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1 　引 　言

生态学最普遍的定义是研究生命系统与环境之

间关系的学科 ,因此 ,如何定义环境是生态学的首要

问题。有机体与环境之间的相互作用、相互影响在

生态系统的斑状分解体之间形成大量梯度 ,从而带

来许多研究方法和比较上的难题。邬建国等[1 ] 、李

哈滨等[2 ]已对空间环境异质性的某些方面作了较

为系统的介绍。

在自然界中 ,环境的空间异质性和时相变化形

成的图型结构涉及到资源的非匀质性、空间和时间

的分布及影响种内或种间关系的非生物条件。由于

它们影响着种群动态、生活史、扩散方式、觅食行为、

种的共存、物种多样性及自然选择结果等许多生态

学过程和现象 ,因此 ,环境的异质性对系统的组织和

稳定性起什么作用及有机体如何响应这种图型结构

就成为现代生态学研究的重要问题[8 ] 。异质性环

境包括空间异质性和时间异质性两方面 ,但二者又

是不可分隔的联系在一起。时间异质性主要指季节

性的周期变化。空间异质性的定量描述应包括垂

直、水平及定量特征三种成分[25 ] 。空间异质性是受

外部环境 ,如地理位置、地貌地质、天气、气候或土壤

因子的影响 ,或者是由于生物的聚群和扩散行为、种

间关系放大了的随机事件在另一种匀质环境中的出

现引起的[4 ] 。按这种方式匀质环境可变成异质的 ,

异质的可变得更异质。因此异质是对匀质而言 ,异

质是绝对的 ,匀质是相对的。图形结构的每种类型

从连续到分离 ,从匀质到异质以一种连续谱的形式

存在。

2 　相关概念介绍

211 　斑块 ( Patch)和斑状度

当环境变量在人为取样单位之间是不连续时 ,

这种环境被认为是由斑块组成的。因此 ,异质环境

也叫斑状环境。斑块是与周围环境的结构和性质上

有明显界线的小区 ,它的大小、形状、性质又随时间

尺度的不同而变化 ,只有通过相对差异来辩别。理

论上 ,有机体对斑块要素和尺度的感性认识应该由

自然选择来决定 ,并被协调到适合度性质产生分化

的程度。斑块应定义为适合度性质或质量之间不同

的环境单位。

环境异质性的程度常用斑状度 (patchness) 来表

示 ,它代表单个与其他斑块差异大小的函数 ,也叫异

质性指数 ( HI) [26 ] ,由下式表示 :

HI =
∑( M ax - M i n)

N
/
∑珔x
N

=
∑( M ax - M i n)

∑珔x

式中 , M ax为在一个样本单位中某属性 (如 ,有机体
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密度、盖度、生物量等) 的最大值 ; M in为在一个样本

