : aH : 3. <0 By Se See a aah ania 

AR BSR LE AS FERED: x ‘3 Fira, He Iss ey 

UL. SES aa gh ENG | RAs ROE Ta Nm A oe 

ape Nemes te. aca a habitat pene Ee ARR EES 
re ; wk ) Wa SI Sis oN aay $Y es 5) 

A 中 oO ) = & eS ¥ a5 a pi « 中 Ae i He ena 

例如 ， ids: haga eae 
Sub Kase § sabe gxtt0dm fet Ti ~- SOE eT” 

1 六 新 ae ; ‘ S,=— tx 56+ x3 6 十 言 x ———X 1104=—-== Xa © CTI-8) 12 2 2 5 452 539 04= 3 al | 二 

第 三 步 ， 对 $ 作 特征 分 析 。 aS 5 
$ 是 N 阶 实 对 称 方 阵 ， 且 有 N 个 非 0 或 等 于 0 的 特征 根 ， 信和 对 人 的 大队 

>，…》m， Xi，…)w。 同 时 因为 N 个 点 最 多 只 占 N 一 1 维 ， 所 以 R 个 特征 委 中 过 有 为 0 者 ， 现 
假定 ),，X，…) 均 为 非 0 的 ;而 hsti，……》w 均 等 于 0* 由 于 每 个 特征 根 对 应 着 一 个 特征 向 、 
量 ， 以 此 向 量 为 和 行 柯 构成 N 阶 正 交 方 阵 U; 共 中 最 后 面 的 N 一 m 生 5 是 对 应 于 特征 根 为 0 的 向 量 ， 
其 元 素 全 部 为 0。 ease 0 RETR” 

.由 8-11 式 知 

亦 即 | 和 

§S=UTAU= 《UrA 支 ) (ATU) (3-145 

a 
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EAD, SHRE HU RRGE HEY: 
IS—AT [=—A(A*—1844+6400) =0 

解 出 三 个 特征 根 ， 依 大 小 排列 成 ，X 一 137.。4313， 和 一 46.5687， 》 el 根据 8-14 式 可 以 

算出 三 个 特征 根 相 应 的 特征 向 量 ， 并 作为 行 排出 正 交 和 矩阵 。 

0.53788 —0.80093 0426305.) 
~ U=| 0.61429 0.15867 —0.77296 | 

| 0 0 oOo; | 

ROB: TANTRA ARR Sin eRe Y.- 

把 特征 向 量 与 相应 的 特征 根 的 平方 根 相 乘 ， 即 可 得 到 N 个 样 广 sa rile ae 今 : 

W,,/ A, Uysal dy — ae 7 \ 4 

4 TLS UJ dy se Wry Ay 

fi, > Sa Ree 7a | apts TN | tpl Bin ees B22 ya | m3) BRIBE 
0 0 ore 0 

; ; 

f 0 0 eee 0 

则 8-15 中 非 0 的 前 m 行 元 素 就 是 N 个 样 方 点 的 mxNN 的 排序 坐标 和 矩阵 Y。 

AS ai ia Yin ( m/e thy, /hy a? indy 

; Y= | Yer Yer Yen | aa Upin/ dy “Ugan/ hy 中 IN 和 a ao fe 

g i 4 FS 4 bas. (News 2a | iad! | eve , eee wee eee | - 《8-16) 

Ym Ym, °** Yay. Umya/ hm Um n/m ¥ gat 

Zines YE Aw PEM: 

” 它 的 离 差 矩阵 是 S， 这 是 因为 由 8-14 式 可 知 CTC=S， 而 C7C= vrY, | 

2. TERE Bi PRISER BBM PHELAN aie oP: 

PDs SATIRE ASI SY B 
CHAN Uy ja/ hy 6 Unya/ hm) 

和 Fe 

(EVA TAX oct? Ung /Am) 

SUP AMPEG TADS WK BG BB SATs 

; yyy JU JRyr=E (AAA SR vy ot 

t= i=l i= 

= 23 (is ) 

由 YTY=$ 可 知 ， 上 式 右 端 三 项 正好 是 Syf 十 Suw 一 2Sii5 根据 $ 和 矩阵 的 第 三 条 性 质 ， CER em 

ee 

在 排序 坐标 系 下 ， 坐 标 原 点 正好 是 N 个 样 方 点 的 形 心 ， Wai 这 可 由 

有 列 的 和 均 为 0 来 验证 。 
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本 例 由 8-15 式 算出 的 C 和 矩阵 为 ; 
Ff 

6.306 —9.389 3.084 

0 0 0 

C 和 矩阵 中 前 两 行 非 0 数 据 就 是 三 个 样 方 点 的 排序 坐标 和 矩阵， 

6.306 —9.389 3.084 
Y= 
ca 1.083 ded 

其 中 元 素 的 计算 方法 如 下 : 

yi 一 KAN 一 0.53788\/137。4313 王 6.306 

yy 一 ti/ 和 一 0.15867 \/A46.5687 一 1.083 
PHA: 选择 前 k 个 轴 绘 图 和 计算 保留 信息 量 。 

通过 前 面 的 步骤 ， 我 们 得 到 了 m 个 主 和 坐标 ,这 与 主 分 量 分 析 最 后 得 到 P 个 主 分 量 一 样 ,也 

可 以 只 选 前 kK (k<m) PH KARE. 而 使 损失 的 信息 最 小 ， 其 保 窗 信息 的 百分比 piss 

用 下 式 计算 。 

NMV/ SM 《8-17) 

PAR. Sta, DET SRLS AE Se APRS 

ghee 选取 第 一 主 坐标 ， 则 保留 的 信息 百分比 为 ; 

137.4313/(137.4313+46.5687)=74.69% 

RAMA, =H, MOST SM, LOE TN~ Me MENT 

点 。 和 

第 六 步 ， 计算 主 坐标 排序 效率 。 Lay oY, Mears 

SU GSR» -EASARA) 7 FH GPE AOE RG AT PRE! CARED RRL BA 

比较 样 方 点 的 实际 距离 《 相 异 性 指标 di) 与 主 坐标 排序 点 间 的 距离 是 有 意 久 的 5 

就 本 例 来 说 ， 在 排序 坐标 下 点 间 的 欧 氏 距离 为 ， + Set CTR SE 

d,.={C6.306—(—9.389)}*+ (4.192—1.083)*) * ~16 
djs={(6.306—3.084)?+(4.192—(—5.275))?} = 10 

dys={(—9.389—3.084)*+ C1.083— (—5.275 ))*} > 14 
这 正好 是 本 倒 最 早 给 出 的 三 个 样 方 之 间 的 距离 系数 。 

值得 注意 的 是 ， 当 N 较 大 时 样 方 点 之 间 的 实际 距离 〈 相 异 指标 ) 和 排 序 距离 存在 一 定 的 
ZF, RRA: 一、 在 任何 真实 的 空间 中 ， 不 论 它 维 数 多 少 ， 要 精确 地 按 每 一 对 点 间 的 距离 

描绘 各 个 点 几乎 是 不 可 能 的 。 珑 阵 S 可 能 有 负 的 特征 根 一 这 一 事实 表明 样 点 在 空间 的 位 置 不 “ 

可 能 有 期 望 的 形状 。 二 ， 数 据点 “最 好 ?的 主 坐标 表示 是 用 与 S 的 正 特 征 值 相 等 的 轴 获 得 的 ， 
因此 要 将 “最 好 ”的 形状 投影 到 较 少 维 数 的 空间 中 ”这 就 导致 样 方 点 实际 距离 与 排序 拭 离 的 差 
异 。 当 特征 根 出 现 一 个 或 多 个 负数 时 ， 对 应 于 它 ( 们 ) 的 轴 不 是 实 的 而 是 虚 的 所 以 要 把 所 在 

的 点 排列 在 包含 这 种 维 的 空间 中 就 不 可 能 。 当 然 ， 如 果 负 特征 值 的 绝对 量 小 手 任何 一 个 排序 
轴 对 应 的 特征 值 ， 那 么 在 降 维 空间 中 表示 这 些 点 仍然 可 以 接受 〈Caiiliez 和 Pagss 1976)5 7 
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过 ， 在 下 现 负 特 征 值 的 情况 下 ， Cailliez fijPagés wy 主 从 标 Nike, 总 信 县 量 百分比 的 分 

vipa 

7h, +k [Ay | ; 

i Pee : aos OEE 8818) 

DIA +N] Ay | | HR 
: f meat { 

betel, wakes wriciaiti > Ny 总 维 数 ， | hi po NA sexes 竺 征 值 7 即 绝 
人 

二 、 主 坐标 分 析 的 应 用 实例 

Field 和 Robb (197027 研 究 了 南非 False 海 湾 多 兰 石 海滩 2 14D 是 的 甲壳 动 Dy 2 HB Teo 

目的 在 于 找 出 浮现 〈emergence ) 和 海浪 (wave) 因子 对 这 些 种群 的 影响 。 样 本 1 到 10 受 海浪 

的 影响 而 呈现 差异 ,样本 11 一 20 设 在 与 海岸 线 成 直角 的 一 个 断面 上 ,分 布 于 大 潮 的 高 水 位 线 及 
低 水 征 发 之 间 咏 调查 到 背 物种 共 79 个 ， 其 中 有 一 个 物种 在 二 个 样 方 审 就 有 多 达 10864 不 的 个 
体 六 随 海水 圭 升 ， 牺 种 数 逐 渐 减 少 ， 个 体 数 却 逐 渐 增 加 ， 这 表明 浮现 因子 这 个 环境 压力 导致 
多 样 性 降低 LMT TRAE TNA HAS SER EN ee 
Tield 等 在 用 : 主 佣 标 排序 时 3 首先 用 对 数 转换 xi 以 一 In(Xw 十 1) 然 后 将 物种 记 性 中心 te 

Xin =Kne— VICES DN HARIEREX, I: DURE TA RA BL EAD LOL, BS 
XX7, . 证 

区] 

el3 

图 ?-9 194A ee PAP ES REE SB) HAG HE 



图 8-9 表 示 PE 方 1 到 19 在 第 一 、 二 主 坐 标 空间 中 的 排序 。 样 方 20 和 21 都 是 ea 海岸 的 最 
高 部 位 ， 由 于 少数 单个 物种 的 个 体 数量 过 多 ， 引入 了 很 大 差异 ， 为 了 说 明 问 题 ， 所 VAR He 

1-19 个 样 方 。Field 等 计算 样本 在 每 一 主 坐 标 上 的 等 级 与 它们 在 环境 因子 中 的 等 级 的 相关 系 

数 ， 以 探讨 排序 结果 与 浮现 和 海浪 因子 之 间 的 关系 。 结 果 表 明 ， 第 一 主 坐 标 与 海岸 的 垂直 高 

度 〈 制 约 浮 现 因 子 ) 明显 相关 ， 而 第 二 主 坐标 与 海浪 相关 。 由 这 个 研究 实例 看 出 民 虽 然 主 坐 

标本 身 无 明显 的 生物 学 意义 ， 但 这 种 方法 仍 可 用 于 同 质 样 本 集合 中 生态 梯度 的 研 帘 。 

Kempton (1981) 应 用 主 坐 标 分 析 的 方法 研究 蛾 类 ， 其 抽样 单元 是 置 放 在 英国 不 同 地 点 
的 14 个 光 诱 捕 器 。Kempton 关 心 的 是 ， 依 据 在 一 个 季节 某 上 月 收 到 的 蛾 类 的 数据 / 技 出 14 个 地 

点 的 主 坐 标 排序 能 否 保持 大 致 相同 。Kempton 发 现 ， 在 连续 三 年 的 时 间 里 ， 所 得 排序 之 间 具 

有 某 种 一 致 性 。 这 是 一 个 根据 寿命 短 的 生物 群落 的 组 成 进行 地 理 位 置 排序 的 极 好 例子 。 

第 五 节 ”对 应 分 析 及 相互 平均 法 

对 应 分 析 〈correspondence anlysis) 和 相互 平均 法 (reciprocal averaging) 是 丙 种 同 

时 对 实体 和 对 属性 进行 排序 的 方法 。 也 就 是 说 ， 在 一 次 分 析 过 程 中 同时 进行 正 分 析 (《Q 分 析 ) 

和 逆 分 析 (CR 分 析 )， 并 且 这 两 种 分 析 统 一 成 为 一 个 不 可 分 割 的 整体 。 而 其 他 的 一般 排序 方 

法 ， 用 正 分 析 只 能 得 到 实体 的 排序 ， 即 求 出 各 实体 在 若干 轴 上 的 坐标 ， 如果 要 得 到 对 属性 的 于 

排序 ， 还 必须 进行 逆 分 析 ， 两 者 不 能 同时 进行 。 正 因为 如 此 ， 对 应 分 析 和 相互 平均 法 已 成 为 

生态 数据 的 主要 排序 方法 ， 用 得 愈 来 愈 普遍 。 
7 y 

TD 

。 对 应 分 析 实 际 上 是 主 分 量 分 析 的 另 一 种 方式 。 在 主 分 量 分 析 开 始 时 ， 原 娩 数 据 可 以 进行 
中 心 化 、 标 准 化 等 处 理 ， 其 后 的 计算 都 是 将 得 到 的 抑 阵 右 乘 其 转 置 和 矩阵 再 进行 特征 分 析 。 每 
一 特征 根 对 应 的 特征 向 量 组 成 一 系列 给 物种 的 “权重 ”， 从 而 计算 出 每 一 样 方 的 “得 分 ”该 “分 
数 " 即 对 物种 的 加 权 和 ， 也 就 是 各 样 方 点 在 排序 轴 上 的 坐标 。 而 对 应 分 析 ， 在 进 行 数 据 处 理 
采取 了 与 主 分 量 分 析 不 同 的 方法 ， 并 且 在 进行 特征 分 析 并 把 特征 向 量 转 化 为 得 分 时 ， 是 同时 

给 样 方 和 物种 分 配 得 分 ， 因 而 对 应 分 析 同 时 产生 Q 型 和 R 型 两 种 排序 。 

(—) 对 应 分 析 的 步骤 和 方法 

ae 3 个 物种 5 个 样 方 的 数据 X 为 例 说 明 对 应 / 本 的 步骤 和 方法 。 
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第 一 : es 将 数据 Ft WER pent $5.9 M po JEP 6 

M ,一 (mi (8-19)-= ， 

Mm; j =e Nyy [af Tye} (8-20) 

stra or, =)0x,; 为 X 和 矩阵 的 第 i 行 之 和 。 
j-1 , 

C=S5%i, AX AIM ZA. 

