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摘要: 综述了数学和统计学对哺乳动物种群系统生态学过程与环境随机过程交互作用的研究进展, 以及种群波动同步性的

M o ran 原理及效应。自然种群最普遍的现象是其数量在时间和空间上的变异性。在不同种群之间, 种群大小的波动方式存在显

著的差异。阐明和理解这种差异, 探讨其随环境条件而改变的潜在规律, 是种群和群落生态学的主要挑战之一。种群变异性存在

空间分量, 在相对大的距离内, 种群的波动常同步发生。对种群内部密度制约过程与诸如环境变异性等外部因子交互作用的检

验正在成为哺乳动物种群系统生态学领域关注的论题。
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A perspective of tem pora l and spatia l var iab il ity in mammal ian popula tion

system
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Abstract: In th is paper, w e briefly review the p rogress in the w ay of tempo ral and spatia l variab ility in m amm alian popu lat ion

system , and M o ran’s theo rem and M o ran’s effect to the synch ron ization of popu lat ion fluctuations. O ne of the mo st un iversal

phenom ena of all natu ral popu lat ions is their variab ility in num bers in space and tim e. How ever, there are dist ingu ishab le

differences among populat ions in the w ay the popu lat ion size fluctuates. O ne of the m ajo r challenges in popu lat ion and

comm unity eco logy is to exp lain and understand th is variety and to find po ssib le ru les that m igh t be modified from case2to2case.

Popu lat ion variab ility also has a spatia l componen t because fluctuations are synch ron ized over rela t ively large distances.

R ecen tly, th is has led to grow ing in terest in how in ternal p rocesses such as density2dependen t in teract w ith ex ternal facto rs

such as environm ental variab ility.
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　　在 20 世纪, 现代生态学发展之初, E lton [1 ]为北半球某些哺乳动物种群波动的规律性所震惊, 旅鼠 (L emm us) 种群波动的周

期性现象迅速成为最受生态学家青睐的论题。E lton 认为, 种群周期性波动是哺乳动物种群生态学研究的基石。此后, 种群周期

性成为理论生态学及实验生态学研究的主要领域 [2 ]。E lton 指出, 在大的地理范围, 加拿大猞猁 (L y nx canad ensis) 与美洲兔

(L ep us am ericanus)种群有规律地波动是同步的。种群统计学家M o ran [2 ]指出, 若地方种群 ( local popu lat ion)承受相同的密度制

约结构 (density2dependan t structu re)及同等的环境变异性 (environm ental variab ility) , 种群波动 (popu lat ion fluctuation)的同步

发生 (synch ron ization)是可能的。因此, 在种群统计学 (popu lat ion demography)与环境的随机波动 ( random fluctuation) 之间存

在重要的交互作用, 并影响种群的增长速率。目前, 此种论点已为越来越多实验数据所验证 [3 ]; 而传统的理论生态学仍停留在对

种群和群落的确定性模型 (determ in ist ic model)的研究上。在 20 世纪 70 年代初期, M ay [4 ]虽提出随机过程 ( stochastic p rocess)
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的理论解释, 但直到快速、低廉、便于数值模拟的计算机出现后, 对随机过程的研究才陡然增长; 20 世纪 80 年代, 对保护生物

学, 特别是对物种灭绝过程研究的增加, 进一步促进了对此过程的探讨。本文旨在简要地述评数学和统计学对哺乳动物种群生

态学过程与环境随机过程交互作用的研究进展及发展趋势, 期望对我国哺乳动物种群系统生态学的发展有所裨益。

1　种群动态的同步性

1. 1　M o ran 原理及效应

假设有两个空间隔离的、由恒等更新过程 ( renew al p rocess) 控制的种群。令此二种群承受同等的随机环境, 以使其在时间

上彼此完全相关, 则有

N 1 ( t + 1) = f [N 1 ( t) ] + Ε1 ( t) (1)

N 2 ( t + 1) = f [N 2 ( t) ] + Ε2 ( t) (2)

式中, N i 为地点 i 的种群大小, f 为描述从时刻 t 到 t+ 1 种群密度变换的线性更新函数 ( linear renew al function) , Εi 为两个地点