单位中某属性的最小值 ; N 为总的样本数 ;珔x 为在

一个样本单位中某属性的平均值。在特定属性的变

化总量与总平均值的大小成反比的重要前提下 ,一

样本单位内的异质性指数 ( HI) 是某属性变化量的

加权值除以该属性的总平均值。

在生活斑块中的种类对不同斑块类型的利用方

式可能是随机的、与它的可利用性成比例的、及非随

机的。某些斑块类型的利用程度比它的可利用性更

频繁 ,而另一些则不太被利用 ,这就牵涉到有机体对

它的响应问题。颗粒概念的使用涉及到栖息地斑块

的大小和有机体的响应两方面 ,即研究的尺度和机

体对颗粒的响应方式。

212 　颗粒概念

早在 60 年代 ,MacArthur 和 Levins[19 ] ,首先使

用颗粒大小 (grain size)来描述不同种使用一定面积

的方式。Norton[24 ]把颗粒概念的所有使用归咎于

“尺度”:景观斑状度尺度、研究的景观或群落尺度及

种辨别和利用资源的尺度都可以看作是选择颗粒的

大小。颗粒决定着所研究范围内的最小和最短暂的

单位 ,颗粒的细度限定了组织的最低水平[7 ] 。

一个种或种群对这种镶嵌单位的利用与其出现

的频率成正比时被称作细粒状的 (fine2grained) 响应

方式 ,即在一定面积内均匀地出现或成比例地利用

各种资源的种 ,也叫泛化者 ;一个体或种利用同一镶

嵌体的要素间非随机分布的资源 ,并能在不同资源

之间作出鉴别 ,只选择一种或极少数资源 ,即表现出

对斑块的偏爱的叫粗粒状的 (coarse2grained) 响应方

式的种 ,也叫特化者。在景观生态学中 ,颗粒是景观

的一个元素 , 细粒景观是景观中的一个斑块 ,与研

究的总面积相比是小的 ,而粗粒景观中的斑块决定

了研究面积。这两种方式代表了个体或种群的两种

极端形式 ,大多数种随时间和年龄的不同在这二者

之间的连续谱上变化 ,因而细粒状和粗粒状的响应

方式又是一对相对概念[5 ] 。一般来讲 ,大型动物是

细粒化的 ,小型动物是粗粒化的 ;同样大小的哺乳类

与移动性很大的鸟类相比 ,哺乳类是粗粒化的 ,鸟类

是细粒化的 ;食虫鸟与杂食鸟相比 ,前者是粗粒化

的 ,后者是细粒化的 ;同样的杂食鸟 ,在非繁殖季节

是细粒化的 , 但在繁殖季节又是相对粗粒化的。而

同样是食虫鸟 ,普通食虫鸟又是相对细粒化的 ,而食

水生昆虫的鸟又更加粗粒化[5 ] 。

213 　生态学邻域的基本概念

生态学家们认为 ,对斑块结构的简单描述并不

能提供不同机体之间在生物学意义上比较斑块的有

效方法[8 ] 。最重要的问题是由于动物的活动范围

并不等于斑块的大小 ,故又引入生态学邻域 ( neigh2
borhood)的概念。它包括一种生态学过程、匹配该

过程的时间尺度及在此期间有机体活动或影响的区

域。因此 ,它提供了测定斑块相对大小、相对持续时

间及隔离度等的适宜尺度。

简单地说 ,相对斑块大小是斑块大小与生态邻

域之比。如果一个邻域包含了多个斑块 ,那么斑块

相对小 ,如果一个邻域只是一个斑块的一部分 ,该斑

块相对大。因此 ,斑块的大小是对邻域而言的。在

斑块隔离的环境中 ,斑块之间的距离也是度量邻域

的重要指标 ,叫相对斑块的隔离度 ,例如对一只不繁

殖的鸟而言 ,移动距离可能超过邻域范围。斑块的

相对持续时间是度量环境的时间尺度 (范围可从几

秒到几千年之间变化) ,也可用于评价某斑块对一种

过程或一种机体是永久适合还是瞬间适合[8 ] 。

生态学邻域 ,实际上是产生紧密相邻的同种个

体之间为资源而竞争的有效面积 。不但是动物种

群的重要概念 ,也是植物等一切有机体的重要概念。

与斑块大小一样 ,任何邻域可以同时是永久的和瞬

间的 ,取决于被研究的邻域和有机体。响应短暂性

资源的选择不是改进扩散行为的进化就是调整生活

