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摘 ( 要 ( 集合种群是指一相对独立地理区域内各个局域种群 的 集 合，这 些 局 域 种 群 通 过 一 定 程 度 的 个

体迁移而连结在一起。集合种群理论是生态学 最 新 分 支 领 域———空 间 生 态 学 的 主 要 研 究 途 径 之 一；它

关注的是局域种群之间个体迁移的动力学后果，以及具 有 不 稳 定 局 域 种 群 物 种 的 区 域 续 存 的 条 件。本

文较为全面地介绍了集合种群理论的基本内容，并展望其应用前景。
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$! ! 引言

在不同时期，生态学者对“ 空间”在构成生态格局（?8>>=ED）和塑造生态过程中所起作用的

认识是不相同的［$］。在本世纪的 Y6、"6 年代，理论生态学基本上忽略了空间动态（ G?8>C8B O9L
D8<CHG）［#］；但也有例外，如 78H;E>JAE 和 ZCBG@D［:］。而今天，有关“ 空间”（ G?8H=）的研究正处

于前沿，生态学的一个新领域 ——— 空间生态学已经建立。

空间生态学认为：个体、种群及群落的空间位置与种群统计学、种间竞争和捕食者 [ 猎物

相互作用等具有同等的重要性。越来越多的人们认识到种群和群落的空间结构是构成生态学

理论至关重要的组成成分。种群及群落空间动态的经验性研究也是极富于挑战性的［X］。越
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来越多的人已经痛苦地意识到：自然生境正在加速丧失和破碎化［!］。这种栖息地的丧失和破

碎化过程必然影响越来越多物种的种群动态。因此，空间生态学［"，#］的应运而生是毫不奇怪

的。

空间生态学有三种不同的研究途径。首先是集合种群（$%&’()(*+’&,)-）研究。集 合 种 群

生物学对研究对象的主要提炼是将空间看成由生境岛屿构成的网络［.］。其次是理论生态学

家采用的大量数学模型研究。这类研究大多考虑连续空间内有局部相互作用和有限运动（ /%0
1&/,2&%3 $)4%$%-&1）的生物个体［5］。它们假定空间不仅是连续的而且还是均一的，但困难在于