的环境变异性。M o ran [2 ]原理认为, 若此两个种群受相同 f 的控制, 则两种群大小间的对射函数 Θ恒等于环境变异性间的变换,

Θ(N 1,N 2) = Θ(Ε1, Ε2)。若更新函数不恒等或为非线性,M o ran 原理仅近似地成立[2, 4 ]。种群间的对射与环境变异性间的变换的多

种关联, 称为M o ran 效应 (M o ran effect) [3 ]。

112　检验M o ran 效应的模型

L eslie [5 ]建立了探讨M o ran 效应的矩阵模型。该模型假定, 分别有 4 个年龄组, 栖息在有限环境的两个互不连接的种群, 在

经受强度近似且相同的外部随机因子和非密度制约 (density2independen t ) 因子的作用条件下, 能产生同步波动; 并以鄂毕环颈

旅鼠 (D icrostany x toroqua tus)的种群数据, 迭代两个独立的种群系统, 发现两个种群最初波动的相位不一致, 但随着外部随机因

子的干扰, 两个种群的初始异相波动迅速变为同步动态 ( synch ronous dynam ics)。

2　种群调节与单种种群动态

2. 1　种群调节与因子间的互交互作用

探讨种群变异性 (popu lat ion variab ility)的核心在于对种群调节 (popu lat ion regu lat ion)概念的理解。种群调节的定义为, 若

种群增长存在密度制约的负反馈 (negative density2dependen t feedback) , 种群受到调节。当种群密度高时, 死亡率大于出生率,

种群衰减; 而密度较低时, 则相反。由于没有种群能无限增长, 因此, 此论点看似平凡 [6 ], 然而, 却受到大量实验数据的挑战 [7 ]。其

论点是, 种群虽非无限增长, 但在调节过程发生之前, 除密度制约外的其它因子已在起作用。此类其它因子为诸如气候等随机的

非生物变量。虽然, 有关种群调节的这种争论已过时, 但它却突出了环境的随机过程与种群内源性密度制约 (endogenous

density2dependen t)过程之间存在重要的交互作用, 通常, 此类交互作用被忽略。因此, 理解种群变异性的实质在于检验所有因

子间的互交互作用 (m utual in teractions)。有关哺乳动物种群动态调节理论多因子互交互作用的评述将另文报道。

2. 2　种群动态与种群更新过程

单种种群动态 ( single2populat ion dynam ics) 过程包括内部反馈 ( in ternal feedback) 与外部可变因子作用的过程。种群的更

新过程 (popu lat ion renew al p rocess)可简要地表示为:

N t = f (N t- 1, Εt) (3)

　　式中, N t 是时刻 t 的种群密度; Εt 代表环境随机性 (environm ental stochasticity) , 为偏离平均值 0 的随机误差; f 为种群密

度和环境随机性对时刻 t+ 1 种群大小变换的函数, 常为非线性。当加入密度制约及> 1 的时滞 ( t im e lag) 变量时, 函数 f 更精

确, 且更有意义。分析此类模型的常用方法是解决模型的线性逼近 ( linear app rox im ation)。虽大多数生态过程具有明显的非线

性, 但在大部分时间, 系统则处于近稳态, 因之, 其线性逼近值已足够准确 [8 ]。如方程 (3) , 对离散时间模型 (discrete t im e model) ,

可调整函数 f 指定的参数, 以便从渐进的稳定动态 (asymo to tically stab le dynam ics)扩展至周期性波动和混沌 (chao s) 的确定性

动态 (determ in ist ic dynam ics) [6 ]。然而, 由于环境随机性能掩盖确定性动态, 使之难以从时间序列中找出内源性信号

(endogenous signal) , 且能强化潜在的动态, 因此, 使阻尼振荡 (dampened o scilla t ion)持久地变为有规律的周期性波动 [6 ]。

2. 3　环境噪音与种群时间序列

就环境随机性论, 环境噪音 (environm ental no ise ) 具有因动态而产生偏差的特性。在时间上, 由于自相关噪音

(au toco rrela t ion no ise)能更好地描述真实环境的变异性, 因此, 受到广泛的关注。

在环境噪音与种群时序 (popu lat ion tim e series) 间, 存在复杂的交互作用[9 ]。受环境噪音作用的种群是噪音信号 (no ise

signal)的滤波器[10 ]。白色环境噪音 (w h ite environm ent no ise)常导致显信号 (ou t signal)红色种群 (red popu lat ion)的时序[11 ] , 其

