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摘  要

本文从以下 9个主题介绍了生态系统生态学近 20年来的主要研究成果和发展趋势 :(1)

结构、功能及过程的基本板念 ;(2)生 态系统的网络性质 ;(3)食 物网的结构与理论 ;〈 4)系

统的行为 (5)系 统的演替 ;(6)系 统的进化 ;(7)系 统的 “流”控制和调节 ;(8)嫡与焓理

论 ;(9)发展趋势— “复杂系统生态学”的诞生。
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虽然生态系统生态学是本世纪中期才发展起来的新兴学科 ,但每项内容都已形成庞
大的理论体系和多元化的研究方法。本文仅就几个最重要的问题作以评述。

生态系统的结构、功能及过程概念

生态系统生态学是研究生态系统的结构、功能、过程及其相互作用的科学,因此 ,该

学科的所有发展都是在这几条线上进行。

1,结构

生态系统的结构已经远不只是 Lindemen所定义的初级生产者、消费者及分解者组

成的 3种功能性结构。结构包括互相影响、互相依存的物理环境— 空间异质性结构
(水平部分)和生物成分— 营养结构 (垂直部分)两部分在不同时一空尺度上形成的等
级状的网络结构。营养结构主要指食物网图形结构、多样性、复杂性、链长、节间比及

特征值等 (Pimm,1982;Cohen,1990)。 此外 ,系统的大小和边界的划分 (Allen and Hock-

stra,1992)及 组成一个系统的基本单位一 生态小系统(eco~systcm,J Prgcnsenet et a1.,

1992)都是研究生态系统结构的主要内容。

· 本项目是中科院海北生态系统开放实验站基全资助项目。

本文于 1997年 10月 5日 收刭。
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2.功 能

生态系统的功能与结构密切相关。根据生态系统所具备的有机体性质 ,一切生物学

的研究手段都可以用于揭示其功能。在这种意义上的功能应该包括 :(1)生理学功能 ,如

能量、物质及信息的传递 ;(2)行 为功能,包括稳定性、恢复力及对扰动囚子的抵抗力 ,
(3)胚胎学功能 ,也叫个体发育功能 ,生物群落或食物网的演替过程便是揭示这种功能

