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本文丛拟系统讨论非线性生态系统的募杂动力学行为及其内在机 制
.

本文 简 要论述了生态学

研匆日益重要的意义
,

述评了生态理论落后于社会实践的状况和原因
,

指出了现代生态学 研 究所
.

应遵从的程冬
、

比较详细地论述了生多系统的四个基森征
:

层次性
、

开放性
、 ,

非线 性 与远离年

衡
,

最后系统地论述了非线性生态系统的平衡与非平衡
、

稳定与不稳定以及动态行为的外 在 随机

咖
动力
颧

性
,

指出在非线性生赫统的确定断为和随机行为之向存在由此及彼 的科
,

_

由
-

此将导致生态预测新模式一

一
、

引 言

随着全球性的人口
、

狼食
、

资源
、

能源和环境问题 (称为五大危机 ) 的 日益尖锐突出
,

世界上
、

题的途

多国家的研究机构纷纷从不同的角度对这些问题进行研究 ,颧测, 试图寻求解决问

和办法
.

尽 管 到目前为止还没有解决上述危机的
,

理想方案
,

但有二点是
:

十 分清楚
的

:

粼泌须导求和探索新的资源,’更好地了解人类赖以生存的环境
,

簿立一种人与 自然辣

少破坏性的共存关系
.

现代蛋态学恰俗以人与自然之间的关系作为主要研究
·

内 容
.

因此
,

我

们有理由
’

认为生态学在解决上述危机和协调人与自然关系的过程中必将发挥 日 益熏要的作

用
. 、

·
、

尽管现在的生态理论已争能够解释很多复杂的生态现象
,

有效地处理相当复杂的生态问

题
,

功
,

过程

成功地设计了许多优化高效的生态工程
,

但对一些常见的生奔问题却 常 常显 得无能为
生夺翠论爷后于社会实践的状况仍然相誉严 重测如 人们

杯
能有效地控制自然生态

,

特别是如何调控才能使目个生态系统的生态
、

释济积社会效益同时达到最优 化等
·

对

于诸如此类的问题
,

’

生态理湘前还不能给出令人满意的回答
·

总之
,

生态理论还远远不能

满足社会实踌的需要
·

、 ·
、 ,

-
,

,
-

. .

「
一
卜

·

生态理论落后于社会实路护勺一个重要原因就是传统的生态研究要乡偏重于对生态现象的

描述记载和定性解释 (这相当于生态学发展的最初阶段 ) ; 要么强调以假定存 在 平衡为前提

产吴学谋推荐
.

.

本研究得到中国科学院青年奖励基金和兰州大学青年科研基金责助
.
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的数学模拟 哒相当于生态学发展的第二阶段)
,

我们把这一时期 的 生 态 学称为
“

平衡生态

学
” ,

这是因为这一时期所建立的数学模型及其变掣都存在数学平衡点
·

例如
,

L “tk a 一
v ol ter 八

模型
:

子一心
一

瓷)
X 一‘XY

琴别 ,(l
一

寿)
y 一。J Y

这里X
,

Y为两个竞争种群
, r :

和 : , 分别为种群X 和 Y的内享增长率
,

凡和K ,
分别为种

群X 和Y 的环境容量
,

C
: ,和C,

二

分别为种群X 和Y 的竞争系数二平衡生态学的实际困难在于它

们不能外推应用于小的空间区域
·

例场 L “gi sti
c方程

、
「

喋
一 : (‘一N /K , N

该方程存在‘个平衡点
.

令

d N
= 0

求得平衡点

N 签二K
’

根据线性稳定性分析知道
,

这个平衡点是稳定的
.

但是
,

Log 抬ti c 方 程不能描述生态系统的

二
、

’
_ , 、

非确定性动力学行为
.

在过去的十几年里提出了大量的数学模型
,

它们每一个在一定范围内都能说明一些生态
学问题

.

