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摘要:  依据进化动力学的理论与方法 ,系统探讨了生态位构建的机理与模式# 通过建立生态位

构建的空间模式及其适合度计算公式和具有生态位构建作用的单种群与两种群的进化动力学模

型,并对其种群进化动态、种间竞争共存机制进行的理论与数值模拟分析, 揭示了生物与环境资源

的协同进化关系# 结果表明:种群动态受其主要生态因子及资源含量的正反馈作用# 生态位构建

作用通过对种群适宜度的影响而产生进化响应# 单种群动力系统存在种群大小的阈值效应; 在两

竞争种群动力系统中,生态位构建可以导致进化动力系统的多个竞争结果, 从而为解释种间竞争

与稳定共存提供了一种新的理论机制# 
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引   言

从生物力学上讲,物种的生态位构建与其进化动力学机理的研究属于生态位理论的最新

研究进展# 近半个世纪以来, 生态位理论经过众多生态学家的研究
[ 1~ 7]

,已在物种的适合度测

定,优势度分析、种间竞争与共存、群落结构与多样性维持、物种生态位构建与进化对策等研究

中广泛应用,其定量研究方法也随之发展# 自 1996年 Odling_Smee 等从进化动力学的角度提

出生态位构建这一重要概念以来, 关于物种生态位构建理论与进化动力学模式的研究则成为

该研究领域的热点问题# 

生态位构建是指有机体改变或修复其自身环境的过程,其实质是/有机体对其环境上自然

选择源的改变[ 8]0,这一过程在生态学大尺度上也称为生态系统工程[ 9]# 生态位构建作用强调

物种与环境协同进化的过程中生物对环境的反馈作用, 这对于逆境和胁迫环境中的有机体生

存至关重要# 生态位构建是进化生态学中的普遍现象# 因此,生态位构建的进化动力学机理

与模式的研究成为生态学研究中倍受重视的问题# 
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本文将从种群尺度上发展 Laland等人的工作,探讨生态位构建的机制,建立生态位构建的

空间模式及种群适合度测定公式, 分析生物种群与环境协同进化规律,进而建立具有生态位构

建作用的单种群与竞争种群的动力学模型,并对其动态过程进行数值模拟研究# 

1  种群生态位构建的空间模式与生态位适合度

1. 1  生态位构建的含义与空间模型

生态位理论是研究物种生态位构建作用的理论基础# 在生态位的诸多研究中, 最有影响

的是Hutchinson提出的/ n 维超体积0空间生态位的概念[ 3]# 从定量角度看, 生态位是物种对

其环境变化的适合性的一种定量描述# 在生物进化过程中,物种不同程度地改变环境,并通过

其新陈代谢、活动和选择,部分的创建或毁灭其自身的生态位,从而对环境的变化表现出适应

性特征,这种生物对环境的反馈作用正是生态位构建过程# 据此建立以下空间模型# 

以植物物种为例,考虑与其生长有关的光照、温度、土壤水分与养分等生态因子,这些因子

也是引起生态位构建作用的环境外力因子# 定义 n 个生态因子在 t 时刻的量化指标分别为

x 1( t ) , x 2( t ) , ,, xn ( t ) ,其中 x i ( t ) I Ii ( i = 1, 2, ,, n) , Ii = [ ai , bi ] 是第 i个生态因子xi ( t )

的变化范围,则该植物种的生态因子域可表示为

  E = I 1 @ I 2 @ , @ In, I i = [ ai , bi ] , ( 1)

E 是n 维生态因子E
n 的一个子集# 其生态位可表示为如下非负 n元函数

  f ( X t ) = f ( x 1( t ) , x 2( t ) , ,, xn( t ) ) , ( 2)

其中, X t = ( x 1( t ) , x 2( t ) , ,, xn ( t ) )# 又定义集合 N

  N = 3X t | f ( X t ) > 0, X t = ( x 1( t ) , x2( t ) , ,, xn ( t ) )4, ( 3)

则集合N 表示该植物种的生态位, 也即Hutchinson表述的 n维超体积生态位的空间模式,且有

N A E
n# 根据生态位构建机理可知: 当生态因子 xi ( t ) 随时间 t具有连续特征时, N在E

n中的

变化规律则描述了生态位构建作用# 若植物的反馈作用导致生态因子的增加,此时N的变化

称为正生态位构建, 否则称为负生态位构建# 其中, 植物生长过程中产生生态位构建作用的

必要条件是N H E X ª# 

1. 2  生态位构建的种群适合度模型

在种群与环境可变资源协同进化的过程中,其生态位构建的强度依赖于环境资源外力因

子(生态因子)的变化,而生态位构建作用下的种群适合度表征该种群对其所处环境的适应性程

度# 定义种群适合度为 n维超体积生态位中最适资源位点与现实资源位点之间的贴近程度# 

若记植物的最适资源位点和现实资源位点分别为: Xa = ( x 1( a) , x 2( a) , ,, x n( a) ) , X a I N ;