的手段 ;另外 ,(4)适应功能 ,生态系统为了生存和繁衍必须适应其环境的特殊性质 ,为

此 ,Conrad(1983)在 其颇有影响力的著作 《适应性》中专门诠释了这一主题 ;(5)进

化功能 ,是指基因型和物种的变化与替换及系统在各个等级水平上的组织和长期变化。后

两种功能是生态系统最基本的性质 ,直接关系到系统的稳定性和持续性。

3.过程

研究生态系统的过程代表了如何寻找自然的
“
序
”
。
“
序
”
的概念和方法反映了一特

定时间和地点的主题或事件。过程可看作是系统的复杂行为或进化行为,是受速度制约

的结构与功能之间相互关系的表达。结构是象征性的、非速度制约的,并随观察者所选

择的尺度而变化 ,一旦结构被限定 ,观察者的方案亦被确定。而行为不随观察者所选择

的尺度变化。

生物学系统包括了以多种方式表达的、在不同尺度和等级上进行的许多过程。如放

牧系统中的
“
食草
”
本身包括了动物吃叶片和叶片生长的两种相关过程 ,这两种过程以

不同的速率出现 ,单个叶子被吃是快过程 ,补偿性的叶生长是相对缓慢的过程。目前讨

论的最主要的过程是分子遗传、光合作用、生活史进化的资源分配、种群大小的变化、种

的替代、群落的构建及系统的结构一功能的自组过程 (Kirsta,1992)等 等。

一种过程常受另一种或几种过程的加强 ,这种
“
自我加强

”
将使得过程渐变为永久

性结构,因此结构本身也是一种过程。系统内部循环的联系与系统外部的联系密切相关 ,

但内部的联系要比外部紧密而且快速 ,运动的相对速率限定了系统的表面结构。

生态系统的网络性质

生物圈本身就是一个非常复杂、非常神秘的网络 ,因而网络是分析复杂系统的必要

手段 ,亦是生态学建模的基础。生态学网络包括生命网络和非生命网络两种类型。生命

网络是描述沿食物链结构进行的物质、单种化学元素或能量涌动的路径
(path)。 生态系

统的网络是由成员种的捕食与被食的上、下关系决定的食物链组成。链上的节 〈种)常

以多种资源为食 ,因而形成由许多侧链组成的网,网 与网之间通过时一空尺度上相互作

用关系的疏、密或连接力再结成更复杂的网络。能量、物质及信息将沿网络在不同等级

水平上有序地传递、循环 ,形成了一个复杂的有机整体。生态系统生态学便是研究这种

网络结构与功能的组织变化如何受环境制约的科学 ,因此 ,网 络透视法是生态系统的基

本方法之一 (张晓爱,1995)。

网络研究有两种不同的处理方法 :一是确定连接物 (交又点或网上的节 )。 它们是相

互作用的中心 (如有机体或种 ),比路线更重要 ,因 为它们不是简单的原子携带者 ,而是
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自然选怿的靶子。相互作用在每个节处停留或重新开始 ,并使穿越网的直接作用力通过
节减小到最低。二是网节间流动物路线的分析。从流动体的开始处截取部分已知体积作

为一段流动网络。这段流动网络必须符合所需流量、-压力及抗阻等条仵 ,如围绕许多快
弯或岛屿的一段海岸的水循环 ,或模拟通过一结构简单的食物网费带能量的碳流。因此 ,

生态学家必须把
“
线
”
和
“
节
”
结合在一起考虑。由于通过一个有组织系统的物质和能

量流动所经历的能量衰变与信息的增量相当,其 结果使网络的性质发生变化或进化 ,
“
节
”
进化较快 ,“线

”
可以重新组织。

食物网的理论和方法

食物网的结构的研究最早始于 Eldon(1927),Pimm(1982,1991)将 食物网分成 12

大类 ,讨论了每种结构形成的机制。并提出三种结构成分 :链长度 ,复杂性及物种数与
系统的 3种功能 :恢复力 ,营养循环及抵抗力之间的九种结合关系是分析生态系统性质
的重要依据。Cohen(1990)收集了大量食物网资料 ,从中分析出 5条普遍适用的规律 :
0食物链的循环是罕见的。②食物链是短的,常见的是数 2~3环 ,一般不超过 5环。◎
食物链的顶位、中位及基位种数的比例是恒定的。0基位种数与中间环数的比例不变。⑥
环数与种数之间维持一定的比例。

以 Fretwell(1977,1987)和 0ksannen(1981,1988)为 代表的达尔文进化论学派
提出了生态系统组织的

“
食物链动态理论

”,认赶随着初级生产力的增加,食物链长亦随
之增加。捕食者和资源种交替着在偶数和奇数链时起控制作用。

Pahl-Wostl(1993).把一个顶端捕食者控制下的所有营养级个体看作一个生态系统

单位并介绍了在不同的时一空尺度上食物网结构相互作用的等级模块 (modular)、 网络描

述法。Higashi和 Burns(1991)和 Teramoto(1993)运 用食物网展开技术描述了能量营
养级的动态的网络结构。这些研究都为描述生态系统结构和功能提供了最新的方法。

稳定性与复杂性

系统行为的研究主要集中在稳定性与复杂性的关系上。稳定性一般分为局部稳定性、

全球稳定性及种删除稳定性三种类型。不同的稳定性与复杂性的作用结果有所不同。

1· 局部自定性与复杂性

局部稳定性是指在受到外界干扰后 ,使系统稍微离开平衡状态一段时间 ,随后即可
回到平衡点。Elton(1958)从经验上和理论上推断 ,越复杂的系统越稳定。MacArthur
(1955)推断稳定性大约与食物网上的种间连接的数量·成比例 ,当一种群密度突然地上升
或下降时 ,具有多种营养链的系统的能量与物流不会有大的变化。然而 ,May(1972)所
作的线性系统模型分析表明,随机集合的较复杂的系统稳定性较差。由此他推测生态系
统可能是由种块(block)组成 ,块内比块间的种间相互作用要密切得多。随后 McNaughton
(1978)、 Rejmanek和 stary(1979)及 Moore和 Hunt(1988)证 实了自然群落是由类似
于营养团 (guild)的种块 (block)组 成 ,不同种块的种间关系很弱或无关系 ;链节的连
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接度和数量随种数的增加而降低 ,从而支持了这一假设。