令人遗憾的是
,

虽然很多生态学家作了大量艰苦的工作
,

但对于生 态 过程 的变化机

制和动态行为没有予以足够的重视
.

根据全球生态学的观点
,

前 述全球性的五大危机就是人

类生存所依赖的诸生态因素的失调和失控
.

这些问题的解决一定要依靠对生态系 统 的动态行

为及其内在机telJ 的研究
.

生态理论落后于社会实践的另一个重要原因可 能
_

是 研究 方 法的落

后
,

这里不作详述
· 、 ‘

、 马 .

2 / , ’

为了建文适合现代社会实践需要的生态学体系
,

要求生态学必须从定性转向定量
、

从静

态形式描述走向动态机制研究和从现场观测走向实验室模拟研究等
‘

为此
,

,

笔 者 曾提出生态
学研究 的如下研究程序xl] 幻

、 ’ \

一
’

、

丫
’

生态学问题, 生态过程的物理本质 , 数学模型

在生产卖践和科学研究币提出生态学问题
,

通过
触

态过程的物理本质的分析研多 揭示生

态过程和规象所遵从的规律
·

过程是状态连续更替的链条
·

要提炼生态学问题的数学模型
,

第

一步也是关键的一步
,

就是对生态系统状态的描述问题
·

找到了描述生态系统 的 状杏参量
,

再把牛态问题所遵从的规律用状态参量的形式表达出来
,

经过整理就得到了生态学问题的数
、

学模型
,

本规则
,

模型的合理与否可根据生态学问题再进行修正
·

本文丛将遵从 生 态学研究的这乙基
下面林生态不统的基本特征开始我们的讨论

·

护
‘ , 、

二
’ 、

.

二
、

生态系统的基本特征

生态系统的概念是现代生态学的中心概念之与
,

最初由英国生态学家坦斯黎 (Tan
sley

,



非线性生态系统的复杂动力学行为研究(1 )

土9 3 6夕
一

提出 , 几乎与坦斯黎同讨
,

苏联学者苏卡切夫 (s o k o q汀f、
、

洋。37 ) 提 出了生物地理群

落的概念
·

二者都认为生物和非生物环境是相互作用
、 ·

神此依赖的统一体
·

19 6 5 年 在丹麦哥

本哈根会议上决定生态系统和生物地理群落是同天语
·

由此看来
,

生态 系统思想的产生其有

一定的历史必然性
.

生态系统概念的产生使生态学产生了划时代意义的进展
.

以生态系统为中

心
,

形成了现代生态学研究的特点
.

生态系统是一个具有耗散结构和远离平衡的非线性开放系统
,

它具有一系列分级层次的

开放有序子系统
.

生态系统的基本特征主要包括以下四个方面
〔名’、

‘

首先
,

生态系统具有层次

性
·

生态系统的层次结构是生态学中帅重要念概之一在生态系统中根据个体以上生物系统组

织水平的不同
,

可以把它划分为个体
、

种群
、

群落和生态系统四个层次
,

它们分别对应于个

体生态学
、

种群生态学
、

群落生态学和系统生态学
·

生物圈可以看作是地表各种水域生态系

统和陆地生态系统的最大一级组合
。

辩证唯物主义观点认为
,

不同层次的物质只有不同的运动形态
、

性质和规 律等
‘3 一‘’·

个

体生态学主要研究生物个体对它赖以生存的环境的适应过程
.

具体来说
,

.

、

就是探求生物个体

对各种生态因素的适应极限以及它的生长
、

发育
、

繁殖
、
生理活动和代谢过程 的生物化学反

l黔深燕薰薰薰薰翼羁
科紧密相

个体水平

龄结构和

生态型分化等
·

对这些问题的研究就构成了种群生态学的主要内容
·

群落是以种群为其子系统

而构成的
.

它的主要特征量为丰度
、

多度
、

层次空间结构
、

种间竟争
、

共生
、

寄生
、

他感以

及它的总体动态 (演替) 行为等
.