无法证明种群动态过程是导致复杂动态和空间模式出现的唯一原因。更具挑战性的任务———

将这些模型应用于自然种群———现在仅刚刚开始。最后是景观生态学。景观生态学家从与理

论生态学家相反方向来研究种群和群 落 的 空 间 生 态 学。他 们 强 调 环 境 的 复 杂 物 理 结 构［67］，

对复杂景观中个体（ 及物质）的运动进行描述、分析和建模，并探求不同空间尺度上异质物理

环境所产生的种群、群落与生态系统水平上的生态后果。

在这三种空间生态学不同研究途径中，景观生态学由于假定了最复杂的环境条件而使其

理论基本上仍停留在文字描述阶段。理论模型则存在着相反的问题，即因过多的参数而几乎

无法应用于自然种群。集合 种 群 生 态 学——— 本 文 将 要 讨 论 的 内 容，其 建 模 条 件 介 于 二 者 之

间，是迄今为止使理论应用于实际种群方面最为成功的。

在过去 ! 年内，集合种群动态及其在破碎景观中的续存（ (%/1,1&%-2%）等概念已在生态学

中牢固地树立起来［66 8 6!，.］。许多研究都证实：生存于很小生境片段中的小种群具有很高的灭

绝风险［6"，6#，69］。因此，如果只有小生境片段被保留下来，种群的长期续存必然 变 成 区 域 性 问

题。目 前，关 于 集 合 种 群 动 态 的 理 论 文 献 有 很 多［6.，69，65 8 :#，66］成 功 的 经 验 性 研 究 也 为 数 不

少［:. 8 ;#］。然而，我们对于破碎景观中真实集合种群动态的了解仍然是非常有限的［;.］。这主

要是因为很难在一个足够大空间范围内进行经验性研究。

本文将介绍集合种群理论的基本内容，并展望其应用前景。为了便于读者更好地了解什

么是集合种群，我们首先从鉴别经典集合种群的四个条件谈起。

:< < 集合种群的概念

集合种群是指一相对独立地理区域内各局域种群的集合，各局域种群通过一定程度的个

体迁移而使之连为一体［;5］。=%&’()(*+’&,)- 也被译为异质种群。为了更好地抓住这一概念空

间动态的本质，突出一定空间上局域种群的种群（ ’ ()(*+’&,)- )> ()(*+’&,)-1）这一核心，我们建

议将 $%&’()(*+’&,)- 译为集合种群。当然，一个物种的种群空间动态过程都是长期适应生境变

化的结果。在不同情况下必须选择不同方法去理解和认识种群动态。不同的物种对栖息地的

变化会作出不同的反应。因而，不是任何物种都具有集合种群结构。

为了便于鉴别哪些物种适于集合种群研究，我们曾建议如果一个系统满足下列四个标准，

就可以说它是一个典型的集合种群［;9］：

< · < 条件 6：适 宜 的 生 境 以 离 散 斑 块 形 式 存 在。这 些 离 散 斑 块 可 被 局 域 繁 育 种 群（ +)2’+
?/%%3,-@ ()(*+’&,)-1）占据。

·条件 :：即使是最大的局域种群也有灭绝风险。否则，集合种群将会因最大局域种群的

永不灭绝而可以一直存在下去，从而形成大陆 A 岛屿型集合种群。

·条件 ;：生境斑块不可过于隔离而阻碍局域种群的重新建立。如果生境斑块过于隔绝，
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就会形成不断趋于集合种群水平上的灭绝（!"#$%&%’($#)&*+,)-" ".#)*/#)&*）的非平衡集合种

群（*&*+"0’)()12)’! !"#$%&%’($#)&*）。

·条件 3：各个局域种群的动态不能完全同步。如果完全同步，那么集合种群不会比灭绝

风险最小的局域种群续存更长的时间。这种异步性足以保证在目前环境条件下不会使所有

的局域种群同时灭绝。

45 5 集合种群动态理论

!" # 5 6"7)*8 模型 5
6"7)*8 模型假定有大量的离散生境斑块，并假定它们大小相同，而且相互之间通过个体的

迁移，使各局域种群均等地连结在一起［39，3:］。在 6"7)*8 模型中，生境斑块只分为已被定居和

未被定居两种，而局域种群的真实大小则忽略不计。因此，该模型最适合应用于斑块相对较

小，局域种群可以迅速达到; 容纳量; 的系统。它假定所有种群有恒定的灭绝风险，种群建立

的概率与斑块有种群定居的比例（!，迁移源）及当前未被定居斑块比例（: < !，迁移目标）成

正比。按以上假定，! 的变化速率为：

"!
"#

$ %!（: & !）& ’! （:）

其中 %、’ 分别为侵占和灭绝参数。! 的平衡值为：

! $ : & ’
%

（=）

根据 6"7)*8模 型 ，在 平 衡 状 态 时 被 定 居 的 生 境 斑 块 比 例 将 随 ’ ( %比 值 的 减 少 而 上 升 。只 要

’ ( % ) :，集合种群将能持续生存下去（! * 9）。

6"7)*8 模型虽然简单，但它抓住了典型集合种群动态的一个关键属性：集合种群若要持续

生存，局域种群的重建速率必须高到足以补偿灭绝速率，并使集合种群大小在很小时能够增

长。另 外，’ ( % ) : 或 % ( ’ * : 表明一个被空白斑块包围的局域种群（ 当 ! 很小时）在其生存期

（: ( ’）内必须至少建立一个新种群才能使集合种群持续生存下去。这一重要的阈值条件类似

于能够使一个寄生者在寄主种群中扩散的条件。事实上，集合种群理论与流行病学理论非常

相似［3=］。6"7)*8 模型预言：物种在某一生境定居的比例 ! 随生境斑块平均大小及密度的下

降而下降。如果斑块“ 太”小或彼此相距“ 太”远，集合种群都会灭绝（! $ 9）。

!" $ 5 最小可存活集合种群 5
最小可存活种群（!)*)!’! 7)$1(" %&%’($#)&*；>?@）概念在种群生物学及自然保护生物学

中已广为接受。>?@ 是指能够成功地存活相对较长时间种群所需的最少个体数，例如种群以

ABC 概率至少存活 :99 年所需要的个体数量［34］。尽管 >?@ 在实际中难以应用［33，3B］，但它对

定量分析种群灭绝风险是一个有用的概念。

对由易遭灭绝（ ".#)*/#)&*+%2&*"）的局域种群所构成的集合种群来说也有一个类似于 >?@
的最小可存活集合种群（!)*)*’! 7)$1(" !"#$%&%’($#)&*；>?>）。它可以定义为集合种群长期