DeAngelis(1975)分 析了一种具有营养结构的供体控制系统 ,认为稳定性不是未受

复杂性的影响就是随复杂性的增加而增加 ,但从来不随复杂性的增加而降低。然而 ,Pimm

和 Lawton(1977)发 现在半随机组建的系统中,杂食种影响系统的稳定性 ,并随营养级

数量的增加 ,系统的稳定性变得越来越差。

局部稳定性可用群落矩阵的方法来鉴别,如果群落矩阵的实际特征值都是负的,那

么该系统是局部稳定系统。其稳定条件也可从使用 Routh-Hurwitzde标 准的矩阵元素直

接检验 (Gantmacher,1959)。 局部稳定性可分成 D-稳定性、总稳定性、符号一稳定性及

连 接稳定性等几种类型 (Kawasaki et a1.,1991)。 这些稳定性之间的效学关系已由

svirezhev和 Logofet(1978)讨 论过。

2.全球诲定性与复杂性

全球稳定性是指 ,当一系统遭受任何干扰后还能回到最初状态的性质b这种性质常

用一组特殊的 Lotka~Volterra模 型来分析。一方面 MacArthur和 Levins(1967)把它当

作开发-竞争 (exploitative-competition)群 落模型来分析。分析表明,具有全球稳定平

衡点的系统在平衡点附近的可利用资源和实际使用的资源之差是最小的。相互作用矩阵

的元素是由竞争种之间资源一开发重叠的程度决定的 ,因 此该矩阵是对称的。许多学者把

他们的模型扩展到用于解释生态位分割和有限相似性的分析中.另一方面 ,shigesada等

(1984,1989)把 Lotka-Volterra当 作相互干预 (hterference)的竞争模型来处理。他们

假定相互作用矩阵中的每个元素是干预力和敏感性两个因子的乘积 ,并分析了所有非负

数的平衡点及在稳定平衡点附近的群落种成分。

3.种 删除稳定性

种-删除稳定性是 Pimm(1979)定 义的,当一个种被移出某群落时,所有剩余种保

持在局部稳定平衡点。模拟结果是对初级生产者的剔除而言 ,越复杂的系统越稳定。

生态系统的
“
流
”
控制和调节

生态学家们提出生态系统的结构是由控制论的正、负反愤 (0dum and Biever,

1984)和 食物链动态 (Fretwel1,1987;0ksannen,1988)控 制的两种理论 (张晓爱等 ,

1996)。 最近对系统功能一
“
流
”
的控制与调节也提出了新观点。Matsuno(1995)提

出生态系统在进化过程中的营养动态处于这样两个极端之间:完全地供应者调节和完全

地消费者调节。在完全地供应者调节的一端 ,当整个生态系统由于营养级的任何一级能

量的耗尽而使得整个系统频众地破产或阻断时 ,营养动态趋使资源可利用的效率达到最

大 ;另一方面,在完全消费者调节的一端 ,整个生态系统将保持在一种不明确地静态平

衡中.在这一宽阔的连续谱内,实际的营养动态是靠近消费者调节的一端 ,因 为种的灭

绝是相当罕见的 ,在实际进化中不可能形成规律 ,只 能是临时地占优势。因此 .Matsuno

(1995)得 出:消 费者的能力是主要的进化驱动力的结论。

资源的可利用性一般受自然条件的限制 ,资源的获得和利用决定着有机体的生存和
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竞争能力。因此,有机体必须把这些物质的投资调节到能补偿它们消耗所损失的程度。对

更为复杂的生态系统来说 ,也是按这种方式在不同营养级之间分享、传递资源。schulze
(1995)认为这种方式的调节与细胞代谢路径的调节过程有相似之处。不同的是个体水平

上的调节是决定论意义上发生的调节 ,而 自然生态系统的调节是建立在随机事件基础上

的调节。

自然生态系统包含了一组功能等级 (生产者、食草者、食肉者及分解者),每个等级

都包含有转换点 (switch point),通 过转换点能量的物质不是向高等级的消费者传递就是

向低等级的分解者传递。一般地讲 ,环境对这些等级的影响从植物、食草者到食肉者依
次递减 ,然而从顶端到底部的反馈证据却很少。与这种垂直结构相反 ,在每个等级内,个

体间存在着明显的水平效应 ,尤其表现为与密度有关的过程。因此 ,系统内单个有机体
的活动受到垂直相互作用 (如资源供应和捕食作用)和水平相互作用 (如诸密度制约参
数)的双重制约。在这种制约下,系 统的自我调节表现为:0个体获得资源的自私性。②
相互作用网络中牢固的链结和不可逆转的顺序。◎与该系统中其他成员的拮抗作用等方