写成 矩阵 形式 有 : 

— M=R-4XxC-3 (8-21) 

式 中 R- 纪 和 1C- 纹 对 角 矩 隆 ,其 非 零 元 素 分 别 为 行 和 与 列 和 平方 根 的 倒数 。 在 本 例 中 为 ; 
(1//20 0 1 Ny (ABS Bs, Oe eu athe 

BR ee 16/80, Gon 4 | 8. cBycdS a Ou an Ot 
| . : il =e ES ei | 

Re 0 CPS) ACP eee 

Ch eh 0 0 0 0 

0 1//15 0 0 0 

0 0 1/./20 oF. on 4 

0 0 O10T 9 /,/10 0 

0 0 0 0 1/0/30 

0.67082 0.11547 0 014142. 0.04082 
= | 0.32863 0.28284 0.61237 0 cas 

0.02828 0.25560 0.15811 0.35777 0.74878 ~ 

BoA: 计算 So 及 Q,., 矩 阵 。 

S, ,一 MM7 (8-22) 

Qin =M™M (8-23) 

例 中 ， 

' 0.48500 0.25311 0.12965 | 
=| 0.25311 0.56300 0.17842 

0.12965 0.17842 0.77980 

0.55800 0.17764 0.20572 0.10499 0.04856 \ 
0.17764 0.15867 0.21362 0.10778 0.19610 | 

Q= 0.20572 0.21362 0.40000 0.05657 0.11839 
0.10499 0.10778 0.05657 0.14800 0.27366 
0.04856 0.19610 0.11839 0.27366 0.56233 

第 三 步 ， 对 $ 和 Q 作 特征 分 析 求 U, 和 Uu。 
按 特 征 根 绝 对 值 大 小 排列 作为 主 对 线 元 素 得 对 角 抢 阵 人 ,和 和 Na; 其 租 应 的 特征 向 量 抢 阵 分 

别 与 U, 和 Uo。 
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在 本 例 中 ，S$ 和 Q@ 的 前 三 个 特征 根 相等 〈p 忆 mn 的 情况 下 ，Q 仅 有 p 个 非 零 特征 HD), WA, = 

1, A,=0.56056, A,=0.26715, 4) BISKIMIU, MUCH: } 5 

| 0344721 0.54772 0.70711 | 

U,= | 0.49281 0.50885 —0.70584 | 
| 

0.74641 —0.66413 0.04236 | ; 一 

0.5000 0.3873 0.4472 0.3162 0.5477) 

0.6382 0.0273 0.2671 一 0.2442 —0.6790 — 

U。= —0.5488 0.1757 0.7739 —0.2336 —0.1203 ak stepha 

一 0.1740 0.1113 0.0420 0.8657 0.4539 

—0.1061 0.8979 —0.3577 —0.1906 一 0.1359 

Ex —%, SHOWIES AERA, HK = LEER IZ. 
SOU. 求 物种 和 样 方 排序 坐标 《 即 得 分 ) 。 teas ne 
1。 RD AOUERRARR: 设 V 为 二 Xp 和 矩阵， 则 V 珑 阵 的 行 就 给 出 了 各 物 A RHE A 

V=,/N UsR-2 | ee (8-24) 
FUN Dy BAX FEE IC ZAM 
Fil Hy FH B= 3. HV FGM: 

(0.44721 0.54772... 0.70711 | 上 m te lace 
V= | 0.49281 0.50885 —0.70584_ /100/30 0 

| 0.74641 —0.66413 -0.04236 Gre 0  ~4/100/50 

1 1 1 , ay: athe 
~ [sa 0.929 一 0.998 | Bo a 

1.669 —1.213 0.060 7 whet, 
PHBA, Mf ERA RA, =1V BEE 1 Dy ee RO 

成 立 并 是 二 个 不 重要 的 结果 。 为 什么 V 的 第 一 行 向 量 是 不 变 的 ? 这 在 我 们 AEE IRA 
于 对 同一 数据 进行 排序 时 就 会 清楚 。 人 an 

用 V 和 矩阵 中 的 第 二 行 和 第 三 行 向 量 值 作为 坐标 排序 物种 如 图 8-10B。 
2. 求 样 方 的 排序 坐标 ， 设 W 为 一 nXn 和 矩阵 ， WW sve ute SEs OER Ah 

W=,/N UgC-2 ~ (8-25) 

例 中 样 方 数 n= 王 5， 其 W 矩阵 为 : 

ia 1 1 1 1 

| 1.276 06070. 0.597) (06772 14240 

W= —1.098 0.454 16730 —0.739 —0.220 

—0.348 0.287 0.094 22738 一 0.829 

—0.212 2.318 —-0.800) ~0.603 —0.248 

象 物种 排序 一 样 ，W 矩阵 的 第 一 行 向 量 全 由 1 组 成 ， 没 有 意义 。 而 第 三 行 和 第 三 行 (如 果 
只 移 取 两 个 轴 构 成 的 二 维 空间 ) 向 量 给 出 了 样 广 的 排序 华 标 ， 其 5 个 桩 方 的 排序 由 山 8-10 中 3 轩 
给 出 。 对 同一 数据 在 中 心 化 后 进行 主 分 量 分 析 ， 并 取 第 一 \ 二 主 分 量 ， 排 序 结果 见 图 8r10B 忠 ”有 

“256， 



图 8-10 3 个 物种 、5 个 样 方 的 排序 

和 A 一 物种 排序 ; 3B 一 样 方 排序 ;图 由 实 点 为 对 应 分 析 结 果 ; 圆圈 为 数据 中 ， 心 化 后 的 主 分 量 分 析 结果 

圆圈 ， 可 和 对 应 分 析 的 结果 进行 比较 。 

(=) 物种 排序 与 样 方 排序 的 关系 

对 应 分 析 得 出 了 各 物种 在 各 坐标 轴 上 的 坐标 ， 也 同时 得 出 了 各 样 方 在 各 坐标 轴 上 的 坐 

标 。 如 果 各 物种 的 坐标 选 在 第 k 轴 上 ( 即 V 和 扼 阵 的 第 k 行 ), 各 样 方 的 坐标 也 选 在 第 k 轴 : 蕊 《 即 从 

和 特征 根 ; 即 rk2 一 

入， 这 在 Kk 王 1，2，……p 时 都 是 成 立 的 。 

相关 系数 zx 由 下 式 算 出 

mi 一 六 亲 Ti (8-26) 

1=1 J-1 

Sh ifix, 为 原始 数据 矩阵 X 中 第 i 行 j 列 的 元 素 ， 它 是 作为 “ 样 方 j 中 物种 i 出 现 的 频率 或 频 度 ” 

来 处 理 的 。 在 上 面 我 们 所 举 的 例子 中 ， 2, 的确 是 第 ji 物种 在 第 j 样 方 中 出 现 的 频 度 , 但 是 ， 即 

使 Xi 不 是 频率 ， 如 原始 数据 是 记录 不 同样 方 的 生物 量 ， 为 了 现在 的 计算 ， 我 们 仍 可 把 它们 当 

成 频率 来 处 理 。V 庆 是 第 i 个 物种 在 第 k 轴 上 的 坐标 ; W 训 是 第 j 个 样 方 在 第 k 轴 土 的 坐标 。 

下 面 计算 例 中 的 ri。 
a my 

Ee a ae 
Me 9 Gag! 09 

Pie 7° BS: 2g 
各 物种 在 第 二 坐标 轴 上 的 坐标 CV MEADS — 77) ZHI: 1.102, 0.929, 一 0.998。 

各 料 六 在 第 二 坐标 轴 上 的 坐标 CW 挎 阵 的 第 二 行 ) 分 别 为 ，1.276，0.0707 0.597， 
—0.772, —1.240. | | 

则 

poe ooh [ 15¢1.102)¢ 1.276) +2(1.102)(0.070) ++ 

8¢—0.998)(—0.772)+29(—0.998)(— 1.240) J=0.7487 
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r.2=(0.7487 X0.7487=0.561=A, . 

PLACA, htt AAMAS MOM GEST EZ SIAL AVR C1, De 
W,=(1, 1,7" 1), Baik Wk NEA, Ke eI IES AE B71, DV, 

=1,W,;=1, 则 8-26 式 右边 为 : 
一 . 

is 5 
r; Ned “a 

SBP RAE, = 1,53 9b BAHT IZ} E GS BLA BEE AB BA APE G HEI 光标 的 相关 最 
KA, 这 一 点 就 不 予 证 明 丁 。 | 

二 、 相 互 冬 均 技术 

Hill (1973) 提出 的 相互 平均 渤 攻 所 种 用 失 戎 法 求 特 征 商 晤 的 算法 ， 它 所 得 到 的 样 方 排 
序 非常 接近 于 不 中 心 化 时 正规 化 数据 的 主 分 量 分 析 结果 ， 而 它 同 时 得 到 的 对 属性 指 排 序 邯 显 、 
著 地 比 主 分 量 分 析 得 到 的 属性 负荷 量 更 有 意义 。 本 «2 2h = 

(一 ) 相互 平均 技术 的 步骤 及 方法 FLWERAB RROD —- 
BIS, RARER SHE HEP Zia PRR ”河和 让 全 工 玫 车 这 人 

© SER AE EERO TRA BO Fa TARE EE RIO at 
ea UE Y=(y, vy, xe Fey sé a SK t CARE AR: i , = BS xr Hit es t} AAA EH 

同样 令 冬 方 在 相应 排序 轴 的 坐标 为， TLE tay eS SAR ee 

Z= (2, 2Z2 Zn) af Hl te 7 Patt SSE 

SORE SRDS HOARIEZ HOF TIER, ee 
y= omy — G=1,2,++,p)-1 (8-278) 

ne 8 _o ; : : ‘ mn : . tN . i nt x t xp 7c 

WA ae TF eit Se Bi pe oe] ’ (Se pac oP o UCAS: Se 

SIRT 25> yx, KU: ex 车 G=1 525° " (27), x} 
= Jt, aif 下 ae W si i 4 2 ws : v a Aba oh Ret 

patie We bl -4-+ anime 

SAY, File; 7a Je eh BH MEX TA SPA, BL Fea RE OE 
坐标 对 相应 行 原始 数据 的 加 权 平 均 ; 反之 ， 每 个 样 方 的 排序 坐标 又 是 ?个 物种 排 序 坐 标 对 相 

应 列 原始 数据 的 加 权 平 均 ; 两 者 的 排序 是 由 相互 平均 而 来 的 。 0 =, 

下 面 ， 我 们 把 8-27a、b 两 式 用 更 简单 的 矩阵 形式 表达 :, . 

YY 一 ZK (8-278') 

Z=YXC"! | (8-270/.) 

式 中 R-: 为 DXp 的 对 角 矩 阵 ， 其 第 i 不 元 素 为 1/r C- 1 Fyn x nA KT Fy Ra » 其 第 j 个 元 素 

为 /Ci。 显 然 8-27a、b 两 式 分 别 等 价 于 8-27a' 、b' sk, 

第 二 步 ， 入 

根据 8-27a、b 或 8-27a/ 、b/ sk, FA YEAR PESO HAV HOHERE AR ARYL, yo eee yp 以 及 样 ， 

方 的 排序 坐标 zl Zr， 一 …… Zane 

为 此 ， 首 先 可 以 随意 耸 出 一 组 种 排序 Y 的 初始 值 ; 
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Vo cy, Y, ( «5 veny,(0)) 

为 计算 方便 ， 我 们 规定 p 个 初始 值 中 最 小 值 为 0， 最 大 值 为 了 0。- 

再 将 初始 Yo 代入 8-27b 或 8-27b/ 式 , 可 以 求 册 样 方 的 排序 值 z 
Z/ = (2, (07) Zs NO Z 0?) 