续存所需的相互作用的最少局域种群数目［3D］。除 >?@ 外，我们还应考虑集合种群续存所需

的最少适宜生境量（!)*)!’! $!&’*# &E 8’)#$1(" F$1)#$#；>GHI），这是因为对于一个处于局域灭

绝与再建立平衡状态的集合种群而言，并非所有的适宜生境都被局 域 种 群 同 时 所 占 据，即 !
通常小于 :。

6"7)*8 模型无法回答 >?> 的问题，因为方程（:）是一个确定性模型，只能应用于较大数
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目的生境斑块网络。在这样网络里，局域种群的灭绝与再建立的随机性因大种群数量而降低。

事实上，许多集合种群生存于斑块较少的网络中。当所有的局域种群恰好同时灭绝时，这时集

合种群也就灭绝了。这种现象可被称为种群的灭绝 ! 建立随机性［"#］。

$%&’() 和 *+,-(.［"/］以及 *+,-(. 和 $%&’()［"0］分析了 1(2+’, 模型的一种随机形式，并得到

了集合种群灭绝的预期时间（!" ）的近似值：

!# $ !1 (34［%&5 ’ 5（6 ( &）］， （7）

其中 !) 为局域灭绝的预期时间，% 为适宜的生境斑块数，为随机稳定态下被占领的斑块比例。

如果将集合种群长期续存定为 !" * 688!)，对于较大的 % 由方程（7）可得出如下条件［"/］：

!& % " 7 （"）

例如，若有 98 个生境斑块，由方程（"）可知，若要使集合种群续存 688!) 以上的时间，则必须满

足 & * 8 + "5。对一个优秀的迁移定居者来说，因 , 值较大，那么最少斑块数 应 在 68 个 左 右

（ 但对较小的 %，近似值不够好）。:;’,<+ 等人［"=］的数值研究支持了这些结论。

应当强调，灭绝 ! 建立随机性对较小的集合种群所造成的威胁和种群统计学中随机性对

小局域种群造成的威胁是非常类似的［7，98，96］。它们都需假定集合种群内的局域种群或种群内

的个体的动态是独立的。当存在相关随机性时，在集合种群中称区域随机性；在单种群中称环

境随机性［"#］；种群持续生存所需的斑块数或个体数都迅速增加，使阈值概念变得越来越模糊。

!" ! > 关联函数模型 >
集合种群生物学者最感兴趣的课题是：物种 ? 在某些特定的生境斑块集合 @ 中能否作为

集合种群续存下去？保护生物学者会问，生存于当前斑块网络中的种 ? 能否在某些斑块被除

去或其面积减小时仍然能够续存下去［6"］？

前面所讨论的集合种群动态的解析模型，只是研究种群的灭绝与建立之间的平衡，并不含

有斑块质量及空间位置的信息，因而也就不能用于预测特定集合种群的动态。在这种情况下

需用空间现实的集合种群模型（ ,4;.+;AA) &(;A+,.+B C(.;4D4%A;.+D’ CDE(A,）。目前这类模型有三

种主要 类 型：’F种 群 模 拟 模 型、状 态 转 换 模 型（ ,.;.( .&;’,+.+D’ CDE(A,）和 关 联 函 数 模 型（ +’B+F
E(’B( G%’B.+D’ CDE(A）［6"］。在所有这些模型方法中，关联函数模型（ HIJ）最简单，并在许多情

形下是最有用的。

关联函数模型是一个基于单个生境斑块的一阶线性马尔可夫链模型，其中的生境在定居

与未被定居状态间有恒定的转换概率。如果斑块 - 在当前是空白的，设其单位时间内它被重

新定居的概率为（.-）；如果斑块 - 在当前是被定居的，设种群在单位时间内灭绝的概率为 /-。

按以上假设，斑块 - 被占领的静态概率（ ,.;.+D’;&) 4&D-;-+A+.)）可称为该种在斑块 - 的关联 0-：

0- $
.-

.- 1 /-

（9）

将拯救效应（ &(,B%( (GG(B.）考虑在内，换句话说就是将因迁入造成的局域种群灭绝率下降考虑

在内，我们可得到［95］：

0- $
.-

.- 1 /-（6 ( .-）
（=）

通常说来，灭绝概率取决于斑块面积（ 因为灭绝概率依赖于种群大小，而种群大小依赖于斑块

面积；但并不特别依赖于斑块间的孤立程度。适合于这种关系的一个方便的函数形式如下：

/- $ C+’［ 2 ’ 34，6］ （#）

其中 3- 是斑块 - 的面积，2、4 是两个参数。在这个公式中存在一个最小斑块面积 38 ；当面 积
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小于或等于 !! 时斑块内物种灭绝概率为 "。将灭绝概率与斑块面积联系起来是为了方便起