面。生态系统中的大多数种是特化者,它们以独特的方式结合 ,在食物网或食物链的能
量和物质流动中具有特定的位置。因此这种垂直和水平的相互作用包含有决定论控制系

统的性质。

schulze(1995)把 细胞、有机体与包合多重路径、器官、机体或种的生态系统作了

比较。提出可以把器官、个体或种及它们将物质转变成产品的活动等同于催化特殊反应

的海的作用。种或种群的个体密度相当于一种酶的浓度。有了这样一种对应相似性作基

础,便可运用代谢控制分析设计的原理来研究生态系统的 “流”控制。

生态系统的演替

演替过程也叫系统的发育过程 ,它对系统的结构起着决定性作用。在一长时间尺度
上的系统发育期间,群落中种的替换叫演替 ;种特征的变化叫进化。一个种人侵到某个
群落后就改变了它的种组成 ,通过一系列新种人侵也就改变了群落的结构。演替通过影
响系统的稳定性而影响系统的功能。

1,演替的性质

Odum(1969)在 阐明生态系统的发育对策时提出了演替的 3种性质 :
(1)演替是群落向一定方向发育的有序过程 ,因此是可以预测的。
(2)虽然物理环境决定了演替的格局、速率及终点 ,但群落也可引起物理环境的改

变。

(3)它 以最大生物量或最高信息量及以单位可利用能流达到顶点来维持有机体间的
共生。

另外 ,他还讨论了系统发育阶段中生产量、生物量、呼吸率之间比例关系的变化和
多样性与稳定性关系。首先从动态系统的稳定性条件得到外来种人侵规律 ,然后从人侵
规律中知道演替方向,最后从演替方向来预测其结构。
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2.演替的阶段

Kawasaki(Higashi and Buren,1991)提 出演替分两个阶段 :人侵和生态学变化。人

侵阶段是指一新种试图人侵该系统而未成功之前 ,系统处在平衡状态。当新种随机进人

系统时,该人侵种的种群密度是增加还是减少将取决于整个系统 (包括新种)出 现平稳

状态之前的稳定性。在这种状态下 ,当人侵种的增长率是负的时,该种迅速灭亡 ,人侵

失败 ,系统保持不变 ;另一方面,当人侵种变成正增长时 ,该种成为群落新成员 ,此阶

段将持续到新种人侵成功。生态学变化阶段是指在生态学时间尺度期间,系统按动态方

程变化 ,即从先前的平稳状态到一新的稳定的平稳状态 ,最后 ,系统可能达到任何种都

不能侵人的状态— 顶极状态 .

3.演替的极值曲线原理

第二热力学原理把物理和化学的不可逆过程解释为在绝热过程中熵总是不断增加。

因此假定 ,生态系统的演替和进化是以增加生物学状态函数的原理设计的不可逆过程 ,这

种原理叫极值曲线原理 (extremal principlc)。 极值曲线是生态学中动态模型的一种 ,在

MacArthur(1970)的 开发竞争模型中的总利用函数是随演替过程的延续而增加。Lotka

曾推断,一个系统的演替或进化为的是 (与制约相比)使通过系统的总能量达到最大 .H,

T.0dum(1971)强 调功率 (力 和流的乘积)的最大化。Margalef(1968)提 出系统可

使输人到初级生产者中的每单位能量所维持的总生物量的
“
效率
”
随演替过程的增加而

增加。Ulanowicz(1986)把
“
优势度
”(在一流动网络中总流量与共同信息的乘积)作为

系统演替的增量。

Nakajima(1985)提 出用准稳态 (quasIstationary)过 程 (类似于热力学的中的半静

止状态方法)来推导极值曲线的新方法 ,以确定演替方向和顶极状态结构。

生态系统的进化

生态系统生态学最初忽略了进化问题 ,或许是因为以能量和营养物质为
“
通货
”
的

宏观思维与现代达尔文进化论的思维方法之间有较大距离的缘故。近年来生态学家们越

来越关注从有机体到生物圈等级上的进化过程 ,目 前已经成为两大学派争论的焦点之一。

争论的主要问题是
“
种—种群

”
水平以上的等级实体是否也按传统进化论描述的相同方

式进化?下 面让我们从进化论的发展过程来看生物学家们是如何回答这一问题的。

1.达尔文论进化

达尔文进化论包括了 3项基本原则:C咱 然选择在不同有机体之间进行 ,从而引起

种的起源和进化。②
·自然选择是所有环境因子共同作用的总和。③有机体间以某种未知

的方式引起种的变异 ,并在种群中逐步积累。因为只有种群中某些个体的亚型被选择 ,所

以进化是种群的进化。个体只有生与死的变化 ,没有进化发生,但它可能是自然选择的

靶子。例如,因为存活时间较长比存活时间较短的个体产生较多后代而被选择。选择是

由环境来决定什么样的特征最适合并能达到较大的繁殖成功。随后 ,生物学家们开始揭
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示哪些环境因素是影响研究特征最重要的因子 ,即确定选择压的问题。