由 于 Yt 中 的 p 个 值 在 0 与 100 之 间 ， 通 过 8- _orbskb’ 式 的 加 权 理 均 后 得 到 ZGy) 的 mn 个 值 ， 也 

必然 在 0 与 100 之 间 。 然 而 Z42) 中 的 最 小 值 不 一 定 恰好 等 于 0， 而 可 能 大 于 0， 其 最 大 值 也 不 

- 二 定 恰 好 等 于 100， 而 可 能 小 于 100。 为 了 以 后 计算 的 方便 ,我们 需要 对 Ze 的 值 进行 调整 ， 

使 其 中 最 小 值 必然 为 0， BBA HLH £79100. 
Hit, +. 

Zz, )—min (z;/)) | 
z;=100 x ae GJ=1s 25 Steer 11) (8-28) max(z;/))—min(z;/)) 

1sj<s 1<j<a2 

这 样 ， 我 们 就 得 到 了 一 组 最 小 值 为 0、 最 大 人 为 100 的 n 个 样 方 的 排序 从 标 : 
Z)=(z, (0) z, 0) tnatme z,() ie 

后 将 Z 四 代入 8-27a 或 a/ 式 中 ， 求 出 种 的 排序 坐标 : 二 - 上 
YI ) 一 (Y; (17) ?2 UI cen oa yp (7 )) 

FIRE, SUBD MHRA BHE0S 1002, ROK ERO, BAKER 
为 100， 所 以 也 用 类 似 于 8-28 式 的 分 式 进行 调整 ， 而 得 到 最 小 值 为 0， 最 天 值 为 100 的 物种 排 
FEAR . mH 

YO (Cy, 70D yp) ’ 

RSL RIERA, ARLE MANE. TORE 
Zoe YO); 2M), ye) ..yt)>) ZUY, yur), Ze+m w.... 

在 所 有 这 些 行 向 量 中 ， 其 最 小 值 均 为 0， 最 大 值 均 为 100。 

、 学 座 初始 值 给 得 如 何 ,上 壕 迁 代 过 程 必 然 是 收 俩 的 ,因此 当 进 行 到 着 干 芗 ,比如 1 下 > 后 , 必 
然 有 YGD 之 YC+D， ZB ZI). 这 最 后 稳定 的 向 量 Y= Y= Cy, Yo" PRL Z=(z, 

ZZ) Bree R AN HE Eppes HER Bi Rope Ee a 

第 三 步 ， 求 其 他 轴 上 的 排序 坐标 。 Mr 

前 述 过 程 只 求 出 了 在 二 个 排序 轴 上 物种 的 排序 Y 和 桩 方 排序 Z， 亦 即 只 求 了 我 们 未 曾 给 

HAMEL 的 一 个 特征 向 量 。 对 于 任意 初 值 来 说 ， 除 了 极 特殊 的 情况 外 ， 用 这 种 适 代 并 调整 

的 方法 得 出 的 特征 向 量 都 是 对 应 于 最 大 的 特征 根 的 。 现 在 我 们 要 求 出 在 第 二 ae ae 

也 需要 给 出 第 二 轴 的 物种 排序 初 值 : 
y’ (= (y, 7 (0) V2 2 00 yp / (0 ) 

并 从 它 出 发 再 用 第 二 PTE Ves leat fe 2 AcE: YO We (car ee eee 

又 会 重新 求 到 第 一 轴 的 解 。 区 

为 了 保证 求 出 第 二 轴 的 Y/ 和 Z/ 分 别 是 与 第 _- 辆 的 Y 和 Z 呈 正 交 的 排序 坐标， 我 们 要 用 

Schmidt 的 正 交 化 方法 去 找 出 第 二 选 代 过 程 的 初始 值 Yo ， 其 计算 步 又 如 下 : 

1。 首先 求 出 

YR= (Mr, Vek VF p) (8-29) 

FPR eT A eRe, YR EER HIN SS — Hh EAS PPE. 

2. 计算 Y 中 各 分 量 的 加 权 平 沟 值 

45259， 
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6 _ . 

ye Fev rs ., oe (8-30) 
1 1 

YR= ( yr, or, tenes yr，) 和 二 (8-31) 

3. 计算 行 向 量 

E=YR— YR=(e, Enrrrees ©) 

= (70%, —- 9) hy (为 一 2 or pe Y)) (8-32) 
注意 E 中 的 p 个 分 量 之 和 必 为 0。 因 为 | 

pe t 

PAO.) =Er94— oF, 

=yonn- Don, 
(=1 {=} 

=0 

4. 求 系数 

先 从 求 第 一 轴 物 种 排序 Y 的 选 代 过 程 中 ， 放出 接近 于 得 到 最 终 稳定 解 的 前 几 步 (比如 第 

步 ，k<1) 时 的 任 一 近似 解 
Yr* 一 YI 一 =(y,* pets ACH OLE ve) 

Wl] ABBA 

w= Sley,* /Se yj (8-33) 
< i=l («#1 

5. RU AMAR © 
我 们 令 
yy) (8-34) 

其 中 p 父 元 素 的 最 小 值 和 最 大 值 不 一 定 正好 为 0 和 100， 同 样 用 8-28 式 调整 换算 BES 
AD (377 (o af,/ 《0) 5 汪汪 A 

这 就 是 我 们 要 求 的 第 二 轴 和 迭代 的 物种 排序 初始 值 ， 其 中 最 小 值 为 0， 最 大 值 为 100。 

由 Y“ 忆 开始， 重新 用 第 二 步 的 迭代 调整 过 程 ,最 后 可 得 到 第 二 排序 轴 的 物 种 排序 ̀Y/ 及 

样 方 排序 Z/， 

如 果 还 要 求 第 三 轴 、 第 四 轴 的 排序 坐标 过 可 重复 使 用 正 交 化 方 法 找 出 物 种 :排序 的 初始 

值 号 再 进行 迭代 而 得 其 他 轴 土 的 物种 排序 及 样 方 排序 。 、 

& 平 面 我 们 仍 用 对 应 分 析 中 举 的 例子 ， 即 一 个 3 x 5 的 数据 矩阵 开始 ， 采用 相互 平均 技术 进 

BiH. 相互 平均 技术 的 计算 方法 比较 繁杂 ， 所 以 略 去 每 一 步 的 计算 过 程 而 仅 烈 出 计算 表 

格 〈 表 8-3)。 

2 对 应 分 析 与 相互 平均 法 的 关系 

根据 8-278: 和 5 两 式 ， 如 果 不 考虑 调整 六 则 对 Y 而 言 A: 
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YI+D 一 ZXTR-! 一 YIDXC
-IXTR-i 

BA LS eV? re 
4 

Y=YXC-'X7R™! 
= _ 

YR?=YXC-'X7R-!R? rE = 

=YXC-! X7R-? ; 

=YR? (R-$XC-X™R-4) beat sr 

My «= S=MMT=(R-4XC-4)(R-2XC-3)7 = a 

=R-4XC-1X7R-4 * 

所 以 YR? = YR?S Yah ais 
ixp 

这 说 明 YR 二 是 S 的 特征 向 量 ， 并 对 于 所 有 的 p 个 物种 向 量 〈 即 Y 的 全 部 p 行 )， 这 一 结 论 痢 
是 成 立 的 。 

因此 

“YR SU, 、 ) (8-38) 
P*pP*p pXp ba tie 

UseP XDEM, HTASHHEAR, WA Fine 

Y=U,R-4 | ; (8-39) 

PXP 'PXP p&p 3 x 4. 4 yp ¢ ora 

将 上 式 与 对 应 分 析 给 出 物种 排序 坐标 的 8-24 式 比较 *y DT PAR NO EMT 
是 完全 相同 的 。 Shee 
同 理 ， 我们 也 可 以 证 明 ; 

Z=U, C-4 | 8 ¢e=409" 
natn atm nxn 

它 与 8=25 式 ， 除 了 少 二 个 比例 常数 WVN 外 ， 也 是 完全 相同 的 ; 

以 上 证 明说 明了 对 于 相同 的 数据 ， 其 物种 排序 和 祥 方 排序 ， er EBA HA 

也 可 由 对 应 分 析 进 行 3 和 Q 的 特征 分 析 求 得 。 两 者 的 排序 结果 是 一 致 的 。 » SF 

本 节 在 介绍 对 应 分 析 和 相互 平均 法 的 步骤 及 方法 时 ， 采 用 了 同一 数据 例子 。 aoe, 

将 对 应 分 析 的 物种 排序 坐标 V， 用 类 似 8-28 式 的 方法 对 第 二 、 三 行 重新 标 度 在 0 一 100 之 间 郊 

得 (100 91.76 0)R (100 0 44.17); 将 对 应 分 析 的 样 方 排序 坐标 W， 也 用 类 似 8-28 式 

人 得 (100 52.07 73.01 18.6 0), ERBRS 

互相 平均 法 的 结果 是 完全 一 致 的 〈 表 8-3)。 -83%) 3 
ca 5. PAH BRRWH BHT, Ame Bay (0 54.88 100 12.69 

31.5), ESHEPFHLAHNARRALARRKCA, (ASL, WRAL EWR 

标 度 的 第 三 行 的 值 ， 或 者 直接 把 W 的 第 三 行 全 部 乘 以 (一 1 后 重新 标 度 ， 则 得 〈100 45.11 

0 87.31 68.95) ， 这 个 结果 仍然 与 相互 平均 法 一 致 。 这 就 是 说 样 方 在 第 二 轴 ( 即 和 抵 阵 第 三 

行 ) 上 的 排序 坐标 两 种 方法 仅仅 表现 了 方向 上 的 差异 ， 而 各 样 方 的 相对 位 置 并 没有 变化 。 
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四 、 应 用 实例 

Biriet@: (1972) 应 用 对 应 分 析 方法 比较 了 由 75 种 海洋 足 类 生物 描述 的 64 个 料 方 ,从 而 
客观 二 解 释 了 样 方 与 牺 种 两 者 的 排序 以 及 物种 与 样 方 分 组 的 结果 。 Beil sy 

WER (1988) RMA PISA OA Eb ee LST. l9ss4E5—7H (% 
种 害虫 的 大 发 生 季节 ) MRA KREME, 3 HR, ARIE. BY BES 北 
四 个 方位 上 ， 于 内 、 外 层 的 上 、 中 、 下 部 位 各 固定 24 个 位 点 ， 每 点 选取 一 个 枝条 刀 每 周 调 查 
WASH RBM RRR LNA MRR BR, HAI, Mee MT A CRD, 

ORME AMRE SHR LIN TIC BE Bn, wRR—17 GAP) x24《 样 点 7 的 原 dE 

«RRR PERRET, ROR a 了 Ht SE OR RAE EL 

«yay a EE A ER, WER EE RRR > LH ERATER 

个 明显 的 亚 群 落 。 这 个 结 采 对 于 榈 园 害 息 及 天 敌 的 抽样 调查 及 制定 害虫 防治 措施 具有 很 大 的 

参考 价值 Sores * 章 第 五 节 ) 。 

第 去 节 判别 分 析 

在 本 节 以 前 介绍 的 所 有 分 类 和 排序 方法 ， 对 其 数据 矩阵 的 处 理 都 是 孤立 进行 的 。 这 是 假 
_ 定 研究 者 手 达 只 有 一 个 未 预先 分 组 的 数据 矩阵 需要 作出 生态 学 的 解释 。 然 布 ， 在 生态 学 研究 
上 ， 人 往往 需要 对 预先 已 分 组 的 实体 ， 亦 即 n 个 数据 算 阵 进行 联合 排序 * 下 面 列举 几 个 在 研究 中 
可 能 明 到 的 情况 ， 

.假设 要 研究 个 沽 泊 中 的 水 面 夺 被， 或 宙 泊 中 深水 层 的 无 用 椎 动物 ， FEM HL KK RS 
«SU va al 0 J Ba AS a YB HE HR 

2. 如 果 在 连续 n 年 中 ， 每 年 某 一 时 期 对 大 田中 的 昆虫 区 系 或 其 他 的 分 类 单位 集 进 行 抽 样 
调查 ， 这 样 的 原始 数据 将 由 n 个 年 分 的 数据 矩阵 所 构成 ; 

3. 假 设 槛 比较 1 不 地 理 上 分 离 的 区 域内 的 环境 条 件 ， 在 每 A, EERE? 的 得 
一 个 样 万 测 定 一 定数 目的 环境 变量 ， 这 样 总 的 数据 矩阵 也 将 由 每 一 区 域 环境 变量 的 数据 邱 阵 
所 构成 。 