过程主要决定于受随机因子作用的群落组分, 以及嵌入群落的种群反馈 (密度制约型)结构 [8, 12～ 14 ]。在试图重建种群时序动态的

主要特征时, 需进一步阐明环境变异性与种群的密度制约结构间的交互作用。Roughgarden [10 ]及Royam a [15 ]指出, 在统计学上,

具时滞密度制约结构 (即时刻 t 种群密度依赖于时刻 t- 1 及时刻 t- 2 的密度)、且受白色环境噪音作用的种群 , 其时间序列与
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不具时滞密度制约、且经受具时滞结构环境作用的种群恒等。此两个种群时间序列的恒等问题仍是不可解的。因此, 在简单的单

种种群模型中, 以何种方式证明不同稳定状态的二重性 (am bigu ity)是解析此类问题的关键[16 ]。

环境噪音的性质还能决定种群的持久性 (popu lat ion persistence) [17～ 19 ]。与弱的白噪音比较, 自相关的环境噪音能增加种群

的灭绝风险 (ex tinction risk) [18 ]。对连续时间模型 (con tinuous tim e model) , 当种群的内禀增长率 r 与自相关测度的环境对射时

间 (environm ental co rrela t ion tim e)的乘积≈ 1 时, 灭绝风险将增大[20 ]。R ipa 和L unberg[19 ]及其后的研究者[21, 22 ]则认为, 灭绝风

险是环境噪音性质、种群密度制约结构与环境空间结构之间交互作用的结果。

此外, 环境随机性还有群落效应。Casw ell 和Cohen [23 ]提出, 在有空间结构的红色环境 ( red environm ent)中, 多物种共存的

可能性较小。

2. 4　种群动态模型的线性化

种群动态常为非线性随机过程 (non linear stochastic p rocess)。在构建随机解析模型及分析数据时, 非线性处理过于复杂

化。由于线性模型 ( linear model)的数学及统计学分析有较多的展开且更易处理, 因此, 以线性模型近似地替代非线性模型。假

定种群过程可描述为:

N t = f (N t- 1, Εt) (4)

　　式中, N t 是时刻 t 的种群密度, Εt 为具相同分布 (平均值和方差)随机变量的级数。函数 f 为将后退一时间步长的种群密度

加环境随机变量 Εt 变换为当前时间的步长。

假设种群的平稳值 ( sta t ionary value)为N 3 , 且 Ε的平均值为 Ε3 。方程 (4)在N 3 附近的线性逼近则为:

x t = ax t- 1 + b <t (5)

　　其中: x t= N t- N 3 , 　a= f f (N 3 , Ε3 ) öf N , b= f f (N 3 , Ε3 ) öf Ε, 　 <t= Εt- Ε3

方程 (5)是方程 (4)的 T ayio r 展开式, 且省略了二阶及更高阶的项。方程 (5)的统计学性质是共知的 [24 ] , 且已用于模型拟合

(model fit t ing) 与解析研究中。参数 a 和 b 直接的生物学意义为: a 是决定种群确定性动态平衡时补充函数 ( recru itm ent

function) (f )的斜率, b 为种群对环境变异性 (Ε)的灵敏度。

3　种群波动的空间尺度

3. 1　空间尺度与同步动态的行波

种群波动存在于各种空间尺度。给定地点的波动可转化为景观、地域甚至大陆范围的动态格局 [2, 25 ]。最显著的大尺度现象

是地理上隔离的种群间趋于联合波动, 在进一步分离的种群间, 此类同步动态呈衰减趋势。这种现象涉及的物种类群, 不仅包括

哺乳类、鸟类、鱼类及昆虫, 还有原生动物、病毒和植物 [2, 6 ]。

与种群间同步动态相关的现象是穿越较大地理区域的行波 ( travelling w ave) [26 ]。N eubert[27 ]及 Sh igesada [28 ]在有关传染病

传播的理论模型中, 论述了种群同步动态的行波; 随后, 探讨由迁移耦合的地方种群间多物种间的交互作用, 以及行波的作用。

行波的存在表明, 在时间和空间上, 高密度与低密度的地方种群明显以一种有组织的方式波动。在区域上, 不同相位共有的

密度制约过程 (common density2dependen t p rocess) 是产生种群波 (popu lat ion w aves) 的原因。这是由于地域单元间的空间联