由于达尔文主义是一种有机体的
“
种一种群

”
进化的假设 ,因此他在 《物种起源》中

指出:通过许多微小的步骤使这种特征逐步改进 ,一旦相互繁殖种群变化到繁殖上相互

隔离的程度时,两个同源的但独立的种形成。变异体是早期潜在的种 ,自 然选择把有机

体驱赶到特定的生态位中形成新的变异体。随着时间的推移 ,这些变异体的某些逐步在
形态学上趋异 ,在杂交过程中使越来越多的个体变得不育,致使分类学家们把它们划分
为独立的种 (引 自 Higashi和 Burns,1991)。 因此 ,达尔文主义从本质上未涉及到其他
生物学等级上的进化。

2.新达尔文主义论进化

新达尔文主义是以孟德尔遗传学和经典达尔文的自然选择的综合为特征的。遗传学

提供了达尔文主义的遗传机制和变异来源。以 Fisher、 Haldane及 Wright等 为代表的种

群遗传学家认为非常小的选择速率就能改变种群的遗传成分 (Provhe,1982).然 而 ,是

否这种过程可以外推到谱系发生的多样化 (物种形成)问题中,是 目前争论的主题。现
代综合论的代表们把注意力集中在进化动态的单个水平上 ,并主张新达尔文的范例是解
释所有进化现象的必要而充分的条件。如进化综合论的创建者之一 ,Mayr(1980)把 生
态学系统的进化定义为 :“进化是系统的变化 ,一个极端复杂系统在极端复杂的一系列选

择和随机力影响下的改进或调节
”
。

3.种间相互作用的进化

有机体在进化中的作用是由不同概念来解释两个相互作用部分互相应答的变化 ,如
协 同进化、红后假说及逐步升级 (cscalatlon)假 说 的陈述。来 自 Ehrich和 Raven
(1964)在一篇关于蝴蝶与植物之间的相互作用的论文中提出了协同进化的概念 ,为以后
Van Valen(1973)提 出红后假说 (Red queen hypothesis)奠 定了基础.红后假说认为
一种群灭绝的概率是近似恒定的,与分类群的年龄没有关系。他们注意到这种恒定性是
由于一个物种的进化变化带来的另一物种的环境恶化 ,必定由后一物种的连续进化来补
偿。因此 ,科学家们用一西方古老的寓言故事来比喻一个物种要生存下去就得像

“
红后

告诉艾利丝的那样 :‘你必须在原地不停地跑 ,不然就被魔镜吸走 !”
’
即任何物种必须不

断地改变自己,以适应不断变化的环境 ,否则就导致灭绝。红后假说包含了一个重要的
总资源分配的零一总 (zero-sum)假定 (Van Valen,198o),认 为有机体不是灭绝就是进
化的主要动因。

Vermcij于 1987年发表了一本详尽解释达尔文进化思想的著作— 《进化与逐步升
级》。作者提出的逐步升级 (escalation)假 说诠释了天敌— 捕食者、竞争者及危险的牺

牲者是单个机体间最重要的选择动因。在显生字 (Phanerozoic)时 期 ,为了适应天敌 ,有
机体不得不从形态学、生态学及行为学等方面形成长期的进化趋势。由于作者强调了天

敌的进化作用 ,因此 ,逐步升级就成为有机体本身是由
“
顶端向下

”(top-down)进 化的
方式影响进化的理论 (Vermeij,1994)。
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4.间 断平衡进化论者的观点