X t = ( x 1( t ) , x 2( t ) , ,, xn ( u) ) , X t I E , 则其适合度为

  F = <( Xa, X t ) , Xa I N , X t I E , ( 4)

该适合度根据函数 <的不同定义,通常有如下 3种具体形式

1) 模型 1(限制因子模型)

  Fmin = min ( x 1( t ) / x 1( a ) , x 2( t ) / x 2( a) , ,, x n( t ) / xn ( a) ) , ( 5)

其中, Fmin为适合度值; x i ( t ) 和 xi ( a) 为第 i 个生态因子的实测值和最适值# 

2) 模型 2

假设对植物进行 m 种试验,各种试验条件下对 n 个生态因子进行观测, 其观测结果的标

准化值与最适值构成见表 1# 
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表 1 不同试验条件下生态因子的观测数据

序号
观测指标

x1 x2 , xn

1 x 11 x 12 , x1n

2 x 21 x 22 , x2n

s s s s s

m xm1 xm2 , xmn

最适值 x a1 xa2 , x at

  首先计算 x ij 和 xaj 之间的绝对差: Dij = | x ij - x aj | ( i = 1, 2, ,, m ; j = 1, 2, ,, n) ; 记 Dij

的最大值和最小值分别为: Dmax = max Dij , Dmin = min Dij , 则适合度为

  Fi =
1
n 6

n

j= 1

Dmin + A#Dmax
Dij + A#Dmax

=
1
n 6

n

j= 1

min | xij - x aj | + A#max | x ij - xaj |

| xij - x aj | + A#max | xij - xaj |

  ( i = 1, 2, ,, m) , ( 6)

其中, F i表示第 i 种试验下的适合度, A为参数(0 [ A [ 1) ,一般取 A= 0. 5计算# 

3) 模型 3(Feinsinger百分比相似公式)

  S = 1- 0. 5 6
n

i= 1
| p i - qi | = 6

n

i = 1
min pi , qi , ( 7)

其中, pi = x i ( t ) 6
n

i= 1
x i ( t ) , qi = xi ( a) 6

n

i= 1
xi ( a ) ;分别表示第 i个生态因子的实测值和最适

值各自所占的百分比# 

1. 3  实例计算

以沙区典型的固沙植物梭梭( Haloxylon Ammodendrom)为研究对象# 研究地点位于甘肃省

临泽县北部巴丹吉林沙漠的西南缘# 植物年龄为 18a,生长状况良好# 采用随机取样的方法,

选择 3个不同种植密度的样区, 每个样区 6株梭梭# 并对其生长状况进行观测,主要观测指标

包括种植密度 ( d)、株高( h)、冠幅( c)、新枝生长量( l ) 以及生物量( b) 等,结果见表 2# 
表 2 梭梭生长状况的观测值( 2001 年~ 2002年)

样区号 d / 株 / ( h /m2) h /m c/ m2 l / cm b / ( kg/株)

1 1 200 2. 13 ? 0. 36 7. 72? 0. 88 32. 05? 2. 31 1. 62 ? 0. 21

2 830 2. 94 ? 0. 73 8. 21? 1. 03 44. 22? 3. 18 2. 76 ? 0. 46

3 518 3. 89 ? 0. 64 9. 92? 0. 96 50. 17? 3. 98 3. 31 ? 0. 62

  注  表中数据为每个样区 6个样方的平均值与标准差 ( P = 0. 05)# 

生态因子主要选取土壤水分 ( W) 和养分(包括有机质含量(O)、水解氮(N ) , P2O5( P) 和

K 2O(K ) 等) ,分别采集样地梭梭根茎周围及株间空白对照样地的土样, 测定结果见表 3# 

根据上述 3种适合度计测公式和表 3数据, 梭梭的适合度见表 4# 分析结果可知: 1) 随着

梭梭密度的减小,各适合度呈增大趋势,说明密度与适合度变化具有反向性# 这是因为密度较

小者具有较强的生态位构建作用; 2) 对比表 4和表 2各指标看出, 梭梭生长各指标大者其适

合度也高, 且植株大小与适合度同时增大,说明该植物生长过程具有正反馈作用,由此较大的

植物具有较高的适合度# 
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表 3 样区土壤含水量和养分的观测值( 2001 年~ 2002年)