见，因为斑块面积的数据比较容易得到。

定居概率 "# 是单位时间内到达斑块 # 迁入者数量 $# 的递增函数。在大陆 % 岛屿型集合

种群［##，$%］中因存在永久的“ 大陆”种群，函数形式可以简化为：

"# & ! ’ %"( # （&）

其中 (# 是斑块（ 岛屿）# 与大陆间的距离，" 和 ! 为两个参数。对常见种来说它可以立即重新

定居一个几乎没有隔绝的斑 块（ (# 接 近 零），因 此 在 方 程（&）中 可 设 ! & "。在 经 典 集 合 种 群

中，$# 为来自周围现存种群的迁移个体的总和。将这些种群的大小和距离考虑在内，我们可

以有：

$# & ! )# & !#
*

+ & "
,+ ’

%"( #+! + （%）

其中 ,+ 在被占领斑块取值为 "，在空白斑块取值为 !。(#+为斑块 # 和 + 间的距离，"、! 为两个参

数（ 同方程 &）。为方便起见，用 )# 代表方程（%）中的求和。如果在新种群定居过程中迁入者

之间无相互作用，"# 将随 $# 指数增长。但通常情况下新种群成功定居的概率依赖于传播体

（’()’*+,-.）的大小［/$，/0］，在这种情况下 "# 随 $#“1”形增长：

"# &
$#

#

$#
# - .# （"!）

其中 . 是一个新参数注意：当将方程（%）代入方程（"!）时只 剩 下 参 数 组 合 . / !，以 下 用 . 表

示。将方程（2）和（"!）的 0#、"# 代入方程（3），得到关联度的如下表达式：

1# & "

" - ’.#

)#
#!#

2

（""）

模型的参数 "、2、’ 和 . 可 以 通 过 非 线 性 最 大 似 然 回 归（ 4)45-64.*( 7*867,7 -69.-6:)); (.+(.<5
<6)4）或其它方法估计［"0］。

!" # = 多物种集合种群

两个或多个种可能生存于同一生境斑块网络中，并且彼此的集合种群间没有任何相互作

用。更有意义的是，种间相互作用影响了迁移率、灭绝率及定居率，并因此改变了物种的集合

种群动态。集合种群间的相互作用可能增加局域动态中的异步性，因而可促进集合种群的持

续生存。本质上讲，这是因为发生在各生境斑块中的种间关系是彼此独立的。两个或多个相

互作用集合种群动态的一个重要并反复出现的主题是物种空间聚集分布（ 甚至在没有任何环

境异质性的情况下）的产生和维持。在单物种集合种群中，灭绝是由外部干扰造成的。迁移

率的增大通常有益于集合种群的持续生存，因为迁移率的提高促进了种群的再建立。相反，在

相互作用的集合种群中，灭绝至少是部分地由局域物种间相互作用所造成；迁移率的增大导致

了同步性的增加，从而可能破坏系统的稳定性［$&，$/ > $2］

生境片段化对具有不同竞争能力的物种所产生的生态学后果可能是完全不同的。?.. 和

@*A［//］和 B6-7*4［#/］等的研究结果表明：生境破坏对物种造成的负影响与物种竞争能力成正

比，即最先受生境片段化影响的物种是竞争能力最强的物种。这一理论预测是建立在逃命共

存（ C,+6D6E. F).86<D.4F.）机制上的。自然界中，许多物种以较强的移动扩散能力来补偿其在竞

争力方面的弱势，而扩散能力越强的物种抗生境碎化能力越强 G
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!" " 应用前景