史阶段持续时间来匹配资源的时间可变性的进化。

3 　动物响应斑状环境的一般模式

311 　利用资源的一般原理

根据竞争排斥理论 ,不同种之间为了共存 ,所有

种必需特化到某一程度来进行资源分割[6 ] 。简单

地说 ,动物对栖息地利用是在极端特化和极端泛化

之间调节[25 ] 。如鸟类为达到最大效率 ,以极端的狭

食谱 (如果实、花蜜等) 和极端广食谱 (杂食) 之间调

节的方式开发食物栖息地。MacArthur[20 ]提出鸟类

对一复杂环境的 3 维利用 (水平、垂直和时间) 可能

采取 2 种不同的形式 :一是限定摄食种类 (由于主动

偏好) ,二是利用受限制的觅食行为吃所能遇到食物

的大多数。大部分鸟以限定的觅食方法来取代食谱

的特化 ,只有在食物极端密集 (如果树) 的情况下才

能权衡食物特化的利与蔽。动物对分隔后的微栖息

地的偏好决定着一个种吃何种食物。觅食行为的不

同不但与微栖息地的结构和可利用的食物两方面有

关 ,而且也与所摄食物密切相互作用的过程有关。

301张晓爱等 :动物对环境异质性的响应



在斑状环境中 ,由于资源丰富度和影响斑块间

的个体的存活、繁殖成功、个体密度的种间和种内相

互作用的存在 ,可能使不同大小的斑块和植被结构

的质量不尽相同。普遍认为栖息地的破碎化是通过

斑状度的增加使资源减少和分离引起空间结构变化

的主要原因。连续栖息地的破碎可能从遗传到群落

水平对动物产生许多有害影响[31 ] ,因为栖息地斑块

面积的减少会引起个体付出适合度代价。Fretwell

和 Lucas[11 ]曾沿栖息地质量梯度的个体密度和分

布 ,提出理想2自由分布 (趋向细粒化) 和理想2垄断

性分布 (趋向粗粒化) 两种模型的解释预报。理想2
自由分布模型表明 ,动物最偏好的栖息地质量随种

群密度的增加而下降 ,于是 ,不太偏好的栖息地通过

繁殖季节高潮的到来变得同样有吸引力 ,因此两类

栖息地中的个体适合度趋于相同。理想2垄断型分

布模型表明 ,个体拥有资源的潜力有所不同 ,竞争力

差的个体 (一般为年青或亚成体)迫使向不太优良的

栖息地扩散。

许多生态学过程对使用的尺度是敏感的 ,因为

影响个体和种的因子可能在不同尺度上起作用。单

个尺度研究产生的信息只对该尺度内的研究是有效

的 ,当扩展到响应更大或更小尺度上的破碎度时信

息的可利用性将受到限制[15 ] ,所以目前常采用多种

尺度的研究方法。从大栖息地尺度看 , 遵循

Fretwell 和 Lucas 的理想2自由分布模型 ,而在微栖

息地水平上 ,与年龄有关的雄性的不均匀分布遵循

理想2垄断性分布模式。在理想2自由分布中 ,因为

到达日期和密度与斑块大小有关 ,鸟可自由的迁移

到较大 ,较高质量的斑块中 ,但当密度增加到一定水

平时 ,定居鸟可能通过扩散定居到较小和质量较低

的斑块中使它们的适合度达到最大。因为 ,个体的

适合度在优和劣的栖息地有所不同。因此 ,动物对

斑状环境的响应方式和范围也反映在从群落到遗传

水平的各个方面[7 ,31 ] 。

312 　种群对斑块响应的最适化

所有的种群生物学理论 ,包括种群与斑块环境

的关系都是建立在最适化原理基础之上的。普遍认

为 ,自然选择总是持续不断地调理着种群中除最适

表现型之外的所有属性 , 因此 , 至少使个体以适合

度最大化的方式作出最适响应。一般假定竞争是这

种选择的主要驱动力。理论上预报的最适应答条件

通常包括以下几种限制假定 : ①种群2环境系统处在

平衡状态 ; ②至少某些环境成分 (如资源) 永远是受

限制的 ,因此 ,偏向最适值的选择压是连续执行的

(不会有短时间地松懈) 。③适宜的环境完全被有机

体占据或充满 ; ④最适值是稳定的 ,也就是说在一段

时间是最适的条件 ,同样在另一段时间也是适应的。

然而 ,在自然界 ,这些假定不可能保持永久不变或普