关于这些问题的研究就构成了群落生态 学 的 主要研究内

容
.

生态索统是生物群落和环境构成的
,

一个基本功能单位
.

它是 自冰系统中结构与功能和谐统

一的典范
,

具有前三个层次所没有的新质
,

是一个独立的层次
.

以生态系统 为 对象就形成了

系统生态学的新研究
.

不同的层次具有不同的运动形态
,

也就是说
,

生态系统的各个 层 次 都 有自己独特的特

征一般说来
,

高层次的生态系统是以低层次的生态系统为其载伽的
.

低层次是高层次的子系

统犷因而高层次的生态系统制约和支配着低层次生态系统的状态和行为
。

另外
,

各个 层次的

生态系统又有其相对独立性
,

‘

都有其相应的学科领域 (见前文 ) , 因此
,

从 研 究程序上讲
,

没

有哪一个层次比另一些层 次更为优越
.

各个层次可以同时研究
,

也可以单独研究
.

生态系统的第 二个基本特征是其开放性
.

所谓生态系统的派放性是 指 它与环境之间存在

物质
、

能量和信息的交换
.

生态系统不能脱离环境而存在
.

从热力学观点来看
,

生物靠消耗负

嫡才能维持
,

它只有不断地写环境交换物质
、

能量不。信息才能维持其高度有序性
.

生 态 系统

通过其生产者绿色植物固定太阳能
,

经过消费者复杂的食物链和分解者渠道流通转化
,

最后

将
“

废物
,‘ 又输出到环境中去

.

因此
·

我们说
,

生态系统
、

乃至生物圈都 是开放系统
,

并且

至少是从属于太阳能流的开放系统
.

开放的生态系统不断地与环境进行物质
、

能量和信息的交换
.

环 境 的物质和能量从系统

外部输入
,

通过食物链所形成的营养结构
,

在系统内部定向而有规律地传输
、

转化和那累
,

.

其余部分从系统表面输出
.

这个过程的连续进行
,

使得生态系统处于低嫡状态 , 并使 之结构

越来越复杂
,

越来越有序‘我们可以用嫡来测度生态系统的有序度
、嫡值越高

,

系统越无序
, ‘

反之系统越有序
.

生态系统的嫡变 (d 。) 可写为
:

办 二叭万+ d. s ,

价
s
》 O



盛一

、

一全一一样
一一

替一

这里峨; 为生态系统内部的嫡产如 当内杯
可逆过程为零时风8 0 0,,

、

否则山。> 。, 心
S ,

为系

统与环境之何的摘流
,

它的值可正可负也可以为零
.

因此 , ds 值的大小取决于山: 和d. : 的算

术值 的相对大小
· _

当ds >0 阶 生态系统的无序度增丸 趋
抽如

当ds 一。时
,

生态系统处

于热力学意义上的定态
, 当钾碑< 0时

,

生态系统向着有序度增大的方向进化
·

.

生态系绮的第孚个基本特征是非线性
·

通常根据生查系统内部相互作用的性质把它分为

严部分
:

线性生态系统和非线性生态系务所谓维性生态系统
,

‘

就是说其内部各个因 素共同

作用的绪果等于每个因素单独作用时效果的机械叠加
; 用数学语言来说

,

就是满足叠加原理
‘

.

设
一

、 1
了

凡
,

X : ,

⋯
,

X
,

为
n
个不同的作用因素

,

算子乙代表每个因素的作用
·

如果满足
卜 、

卜 一
粼公凡 + C

Z

瓜+
: 二 + G X

,

)二艺L( q X . ) ‘ E q L( 与)

其户c l, Cz, 八二‘ C
·

为常数
·

划我们称该生态系统是线性的
‘ 否贝哟习

之所以把生态系统分为线性和非线性的两类
,

是因为它们之间存在
生态系统

,

它的每* 个特定的相发作用因素姐合都对应一个且仅对应一
很大的差别

. 、

对线性

源统
,

、

它的每~ 个特琪的相互作用因素组合都对应一个且仅对应一个效果或称为可能状
因为两点可以确定一条直线扩我们可以通过确定系统的俩个状态在 状 态空

、

间中画出一条
直线

·

据此
,

厨lpe’可以追测盆态系统的过去
,

也可以预侧其将来李化
,

娜 就可以完整她

描迷井动态行为
,

因此
,

我们讲这类生态索统从本质上讲是十足简单的
,
本文主要讨论非线性

生态系统
.