系、物种间的交互作用、全球和区域的噪音对亚单元的不同作用, 或所有分量的联合效应所致。真行波 ( true travelling w aves)与

横越景观的单波波面 ( single w ave fron t)之间有大的差异。单波波面常出现在疾病传播的初始阶段, 或外来物种进入新区域之

后, 而真行波则为长期现象[29 ]。就同步种群动态和行波的研究而论, 更强调迁移的相对重要性, 以及空间自相关噪音M o ran 效

应的分析。

3. 2　个体扩散和迁移与种群同步动态

在任意定界或定位的地方种群中, 个体的扩散对区域动态和全球动态能产生总的和即时的后果。在全球尺度上, 迁移可增

强同步性, 此效应已为理论和实验所验证 [6, 30 ]。Ho lyoak 和L aw ler [31 ]的实验发现, 在彼此相连的容器内, 原生动物和细菌种群间

的扩散可产生同步动态。在区域尺度上, 迁移作为外来干扰过程, 可使原有的稳定动态变为不稳定。因此, 迁移对地方种群波动

的直接效应, 已成为理论生态学关注的论题。

虽然, 迁移使大多数自然种群相互接合, 但亦有例外。在相关环境的M o ran 效应的独立作用条件下, 相互隔离且地理分布

相邻的两个土耳其盘羊 (O v is aries) 种群能产生同步波动; 通过同步性对距离的观测, 可进一步阐明迁移与共同经受的噪音环

境之间的交互作用; 当种群间距离增大时, 种群密度间的相关性降低, 同时, 可用距离制约扩散 (distance2dependen t dispersal)或

自相关的环境变异性来解释 [6 ]。

4　种群变异性的测定

4. 1　种群同步波动的时间序列

测定种群变异性需对种群密度或丰富度进行长期的估计。然而, 与确定合理时空尺度的困难性比较, 此类测定的难度则是
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次要的。当遇到大地理范围的种群同步波动时, 则出现大量的恒定的特性。无论将加拿大如何进行地理划分, 经典的加拿大猞猁

数据集仍保持其基本特征。在生态学上, 任意地选择加拿大省份, 以更严密的模拟模型, 任意几何中点能相等地产生相同的距离

2同步性模式[16 ]。为描述观测种群的时间序列, 除平均值及方差外, 选择其它统计学方法并非是无价值的。在揭示种群时滞的研

究 中, 由于全部时间所有样本的非独立性, 致使以自相关函数 (au toco rrela t ion function, A CF ) 和偏自相关函数 (part ia l

au toco rrela t ion function, PA CF)对时间序列周期性组分的分析更为困难。频率领域的谱分析 ( spectra l analysis) 或许能减少此

类问题引起的困扰, 然而, 这种定性的解释又产生新的疑点 [2 ]。B larer 和Doebli[14 ]提出的颜色指数 (co lour index)并非时间序列

自相关结构的严格测定。

测定种群变异性的全部问题, 不可避免地与测定事物的目标这一哲学议题有关。传统的论点认为, 在噪音影响的背后, 隐藏

着密度制约出生和死亡的真正生态学过程。当种群一旦脱离噪音的影响, 即可揭示此类过程, 此即时间序列分析的全部内容, 而

其关键在于能否从噪音中完全分析出生物信号 (b io tic signal)。由于物种从其出生到其死亡一直受外部环境随机因子的干扰,

难以分离生态过程与环境随机过程, 实际上, 生态学家仅能证明种群通过其时间序列的表现形式。鉴于随机性是所有生物学系

统固有的特征, 因之, 仅有的分析是对其误差的测定。对生态学, 此论点为研究随机系统开辟了新的途径, 且强调在分析此类数

据时, 需要将确定性的数据与随机模拟进一步的组合 [32 ]。

4. 2　时间序列的谱分析

时间序列的谱分析是将其序列解析为频率分支 (frequency componen ts)的分解[2 ]。将时间序列作为可见光, 可理解其含义。

白色光是所有颜色的混合体, 每种颜色代表特定的波长, 波长的倒数为频率。兰光有相对较短的波长, 为高频光。通常, 自然种群

的时间序列是多种频率的混合。若低频的长波占优势, 称为红色的种群 ( red popu lat ion) ; 短波占优势, 则称为蓝色的种群 (b lue

popu lat ion) ; 若时间序列存在强的周期性分支, 则与循环周期相对应的某波长占优势。

在时间序列的分析中, 离散时间序列 x ( t) , t= 0, 1, 2,. . . , L - 1 (L 为序列的长度)具有周期图 (periodogram ) P x i:

P x (f ) = 1öL ûX (f ) û 2 (6)

　 　式中, f 为频率, X (f ) 是时间序列的离散傅立叶转换 (discrete Fourier transfo rm ) , û. . . û2 是转换模 ( modulus of

transfo rm )的平方。

周期图可用于随机过程功率谱 (pow er spectrum )的估计。周期图或功率谱表示每一频率对时间序列方差的贡献, 指明以样

本的时间序列计算的周期图; 功率谱是随机过程的统计学特征, 且能描述期望的周期图。不论时间序列的长度, 任何单一的周期

图常与功率谱有大的偏差。对给定功率谱更实际的估计, 周期图的噪音常是妨碍其如何变得平滑的原因。在生态学的文献中, 周

期图与功率谱两个术语常被混淆。

5　种群动态模型的检验

生态学理论为各种环境条件下种群的变异性提供合理的解释, 而面临的真正挑战在于数据的处理。在过去的文献中, 出现

过两种主要的方法。种群时间序列的统计分析是常用的一种方法。标准的线性时序模型 ( standard linear t im e2series model) , 亦

即自回归模型 (au to regresive model,A RM )常用于周期性种群, 以及由于时间序列密度制约调节产生的时滞。近来, 各种非线性

模型更为普遍, 如 T urch in [33, 34 ]采用的反应曲面 ( response surface)技术。现已出现更精确的方法[35 ]。与所有线性的和非线性的

标准方法相似, 分段线性模型 (p iecew ise linear model)即 SETA R [36, 37 ] , 已用于处理生态学过程的非线性。然而, 在开始构建机

制模型的探讨中, 并未采用数据的统计描述。相反, 诸如每个体的出生和死亡一样, 显种群过程 (exp licit popu lat ion p rocess) 的

分析可用于自然种群的动态现象 (如周期性)。此后, 以独立的数据估计模型参数, 并将获得的动态与真实的时间序列进行比较。

Kendall 等[38 ]的评述是所有方法综合的范例。

在上述讨论的方法中, 需谨慎地处理误差。由于来自测量误差的模型不能解释其方差, 不能说明环境随机性或种群统计随

机性 (demograph ic stochasticity)。若环境或种群统计的随机性为模型自身的积分部分 ( in tegral part) , 则能部分地减少此类问

题, 但仍有风险。重要的是, 生态学家需要获得这些过程的可靠数据, 及其与个体生态交互作用的机制 [39 ]。

在未来的种群动态研究中, 解决此类问题至关重要。生态学家需要精确地将随机的、统计的与机制的模拟方法进行综合。鉴

于此类研究的长期性和艰巨性, 作为种群生态学的核心领域, 它将备受关注。

6　我国哺乳动物种群时空动态研究主要进展

20 世纪 50 年代中期以来, 我国生态学家采用统计学和数学方法对哺乳动物种群时空变异性及环境随机性的研究获得了

显著的进展。

6. 1　种群时空动态格局与模型

植食性小哺乳动物种群数量的波动具有明显的时空变异性。北方物种的种群数量季节性波动呈单峰型, 一次繁殖物种的数

量高峰多在夏季, 而多次繁殖者则在秋末和初冬; 南方物种者为双峰型, 其两个数量高峰分别在春季及秋季, 而数量低峰则在夏
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季及冬季[40 ]。X ia 等[41 ]在分析带岭林区小型啮齿动物种群数量的年间变动规律中, 发现棕背　 (C leth rionom y s ruf ocanus) 种群

数量呈 3a 的周期性波动格局, 并以其年波动周期, 首次在我国建立了具有时滞结构的L ogist ic 增长模型。

刘季科和聂海燕[42 ]以高寒草甸高原鼠兔 (O chotona cu rz on iae)种群生命率 (vita l ra te)与其种群非密度制约及密度制约反馈