样区号 采样地点
生态因子观测指标

W / ( % ) O / ( g/ kg) N / (mg/ kg) P / (mg/ kg) K / ( mg/ kg)

1
根茎周围 10. 95 13. 62 28. 07 17. 24 401. 61

株间空地 4. 87 2. 67 9. 63 8. 49 136. 05

2
根茎周围 13. 97 15. 08 38. 69 35. 97 418. 54

株间空地 5. 01 2. 74 9. 81 8. 73 137. 13

3
根茎周围 15. 47 15. 26 39. 74 26. 37 425. 15

株间空地 5. 14 2. 65 10. 06 8. 92 137. 19

最适值 ) ) ) 17. 85 17. 59 44. 71 29. 32 490. 76

  表 4 梭梭适合度计算结果

样区号
适合度值

Fi Fmin S

1 0. 614 0 0. 587 9 0. 853 5

2 0. 871 1 0. 782 6 0. 973 3

3 0. 945 1 0. 866 4 0. 986 5

2  具有生态位构建作用的种群动力学系统模拟及续存机理分析

2. 1  具有生态位构建的单种群动力学模型
从生物力学上讲,种群增长过程是一种非线性动力学过程, 其中种群增长率取决于出生率

和死亡率,而生态位构建力依赖于种群大小(密度或数量) , 据此建立如下具有生态位构建的单

种群动力系统模型

  dP
dt

= C( F) P( 1- P ) - M (F ) P, ( 8)

  dR
dt = ( K1 - 1) R + K2P + K3, ( 9)

  F = exp[- A( R - R 0)
2
] , ( 10)

其中, P 为种群的密度或数量, dP / dt 为种群增长率, C( F ) 和 M (F ) 分别为个体出生率和死

亡率, F是种群适合度(0 [ F [ 1) , A为生态位宽度; R为环境资源量,初始水平为 R0= K3/ (1

- K1) , dR / dt 为资源变化率# K1、K2 和 K3分别表示资源的独立消耗系数、生态位构建的强度

以及资源的独立更新系数# 选择正态分布密度函数作为生态位适合度曲线# 设出生率和死

亡率分别是关于该适合度的增函数和减函数,简单起见设 C( F) = cF和M = m/ F ,其中 c和

m 为常系数# 将其代入( 8)式, 得到具生态位构建作用的单种群动态模型# 

利用种群大小与资源含量的相平面分析该系统的稳定性# 从图 1可以看出:资源含量在

其等倾线左侧上升, 右侧下降# 种群大小则在等倾线下方增加, 上方减小# 两条轨线分别交于

点 A 和点B# 根据系统的 Jacobian矩阵可知点A 是稳定结点,点 B 是鞍点# 鞍点B 所在的曲

线把相平面分为两部分: 续存区域和灭绝区域# 始于续存区域的轨线趋于稳定点A# 而从灭

绝区域引出的轨线趋于资源轴,意味着种群最终的灭绝和个体植株的死亡,此时资源稳定在初

始水平 R0# 选择一点 E位于点B所在的曲线, 坐标为( R0, Pm) ,为保证种群的续存,种群初始

大小 P0必须大于Pm# 该结果表明:生态位构建作用使系统产生阈值效应,且种群动态与资源
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含量间存在正反馈, 即较大的种群产生较高的资源含量,该资源含量又促进种群的生长, 最终

达到稳定平衡状态(图 2)# 

  图 1  种群大小 P 与资源含量R 的相平面分析    ( c = 0. 3, m = 0. 1, A= 3,

K1 = 0. 6, K2 = 0. 4, K3 = 0. 05)

图 2 系统动态的数值模拟曲线

2. 2  具有生态位构建作用的两竞争种群动力系统模型

考虑具有种间相互竞争作用的动力系统# 设该系统中有物种1和物种 2, 物种 1较物种 2

是强竞争弱侵占者# 由于强竞争者不受弱竞争者的影响, 故只考虑弱竞争者的生态位构建对

环境资源、进而对强竞争者适合度的影响# 利用单种群动力系统模型中关于适合度 F 的概念

和( 10)式,建立具有生态位构建的两竞争种群的动力系统模型如下

  
dP1

dt
= C1( F) P1(1- P1) - D1( F) P1, ( 11)

  
dP2

dt = C2( F) P2(1- P1- P 2) - D2( F ) P2- C1( F )P 1P2, ( 12)

  dR
dt

= ( K1 - 1) R + K2P2+ K3, ( 13)