遍适合。例如 ,在相对高的生产力集中在短暂的生

长季节的地区 ,如高寒草甸 ,对许多种来说 ,食物不

是限制因子 ,选择常常因弱的 (或无) 种间和种内对

食物的竞争力来缓解气侯的严酷性[3 ] 。另一方面 ,

由于强的捕食压也可能起防止被食种群达到竞争水

平的调节作用 ,最适值可能由与竞争没有关系的因

子决定。因此 ,当理论最适值未处在正常状态下时 ,

必需牢牢抓住最适性基本理论限制之外的任何动

向 ,如人为干扰等非密度制约因子的影响。

在自然群落中 ,由于越富饶的栖息地因捕食者

较多而越危险 ,因此 ,能量摄入率与死亡率之间存在

一种权衡关系。McNamara 和 Houston[21 ]认为一种

动物觅食方法的选择决定着它获得能量的总速率、

消耗速率及被天敌捕食的几率。如果没有捕食风

险 ,或如果这种风险对所有觅食方法都是相同的 ,那

么 ,他们的模型假定 :选择使单位时间动物的能量净

增率 (总能获得率减去能耗率)达到最大值的方法便

是使适合度最大化。所以 ,净增率可以作为测定适

合度的货币来使用。因为如果觅食是决定性的 ,适

合度是觅食期的一个增长函数 ,那么 ,使净增率最大

化也就是使适合度最大化。但是 ,如在亲鸟育幼的

情况下 ,能量的净增率使适合度最大化是不合适的 ,

而应考虑食物的净传递率 (亲鸟传递给幼鸟食物的

速率减去亲鸟自己消费能量的速率) 作为货币较合

适。当觅食是由随机论决定时 ,获得能量的平均净

增率的最大化将在某种条件下使适合度最大化 ,并

且是总能量的线性函数。

313 　栖息地的选择

栖息地的选择是动物响应异质环境的重要形式

之一 ,其结果一般表现出对某一或某些斑块的偏好

(真正的栖息地选择)或因某些外部动因的影响迫使

种群在不同斑块之间作出选择 (栖息地相互关系) 。

选择原因主要由外部因子如资源 (食物、隐蔽所等)

的可利用性和持续时间、竞争强度、捕食压及社群结

构等以及内部因子 (动物自身条件) ,如遗传 (基因型

和基因频率) 、生理 (与环境的热交换方式、代谢水

平、内分泌等) 、形态 (体色、摄食、消化及运动器官特

征)及行为 (进攻、逃避、聚群及活动节律等) 等方面

401　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　生态学杂志 　第 22 卷 　第 6 期 　



的相互影响决定的。如高寒草甸的脊椎动物对植物

斑块环境的颗粒状响应方式的趋异进化 ,其作用的

外部因子可能是天敌和资源的斑块状分布 ,而遗传

特征又决定了几种鼠的形态和行为学上一系列特征

的不同[4 ,5 ] 。如果环境的斑块在质量上有所不同 ,

动物个体主要通过增加种群内个体扩散的不连续性

或非随机性来扩大栖息地结构对种群属性的影响 ,

则表现出对栖息地选择的程度不同。这种效应的大

小与个体的颗粒响应方式密切相关。Bryant [10 ]曾

模拟证明 ,如果环境的斑块在质量上有所不同 ,相对

稳定的或随着时间的变化是可以预报时 ,那么粗粒

状的响应对策是最适的。随着环境变化的继续增

加 ,栖息地的选择逐渐向细粒化对策转变 (如当个体

密度增加时 ,在栖息地间随机分布) 。如果斑块的变

化是可以预测的 ,那么这种变化趋势增强。

在理想的情况下 (其他条件相同) ,个体应该选

择适合度好的斑块类型 ,因为这种适合度条件可能

是该栖息地内部“质量”和种群密度 (竞争强度)的函

数。在总种群数低的一端 ,只占有最适的或最高质

量的斑块类型 ,但随密度的增加 ,该栖息地的质量下

降到接近具有质量潜力的其他栖息地水平。这种情

况在繁殖季节尤为明显。例如 ,高寒草甸中的角百

灵 ( Eremophila al pest ris) 和小云雀 ( A l uda gul gula)