上段提及的协同进化、红后假设及逐步升级 3种进化假说已经受到以 Vrba和 E1-

dredge(1984)、 Gould(1980,1985)等 学者为代表的间断进化学派的批判。该学派也是

建立在遗传结构基础上的有机体论者 ,他们对将自然选择的种群过程和遗传漂变二者的

有效性和贴切性看作决定进化的唯一重要机制产生了怀疑。于是 ,他们开始转变把许多

不同空间和时间尺度上的实体视为同一种进化方式的观念 ,并假设不同水平上的进化过

程是由不同机制引起的。他们的论点主要集中在
“
种一种群

”
水平以上的进化问题上,因

此 ,他们正在为认识一种更有普遍意义的进化论而努力。

.虽然间断平衡论者怀疑新达尔文主义解释化石记录中观察到的大进化模式的充分

性 ,但并没有否认低水平上的变化 (如基因频率的变化 )不是必要条件。Gould主 张 ,自

然选择在个体水平上的作用对总的进化格局的贡献只有偶然的和瞬间的意义 ,竞争不一

定是自然选择的重要机制。按照他的推论 ,决定物种形成和亲缘种系灭绝的因子不仅与

自然选择无关 ,而且在它们的长期变化中某些因子超过自然选择的影响。其次 ,Margulis

(1991)提 出进化的改进主要来自历史上分离之前的基因组整体中的共生结果 ,随机产生

的突变体间的自然选择在进化变化中至多是次要动因。另外 ,还有一些学者认为进化是

由与气候、大地构造有关的外部变化控制的,而不是有机体本身引起的。

5.系统进化的物理学原理

近来部分生态学家用物理学和普通系统论的研究方法 ,把进化看作改变远离平衡系

统的自组织过程— 序变化的过程 ,用熵代替适合度。这种理论目前与新达尔文主义一

样受到重视 (Allen,1981;Csanyi,1982;Jantsch,1981)。 产生这种观点的许多证据来

自化学反应系统 (Eigen,1971;Haken,1977;Prigogine;1980)、 生命的起源 (Fox and

Dose,1972)、 外遗传系统 (Ho and saunders,1979;198逛 )、 细胞的进化 (schwemmler,

1984)及生物圈 (Margulis and Lovelock,1974)等 领域的研究。他们的共同结论是 :进

化是远离平衡系统的自我组织变化。该理论诠释了进化的实质是在更大的相互作用系统

内的实体和环境二者同时受进化的调节和制约。为了避免把不同等级水平上的问题混淆 ,

持这类观点的系统生态学家们把生理生态学、种群生态学、群落生态学及生态系统生态

学统一在一种普遍适合的进化模型中叫等级进化手段 (Allen and starr,1982;0’ Neill

et a1.,1986;Higashi and Burns,1991)。 因此 ,生态学和进化生物学家们已开始认识到

在不同等级和在不同时一空尺度上的实体的变异、选择及进化或类似进化过程的发生

(stan.ley, 1975; Wade, 1977, Wilson, 1980; Gould, 1982)。

Miller(1978)的
“
生命系统

”
理论是把普通系统论的构架用于生态学等级中的一种

尝试。在每种等级上 ,研究的焦点都应是实体和它的亚系统 (如繁殖者和摄食者),并认

为实体是通过与环境之同进行能量一物质及信息交换的响应方式来进化。MacMahon等

(1978)介 绍了一种以有机体为中心的复合等级原理。他们认为这种实体在解剖学、系统

发生、协同进化及能量一物质交换等性质上是唯一共同的。

进化生物学最终必须描述在各种时一空尺度的生态学系统中,实体间相互进化影响的

网络。Patten等 (1976,1982)介 绍了等级网络的一般系统形式。他提出把实体与它的输
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人和输出环境两者结合在一起作为生态系统进化的基本单位— 生态子 (env△on)概 念 ,

相当于物理学中相对论的基本粒子 ,作为形成生态学网络的基本构件。图 1显示了代表

系统最贴近的直接和间接相互作用顺序的,具有输人和输出关系的一个进化生态子。H
代表实体 ,是网络的

“
节 (node)” ,是由变化着的有机体组成。

“
节
”
之间的连线代表生

态学的相互关系和进化影响路径。该网络可以看成是代表外遗传系统、有结构的同类群

或生态系统中的种一种群。自然选择可在
“
节
”
和路径两方面起作用 ,但速率不同。不

过目前还没有测定所有进化影响的实践方法 ,尤其是对生态系统。能量一物质的生物地理

化学流及其信息交换的研究仅仅是触及该问题的开始。

H

H

H

曰 1 某系统 Hi节 的带人和转出生蓥子示意图 〈引自 Higashi and Bums,1991)

Fig.1  A diagra】 l shoWing thc input and output envi【 ons of node IIiof a syste△ l(After Higashi and IB.urns,1991)

Burns等 (1991)在 Patten理论的基础上阐明了自然选择是如何调节生态子和在输
人、播出生态子上起作用的及周期性的因果网络协同进化的分析方法。他们的结论是 :