“
‘ 一

;
·

、

一

现率中的生态系统基本上都是非线性魄 例如
,

一Lo , ka
一
v o

lte rr a
方翟

“’ 一

宁
*

哪
从
一N , 一

办
. ,

心
了今

了
‘ (i二 1

,

2
,

⋯
,
”)

{

其中n
为种群数

,

N :
为第〔种群密度

, : ‘
为第‘种群内察增长率

,

争系数
, 矛为时间 ;

aX

口t

以及考虑扩散作用的捕食者一猎月蜘莫型
〔“ ,

‘,
_ 、 ,

落
,

口犷 丫
.

。 a “X 一

一
‘、

认一
“人 一了干犷夕十衡砂

_

a ‘J为第j种
啊

第 ‘种群的竟

y一多一

一
日Y

, ,

/

击 二
’

a 了

气
十 D Y

口么Y

a之
2

箭
一 。 :

叹卜
一

亡、
一

盯
(1 一 e x p

卜们刊
二

髦荟
,

讯
_ .

LI ‘

ay 、, , j 、
.

众
_

‘
、1 ‘ , 、二 _

、 , ‘、

_
、

护Y

孔
一

= r LI 一吸十 p 乏以一 e x p L一推」月 十刀夕百梦
’

等氰 蜘。
:

硫
食者和猎物

湘
,
。二
和为

:
为种群扩散系痴

,
、

, 。
,

沙
,

一

。 : , 、a : ,
、

刀
; 和

几都是正实数
·

因此
,

非线性是生态系统固有的动态属性
.

小的输入可能产生夭的结

上 ; 正是铂生态系统的非

生 态系统的变化大都属于非线性过程
,

其中

霆
(初值敏感性) ,

它强调的是非毕衡
、

不 稳 定和 多样 化等
.

实际

性
,

才产生了错综复牵的生态过程和现象、现布人们越来越认识
到非平衡

、

主导 过程
。

不稳定和多样化等才是生态系统的主要特征
,

非线性过程才是生态过程的基本和

然而
,

总钓来说人们现在还不能有几效她对付非线堆何题的 挑战
,

这部分地是因为



(

非线性生态系统的复杂动力学行为研究‘
一 一 了一

‘

一

—
现实中的生态系统并不象传统生态理论描述得那样简单

,

发屏着的五彩缤纷的世界
。 ‘

而”一个
妙雕

”“运
嵌娜

生态系笋的第四个基本特征是远 , 平衡
·

关于这个问题在卞节的确
中有系统的论述

·

三
、

非线性生态系统的动态机制 外在随机性和动力随机性

讨论了生态系统的基本特征之后
,

我们现茬讨论非线性生态系统的动本机制
,

主要从外
_

李随机性和劫力随机性两个方面论述
· 几

关于生态系统动态行为研究的重要性是众所周知的
.

笔者1 9 8 6年申请的
“

我 国黄土高原

岛屿状林区森林生态系统的演替研究
,

课题获中国科竿院青年奖励基金资助
,

笔 者 从事 的

性态系统演替的耗散结构瞬型研究及其在西北开发中的应用
”

谋题获兰州大学青年科研基

金资助
二
这两个课题的共同目标在于揭示生态系统演替的动力行为

、
‘

过程机制和系统 自组织

的原则和规律
,

认识黄土高原半干阜地区各类林区森林生态系统的演替过程
、

稳定性和趋势
.