除了 以 上 列举 的 情况 外 ， 还 有 另外 一 一 种 情形 ， 就 是 对 划一 实体 ， 我 们 需要 判断 它 应 恋 归 
入 已 经 分 组 的 哪 一 类 。 所 有 这 些 都 是 本 节 判 别 分 析 要 解决 的 问题 。 

判 曙 分 析 是 多 元 统计 分 析 中 一 类 很 有 用 处 的 分 类 和 排序 方法 。 它 的 基本 站 想 是 对 研究 对 
象 已 用 某 种 方法 分 成 了 若干 类 的 情况 下 ， 通 过 建立 判别 或 识别 丽 数 ， 确 定 各 类 成 贰 的 排序 位 
置 ， 这 就 是 所 谓 “ 判 别 ”(discriminatton); 或 者 确定 某 个 新 的 实体 应 该 归属 于 已 分 组 的 哪 一 
类 中 ， 即 所 谓 “ 识 别 ”(identification ) 。 

一 个 简单 的 例子 如 图 8-11， 它 反映 了 6 不 灾 体 分 成 4. BY SP ots 当 我 们 采 用 
任 一 属性 xi 或 xz: 时， 都 不 能 将 两 个 组 完全 分 开 。 在 关 律 傅 部 下 凑 们 可 以 寻找 一 个 属性 的 线 
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性 组 合 ， 以 达到 最 有 效 地 判别 两 个 组 的 目 
的 。 解 决 的 办 法 是 建立 一 个 新 的 判别 属性 d， 

CHER BENRHAR, dj= (cosd5°)x,;— 

(cos45°)X,;, 这 样 在 d 轴 上 两 组 实体 就 可 完 

全 分 开 了 。 从 图 8-11 可 以 看 到 ， 判 别 轴 d 是 

“ 沿 组 间 最 大 变异 的 方向 展开 的 ， 这 说 明 判 别 

函数 的 权重 有 可 能 是 组 间 协 方差 矩阵 的 特征 

向 量 。 

表 8-4 。 总 体 、 组 内 及 组 间 变 差 的 测定 
离 差 矩阵 协 方差 矩阵 

wast W=Wi+Wst--+We V=W/n—-g 
组 间 变 差 ，B=T 一 W A=B/g-1 

图 8-11 6 个 实体 分 成 A、B 两 组 的 判别 

对 于 上 述 的 简单 例子 ， 我 们 可 以 推广 到 n 组 和 多 个 属性 的 情况 。 在 只 有 两 组 的 情况 ， 仅 
需 一 个 判别 函数 ， 称 为 简单 判别 分 析 ， 而 在 多 组 的 情况 下 ， 则 需 建 立 多 个 判别 函数 ， 称 为 多 
元 判别 分 析 。 判 别 分 析 的 关键 在 于 找 出 判别 函数 的 线性 组 合 ， 它 使 组 间 差 异 尽 可 能 地 大 ， 组 
内 差异 尽 可 能 小 。 由 于 判别 函数 是 线性 组 合 的 ， 因 而 要 求 属性 必须 是 数量 化 的 ， 而 且 还 要 求 
这 些 数据 已 经 转换 ， 使 其 尽 可 能 接近 多 维 正 态 分 布 。 

一 、 判 别 分 析 的 步 又 与 方法 

下 面 以 一 个 2 个 属性 描述 7 个 样 方 并 已 分 为 3 个 组 的 数据 为 例 ， 说 明 判 别 分 析 的 步 双 及 方 
ik: 

1 组 2 组 3 组 
一 一 人 一- 一 一 -一 一 全 一) 

x=| 1 2 -2 8 8 8 | 
ee ae | T ae 3 | 

第 二 步 ， 计 算 总 体 、 组 内 及 组 间 的 变 差 。 这 可 以 采用 离 差 内 积 矩阵 或 采用 协 方差 矩阵 表 
示 _( 表 8-4)。 

总 变 差 矩阵 是 原始 数据 矩阵 X 按 属性 中 心 化 处 理 后 的 内 积 矩 阵 ， 即 ; hi 
f T=(X— XK )(X— XK)? (8-41) 

将 T 除 以 自由 度 nm 一 1 (为 样 方 数 ) 就 是 总 变 差 的 协 方差 矩阵 S。 即 : 
$=T/n—1 3 (8-42) 

AY EW, AMAA ZA, 

w= sow, (8-43) 
i=l 

| URW 25S HERE eit RB. 

Wi 一 (Xi 一 Kj) (Xj —X,)7 8 (8-44) 
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WRU os (CHR Ae) 就 得 到 组 内 协 方差 矩阵 Y。 
V=W/n-g ~-2 (8-45) 

$H fia] 72S 38 46 EB FEM BS 92 5 ET AY eM ee, 
B=T—W | (8-46) 

将 B 除 以 组 间 自 由 度 Cn 一 1) 一 (n 一 8) 王 8 一 1， 就 得 到 组 内 协 方差 矩阵 A。 
A=B/g—1 (8-47) 

在 杰 例 中 ， 先 对 X 以 属性 作 中 心 化 处 理 。 

\ i ey 2 组 3 组 
iS rey 

eee (KEKy=[— 4-43 3.43 — 3543 "2572.57 265% 8.57 
: 1,43 —1.43 —2.43 3.57 2.57 —0.43°—0.48 

则 总 体 离 差 矩阵 T 为 ; 
75.714 © pit! 

和 me Tia 29.714 

自由 度 为 n 一 1 一 7 一 I 一 6。 

为 了 求 出 组 内 离 差 矩 阵 W， 首 先 要 由 中 心 化 的 X 和 矩阵 计算 出 三 个 组 的 形 心 矩 阵 E。 
eit 2.57 3.07- / 

| —1.76 3.07 —0.43 

然后 再 计算 三 个 组 内 离 差 内 积 之 和 。 
_ 70.667 —0.3337. 70 0 0.5 0 1.167 —0.3337 

~ 19,333 de st # son 各 eo ame gg 

自由 度 为 nD 一 8 一 7 一 3 一 4。 

组 间 离 差 矩阵 ， 

用 人 54 nel 

33.047 28.547 

自由 度 为 g 一 1 一 3 一 1 一 2。 

由 此 可 得 总 体 协 方差 矩阵 $、 组 内 协 方差 矩阵 V 和 组 间 协 方差 和 矩阵 A。 

第 二 步 ， 求 YA 或 W- 旬 的 特征 根 和 特征 向 量 。 

要 解决 组 间 差 异 最 大 ， 而 组 内 差 最 小 的 问题 ， 就 要 计算 组 间 协 方差 矩阵 A 与 组 内 协 方 差 

和 矩阵 V 之 比 (A/V) 的 特征 根 及 特征 向 量 ， 将 A/V 表 示 为 V-I!A， 则 可 根据 特征 方程 ; 

(V-'A—A)U=0 ; (8-48) 

求 各 行 的 特征 根 。 为 此 将 等 式 两 端 同 时 左 乘 V 得 

(A—4V)U=0 ~ (8-49) . 

4, AVR W Bw THES, NAMED ERA, | 
(W-'B—Il U=o0 (8-50) 

或 (B—IW) U=0 (8-51) 

NAT WE AV AAW BY Sie RR—AR, REE, HA 

pr (8-52) 
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TEA an: oy 

4A=B/g—1,V=W/n—-s 代入 8-49 式 

(B/g—1—AW/n—g)U=0 

(BET AW)U=0 | (8-53) 

比较 8-51 和 8-53 式 ， 显 然 8-52 式 总 是 成 立 的 。 

例 中 ， 根据 8-51 式 求 得 ， 1,=106.025, 1L,=7.817, ABZ, 

_~u-g T3. 
Ma ganh NC sus +025= 212.05 

= a =i, =15.634 

将 X 和 代入 8-49 式 求 得 相应 的 特征 向 量 。 人 使 其 为 单位 长 度 。 以 

此 正规 化 的 特征 向 量 构成 U 和 矩阵 的 列 ， 得 ; 

ob etls nee oy 

0.584 0.878 

H=D, RUMP RACHH, of exe 

由 于 和 矩阵 V-'A 或 W-'B 都 是 非 对 称 和 矩阵 ， 因 而 由 它们 求 出 的 特征 向 量 是 非 正 交 的 。 如 果 

将 这 种 非 正 交 的 特征 向 量 画 成 直角 坐标 ， 则 会 拉 长 原 空间 及 其 实体 散 点 精 圆 。 然 而 ， 车 多 非 

正 交 的 特征 向 量 以 某 种 形式 的 标准 化 处 理 ， 只 要 原 协 方差 矩 信 征 同 质 的 ， 则 实体 组 的 散 点 将 

保持 环形 〈 图 8-12)。 这 种 标准 化 用 8-54 式 处 理 。 

-~ 

< 一 
ie 

S 
ro | 

r 

- 8-12 多 元 判别 分 析 的 基本 原理 

虚线 一 两 个 原 属性 ， 实 线 一 典范 轴 ; 和 A_ 原 属 杜 空间 出 贞 范 册 是 提 正 六 的 ; 3B 一 当 取 
正 交 空间 时 ， 拉 长 了 实体 散 点 椭 俩 ; 允 一 将 特征 向 量 矩 阵 转换 为 C 和 矩阵 宛 使 分 布 成 环 
形 

C=U(UTVU)-? (8-54). 
定义 这 种 标准 化 的 特征 向 量 C 为 判别 分 析 的 典范 空间 (canonical space), HPs Ha a 

阵 是 不 同 质 的 ， 经 过 这 种 转换 后 组 形 心 的 方差 总 是 最 大 的 。 从 而 可 得 出 结论 : 主轴 摘 述 了 组 

间 变 差 ， 第 一 主轴 代表 了 组 形 心 变 差 最 大 的 方向 。， 相继 的 主轴 代表 殉 噶 次 大 的 方向 岂 

Xe 一 中 二 9 . 

€ A HU 7U,=(0.812 06584)( | 3 ) = 0.123833 05 FF AE At ETE IER AY) A 
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此 将 总 转换 为 C。 

SLSR apse ane 
1.266 1.460 

第 四 步 ， 求 实体 在 典范 空间 中 的 排序 坐标 Y。 
Y=(X— xX )TC (8-55) 

3 op eB Si AS DR] rE YAS a BR EV HRD US EE BE IE. Ul 

BS Be BE LS OT FI A SE WO BE 

阵 得 到 。 
F=ETC (8-56) 

， 在 本 例 中 ， 
ae 一 7.84 —9.11 9.05 7.78 3.98 5274 ig 

1.44 0.64 —().82 Sebt -Ve7L.— 2.67 3.47, 

Ge 8.41 4.86 I" 

0.42 2.44. —3.07 

语 以 验证 ， 在 典 范 空间 中 ， 组 间 协 方差 矩阵 恰好 等 于 特征 根 ， 而 组 内 协 方差 矩阵 为 一 单 

位 矩阵 1。 本 
图 8-13 给 出 了 例 中 7 个 实体 分 3 组 的 判别 排序 图 

第 五 步 ， 识别 问 题 。 

.正如 主 分 量 分 析 一 样 ， 式 Y=(X 一 X )7C 可 以 认为 是 一 系 烈 的 函数 用 它 可 以 找 出 实 体 

Linas 典范 轴 的 位 置 。 

yi 一 (xu 一双 )Cu 填 ea 》 十 (xpi 一 Xp)Can (8-57) 

.从 8-56 看 出 ， 标 准 化 后 的 特征 向 量 构成 了 一 一 系列 的 权重 ， 用 它 乘 (xu 一 各 )》 就 可 以 得 到 
实体 相对 于 新 轴 的 位 置 。 如 果 在 

计算 之 初 属性 是 标准 化 的 ， 这 些 

典范 变量 就 称 为 判别 函数 《dis- 
crimination functions)， 它 用 于 

确定 原 属性 在 组 间 判 别 时 的 相对 

重要 性 。 如 果 在 计算 之 前 属性 是 

未 标准 化 的 ， 计 算得 到 的 典范 变 

- 量 就 称 为 识别 函数 〈identifica- 
图 8-135 7 个 实体 分 3 组 的 判别 排序 tion functions)， 它 用 于 将 一 新 