在繁殖初期 ,两个种占有栖息地的盖度不同 ,表现为

相对地粗粒化。随着繁殖高峰期的到来 ,两个种占

有的栖息地是很难区分的 ,巢重叠分布 , 即由斑块

状的粗粒分布变为细粒状的随机分布。在这种情况

下 ,应区分“生存”栖息地和“群居”栖息地之间的不

同。生存栖息地内 ,种群密度保持每年相对稳定 ,

而群居栖息地正常情况下是由从生存栖息地的超额

个体迁移而来。这种结果叫做栖息地响应的“机会”

方式 ,具有相对紧密追逐环境的斑块结构变化的特

征。这种理想化的栖息地分布的主要结果是个体在

不同栖息地的成活率相对均衡。

有些学者研究了栖息地斑块大小效应与近因和

远因的关系 ,如植被特征、捕食风险、食物或巢地点

的可利用性等如何影响动物栖息地选择的。如 ,

Ward 等[30 ]研究了西点林枭 ( S t ri x occi dentalis cau2
ri na)的栖息地选择与猎物选择分布结果 ,提出以下

几种假设 : ①更多的营养可利用性 ; ②较丰富的可食

种 ; ③较有利的微气候 ; ④较易接受的可食性 ; ⑤较

安全的隐蔽所。结果是林枭选择的直接因子是偏好

丰富的和可接受的猎物 ,最终因子是改进适合度。

另外 ,Morris[22 ,23 ]在个体水平上作了栖息地的镶嵌

体 (颗粒大小、斑块大小及边缘的总量) 的详细空间

结构如何影响动物的栖息地选择的研究。

314 　社群组织

影响种群的社会格局和空间关系的行为涉及到

运动性、特种地点 (栖木、洞穴等) 的可利用性、天敌

的来源和密度、食物的丰富度和分布格局、栖息地结

构、气候及其它因子形成一种复杂的因子网。社会

格局不是单一的适应功能 ,而是由各种选择压综合

作用的 ,授予个体多种适应优点的多功能的综合体。

为了建立社会格局进化的一种普遍理论 ,已形成将

决定社会性多样化的直接因子与对保卫重要资源地

点的进攻以及各种方式影响其结果的捕食作用的可

能性结合在一起的框架结构[31 ] 。

资源在空间上的斑块结构和时间上的短暂性调

节着种群内社群结构的形式 ,同时也影响着一个特

化地点内获得资源的消费和效率。当资源是丰富的

或乃至分布上是易受影响和可预报的时 , 严格的领

域行为的应答方式可能是最适的 ,因为一个领域应

该包括足够的为成体和子代使用的资源。在匀质的

环境中 , 搜集食物和保卫边界的穿行时间和能耗最

低。当资源逐步由集中变得分散及成为空间上不可

预报的斑块时 , 社群结构可能转变为一种更多的个

体集群组。这些集群可能局限于某些“中心”地方的

一个繁殖基地中 , 集群营巢在所有食物斑块中心的

个体为开发这些资源所花的穿行 (t ravel) 时间最少。

于是 ,像 Bryant [10 ]模拟的那样 ,沿着消费函数的增

加 ,在不同点 , 社群组织对应的不同形式是最适合

的。社群中的个别个体发现的斑块分布为其他个体

提供信息中心 ,使缺乏对斑状分布 ,但能对食物丰富

度定位的个体可从中获益。首先发现资源的个体可

能通过异常行为宣扬成功来吸引跟踪者 ,使其他个

体受益 ,这种群选择的实施有利于觅食技术和食物

类型的观察学习。

Slotow 等 [28 ]检验了白冠带巫鸟 ( Zonot richia leu2
cophrys) 的食物回报与捕食风险之间的权衡及社群

结构对权衡的影响。他们预报 : ①当食物盘内容物

相同而离隐蔽所距离不同时 ,老成体吃距离更近的 ,

新成体逼迫到距离较远的 ,因此认为新成体比老成

体更容易转变觅食位置。②当食物盘的内容物随距

离的远移而增加时 ,老成体则转到较远的但回报率

高的食物盘中觅食 ,而新成体则迫使到距离较近处

觅食。因此白冠带巫鸟的食物回报率与捕食风险之
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间的权衡受社会相互作用风险的影响 ,致使竞争能