行为等
.

具体研究内容包括生态系统的时空格局
一

(拓扑结构) : 演替阶段及其稳
.

定 性的傲量判
识指标{演替的冬力学必要条件及其预测模型

,
。

和关于西北黄土高原半千早地
一

区岛屿状林区

森林生态系统的恢复和开发对策的建议
。

其中的一 个关键问题就是关 于 生态系统动态行为的

内在机制研究
。

在建立生态系统的数学模型和研究其动力李演化的机制时
,

历来有两种不 同的方式
:

即

随抓的和确定的
·

‘

由于生态系统过程和现象的复杂多样
,

以前
,

大多数生 态 学家在思想上往

往倾向子对真寒生态系统进行随机性的描述和统计性拍勺分析
‘
他们之所以采用确 定 性模型

,

是因为随机模型的数学处理过于复杂
,

而将确定性模型视为随机模型的极端情况
·

建立生态

一系统的随机摸型通常有三种方式
:

第一
,

是在确定性平衡模型中加上
。

自噪声
· ,

案二
,

是在
、

确定性平衡模型中加上离散干扰项
; 第三

,
_

是把确定性平衡徽
中的 参 戮 换 成 随机变量

·

H如sOn 和Tu ck ‘ell (19 78) 利用上述方法 { 在 L叫稗方程的基础上力。上一个随机 项 而提
.

出了一个随机模型
:

d N

df

,
卜

)

== rN (i一打/ K ) , : d “ (久, t)

这里d ‘(补 t)表示PO is s“n

禅程的无限小增量
,

和C O h o n (1 9 6 9) 从确定性离散模型
:

了

*为P o *s ; o 。参数
, :
是干抚的振幅

.

Le w o n tin

、

尹
/

N
。, 、二 r (N

.

)N
.

出发
,

假定内察增长率
r

完全由履机环境而不 是种群大小决定
,

由此得到 了 随 机 性数学模

型
·

另外
,

典裂的牌机模型还有 Les li e
矩阵模型等

·

总之
,

在斗态累统的随机模姗
究方面生

态学家们巳做大量的 工 作 (so u sa 1 9 7 9
,

L a w to n 和st: 。。9 10 8 1
,

S a le租D o u g la s 1 0 5 4
,

等等). 厂
一

丫 丫 一

尽管生态系统的环境随机性 (或称为外在随机性 )
’

是客观存在的
,

随机性生态数半模型

的确可以解释一些生态问题
, , 但我们认为左右笨态系统过程和现象的根本和主导过程存在于

系统的内部
.

生态系统的动态行为一方面受制子环境的非平衡约束
,

另一方面更 主 要地取决

于系统的内在 调节机制
。

生态索统的内部相互作用十分复杂
,

‘

为研究 问题的 方便起见 ; 我们

把它们大致分为两大类
:

合作机制和远衡机PlJ
·

前者是扩张性的
,

’

辱者 是 抑 制 性的
·

二者相

草联系
、 ,

相互制约
,

由此决定着生态系统的动态特性
‘

当合作 与抗衡作用大 致 相等时
,

生态



自幼
一

替 廷 全

系统就处于动态平衡状态之中
。

实际上
,

的
.

正是由于非线性生态系统的不平衡
,

丰富多采的生态图景

生态严统
才产生 了月

一
丫一

-- - - - 一
-
- 一一一

- -
一一 -

- -

- - -
- -

一 (

的平衡是暂时的
、

相对的
,

不平衡是绝对

在稳定的相互作用的生态系统中
; ,

生物相互作用占主导地位
,

环境的随机千扰较小
,

系
i

统在某一平衡态附近摆动
.

千扰所引起的偏离将被系统固有的
‘

生 物 相 互作 用 (反馈 > 解抗

衡
,

使系统很快又胭到原来的平衡态 ; 在非稳定相互作用的生态系统中存在正反馈
,

.