《 圆 点 表示 实体 ; 星 号 表示 组 形 心 ) 的 实体 归属 于 某 一 类 。 对 于 后 一 

种 情况 ， 人 们 只 需要 测定 出 新 实 

体 的 各 种 属性 ,然后 将 这 些 值 乘 以 权重 C,w 就 会 得 到 该 实体 相对 于 不 同 典 范 轴 的 位 置 。 根 

据 新 实体 与 各 组 实体 的 位 置 关 系 ， 就 可 以 判断 它 应 当归 属于 哪 一 个 组 。 

二 例如 有 一 个 新 的 实体 ， 它 的 两 个 属性 为 〈7，4)， 将 这 两 个 属性 值 用 原 数据 矩阵 的 属 性 

平均 值 进 行 中 心 化 后 为 〈1.57，0.57)， 用 此 中 心 化 的 数据 德 阵 乘 权 重 C， 得 新 实体 在 典范 

室 间 的 坐标 为 (3.49， 一 0.418)， 将 该 实体 点 画 在 典范 空间 中 并 同 原 有 三 个 组 的 七 个 样 方 点 

位 置 比 较 ， 可 见 新 的 实体 介 于 第 二 组 和 第 三 组 之 间 ， 而 更 接近 于 第 二 组 。 

Ir 
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如 前 所 述 ， 只 有 当 协 方差 矩阵 同 质 性 条 件 满足 时 ， 才 能 获得 这 些 结果 ， 尽 管 该 方法 对 于 
违背 这 个 条 件 并 不 十分 敏感 ， 但 最 好 还 是 对 协 方差 矩阵 的 同 质 性 进行 检验 。 下 面 介绍 丙种 检 
验方 法 。 
方法 一 ，Kullback 函数 (1959)， 它 近似 于 天 分 布 。 

X2 一 可 we int 自 py pe EDP) (8-58) 

strinyy SIAM, |V| AANA MMAR, Vl 为 第 j 组 内 协 方 差 矩 中 的 
行列 式 。 当 求 得 的 x? 值 大 于 规定 显著 水 平 的 交 临 界 值 时 ， 则 否定 同 质 性 假设 。 

方法 二 ，Wiks 的 4 〈1932)。 它 用 于 找 出 每 组 与 其 形 心 的 位 置 是 否 存在 明显 的 差异 ，4 是 
组 内 离 差 矩阵 WW 与 总 离 差 矩阵 T 的 行列 式 之 比 。 

=i | | . (8-59) 

ARUHO 〈 形 心 协 方差 最 大 ) 到 1 组 间 无 差异 ) 之 间 。- 

Bartlett (1938) 将 其 转换 为 X2。 

x= —((n—1)— @ +8) nA (8-60) 

自由 度 为 p(g 一 1 )。 oe 
WK ALS RAS Ma, WARE FLARE, | 

4 会 二 成 8-61) 
pee eat 

因此 ， 方 法 二 中 8-60 式 的 邓 近 似 地 多 许 我 们 估计 接受 前 K 个 判别 函数 之 后 ， 所 剩 下 的 p 一 
k 个 函数 的 判别 力 的 显著 性 (Bartlett 1948), 

t=((n—1)— 5 (P+8)) in| Tl +h.) | (3-62) 

自由 度 为 (p 一 k)(8 一 K 一 1)。 如 果 后 面 的 p 一 K 个 判别 函数 一 起 不 能 达到 选 定 的 临界 节 水 平 ， 
它 说 明 函 数 的 判别 力 仅 足 限于 前 Kk 个 函数 。 

二 、 应 用 实例 

Hudson (1976) 应 用 多 元 判别 分 析 研 究 了 British Columbia #52616 38 BR YE Be HEME 

动物 利用 和 共享 环境 资源 的 情况 。 从 而 Hudson 认 为 ， 判 别 分 析 是 用 较 少 维 描述 多 维 生 态 位 - 

(Hutchinson 1957) 的 适合 模型 。 

Hudson 将 研究 区 域 划 分 为 250X250 米 的 340 个 样 方 ,每 个 样 方 调查 了 15 个 物理 及 生物 

参数 〈 表 8-5)。 在 冬季 (11 月 到 2 月 ) 和 早春 《3 月 到 4 月 ) 观察 到 4 种 与 领地 单元 有 关 的 最 丰 

盛 的 哺乳 动物 . BB. ABRAM), 然后 用 这 些 单元 的 属性 研究 物种 的 生态 

位 。 

起 初 Hudson 试 图 分 别 建 立冬 季 和 早春 每 个 物种 的 生态 位 ， 对 每 一 物种 和 每 一 季节 ， 根据 

样 方 中 某 物种 是 否 出 现 将 样 方 划分 为 两 个 组 。 由 于 已 经 积累 了 大 量 研究 资料 ， 要 解释 某 一 样 
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“$05 根据 衬 方 的 15 个 属性 建立 的 判别 函数 
SS SF SE ES 四 

| BRA PERI (GLEE) 
RE 态 位 TRY29 

人 3 A $ : 

(2%) 63.2% i35.2% ‘a 6% 

| 下 玻 度 (%) 0. 0.025 -0。 vee 0.012 0.044 

物 | 坡度 变化 - 0.031 0.073 0.139 -0. 325 

yu | 岩石 情况 | 0.013 0.008 | 0.000. 0,000 图 8-14 ”每 一 物种 在 前 两 个 典范 轴 上 形 
外 Hi 0.049| 0.001 | 0,085 0.289 心 的 位 置 (早春 ) 

属 | 海拔 高 度 -0.001 0.000 -o.003 0.000 

性 ”| 雪 平均 深度 人 方 中 不 出 现 某 物种 的 原因 并 不 困难 ， 因 而 有 

ee | 可 能 假定 某 物种 在 整个 季节 不 出 现 的 原因 是 

树冠 部 闭 狗 0.055| -0.112 0.159 0.31 ”与 生态 选择 有 关 。Hudson 计 算 了 判别 函数 

_ 和 植 灌木 密度 多 -0.024 0.003 0.006 0.002 RRA MI, Be TSR MAA AREA A 

被 异 质 性 -0.559 “0.20i -0.264 0.392 ”资源 有 关 的 样 方 划 分 秆 。 在 冬季 对 77 一 90 弥 

食 HD 量 0.030 0.039 0.094 -0.051 的 样 方 作 了 怡 当 的 归 类 ， 而 在 早春 ， 对 85 一 

i EE Os018 “4008 0-01 .064 ome TET MIAN, SAL 
蛋白 质 含量 -0.000 0.785 | 04229 -0.035 人 
a 根据 每 个 物种 对 属性 的 利用 ， 属 性 似乎 

BEER 010 -0.026 0,003 -0.018 。 可 以 确切 解释 对 样 方 的 刘 分 。Hudson 对 每 
a HADES AHR T AAA OR, H 
S-SAY Hab aa th SLES BAYA Bl ee. LTE 始 分 析 时 ， 属 性 数据 是 已 经 标准 化 的 ， 所 

以 这 些 判 别 函数 的 系数 表明 了 每 一 属性 的 判别 潜力 。 绝 对 值 最 大 的 系数 可 以 作为 描述 该 物种 
”生态 位 的 基础 。 可 以 看 出 ， 马 鹿 的 生态 位 在 冬季 具有 较 大 的 植被 异 质 性 ， 并 且 在 该 区 域 取 食 

的 草料 ， 其 蛋白 质 含量 较 高 。 判 别 函 数 的 正 负 号 并 不 代表 相关 性 ， 若 将 符号 一 起 改变 ， 其 意 
义 不 变 。 

Hudson 第 二 步 是 研究 生态 系统 资源 在 4 个 物种 间 的 划分 ， 它 构成 了 4 个 组 。 表 8-5 右 边 表 
明 的 3 不 判别 函数 ， 它 们 是 从 对 应 于 4 个 物种 在 春季 的 4 个 祥 方 组 的 分 析 计 算出 来 。 第 一 个 典 
范 轴 代表 组 间 最 大 方差 〈63 匈 ) 的 方向 ， 构 成 该 轴 的 属性 按 由 大 到 小 顺序 为 ， 众 草 的 蛋白 项 

_ 含量 、 植 被 异 质 性 及 树冠 郁 闭 度 ， 该 轴 在 判别 大 角 羊 与 其 他 物种 时 特别 有 用 (图 8-14); 第 
二 个 典范 轴 〈 种 间 差 异 的 35 狗 )， 除 第 一 轴 的 三 个 重要 属性 外 ， 受 坡度 变化 影响 最 大 。 第 二 
HGS ARASH RAIA. EXE, WIRE, Wb, Bey 
深度 也 具 重 要 性 。 虽 然 读 研究 未 考虑 其 他 资源 ， 如 食料 成 分 等 ， 但 判别 分 析 仍 表 明了 这 些 物 
种 占领 生 春 系 的 不 同 部 分 ， 在 资源 利用 上 各 得 其 所 。 

第 七 节 典范 分 析 

- 般 的 排序 方法 ， 所 有 的 属性 都 被 等 同 看 待 。 然而 在 群落 生 态 学 研究 中 ， 常 常 涉及 人 性质 

s 269。 



不 同 的 几 类 属性 构成 不 同 的 观察 集 。 例 如 不 同 物种 的 数据 可 以 构成 一 个 观察 集 ， 而 环境 变量 
诸如 土壤 含水 量 、 Wiaoanmpryweseear 
又 有 初级 生产 者 、 次 级 生产 者 等 之 分 。 探 讨 不 同性 质 观察 集 之 全 的 关系 ， 自 然 成 为 群落 生态 
SU AR ie. acrspaleeni eres pccmanol eames a 
RMB, AMARA WHER, BIRR, MBA RRMA, 
如 果 我 们 的 调查 数据 只 是 一 个 环境 因素 和 一 个 生物 物种 的 ， 那 么 用 通常 的 相关 分 析 就 可 以 量 
度 它们 之 间 的 关系 ; 而 对 于 多 个 环境 因素 和 多 个 生物 种 闻 的 关系 ， 则 典范 分 析 提 供 了 一 种 类 
似 的 方法 ， 所 以 典范 分 析 有 时 也 称 典范 相关 分 析 (eanohical correlation analysis), -这 种 方 
法 目前 在 心理 学 、 教 育 学 等 方 而 已 有 广泛 应 用 ， 在 群落 上 生态 学 上 也 开始 有 所 应 用 。 

一 、 典 范 分 析 的 基本 原理 

假设 我 们 对 N 个 样 方 ， 测 得 了 p 个 环境 因素 和 9q 个 物种 的 数量 ， 此 时 的 原始 数据 则 梅 成 

(p 十 9) xN 的 矩阵 X。 
区 Pa a 

| Xo, Xn -8t* Kay 

X， Xo, Xpx °° Xon 

Xp+1l Xpf+f12 Xp+EN 

| 
pt+21 Xp+22 Xp+2MN | 

Xp+gl Ree a 

X 的 上 半 部 X: 表 示 环 境 因素 的 px N 子 矩阵 ， 下 半 部 X: 表 示 生 物 物 种 的 4 xN 子 矩阵。 在 这 里 假 

PKG; 反之 ， 如 果 环 境 因 素 的 个 数 p 大 于 物种 数 g9， 则 需要 丰 倒 这 两 个 数据 集 的 顺序 一 

先 计算 出 p 十 9 个 属性 间 的 协 方差 矩阵 2， 如 果 X 中 的 数据 是 对 属性 中 心 化 的 《 即 每 行 数据 

之 和 为 0)， 则 有 ; 

/X 

nar (a) RD 
ny Sip One ag Sioa 

Oe Be Benin home 
Oper Speip Ope ipe  Operpea 

Spear °° Soran 人 ee Dorapts 

二 
人 (8-63) 

可 以 看 出 /2 分 成 四 部 分 : DX PAID, Eps EE HERI SE PTE HE; ax g 的 zz 是 @ 个 物种 
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的 协 方 差 矩 阵 ，px q 的 2 和 qxp 的 2 是 环境 因素 与 物种 间 的 协 方差 矩阵 。 由 于 2 是 对 称 的 

所 以 21 一 ree 

典型 分 析 的 要 求 是 找 出 诸 环 境 因素 的 p 个 线性 组 合 : 

OO (i=1, 2» “D) (8-64) 

Bei Bh 14-28 PAA 
N= On X p41 FOX pig te FOX pag (h=1, 25 4) (8-65) 

HerpX,, «Xp, (#21 XNBriht, WAE—E Fin, hBAIXNG Ae. Mims 出 所 和 1 

Ky p+ a Mt tH 5< 48 MER, 

re FO ee ala 0 
eae Ox HE 00! (eR 0 rae 

0 0 1 0 0 人 

Ti 0 0 1 0 OP 

R= | Dt, *y 0 | 1 am 0 内 0 (8-86) 

0 ‘0 Hi 19 42 150 1 | 

A nee f+ Bade 0 

0” .6 1 

其 中 零 子 矩阵 的 脚 标 表 示 它 的 维 数 。 
WHE, EE AN, Ns oN RARE, HEMMER TA HATER: 
1. RIERA, E,, EPIC 
2. 所 有 反映 物种 的 变量 四，m，…ms 也 彼此 无 关 ; 

3. 成 对 的 典范 变量 E Sn, G=1, 2, --P) 有 非 零 的 相关 系数 riy 但 所 有 其 他 的 E 与 之 
AH, MMA Ir] > [rol S- |rl 。 saat re 