力上的弱者愿意经历高风险的捕食作用。如果这种

社会相互作用风险的影响由此而降低 ,那么 : ①当安

全程度不同而食物的回报率相同时 ,像各自的社会

等级所允许的那样 ,高等级个体就近觅食。②当食

物回报率较高的地方安全系数较低 (离隐蔽所较远)

时 ,占支配地位的个体将放弃安全而到较远处觅食 ,

受支配个体被排挤他处。也就是说 ,如果一种足够

高的食物回报在离巢更远的地方出现时 ,所有个体

将改变位置。③社会相互作用影响着权衡 ,当食物

回报率足够高时 ,就愿意舍弃安全的比例来看 ,占支

配地位的老体比受支配的新个体高。因此 ,在这种

食物水平条件下 ,社会等级决定着安全水平不同的

斑块之间的转变。以最适方式觅食的个体应是能使

它们食物回报率达到最大值的个体。但是 ,这种个

体还必须对影响它们的食物回报率的各种因子作出

响应。例如 ,为使子代存活到下个繁殖季节 ,越冬的

个体不仅要获得足够的食物 ,而且也要有效地逃避

天敌袭击的能力 ,也就是说 ,个体必须在食物回报与

捕食风险之间权衡。另外 ,社群格局、社群结构的其

他元素如婚配制度也可能与环境的异质性有关。在

繁殖期间 ,食物的超丰富度可能增加多配偶制的发

展 (如一雄多雌) ,因为当雄性参予与另一雌体交配

时 ,原配雌体也能单独哺育子代。

315 　掠食者2可食者关系

捕食作用通过影响可食种个体的空间分布、捕

食者的不同觅食对策的选择及种群相互作用的潜在

稳定性与环境斑状度发生关系。捕食者以空间的不

连续方式对可食种群间的聚群状的社会性扩散起作

用 ,如防止单种猎物种群组成的资源单一化并使猎

物种形成斑块状分布格局。尤其是 ,如果猎物对捕

食者的接近较敏感和反应较早的情况下 ,猎物的集

中分布可能降低捕食者发现它们的机会。Tay2
lor [29 ]模拟了单个猎物对埋伏的捕食者的易探测性

的反应 ,结论认为猎物总是从聚群中获益 ,捕食者主

要是通过消费限制猎物数量。然而 ,聚群分布的猎

物必然比分散个体更容易发现 ,因此聚群分布的适

应性必须在降低聚群被探测到的可能性与增加被捕

捉 (一旦该群被发现) 的可能性之间作出某些调节。

当猎物群较小时 ,聚群的利益不能抵销增加易探测

性的缺点 ,因此对群大小的限制不是太严格 (至少与

捕食作用的选择力有关) 。在这种情况下 ,自然选择

可能朝阻止增加猎物组群大小而偏向猎物间的隔

离 ,致使个体间的距离超过捕食者可探测到单个猎

物的距离 ,那么捕食者必须搜寻单个猎物。不管猎

物间的扩散有何不同 ,都将影响捕食者所选择的觅