这种内

在的正反馈机制驱使生态系统远离平衡
,

其申部的相互作角太强以致生态系统不能稳定地生
存下丢

.

我们称这种情况为生物反馈不稳定 ; 在内部相互作用较弱的 生态系统中
、

,
,

随机作用
(包括内部涨落和环境随机性 )

’

将使系统偏离稳定平衡状态
,

干扰的作用大于系统的内部相

互作用
·

这时
, \
生态荞统的户态行为将由随机作用支配

· ’

一
‘

生态系统的随机性包括环境随机性和动力 随 机 性 (dy妞 m ica l
一

st oc 五as t砰ty ) 或内在

髓机性
.

关于生态系统的环境随机性以前研究得较多
,

,

这里不再赘述
.

生态系统内在随机性的

一个典型原因是因为生态系统既包括生物成分
,

又包括非生物成分
,

涉及范围广
,

影响因素

多
;
这样自然就产生涨落等随机现象

.

M a y (1 。7 4了发现
, , , ,

在一定的种群生
.

态 系 统中存在

复杂的动力学行为
,

包括分岔柑混沌 (亡七ao s )
.

而且
,

上述这些复杂 动 力学行为都是由确定

性方程所得出的
一

结果
。

接着 ; M砂 (1 97 6) 又发表了一 篇论文诀 ’,

系统地论述了 如下单种群数

学模型
‘

卜
.

’ ,
’

f

N
‘十 ; ‘N

: e x p 〔, (z一N
.

/ K )〕

N
,
子: , N

.

〔z干r (i 一N
:

/ K )〕

以及两个种群的竞争差分模型
:

.

、

, 、

戈 (t + 1) 二万
: ,(t )ex p笼r ,〔K 工~ 叭 :N :

(t) 一。
1 :

N
:

(t )口/K
、}

」
.

一

从(t+
1) , 咋(t)e xP {叹凡 一azl 凡 (t) 一凡几(t)j /K

2

}
凡 、 ,

其中
r ‘

(r) 和凡(K )分别为内察增长率和环境容量
,
价 ,
为竞争系数

·

结果发现
一

就是这 些简
、

单的确定性模型在一定条件下
,

可以出现稳定平衡点‘ 稳定椰良环和混沌行为
.

’、

生态系统的混沌行为是系统在远离平衡的条件下
,

经过多次分岔所达到的一种状态
,

因

而是一种由高度非线性方程描述的运动
·

已有的研究表明
,

一维以上的迭代方程
、 、

二维以上的

非 自治方程和三维以 上的自治方程都可以呈现混沌运动
.

混沌运动包含有 随机的含义
,

但又

不 同于一般的随机运动
.

它由确定性方程描述
,

因而是完全确定的运动
.

由于这种运动 的相轨

道是
一

高度不稳定的
,

长时间的碑察将显示一种馄沌性
,

对相空间一定区域的平均将显示典型

的随机性
.

必须指出
,

生态系统的内在随机性 (混沌) :
完全不同 于在确定性方程中 引入环境

,

随机在
,

如白噪声和随机参数等之后所产生的随机行为
,

后
却

于环境卿
性 的引入使得方

程不再是确定性方程而是随机性方程
。

一

通过前面的论述不难着出
,

,

以前把生态系统的确定性描述和随机性描述截然分开的做法

是不妥当的
.

非线性生态系统可以演化为一种既表现出确定性行为又具有对初 始条件敏感的

不可预测的自然趋势
.

这种随机性既不是确定性的例外
,

也不是环境随机影 响的户物
,

而是
‘

非线性生杏系统内在随机性或动力随机性的靓
·

也就是说
,

.

对子非线性生态系统在确定性

篱鳖罄欺就黑霍霖嚣瞿霏俨履霎霖黑霎弩凳竺馨;篇群默默
由
蝉献

们不
解

重新考
畔

于
蟋

预测的传统方式畔
索新的
酬

模型
‘

二
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