这 样 ， 两 类 属性 间 的 关系 已 简化 到 最 简单 的 形式 ， 同 类 变量 之 间 均 无 关 ， 不 同类 变量 间 
已 使 得 只 有 p 对 变量 的 相关 极 大 化 ， 其 余 均 无 关 。 
综 上 所 述 ， 典 范 分 析 是 从 已 知 的 协 方差 矩阵 Z 出 发 ， 先 求 出 满足 上 述 条 件 的 两 组 典 范 变 

量 5 和 m， 以 及 它们 间 的 依 大 小 排列 的 相关 系数 m，ra，…zrs。 再 由 公式 8-64、8-65 计 算出 N 个 
样 方 的 变量 值 ， 这 就 是 样 方 点 在 新 排序 轴 上 的 坐标 。 与 主 分 量 分 析 等 排序 方法 一 样 ， 也 可 以 
用 较 少 的 典范 变量 去 描述 样 方 ， 而 达到 简化 数据 的 目的 。 特 别 是 这 样 得 到 的 E 与 人 i 间 的 相关 ， 
表明 了 环境 因素 与 物种 之 间 的 关系 。 

=. Rit ary REDE 

下 面 以 一 个 虚拟 的 例子 来 说 明 从 原始 的 〈p 十 9) X N 的 数据 矩阵 X 出 发 ， 如 何 进 行 典 范 分 
析 排 序 。 假 设 我 们 调查 了 10 个 样 方 的 两 个 环境 因素 和 两 个 物种 的 数据 ， 其 原始 数据 和 矩阵 X 
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为 ; 

PT; A a ee ee a ee ee ka ih, > 

ie (8 4 8 12 1d Weer Rd Bem EH 
ee ee) { ZG AG eee ae ee ‘ = 

147) ae SS OCT a : 3° 3 A er FEE OCH 物种 8 必 2 下 

0 8 6 

苞 一 步 ， 计 算 T 十 da 外 属性 闻 的 协 方差 矩阵 z。 

由 数据 矩阵 X， 用 8-63 式 计算 协 方差 矩阵 。 人 

12) me 
yee os 12 

re 

例 中 p 王 qd 一 2， 我 们 可 以 不 中 心 化 而 直接 用 公式 

Cov(X,, X)=2 50%, Xq) CX, 7%) 
1=1 

(hy i=1, 2, 3, 4) 

ATHREWN=10, MAEN-1=9, MMBA SHAD EB gee aH OR 

总 体 的 性 质 时 ， SAB be UA Ye 

于 是 得 到 ， 

160. 223620 | 41.20 48.20 

5 他 2) 234207404 “| 12-82 13.38] 了 

Ze Bae’ 41.20 12.52 | 24001 23.24 7) 

Sy ge2g! 848.38) 25:24 30,36" fe ee 

第 二 步 ， 计 算 矩 阵 G 和 H。 ped nel 3 . AMM! 

。 ASAP TEs wets a A ee | a AF Hes 
gs iat te By a | t vs ms AK Be | bik Adee 

趟 中 Ea! A Eph SPH LE SRE BR AE UBT Ds By DE SER, Fy Bh MB TD 差 sane 2 SEE | 
ME —2, Je x HEN, HEL! SRG SPB Ba LU Rs 

二 BBE, “ SRL 

它 是 二 2 
US mia 、 

Pe he a to ec eens a 
oa ccs Pig Te as cr 7.04 he 9 MeL SE i weer 

[2,,] =O.) 9), 43.264 23.20 82.60 4G tag" Ba 

pees: he er 
188.846l—23,24 24,01 

于 是 AEM CCUR HH TS 

G=25'2,,25,27, 

“a 1 . 7.04 23.20 pepe? ett) Te 

43.264 X 188-846 1—23.20 82.60 一 12,52 —13.38 

* 272， ners - 

“eG: docu 

; 



3 0.9333 0.0145 

H= 235272, 2), = ri 

phon is RS 2 ood 
, 430264 188.846.'—23.24 24.01 —48.2 —13.38 

‘a 7.04 Ped 对 2 apnea sil 
t —=23.20 82.60 LE 12).52) 13638 - 0.2802 - 0.6588: 

第 三 步 : 求 各 对 典范 变量 间 的 相关 系数 1， tas rp 
FAIRE G RHA TEHG, JERI BOP HRAIRA EM hy 可 以 证 明 G, 和 H 的 

eee OS, WERE art. aM SEAS HREM, SF AB a: 

三 不 求 出 非 零 特 征 根 就 可 以 了 。 

我 们 要 求 的 对 典范 变量 后 和 mi 〈i 王 1，2，……… p) fA) HUME PISS AB, 就 是 相应 的 特征 

委 )， 的 平方 根 。 jug ee | 
oe a | | . (8-67) 

直面 我 们 求全 中 G 的 特征 根 。 其 特征 多 项 式 为; 

oa = 0.7004 h 041087. 4 4 
0.9333 0.6145—A 

展开 行列 式 ， 得 和 的 三 次 方程 : 

M—1.3149\-+0.3360=0 
解 得 六 一 0.9714， 和 一 0.3434， 如 用 |H—M| =O3OR HAE, HE MIA. 

由 此 可 以 算出 第 一 对 典范 变量 上 An, WIAA RR | 

Ir,| =./%, =\/0.9714=0.9855 

这 是 非常 高 的 ， 两 者 几乎 完全 相关 。 

第 二 对 典范 变量 弓 与 fp 的 相关 系数 为 : 

r,| =./d, =./0.3484=0.5860 

第 四 步 ， 计算 样 方 的 排序 坐标 。 

HES FEE AA, 入 Fes Ay, 都 对 DX Beye aE we |, Nhs. Ear No» Ens Np o 在 这 

AE — Ap SR yee Ey HE SEE, ELA IRE SP 

FRR ae eT: 上 表示 环境 因素 的 排序 轴 ，m 表 示 物 种 的 排序 名， 所 以 在 3 SUEY AT HERE RS 

傅 况 下 ， 一 个 样 方 的 一 维 排序 需要 两 个 坐标 值 ， 而 不 是 一 个 值 。 

为 了 求 由 个 样 方 的 第 一 维 排序 坐标 ， 要 根据 公式 8- 64 去 求 出 它们 在 外 ME Hae fis. 

1 Rd 十 abaXai 十 十 Qip 科 pi 

(ere baa see: 人 
省 据 4-65 式 求 出 它 科 在 一 彰 上 的 从 村; ee 

. j= Dy. X pai HOs.X peri t gree. +4,,X ar * ithe 

上 两 式 中 和 X 值 分 别 是 各 样 方 的 p 个 环境 因素 数据 和 q 个 物种 的 数据 ， 这 都 是 巨 知 的 为 子 
RHE LF 和 ?5， 还 需 先 求 出 两 式 的 典范 系数 ， 

EC ip)" 
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b, =(0), DDN 

为 此 ， BARAK 

(G—A,l,)a,=0, | (8-70) 
(H—1,1,)b, =0, a: (8-71) 

求 出 a, 和 b,。 其 中 1 和 了 分 别 是 p 阶 和 4q 阶 的 单位 矩阵，9, 和 0, 是 p 维 和 q 维 的 0 列 向 量 。 这 就 是 

说 ，8-70 和 8-71 式 实际 上 分 别 是 p 个 和 q 攻 -线性 联 立 方程 组 ， 所 以 能 求 出 ai 和 bu。 再 将 此 系数 

代入 8-68， 和 8-69， 就 求 出 了 N 个 样 方 的 第 一 对 典范 变量 值 ， 即 第 一 维 的 排序 坐标 。 

要 求 N 个 样 方 的 第 二 对 、 第 三 对 … 汪 及 第 p 对 典范 变量 ， 即 N 个 样 方 的 其 余 维 的 排序 值 ， 

可 按 上 述 方法 同样 处 理 。 例 如 要 求 第 i 对 典范 变量 值 ， 首 先 将 Xi 《 即 G 或 H 的 第 i 个 特征 根 ) 代 

入 8-70 和 8-71 式 的 人 :处 ， 求 出 典范 系数 ai 和 b,;， 再 将 此 系数 代入 相应 改变 后 的 :8-68 和 8-69 

式 ， 就 可 算出 第 i 的 典范 变量 值 5 和 家 站 (三 1，2， oe N)。 

下 面 为 了 求 出 10 个 样 方 的 第 一 对 典范 变量 值 ， 先 要 AA, =0. 9714 去 计算 典型 系 Sorin: 

ai 和 bill，biz， 由 公式 8-70 

。 4 0.103 0.9714 0 a (GHA,I)a = {[O°7004 0-2087 |-| [27] 
0.9333 0.6145 0 0.97141 la, 

sg aR nA | Ps ie 0 

0.9333 0.356944 a,, - 

LK ET BAL 
(tee en 0 

0.9333a,,—0.3569a,,= 0 

其 中 一 个 解 要 人 为 决定 ， 我 们 令 au=1， 则 解 出 ai 一 2.61。 

同样 ， 把 入 代入 8-71 式 。 

一 ay ee || Ps ip 0 

0.2802 —0.3128/! b,, 

MiP Fy VAR HD,,=1, b,,=0.896, 

将 上 述 ai、aiz、bu、bu 代 入 公式 8-68 和 8-69 

fice 17+2-61X,, (j=15. 2p sree 10) 

,j=Xgj +0.896X,; | 

再 代入 原始 数据 ， 就 可 以 求 出 10 个 样 方 第 一 对 典范 变量 值 。 此 例 对 样 方 1， 有 
£,,=X,,+2.61X,,=3+2.61 xX 2=8.22 

N,;,=X5,+0.896X,,=17+0.896 x 19=34.02 

其 余 样 方 可 以 同样 计算 ， 最 后 得 到 10 个 样 方 的 典范 变量 值 。 

E:=(8.22 14.44 15.83 27.66 29.66 34.27 41.88 44.88 51.49 58.71) 

1= (34.02 30.13 32.34 26.13 23.65 20.75 16.86 16.17 7.48 4.79) 

为 求 第 二 对 典范 变量 ， 用 和 一 0.3434 代 入 8-70 和 8-71 式 求 典范 系数 ， 得 出 ai 一 1，az = 
一 3,44! b:; 一 1，b, 一 一 0.889。 再 将 其 代入 8-68 和 8-69 式 得 ; 

gag Wa 

Np j=Xyj—0.889X,; 
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骨 根 据 10 个 样 方 的 原始 数据 ， 就 可 算出 它们 的 第 二 对 典范 变量 值 。 
E,=(—3.88 —9.76 一 2.32 —8.64 —6.64 —8.08 一 6。52 一 3。52 —2.96 —7.84) 

1, =(0.11 —2,00 3.78 —6.00 0.44 —0.67 —2.78 1.89 —1.45 1.22) 

第 五 步 ， 画 排序 图 形 。 
典范 分 析 的 排序 结果 和 其 他 10 .. 20... 305240") BOe eb &4 

排序 方法 一 样 可 以 用 图 形 表示 。 

表示 这 种 平面 排序 的 图 形 有 几  - ay 

种 。 比 如 以 8 ME, 为 直角 坐标 系 —6 4 
RAM, NMED A, HR ‘ae 
了 只 用 环境 因素 排序 样 方 的 二 维 eC 
图 形 〈 图 83-15A);， 同样 ， 以 人 和 

和 :为 轴 画 出 N 个 点 ， 这 表示 了 只 

用 物种 排序 样 方 的 二 维 图 形 〈 图 

8-15 B)。 比 较 这 两 种 图 形 可 以 

了 解 一 些 环境 因素 与 物种 间 的 关 

系 。 此 外 可 以 由 所 和 mi 这 一 对 变 

量 为 轴 ， 去 画 出 N 个 样 方 点 〈 图 

8-15C)。 如 RE: Sue 强 相关 

AY, BD fl 接近 于 1， 则 个 点 排 

列 近 一 直线 ， 如 果 相 关 较 弱 ， 即 

[rl 值 较 小 , 则 个 点 就 较 分 散 。 

所 以 这 种 图 形 实际 上 表示 环境 因 

素 的 第 一 个 典范 变量 与 物种 的 第 

一 个 典范 变量 间 的 相关 程度 ;， 同 图 8-15 10 个 样 方 的 典范 分 析 排序 

样 也 可 以 用 8 和 m 为 连 画 出 N 个 A 一 二 维 环境 变量 5 和 8 的 排序 ; 

点 ， 以 表示 环境 和 物种 第 二 对 典 B—_—#: ORES 170 1H HER; 

范 量 间 的 相关 关系 。 C 一 第 一 对 变量 5 和 mi 的 排序 : zi 三 一 0.9856 

与 主 分 量 分 析 一 样 ， 现 在 的 8$ 是 ?个 环境 因素 的 线性 组 合 ，? 是 9 个 物种 的 线性 组 合 ， 都 不 
能 简单 地 解释 为 某 一 个 环境 因素 或 某 一 个 物种 的 作用 。 这 要 依据 典范 系数 a 和 b 中 各 分 量 的 大 
小 去 解释 不 同属 性 对 $ 和 m 的 贡献 。 特 别 是 当 后 与 内 有 强 相 关 时 ， 说 明 两 类 属性 密切 相关 ， 这 
究竟 是 两 类 属性 中 的 哪些 属性 起 作用 ， 还 须 进 一 步 研 究 。 至 于 生态 方面 的 解释 ， 还 应 从 对 具 
体 间 题 的 生态 意义 的 考察 去 得 出 结论 。 计 算 的 数字 结果 只 是 有 利于 引导 我 们 从 什么 方面 去 考 
虑 帮助 我 们 首 出 假设 ， 而 不 是 证 实 假设 。 