食对策的效率。某些捕食者可能通过响应栖息地的

斑块而不是响应猎物类型来开发斑状分布的资源。

一般认为空间的斑状度为可食种提供了临时的

避难所 ,于是大大地降低了被捕食的机会 ,使不稳定

的捕食者 - 猎物关系稳定化。这取决于猎物必须具

备比天敌较迅速的扩散能力或斑块间的迁移率及较

高的繁殖率。另外 ,用 Nicholson2Bailey 模型描述的

宿主 - 寄生者系统的结果表明 ,如果寄生者任意搜

寻 ,模型存在一个不稳定的平衡点 ,从这个平衡点的

任何离差将导致波动幅度增加 ,阻止宿主和寄生者

无限持续[14 ] 。也有人用 Game 理论定义掠食者2可
食者的进化上的稳定对策 ,认为它导致理想 - 自由

分布 ,但不包括寄生者的高度聚集的可能性。因此 ,

进化的稳定性可能与聚集的稳定化效应相反[16 ] 。

316 　种群的稳定性

空间的异质性对种群的稳定性效应比单一的掠

食者2可食者效应要广泛。因为占有一定栖息地斑

块范围的种群在每个斑块中所遇到的事件和控制方

式不同 ,种群一般通过分散风险增加稳定性 ,这主要

由遗传多态性的结果决定。生态学理论一般都建立

在种群动态的基础上 ,但普遍都采用具有稳定平衡

点的模型 ,而忽略了选择一种动态过程。这种模型

假定 ,对两种猎物的相对进攻率是由该猎物当时的

密度决定的。Fretwell 和 Lucas[11 ]模型假定捕食者

是万能的 ,可在任何一种斑块中自由停息 ,斑块间的

穿行时间是零 ,所有斑块中的资源密度不随时间变

化。如果每个捕食者停息的斑块资源的获得率是最

大的 ,那么 ,该模型预报 :在平衡点附近 ,所有斑块中

的捕食者将达到相同的摄入率。

Holt [12 ,13 ]研究了最适栖息地选择对捕食者2猎
物动态的影响。他的模型都假定有一个生态学上的

稳定平衡点 ,而没有模拟导致理想 - 自由分布行为

过程的动态。此后 ,一些学者在该模型基础上从增

加不同因子方面作了改进 ,这些因子包括 :相互干

扰、竞争能力的差别、感觉上的抑制、学习和资源动

态等 ,直到最近 , Krivan[16 ]建立了一种动态的理想

- 自由分布模型。他按理想 - 自由分布理论建立的

捕食者2猎物动态模型假定 ,个体具有使它的适合度

(用每公顷瞬时增长率测定) 达到最大化的行为 ,并

检验了两个斑块环境中个体行为对捕食者2猎物动
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态的影响。在第一种情况假定 ,捕食者在斑块间的