(1)达尔文的
“
种一种群

”
水平进化的自然选择原理不能完全用于描述生态系统水平

的进化过程。需要把生物学实体的生态学和进化生物学之间的联系看作像包括许多部件

的更大相互作用那样的进化系统。用生态学网络模型可以直接描述任何尺度和瞬间的生

物利非生物实体对另一种实体施加进化影响的结构。这种网络系统对外部进化力是开放

的.,在内部是等级状的。
(2)进化实体和它的系统内相互作用的子网络组成了进化的生态学单位— 生态子。

他们定义了通过生态子起作用的两种选择类型。首先 ,在较大网络中,单个实体组成的
整体 (如种—种群)是否存活。其次 ,某些变异体能存活下来是由于它的某些特征比其
他变异体更适合。

(3)选择直接作用在一个进化实体上 ,然后间接地作用在该实体的输出生态子中的
所有其他实体上。当一种生态学的变异体被选择时 ,生态系统中的子网络则被选择。如
果选择特征包括了与其他网络成分的相互作用,那么一个相互作用者的子网络将导致对
·170·
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一实体 (生态子)的选择。
(4)协 同进化只能出现在月期性的因果网络中,如生态系统。进化网络中的闭合物

可能是协同进化的充分而必要的条件。

(5)生物学实体是通过生态学网络中与不相关的实体的相互作用肜响其后代的进

化 ,被称作间接地自我选择。所有生态系统存在时间上地
“
复制
”(有限的自我更新)及

具备 Riedl的 4种
“
序
”
形式。像有机体一样 ,可能有类似的遗传性 ,但是它们不像有机

体组成的
“
种一种群

”
那样的方式进化。

1· 熵、焓概念

生物体所用能量主要来自光合生物吸收的光能转化成的化学能.这些化学能中只有
一部分用于作功 ,而其余部分以热能或含低能量的废弃物的形式损失掉。机体用于作功

的能叫自由能 ,它对机体尤为重要。对于给定一个系统,根据热力学原理 ,得到 :

l1·
·7=Q(Tl— T2)/rl                (1)

式中″ 代表系统所做的功或自由能,Q代表系统吸收的总能量 ,已 和 T2分别是系
统在开始和结束时的温度 .只 有 T2=0时 ,Ⅱ.′ =Q,即 全部能量都用于作功 ,但这种情况
在有机体中是不存在的.由 (l)得到 :

″ =Q-(Q/Tl)T2                (2)

我们把因数 (Q/rl)称 为该系统的熵 (entropy),通常用 s表示 ,它代表一个体系

散乱程度。它是与一个像内能那样的状态函数 ,是来判断系统进行的方向。因为对于一

个封闭的系统来说 ,自 发过程只有在按系统熵值增加的方向才发生。把系统从特定状态

变化到与其周围介质达到平衡时所作的最大功称为焓 (exorgy),即 系统所需的最大能量 ,

用 H表示,即 H=Q,因 此 ,(2)式可写成

9y=F=ff-sr          (3)

式中 T代表系统作功后的温度。自由能、熵及焓的变化分别用△F,△s,△rf代表。
其关系式为 :

△F(或 △G)=△ 〃 — T· △s,        (4)

(4)式说明自由能的变化 (△F)等于焓的变化 (△H)减 去 T度时熵的变化 (T
·△s)。 根据热力学第二定律 ,一个能自发进行的化学反应总伴随着自由能的降低 ,即

在进行反应时必然放出自由能。自由能降低越多 ,反应进行的推动力就越大 ,反应进行

的越彻底。从 (4)式还看出,化学总热量变化 (焓变化)并不完全代表这一反应的自由

能变化 ,自 由能的变化要比总热量变化小 ,其差为 T度时的熵。在有些情况下 ,熵的变

化很小 ,△F才能与△H近似相等。有时,成为熵的能量也可以很大 ,超过△ff,这 时
就必须从外界吸收热量。自由能和熵之间的关系可以理解为只有失去自由能的化学反应

才能自发进行 ,反应进行的驱动力与自由能的降低成正比。因此 ,一物质所含自由能越

少就越稳定。

熵和焓有着密切关系,当 一系统处于热力学平衡状态时 ,则 系统的焓等于零。如果
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焓等于零 ,则意味着系统内的一切活动都停止 ,此时的熵达到最大 ;反之 ,熵达到最小。

对生命系统而言 ,尽管它是一高度有序化的系统 ,但任何生命都不能达到绝对有序。所
以.系 统的焓的下限值为零 ,但没有上限;而系统的熵的有上限值但没有下限值。因此