第 六 步 ， 排 序 效果 的 估计 。 
典范 分 析 中 ， 我 们 最 多 可 以 求 出 p 对 典范 变量 ， 它 们 保留 了 原始 数据 的 全 部 信息 。 但 是 ， 

我 们 都 是 用 较 少 的 维 数 去 排序 样 方 ， 比 如 只 选取 前 k 对 变量 ， 此 时 所 保留 信息 的 百分比 为 : 
a ° 

s/o 

An, HANA PERK BLOPMARRE TRREHNSMER. MRRARB—W 

78 BE Fin, WB RSE BA 0. 9714/(0.9714 +0.3434) =73.88%, 
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三 、 典 范 分 析 在 生态 学 中 的 应 用 

典范 分 析 方法 目前 主要 用 于 心理 学 、 教 育 学 的 研究 领域 ， 在 生态 学 领域 中 ， 人 们 往往 会 

遇 到 由 两 种 〈 或 更 多 ) 不 同 观察 集 组 成 的 数据 。 已 讨论 到 的 显著 例子 是 ， 一 个 集合 是 植被 的 

草 个 样本 区 域 中 列 出 的 不 同 物种 的 量 ， 另 一 个 集合 是 同一 区 域内 对 环境 因子 的 测度 。 另 外 一 

种 有 意义 的 可 能 情况 ， 是 对 来 自 某 动物 总 体 的 样本 ， 一 个 集合 是 猎物 种 的 个 体 数 ， 而 另 一 个 
合 是 捕食 者 的 个 体 数 。 

一 些 生态 工 作者 已 经 从 典范 分 析 中 得 到 了 十 分 有 趣 的 结果 。Buzas (1967) AEE A 

较 从 墨西哥 湾 大 陆架 上 的 海湾 和 开放 的 大 海 所 收集 的 沉淀 物 中 有 和 孔 虫 目 〈foraminifera) 种 

群 的 方法 。MeIntire 及 Moore (1977) 应 用 典范 分 析 研 究 了 硅 营 种 群 间 的 关系 。 
Aart 和 Smeenk-Enserink (1975) 从 连续 10 年 调查 狠 蛛 和 盗 蛛 的 资料 中 ， 得 出 物种 特征 

向 量 与 环境 特征 向 量 的 高 度 典范 相关 。 在 分 析 中 用 了 28 个 样本 ， 由 12 种 蜘蛛 丰盛 度 【《 经 log 

(x+1) #H) 及 15 个 涉及 光 、 植 被 与 土壤 的 环境 变量 所 描述 。 在 这 些 环境 变量 中 ， 只 选择 
了 那些 与 物种 属性 具有 线性 相关 的 变量 。 分 析 时 采用 相关 系数 矩阵 而 不 是 协 方差 矩阵 ， 这 相 
当 于 在 分 析 之 前 增加 一 项 对 属性 的 标准 差 标准 化 。 典 范 分 析 的 结果 表明 ， 控 制 两 类 属性 的 典 
ih (HEA) 具有 极 大 的 相关 性 ， 前 四 个 典范 相关 系数 〈 即 Pr …Ti) 都 大 于 0.98。12 个 

物种 对 前 两 个 典范 轴 的 贡献 与 物种 对 主 分 量 分 析 前 两 个 轴 的 贡献 十 分 相似 。 从 而 得 出 结论 ， 
表示 物种 变异 性 的 主轴 可 以 由 环境 属性 对 于 相应 的 典范 轴 的 贡献 来 解释 。 

aie" wae 

在 生态 学 上 ， 应 用 于 群落 数据 分 析 的 数学 方法 大 致 可 分 为 三 类 : 第 一 类 是 构造 群落 或 生 

态 系统 的 数学 模型 ， 这 就 是 将 客观 的 物理 学 的 或 生物 学 的 现象 或 概念 翻译 成 三 套数 学 关系 ， 

用 数学 的 符号 或 方程 式 来 表示 这 些 现象 和 概念 ， 并 将 由 此 得 到 的 数学 系统 进行 运算 和 操作 ， 

以 作出 预测 。 关 于 这 种 数学 方法 ， 我 们 在 第 三 章 中 作 了 较 多 的 阐述 。 第 二 类 是 统计 分 析 ， 它 

研究 的 对 象 是 总 体 ， 即 具有 共同 性 质 的 若干 个 体 组 成 的 集团 ， 统 计 分 析 的 关键 是 大 总 体 中 

抽取 若干 个 体 来 研究 ， 从 而 得 到 总 体 的 相应 参数 的 估计 值 。 在 本 书 的 第 二 章 和 第 四 ARH 

较 多 地 涉及 了 这 种 方法 。 第 三 类 就 是 数量 分 类 ， 本 书 的 第 七 、 八 章 就 完全 是 讲 数量 分 类 的 。 

这 类 方法 很 接近 于 统计 分 析 ， 但 又 有 明显 的 区 别 。 数 量 分 类 也 处 理 大 量 的 数据 ,这 些 数据 往 

往 也 是 从 考察 的 更 大 总 体 中 抽取 出 来 的 ， 但 它们 不 是 统计 意义 下 的 样本 ， 一 般 并 不 要 求 从 它 

们 去 推断 总 体 的 规律 。 因 而 通常 它 不 象 统计 分 析 那 样 需要 严格 的 随机 取样 ， 也 不 必 了 解数 据 

的 分 布 性 质 ， 和 进行 显著 性 检验 。 就 是 说 ， 在 数量 分 类 中 我 们 通常 是 把 原始 数据 当做 总 体 太 

找寻 的 规律 并 不 外 推 ， 所 以 数量 分 类 的 方法 是 非 概率 的 。 

数量 分 类 方法 又 称 ̂ 模 式 分 析 ”( 阳 含 感 等 1981)， ete) oe ea ce. 在 解决 

群落 生态 学 的 某 些 具 体 问题 中 ， 有 时 既 可 用 统计 分 析 的 方法 ， 也 可 用 模式 分 析 的 方法 ， 甚 至 

两 者 兼 而 用 之 。 比 如 可 以 先 用 模式 分 析 将 数据 分 类 ， 然 后 才 便 于 统计 分 析 :， 如 先 通过 主 分 量 
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分 析 找 出 主要 的 相关 因子 ， 再 做 单 因 子 的 回归 分 析 ， 或 者 先 通过 统计 分 析 ， 然 后 再 借助 于 模 

式 分 析 对 其 结果 进行 明确 的 解释 。 当 然 ， 有 些 分 析 方 潜 的 未 身 就 可 以 用 于 两 种 分 析 ， 如 数量 

分 类 方法 中 的 主 分 量 分 析 也 可 以 用 于 纯 统 计 的 目的 ， 只 不 过 在 本 书 第 八 章 中 仅 把 它 当 作 一 种 

排序 方法 而 已 。 

本 节 只 简单 阐述 模式 分 析 〈 聚 类 和 排序 ) 中 对 群落 数据 进行 分 析 应 注意 的 问 题 和 把 聚 

类 、 排 序 结 含 起 来 的 图 式 。 最 后 举 出 几 个 群落 数据 分 析 的 实例 。 

一 、 模 式 分 析 中 应 注意 的 几 个 问题 

在 对 群落 数据 着 手 进行 聚 类 或 排序 前 ， 对 以 下 各 点 必须 进行 审慎 的 考虑 。 
1 实体 ;进行 聚 类 或 排序 的 基本 单位 称 为 实体 ， 在 生态 学 研究 中 它 可 以 是 样 方 、 标 地 、 

地 眉 、 群 落 ， 也 可 以 是 池塘 ， 某 特定 深度 的 水 域 ， 或 是 诱 集 器 中 获得 某 些 生物 的 集合 等 等 。 
但 是 帮 为 分 析 的 实体 必须 能 够 恰当 地 代表 数据 结构 的 变化 ， 尽 可 能 地 代表 对 观察 向 量 《 亦 即 
描述 实体 的 属性 ) 的 独立 认识 。 如 果 不 是 这 样 ， 就 有 可 能 对 实体 的 分 析 成 为 对 抽样 得 到 的 人 
为 结构 的 分 析 。 因 此 ， 当 实体 是 从 更 大 总 体 中 抽取 出 来 的 情况 ， 我 们 仍然 应 该 注意 它 的 代表 
性 和 独立 性 。 
-一 下 属性 ， 属 性 是 描述 实体 数量 特征 的 各 个 信息 项 目 ， 如 有 关 物 种 的 数据 、 环 境 因素 的 数 
据 等 。 在 聚 类 和 排序 中 作为 生物 属性 的 物种 ， 通 常 应 属于 相同 的 分 类 阶 元 ， 综 合 性 的 生物 属 
Hi WSR, 均匀 度 等 也 应 当 对 应 于 足够 同 质 的 物种 组 合 ， 这 样 才能 使 分 析 具 有 明确 的 生 
态 学 意义 。 对 于 供 分 析 用 的 物理 环境 属性 通常 应 当 对 应 于 所 研究 的 生物 现象 ， 能 够 反映 出 极 
端 样本 有 意义 的 可 测 变化 。 这 是 因为 多 数 分 析 方法 对 于 样 方 间 无 变异 的 属性 反应 是 敏感 的 

3. 相 似 性 系数 ， 关 于 相似 性 系数 的 选择 ， 在 第 六 章 中 我 们 已 经 提 及 。 总 的 看 来 ， 这 是 一 
不 较 复杂 而 又 带 主观 的 问题 ， 一 般 应 根据 研究 对 象 、 研 究 目的 、 所 选用 的 分 析 方法 、 分 析 型 
式 《R 分 析 或 Q 分 析 ) 等 进行 具体 的 衡量 予以 确定 。 同 时 还 要 考虑 属性 数据 本 身 的 性 质 RE 
否 进 行 某 种 标准 化 处 理 。 

4 .选择 聚 类 还 是 排序 ， 采 用 聚 类 或 排序 中 的 何 种 方法 ， 在 解决 具体 生态 问题 时 ， 应 该 进 
行 聚 类 还 是 进行 排序 ， 以 及 在 许多 方法 中 应 选用 哪 种 方法 ， 目 前 尚 无 客观 的 选择 策略 ， 哪 种 
方法 是 “最 优 ? 的 ， 这 既 不 易 回 答 而 且 也 很 有 争议 。 一 般 来 讲 ， 聚 类 方法 的 依据 是 认为 群落 是 
明确 的 、 离 散 的 、 整 体 化 的 单位 构成 ， 群 落 的 组 成 是 一 种 不 连续 的 变化 ;而 排序 是 以 较 低 维 
数 去 表现 群落 (或 实体 ) 间 的 相互 关系 ， 它 的 依据 是 认为 群落 的 组 成 是 在 连续 环境 条 件 下 逐 
渐变 化 的 。 然 而 ， 对 某 一 具体 问题 的 研究 ， 我 们 事先 并 不 确 知 数据 所 表明 的 性 质 ， 因 而 选用 
聚 类 或 排序 的 问题 仍然 带 有 主观 性 质 。 

至 于 选用 何 种 方法 进行 聚 类 或 排序 ， 近 年 来 一 些 作者 有 目的 地 设计 了 各 种 性 质 的 人 为 模 
拟 数据 ， 然 后 采用 不 同 的 方法 进行 分 析 ， 以 比较 不 同方 法 获得 的 结果 与 原 设计 数据 在 性 质 上 
的 吻合 程度 。 这 在 各 种 方法 都 有 计算 机 程序 的 情况 下 ， 无 疑 是 省 事 而 有 成 效 的 。 

虽然 对 方法 的 选择 存在 争议 ， 但 多 数学 者 同意 一 个 良好 的 聚 类 或 排序 方法 至 少 应 具备 以 
下 四 个 条 件 ，(1) 能 将 大 量 不 均匀 的 数据 简化 归纳 成 数目 较 少 的 类 型 ， 并 且 这 些 类 型 是 现 有 
生态 学 知识 可 以 解释 的 (2) 新 的 实体 可 以 归纳 进去 ， 而 不 需要 打 乱 原来 的 聚 类 或 排序 系 
统 ; (3) 计算 上 是 可 行 的 ， 能 处 理 较 多 的 数据 ; (4) 造成 错 分 类 的 机 率 小 ; 
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5.。 结 果 解释 ， 我 们 应 当 记 住 ， 群 落 数据 分 析 ， 无 论 是 聚 类 或 者 排序 都 是 施 于 原始 数据 集 
合 的 一 套 处 理 规则 ， 最终 给 出 简化 的 数据 结构 ， 从 而 提高 人 们 分 析 数 据 的 能 力 去 揭示 一 些 不 
易 发 现 的 规律 。 根 据 这 些 揭示 出 来 的 东西 只 能 提出 某 种 假说 ， 而 不 能 验证 或 证 实 假说 ,因而 
聚 类 和 排序 的 结果 不 能 认定 它 准 是 结论 ， 而 应 当 用 其 他 的 证 据 ， 尤 其 是 用 生态 学 的 知识 去 验 
TE. AREAL | 