其中, P1和 P2分别为物种 1和物种2的种群大小, dP1/ dt和 dP 2/ dt为两物种大小的增长率;

C i ( F) 和 Di ( F ) 分别为两物种的侵占率和灭绝率( i = 1, 2) ;其他参数意义同上# 设物种1的

最佳资源位点为不存在物种2生态位构建作用下的资源初始大小, 则物种1的侵占率为C1( F )

= c1F ,其中 c1 为常数# 另外, 设 C2( F) = c2与其生态位构建能力存在相互妥协, 应满足 c2

+ LK2 = 1, 其中 L为比例系数# 假设灭绝率都为常数,记 D1( F) = d1与 D2( F ) = d 2# 结

合上述条件及方程, 可以分析该系统中两种群的竞争与共存机制# 

不同生态位构建能力下的两竞争种群的动态模拟结果显示:当生态位构建能力适中时,物

种2与物种 1之间的妥协效果达到最佳(图3)# 如果弱竞争者生态位构建力太弱,物种2对环

境资源的影响很小, 很难对物种1施压;如果其构建能力过强,侵占率会因为妥协关系而太小,

从而超过物种 1适合度下降的效果# 因此,弱竞争者适当降低其侵占率,可能是一种较好的生

活史对策,这会减轻和抵抗由强竞争者带来的竞争压力# 该结果表明在竞争系统中,生态位构

建可产生多个竞争结果, 其中竞争力、侵占力以及生态位构建力之间的妥协对于竞争共存十分

重要# 因此生态位构建可能是解释种间稳定共存的一种潜在机制# 

3  结   论

1) 本文从进化生态学的角度探讨了植物生态位构建机理,扩展了生态位构建概念,进而
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( K1= 0. 65, K3 = 0. 05,A= 3, c = 0. 2, d1= d2 =

0. 1, L= 1, c2 = 1- K2, 参数 K2 的值标注于轨线

附近, 9 条轨线的起点为 p 1( 0) = p 2( 0) = 0. 05 )

图 3 具有生态位构建作用的两种群 P 1

与 P2 的竞争结果

建立了沙区植物种生态位的 n维超体积构建模式

及其适合度公式# 实例分析表明:梭梭通过生态

位构建作用改变和营造局部环境,进而表现出对

干旱环境的适应性特征# 其密度与适合度变化具

有反向性:密度的减小增加梭梭的生态位构建作

用, 导致适合度增大# 其生长过程中的正反馈作

用促使较大的植株具有较高的适合度# 

2) 在生物力学上讲,种群增长过程是依赖于

自身适合度的一种非线性动力学过程
[ 10] # 根据

种群生态位构建能力对种群大小的依赖,建立具

有生态位构建的单种群动力系统# 模型分析表

明: 生态位构建在系统中产生阈值效应,且种群动

态与资源含量之间存在正反馈# 

3) 考虑弱竞争者的生态位构建对资源含量

和强竞争者适合度的影响, 建立了具有生态位构

建作用的两竞争种群的动力系统模型# 数值模拟结果表明:生态位构建可产生多个竞争结果,

且竞争力、侵占率及生态位构建能力间的妥协对竞争共存十分重要# 因此生态位构建可能是

一种解释种间稳定共存的潜在机制# 比较具有生态位构建作用的单种群与两种群的动力系统

可以看出:不同尺度上的生态位构建作用可以诱发不同的稳定状态# 
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Abstract: Based on the theories and approaches in biomechanics, the mechanism and pattern of

niche construction were discussed systematically. Through establishing the spatial pattern of niche and

its measuring_fitness formula, and the dynamic system models of single_ and two_population with

niche construction, including corresponding theoretical analysis and numerical simulation on their evo-

lutionary dynamics of population and the mechanism of competitive coexistence, the co_evolutionary

relationship between organisms and their environments was revealed. The results indicate that popula-

tion dynamics is governed by positive feedback between primary ecological factors and resource con-

tent. Niche construction generates an evolutionary effect in system by influencing the fitness of popu-

lation. A threshold effect exists in single population dynamic system. In dynamic system of two com-

petitive population, niche construction can lead to alternative competitive consequences, which may

be a potential mechanism to explain the competitive coexistence of species.

Key words: niche construction; population dynamics; evolutionary kinetics; model; competitive co-

existence
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