熵和焓是一对相互依存的概念 ,它们表达的信息都是系统的有序化程度 ,但意义相反。

2,熵 、焓理论与生态系统的组织

熵和焓是系统有序化或混乱度的度量 .在任何一个状态下 ,系统都具有一特定的熵
和焓。一个系统变为更混乱时 ,它的熵值增加。也就是说 ,对一个封闭的系统来说 ,只

有熵值总和增加时 ,才能自发的进行。焓理论目前已成为研究生态系统组织过程的物理

学描述方法 (J P rgensenet et a⒈ ,1992)。 生命系统的特征是分子结构的高度有序化 ,因

此生命系统具有很高的热力学信息。焓代表了系统有序化的程度 ,焓愈大系统的组织性
愈高 ,稳定性愈好 ,反之亦然。在等压过程中,能量则用焓来表示 ,系统的吸热就等于
焓增量。

J9rgensenct等 (1992)用量子力学的信息和热力学的第二定律的熵原理描述了生态

系统自组过程的进化 ,用焓作为组织能力的指数。他用∠Er代表焓增量 ,如果太阳辐射
能是 7,平 均温度的总和是 ⒎ ,则组织变化由下式表示 :

4E==T1” /(l/TO— 1/T】 ) (5)

式中焓 ,Er是 由民Ⅳs来定义 ,其中 TO是环境温度 ,Ⅳs是与环境有关的系统的负
熵 ,即 E=代表该系统具有与它的环境有关的自由能。△E=,是组织能力的变化 ,代表了
与它的环境有关的自由能的变化 ,即相当于把组织或结构排列的净变化看作系统的组成
单位一 生态小系统中离散的焓变化的总和。

焓可对生态系统的静止状态进行评估 ,也可对系统的各种变化过程及其产生的结果
进行动态的分析。如定期测定一系统各组分的焓 ,比较这些值就能看出系统向哪个方向
发展 ,再根据焓提供的信息找出一些导致系统变化的因子,然后采取必要的措施来调节
系统。焓理论用于建模中使模型的预报能力大大提高。这是因为焓有很强的操作性 ,它
能准确反映模型中参数的变化 (孙平跃和陆健健,1997)。

生态系统生态学的发展趋势

在生命系统中已经应用了物理学 ,化学及生物学的理论 ,但把它们与工程学、建筑
学、控制论、管理学及组织论的结合还是在本世纪下半叶才发展起来的。为了更好地认

识生态系统本质的复杂性 ,宿要网络、信息、灾变和混沌、远离平衡的新热力学手段及
量子论的所有研究以不同方式的结合。复杂性是生物学实体的基础和本质 ,是研究的焦
点。要设计一种能在盖所有性质的生态系统生态学理论似乎是不可能的,因为生态系统
太复杂,又不能简化 ,再加上我们观察到的资料的不确定性妨碍了任何准确地描述。不
过 目前由 J P rgensen、 Patten和 Stra‘ kraba(1992)三 位学者正在酝酿和组织一门更新的 ,
试图把基础物理学、远离平衡点的热力学、化学、生物化学、生物学、生态学、生态学模型法及其他分支学科联系在一起的综合性学科的

“
复杂系统生态学

’’(Ecology of c。 m~· 172·



plex systcms)的 开拓性偿试 ,是生态系统生态学的主要发展趋势。
“
复杂生态学

”
需要回答以下问题 :生态系统的自我组织是怎样出现的?自 我组织的

本质是什么?自 我组织行为的更复杂形式包括增加复杂性、适应性、对抵抗和平复变化

的缓冲能力、合作与协合作用 (synergism)、 控制论控制及空间分割和宇宙聚合的突现是

怎样发育成的?另外还有驱动生态系统中不同物种作功的力的起源问题 ,那种表现型能
变成生态小系统的活动中心的规则问题 ,及当最低限度的表现型的永久性变化变得迫切

时,应该构造什么样的生态学原理来解释这些过程的问题等都是它的重要任务。从目前
已发表的一组颇有新意的理论和方法设计来看 ,可以预见,一种综合的、统一的复杂生

态系统生态学理论、方法将在下个世纪正式诞生。
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Abstract

·
I·he new advances of theorics and approaches to study structure,function and process of

wcbsystems are introducted here. 'rhcy c。 ntain 9 aspects as follo、 `ing; (1)basic concepts of
· 175·



structure, function and process;(2)food~o· eb theories; (3)the network.quality of ecosystem,

(4)ecosystenl stability; (5)entropy and exergy theories; (6) Flux control at the ccosystem

level,(7)succcssion of ecosystcm;(8)the evolution of ecosystem,(9)the developing tendency

of Ecosystem Ecology.
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