移动是自由的 ,猎物不移动。第二种情况假定 ,捕食

者与猎物两者都在斑块间自由移动。研究结果表

明 ,如果动物是理想的最适者 ,该动态结果具有一个

由闭合的轨迹环绕的中立的稳定平衡点。动物的最

适行为导致捕食者2猎物系统的持续性和种群动态

的稳定性 (种群密度的波动幅度减小) 。

还有学者假定 ,捕食者通过选择猎物的转变过

程使猎物的种群密度趋于均匀化 ,增加总的系统稳

定性和对资源竞争的可能性将促使竞争种共存。而

Abrams[9 ]认为这两个假定是不正确的。他描述了

一种捕食者非同时选择任一猎物的转变动态过程。

有两个成分对它起作用 :一个是第二种猎物的存在

减轻了捕食者对第一种猎物的压力 ,而由于捕食者

的转变行为 ,第二种猎物也降低了该捕食者对第一

种猎物的进攻率。另一个是当有一个稳定的平衡点

存在时 ,对两种猎物的攻击率和这两种猎物相同的

营养价值之间有一种线性的权衡存在。消费速率的

适应调节常阻止系统达到捕食者觅食投入的理想2
自由分布和常引起混沌动态 ,只有靠附加隐蔽所和

移居理想 - 自由分布才能达到。

317 　遗传结构

20 世纪 50～60 年代 ,Levene[17 ]和 Levins[18 ]就

曾预报 ,遗传的杂合性随空间和时间的变化而增加。

生活在斑状环境 ,以粗粒状方式响应环境的种 ,在不

同斑块类型中 ,自然选择的强度和方向不同。占有

小斑块的种的基因频率易受先锋者效应或漂变的影

响。随着时间的变化 ,斑块结构的改变也会引起选

择压的改变 ,从而使种群中出现更多的遗传多态型。

然而 ,对细粒状响应环境的种来说 ,情况有所不同。

于是这种个体在响应环境变化的敏感性上是灵活的

而不是由自然选择偏向的固定多态性。这种灵活性

的实现一是通过一般的“所有目的”的遗传结构 (相

对低的杂合性) ,二就是通过传递可选择的酶形式与

完全不同的反应条件相互竞争 (高的杂合性)两种对

策。

Selander 和 Kaufman[27 ]认为 ,脊椎动物凭借较

大的个体、较大的个体移动性、较强的稳态控制力 ,

与无脊椎动物相比是细粒化的 ,表现出较大的对斑

块特化的程度。从他们的酶变异水平的观察证明 ,

脊椎动物 (主要指小型哺乳类) 比无脊椎动物 (主要

指果 蝇 ) 的 基 因 杂 合 性 水 平 低。另 一 方 面 ,

Bryant [10 ]模拟了环境的空间变化和时间上的可预

报性 (自相关)对栖息于两种栖息地斑块类型的种群

的杂合性的影响。与斑快间的差异相比 ,低的环境

变化可能有利于粗粒状响应 (如斑块是稳定的 ,可能

特化)的种群偏向纯合子化。随着环境变化的增加 ,

基因频率向较大的杂合性转变 ,栖息地分布向细粒

化倾斜。如果环境可预报性较高 ,则朝细粒化变化

的趋势加快 ,引起密切追踪环境变化的“机会主义”

的响应方式。因此 ,社会组织与环境斑状度相互作

用也影响种群的繁殖系统 ,从而影响其遗传结构。

如 ,有保卫领域和一定的栖息地选择行为的小哺乳

动物 ,幼年个体从原社群中分出是重新开辟的栖息

地领地化的主要手段 ,但是 ,已分化的社群组之间的

相互变化较小。这些扩散个体的寿命和存活率较

低 ,因而对当时的基因库贡献较少。它们表现在生

态和进化研究中的生理和行为是使自己能在变化莫

测的自然界中占有生态位的关键。这种社群结构促

进对有效资源的利用 ,同时也影响着种群的遗传性

质 ,因为大部分组群是由小数量的扩散个体组建 ,经

常有先锋者效应出现。另外 ,占支配地位的种群与

受限制种群构成的繁殖系统将降低有效种群大小 ,

加速漂变和近亲繁殖。所有这些都是小型同类基因

群 (deme)之间最基本的遗传杂合性的来源[31 ] 。

4 　结 　语

在斑状环境中 ,由于资源的逐步减少和隔离使

斑状度增加和栖息地分裂 ,从而明显地改变着景观

的空间结构。栖息地的连续分裂将从遗传结构到群

落水平产生许多有害的生物学效应。斑块面积的减

小也可能引起个体付出适合度代价。例如在森林的

小斑块和边缘地区 ,繁殖鸟类因易遭受天敌袭击而

导致繁殖失败的增加。由于不同斑块大小和植被结

构在资源丰富度上的差异和影响生存、繁殖及斑块

间个体密度的种内和种间相互作用的存在 ,会引起

斑块质量上的不同。

当个体的适合度由栖息地结构决定量时 ,重要

的问题是需要知道栖息地分裂对繁殖及生活在不同

大小的斑块中的个体质量的影响有何不同。然而少

数研究在个体水平上预报了具有明确的空间图形结

构 (如颗粒大小、斑块大小、边缘总量)的环境如何影

响动物栖息地的选择及影响栖息地选择的贴近因子

如植被特征、捕食风险、食物或筑巢地点的可利用性

等有关的斑块大小效应。许多生态学过程已显示出

对使用尺度的敏感而影响获得结果 ,单种尺度上的
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研究产生的信息只有在该研究尺度内是有效的。因

此 ,多尺度手段的研究是非常重要的 ,因为影响个体

和种的各种因子在不同空间尺度上起作用。
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