的分析, 构建了自然种群动态的生命率非密度制约及密度制约的动态数学模型; 提出在非密度制约的条件下, 种群呈指数增长,

在密度制约存在时, 种群增长趋于平衡状态; 发现存活率密度制约较繁殖率密度制约对种群大小的作用更显著; 存活率密度制

约与非密度制约的年龄结构为L eslie 分布; 受繁殖率密度制约作用的种群年龄分布更稳定, 由模型的参数可决定平衡状态种群

的大小。张知彬等[43 ]在分析河北农田大仓鼠 (C ricetu lus triton) 繁殖生态过程, 及其幼体性成熟历期及生殖时滞等参数的基础

上, 采用Boxcar 方法模拟其发育过程, 构建出种群季节动态模拟模型; 发现其种群的成熟历期, 性比及胎仔数对繁殖及种群增

长有显著的作用。朱盛侃和陈安国 [44 ]根据天山北麓农田小家鼠 (M us m uscu lus)种群统计数据, 模拟其高、中及低数量年份种群

统计特征的变异格局, 组建了种群动态的矩阵模拟模型。夏武平等 [45 ]分析内蒙古草原长爪沙鼠 (M eriones ung u icu la tus)种群动

态及其空间差异。Zeng 等[46 ]采用时间序列, 分析川西平原大足鼠 (R attus n itlid us)种群密度的季节和年间变动模式。

在化学药剂控制条件下, 高寒草甸的高原鼠兔和高原鼢鼠 (M y osp a lax f on tan ierii) 残留种群的数量呈L ogist ic 增长[47 ]; 而

灭杀后, 内蒙古草原达乌尔黄鼠 (C itellus d au ricus) 种群数量的L ogist ic 增长则为分段的模式, 即其种群增长为分段L ogist ic 模

型 ( logist ic p iecew ise model) [48 ]。

就大型哺乳动物和珍稀濒危物种论, 李义明[49 ]、蒋志刚[50 ]及张先锋[51 ]依据种群出生率及不同年龄组的死亡率, 采用

VOR T EX 模型对种群生存力 (popu lat ion viab ility ) 的分析, 分别模拟海南坡鹿 (Cervus eld i ha inanus)、大熊猫 (A ilu rop od a

m elanoleuca)、普氏原羚 (P rocap ra p rz ew alsk ii)及白暨豚 (L ip otes vex illif er)种群数量变动格局及绝灭趋势。

然而, 大多数研究则集中于种群生态学过程与种群密度的自相关及回归分析, 以生命表参数和生活史特征, 内禀增长率及

生存力的分析, 提出特定地域不同物种地方种群动态的确定性及统计学模型。此类分析涉及的大型哺乳动物主要为: 野生大熊

猫[52, 53 ]、海南坡鹿[54 ]、短尾猕猴 (M acaca th ibetana) [55 ]、麋鹿 (E lap hu rus d av id ianus) [56 ]、羚牛 (B ud oricas tax icolor) [57 ]及江豚

(N eop hocaena p hocaenoid es) [58 ]; 小型哺乳动物主要有: 小家鼠[44, 59 ]、黄毛鼠 (R. rottoid es) [60 ] 及黑线姬鼠 (A p od em us ag ra2

rius) [61 ]等。

张堰铭等[62 ]在系统地分析种群密度及繁殖指数时间序列格局的基础上, 建立了地下栖息物种高原鼢鼠自然种群动态回归

模型。何淼等[63 ]采用三次指数平衡 ( trip le exponen tia l smoo th ing)法结合季节指数法修正误差, 建立板齿鼠 (B and icota ind ica)

种群动态的时间序列模型。

6. 2　种群动态与环境随机性

20 世纪 60 年代中期至今, 我国生态学家就哺乳动物种群数量变动与环境因子的关联, 以及种群数量的预测进行了一系列

的研究。

通过对环境的生物因子与动物种群动态的相关分析, 建立了相应的数学模型。L iu 等[64 ]根据猎物2捕食者系统理论, 以动物

种群动态与栖息地植物生物量时间序列的分析, 建立了植物2高原鼠兔系统动态的一阶非线性常微分方程组 (non linear

o rdinary differen tia l set of the first o rder)数学模型, 并以模型预测高原鼠兔种群动态。周立 [65 ]以模糊聚类 (fuzzy cluster)分析