二 、 排 序 与 聚 类 的 统一 图 示 

排序 是 将 实体 作为 点 在 以 属性 为 坐标 的 降 维 空间 中 按 其 相似 关系 排列 出 来 。 当 我 们 仅仅 

考虑 前 二 、 三 维 的 情况 再 ” 实体 点 可 能 因为 在 降 维 空间 中 的 投影 而 蛋 曲 了 原始 数据 结构 。 例 

如 在 其 后 的 维度 上 具有 明显 差异 的 两 个 实体 ， 刚 好 处 于 投影 的 两 个 端点 ， 则 在 如 此 降 维 空间 

中 的 实体 排序 就 反映 不 出 这 种 差异 。 另 外 ， 就 聚 类 来 说 ， 例 如 最 近邻 体 聚 类 罗 其 类 间 的 距离 

是 由 类 闻 最 近 的 两 个 实体 距离 表示 的 ， 因 此 出 现 明 显 的 链 性 连接 倾向 ， 造 成 分 类 的 模糊 二 所 

以 这 种 方法 并 不 适合 独立 地 研究 生态 问题 。 但 是 ， 如 果 将 最 近邻 体 聚 类 与 排序 结合 起 来 二 即 
在 排序 图 中 增加 实体 之 间 的 连接 关系 ， 这 样 就 有 可 能 反映 出 由 于 降 维 排序 模糊 了 的 一 些 实体 

闻 的 关系 。 ott Ae ES 
不 少 研 究 者 〈Gower 和 了 Ross 1969, Rohlf 1970, Schnell 1970, Jackson #1 Crovelle 

.1971，Legendite 1979) 都 曾 提出 ， 在 同一 研究 方案 中 对 实体 同时 进行 聚 类 与 排序 ， 以 得 到 

同时 反映 两 种 方法 结果 的 统一 图 示 ， 这 样 就 可 以 取长补短 ， 更 有 利于 帮 出 生态 学 解释 i 

与 单独 进行 聚 类 与 排序 最 初 的 步骤 一 样 ， 分 析 是 基于 由 原始 数据 矩阵 获得 的 相似 性 矩阵 

开始 的 。 例 如 有 一 个 表示 5 个 实体 间 关 系 的 相似 矩阵 3S，， 其 聚 类 与 排序 的 统一 图 示 按 以 F 步 

又 进行 。 i$ te oe 

: 1 

O24 es 
$= 021 me | 

(0.10.5 0.6 1 | 

NO S0-052°053 087) 1) 

第 一 步 ， 对 实体 进行 排序 。 当 属 

性 是 数量 化 的 情况 下 ， 可 用 主 分 量 分 

析 或 对 应 分 析 ， 在 其 它 情 况 下 ， 应 选 

择 适 当 的 相似 性 度量 ， 采 用 主 坐 标 分 

析 。 本 例 用 主 坐 标 分 析 的 排序 结果 如 

图 8-16A。 wr 

第 二 步 ; 和 根据 同一 相似 和 矩阵 对 实 图 8-16 ”5 个 实体 的 排序 、 聚 类 和 统一 图 示 

oN & CO H fF 0 0.8 0.6 0.4 0. 

体 进行 聚 类 。 原 则 上 可 选用 适 于 这 种 A 一 主 坐 标 排序 ，B 一 最 近邻 体 聚 类 ; CH 
属性 数据 的 任何 一 种 聚 类 方法 。 采 用 类 与 排序 的 统一 图 示 

最 近邻 体 法 其 结果 最 易于 在 排序 图 上 表示 出 来 。 本 例 用 最 近邻 体 法 聚 类 的 结果 如 图 8-16B。 

BEG, 在 排序 图 上 我 们 可 以 采用 不 同 颜色 或 不 同类 型 的 连 线 ， 以 表示 实体 间 不 同 相 似 

水 平 下 的 连接 ( 即 归 类 )。 例 如 实 红 表 示 1。0 关 S 六 0.8; 虚线 表示 0.8 兰 $S>0。6; 点 线 表 示 0.6 
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-的 数字 相同 的 池塘 〈 同 一 地 区 ) 

三 S>>0,4 等 。 当 然 还 可 采用 其 他 适合 的 符号 

或 代码 来 表示 ， 这 样 就 将 排序 与 聚 类 统一 表 

示 在 图 中 〈 图 8-16C )。 

Be UE SB ARABS HEP RRA Bap 

个 很 有 用 的 方法 。 该 法 的 空间 压缩 作用 可 最 

好 地 补充 排序 的 不 足 。 用 排序 获得 主要 类 实 

体 的 恰当 位 置 ， 用 最 近邻 体 聚 类 表示 最 相似 

实体 间 的 关系 。 在 排序 图 中 最 好 只 画 出 主要 

的 连 线 ， 连 线 太 多 反而 使 结构 不 清晰 。 
Jackson 和 Crovelll (1971) 还 建议 ， 在 - 

排序 育 类 统一 图 示 中 ， 其 连 线 用 带 箭头 的 有 
向 线 表 示 -( 图 8-17 )， 这 种 信息 有 利于 明确 图 8-17 三 维 主 坐标 排序 中 最 近邻 体 主 要 链 图 示 

类 间 的 联系 。 在 降 维 空间 中 ， 主 要 链 的 每 一 链 节 有 一 个 箭头 ,比如 xr>Xs: 表示 在 原 属 性 空间 

中 的 X 5x, BIE; 如 果 反 过 来 忆 也 忆 X 为 最 近邻 体 ， 则 箭头 是 双向 的 Xie 一 xi。 但 如 若 Z 不 是 

与 Xi 最 邻近 ， 而 是 与 xs 最 邻近 ， 则 表示 为 区 | 一 Xo 一 > Xso 已 经 属于 某 一 类 实体 间 的 连接 则 不 - 画 

箭头 ， 它 表示 不 同类 的 可 能 连 楼 。 

三 、 群 落 数 据 分 析 方 案 的 几 个 实例 

实例 1。 第 七 章 中 使 用 了 池塘 浮游 生物 的 研究 例子 。Legendre 和 Chodorowski (1977) 

计算 了 20 个 池塘 浮游 生物 的 相似 性 系数 ， 在 此 基础 上 用 主 坐 标 分 析 排 序 ， 再 用 最 近邻 体 法 聚 

类 。 图 8-18 的 排序 图 上 附加 了 主要 链 结 以 揭示 池塘 类 间 的 联系 。 由 图 8-18 可 以 首先 将 池塘 划 

分 为 周期 性 和 永久 性 两 类 。 池 塘 代 码 的 第 一 个 数字 表示 地 区 ， 和 代码 外 

有 圈 者 为 周期 性 池塘 。 代 码 开 始 0.4 

倾向 于 彼此 接近 ， 且 最 先 聚 类 。 

实例 2。 Orl6ci (1978) 把 

排序 方法 用 于 解释 植被 类 型 与 土 4.1 

培 物 理化 学 属性 的 关系 。 他 首先 oda 43 

用 聚 类 分 析 得 出 三 种 植被 类 型 ， 

然后 计算 样本 间 的 相似 矩阵 。 在 

相似 甜 阵 中 ， 同 一 植被 类 型 的 样 

本 间 相 似 性 记 为 1， 不 同 植被 类 thet 

型 样本 间 的 相似 性 记 为 0 。 在 此 ~0.4 

基础 上 采用 主 坐 标 分 析 进行 HE 

序 ， 其 结果 样 方 的 得 分 与 该 样 方 

土壤 物理 化 学 属性 〈 数 量化 的 ) Pome 
Bob bE de 由 于 在 第 一 主 坐标 一 0.5 —0.4-0.3-02-01 0 4 G2c09 Of oO 8 

上 两 者 表现 了 相当 高 的 相关 性 ， 图 3-18 20S MR EK HE SLs) HH ER Be 
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因而 得 出 结论 ， 植 被 类 型 可 以 作为 土壤 类 型 的 标志 。 

实例 3。 Hinds 和 Richard (1973) 对 美国 西部 半 王 旱地 区 的 气象 数据 进行 了 主 分 量 分 

析 ， 然 后 用 回归 分 析 解 释 陷 井 诱捕 器 获得 的 拟 步 甲 数据 。 

1963 年 到 1969 年 ， 在 同一 陷 井 诱捕 器 每 年 捕获 的 甲虫 数量 从 1800 头 降低 到 60 头 。 这 种 甲 

虫 的 成 虫 在 秋季 出 现 ， 仅 存活 数 周 并 产 卵 繁殖 ， 卵 历经 1 至 2 周 艇 化 。 在 分 析 时 以 时 间 年 作 

为 样本 ， 由 当年 及 前 两 年 的 6 个 气象 因素 作为 属性 ， 从 而 得 到 18 x 18 的 原始 数据 矩阵 。 对 数 

据 作 标准 化 处 理 后 进行 主 分 量 分 析 ， 得 出 了 7 个 重要 的 特征 向 量 ， 它 们 可 以 解释 98 旨 的 总 变 

异 。 然 后 以 样本 年 在 这 七 个 主 分 量 轴 上 的 位 置 作 自 变量 ， 以 每 年 捕获 的 甲虫 数 《 用 平方 根 转 

换 ) 作 因 变量 进行 逐步 多 元 回归 分 析 。 其 结果 表明 ， 前 三 个 主 分 量 可 以 解释 91 儿 的 甲 囊 数 

的 变异 。 该 项 研究 回答 了 幼虫 到 成 虫 所 需 的 时 间 ， 表 明了 气象 因素 对 该 甲虫 种 群 数 量 的 影 

响 。 

实例 4。 McIntire 和 Moore (1977) 和 应 用 Cassie (1972) 推荐 的 研究 竺 荡 物 种 芬 布 的 

一 般 分 析 程 序 ， 研 究 了 由 6 个 水 生 环 境 属性 描述 的 51 个 样 方 的 物种 分 布 状况 。 

对 物种 丰盛 度 和 矩阵 进行 主 分 量 分 析 ， 其 第 一 主 分 量 很 好 地 描述 了 从 海水 物种 经 淡 盐 水 物 

种 到 淡水 物种 的 梯度 。 由 多 元 回归 分 析 得 知 ， 该 分 量 与 环境 属性 相关 (r=0.85)， 主 要 反映 

含 盐 量 的 影响 。 同 样 用 每 一 物种 的 数据 与 水 生 环 境 因 素 进 行 多 元 回归 分 析 ， 其 结果 表明 海水 

及 淡水 物种 与 水 生 环境 属性 高 度 相关 ， 但 淡 盐水 物种 与 水 生 环境 属性 的 相关 性 较 低 。Hinds 

等 认为 ， 出 现 这 种 情况 的 原因 可 能 是 淡 盐 水 物种 对 环境 变异 具有 较 强 的 耐性 。 

Hinds 等 还 计算 了 物种 和 环境 属性 两 个 数据 矩阵 的 典范 相关 。 物 种 属性 的 第 一 典范 轴 相 

当 于 第 一 主 分 量 ， 因 为 它 同样 建立 了 从 海水 经 淡 盐 水 到 淡水 物种 的 梯度 ， 而 环境 属性 的 第 一 

典范 轴 主 要 强调 了 环境 的 平均 含 盐 量 。 环 境 属 性 的 第 二 典范 轴 把 淡 盐 水 物种 与 其 他 物种 区 别 

开 ， 它 主要 由 环境 因素 中 的 平均 含 盐 量 和 平均 温度 解释 。 因 此 ， 典 范 分 析 表 明 ， 淡 盐水 物种 

与 环境 含 盐 量 的 关系 不 密切 ， 这 一 点 仅 由 主 分 量 分 析 是 不 能 阐明 的 。 

最 后 ，Hinds 等 还 对 由 硅 薄 物种 组 成 的 样本 进行 聚 类 ， 共 鉴别 出 三 组 样本 ， 即 淡水 、 海 

水 和 淡 盐水 样本 。 根 据 样本 的 物种 数据 计算 多 元 判别 函数 ， 从 而 表明 这 些 样 本 组 成 了 一 个 梯 

度 ， 但 互 不 重 选 。 前 两 个 典范 轴 的 判别 得 分 向 量 与 环境 属性 相关 ， 并 表明 第 一 个 判别 函数 主 

要 受 含 盐 量 的 影响 ， 而 第 二 个 判别 函数 受 平均 含 盐 范 围 的 影响 。 
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