灰鼠 (S ciu rus vu lg aris)种群数量年波动与其所食植物种籽产量的动态关系, 提出预测种群数量变动的数学模型。

在此领域, 许多研究以种群统计参数对气候因子的反应模式, 探讨环境的气候因子对种群数量变动的作用。夏武平 [66 ]以棕

背　、红背　 (C. ru tilus) 及大林姬鼠 (A . sp ecu isus) 种群数量与降水和冬季雪被的相关分析, 提出预测 3 个物种种群数量变动

的多元回归方程。李典谟等[67 ]以温度、降水及雪被厚度与小家鼠种群数量年变动的统计分析, 采用灰色系统 (gray system ) GM

(111)模型, 提出预测种群数量中长期动态模拟模型, 并应用随机序列分析 ( random sequence analysis)校正模型的剩余项。

在检验环境气候因子对种群统计参数及其数量的重要性中, 主要以回归分析及逐步回归分析 ( stepw ise regression

analysis)选择对种群数量有显著贡献率的因子, 并以关键因子预测种群动态趋势。此类研究的典型物种为黑线姬鼠 [68, 69 ]、黑线

仓鼠 (C. barabensis) [70, 71 ]及大足鼠[72 ]等。李仲来和张万荣[73 ]以 7 个气象因子对长爪沙鼠种群密度的多元线性回归分析

(m ult ip le linear regression analysis) , 给出气象因子与种群密度的最优回归子集 (op tim al regression subset) 模型及标准回归

(standard regression)模型, 发现降水与种群密度有显著的偏相关关系, 提出降水与种群密度的非线性回归模型。

6. 3　种群调节与种群暴发机制

种群调节及其机制是生态学的重大理论, 而包括种群内部因子与外部因子交互作用对种群动态调节的复合因子理论

(m ult ifacto ria l theo ry,M FT )则是我国哺乳动物种群生态学关注的重要论题。

刘季科等[74, 75 ]、聂海燕等[76 ] , 以及N ie and L iu [77 ]采用重复的析因实验设计 (facto ria l experim ent design) , 在野外围栏条件

下, 探讨外部因子捕食和食物可利用性 (food availab ility) 与内部因子空间行为 ( spacing behavio r) 交互作用对根田鼠
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(M . oeconom us)种群动态调节的效应, 提出和验证了食物和捕食对田鼠亚科啮齿动物种群波动具有独立和累加效应的假设; 提

出食物为限制因子, 捕食和空间行为为调节因子; 建立了内部因子与外部因子交互作用对种群动态调节的模型。相应地, 分析了

外部因子捕食、食物及种间竞争与内部因子空间行为交互作用对东方田鼠 (M . f ortis)种群动态调节的格局。上述研究为M FT

的探讨和发展提供了新的证据。

就环境的非生物因子与内部因子对种群动态调节的综合作用而言, 一些研究分析了种群内部密度制约反馈过程与外部随

机气候因子对长爪沙鼠[45 ]及小家鼠[44 ]种群动态调节的综合效应。类似地, 尚有内部密度因子对布氏田鼠 (M . brand ti) 种群动

态调节作用的探讨[78 ]。

我国生态学家对种群暴发的动态 (erup tive dynam ics)理论进行了新的探索性的研究。张知彬和王祖望 [79 ]首次提出啮齿动

物种群暴发的厄尔尼诺2南方涛动 (E l N i n
～

oöSouthern O scilla t ion, EN SO )成因假设, 认为与 EN SO 关联的气候变化可在特定地

区大的空间尺度形成有利于种群暴发的外部环境条件。张知彬 [80 ]报道, 欧洲的欧旅鼠 (L emm us lemm us)、棕背　、红背　、黑田

鼠 (M . ag restis)、根田鼠及田鼠 (M . spp. ) 的种群暴发与南方涛动指数 ( sou thern o scilla t ion index, SO I) 有关联, 且地理隔离的

地方种群暴发有明显的同步性; 提出与 EN SO 关联的气候或食物可能是引起啮齿动物种群暴发的关键因子。Zhang 等[81 ]探讨

了种群密度制约过程与 EN SO 关联的气候因子及植被对我国布氏田鼠种群暴发的作用, 发现 SO I与其种群暴发动态有显著的

相关关系, 验证了 EN SO 成因假设。

6. 4　展望

展望我国哺乳动物种群动态研究的进展, 在未来的研究中, 需要在更大的时空尺度探讨种群波动及其同步性的格局, 进一

步检验种群密度制约反馈及其与之相关的行为、遗传及生理相互制约的生态学过程与气候关联的环境随机过程交互作用对种

群动态的互交互效应至为重要; 将随机的、统计的与机制的数学模拟方法进行整合, 探讨种群动态调节及其机制则是此领域的

最大挑战之一。
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