本节中我们将讨论五个集合种群理论对自然保护的一般启示。要想更好地了解这方面的

内容参见 #$%&’()*［+］，,$-.//0.1%［2］及 3’4567 和 #789:(/0;;［<=］的文章。有些评论对将集合种群

理论用于自然保护持批评态度［><，?+］。我们同意如下这样的观点：集合种群理论经常是在尚未

弄清是否满足了其基本假设的情况下被使用的。这样使用任何理论都应受到劝阻。但是，实

际上有数不清的物种生活在高度破碎的景观中，它们的种群空间结构符合集合种群理论的前

提条件，因而是可以对它们使用集合种群理论的。五个一般启示如下：

!" # " 集合种群的长期续存需要 >@ 个以上的生境斑块

假设要建立一个由小生境片断组成的网络来保护某些物种，一个很自然的问题就是要创

造 A 保留多少个适宜生境片断？很明显，一个是不够的。一个成功的由小生境片断组成的网络

应当至少有 >@ B >? 个连结良好的斑块。如果环境随机性很强且局部动态在空间上密切相关

（ 5C’)7’//D $0((:/’):E），那么这一数量可能还不够。需要强调的是，即使只剩下 > 个种群也还是

有希望的。在集合种群处于灭绝边缘的情况下，以规划再侵占的方式进行干预就成为必要且

广为接受的管理形式。

!" $ " 生境片断的理想间隔应是一个折衷方案 "
如果斑块之间的距离太远以至于再侵占及通过迁入、避免种群灭绝的拯救效应都难于实

现的话，那么即使有大量的小生境片断也无法保证集合种群长期存活下去。对集合种群长期

续存所需的最低斑块密度这个问题的尝试性回答来自 F:G745 模型（ 方程 >）。为了给出生境丧

失的模型，假设被永久破坏了的生境斑块比例为 > H !，侵占率因适宜的空白斑块密度由 > H "
降至 ! # " 而降低。模型这时变为［?? B +>］：

$"
$%

& ’"（! # "）# (" （>I）

在平衡态时，空白斑块所占的比例（ 包含被破坏的斑块在内的所有斑块）为：

! # " & (
’

（><）

因此只要集合种群不灭绝（ 当 ! ) ( * ’ 时），空白斑块在全部斑块中所占的比例就保持不变。

这似乎是一个很有用的结果，因为它用很有限的信息就可以给出最小斑块密度这一关键数据

的估计值。也就是说无需知道集合种群动态的详细知识，只用现存集合种群生活地区中空白

斑块的数量就可以进行预测了［?J］。但是在实际应用中由于这一方法比较粗糙，所以容易造成

对斑块密度这个关键值的低估，有时甚至是严重低估。这种情况的出现是由于拯救效应，小斑

块网络中的侵占+灭绝随机性，以及非平衡集合种群动态等几方面的原因所导致的［!+］。斑块

密度增加有利于侵占，因而对集合种群的长期续存是有益的。但如果生境片段之间的距离太

近则可能导致局域动态的空间同步性上升，而这对集合种群的长期续存有负作用。理论上讲，

一系列连结良好的生境片段通常比紧密的斑块簇更有利于物种的长期续存。但是，这个结果

很少能用于实际工作当中。我们的主要建议是：将生境片段密度保持在再侵占能在几代内发

生的水平上。如果侵占率之低令人担忧，人们就应当考虑对再侵占进行有规划的管理。

!" % " 空间现实的集合种群模型可用于对破碎景观中的物种进行实际预测 "
我们应当使用空间现 实 的 集 合 种 群 模 型，而 不 是 依 赖 像 方 程（>）那 样 高 度 抽 象 的 模 型。

许多复杂模拟模型是可行的，包括 KLMNOP［+>］，QRSS#［+I］，RFOP［+<］和 MR,R# A #C’$:［+!］等普
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适模型。有关这些模型的综述参见 !"#$%#&’(%) 等人［*+］。但这类模型的普遍问题是它们的复

杂性，大量难于估计的参数和难于验证的假设。因此我们更喜欢简单的模型，例如关联函数模

型。对许多种来说，关联函数模型都可以被很现实地赋与参数值并且可以用经验数据进行验

证。应当承认，关联函数模型或任何其它空间现实的集合种群模型在预测绝对灭绝风险时，总

会存在有大量的不确定性。存在这种不确定性的一个重要原因就是环境结构的不断变化。或

许人们可以现实地期望集合种群模型、最有用的贡献是对不同景观结构及不同管理方案进行

比较［+,］。在这方面集合种群模型可以发挥其重要作用。

!" ! - 较高生境质量的空间变异是有益的

造成种群动态空间同步性的一个主要原因是空间相关的天气影响［**］。但这还不是事情

的全部，因为天气的影响经常与生境斑块的属性相互作用。例如，对网蛱蝶（!" #$%&$’）来说，

植被低矮的干草甸通常对幼虫的生长和存活有利，而在很干燥的夏季，最干燥草地上的寄主植

物（./01 23’#1）可能会枯萎，造成幼虫死亡率激增。因此除了具有较大的预期种群大小外，大

生境片断中种群灭绝风险较小的一个重要原因、很可能是因为大斑块生境质量的异质性比小

斑块高。实质性地改变斑块内的异质性通常是不可能做到的。但当有多个保留地时，被选定

生境斑块的质量就可能包含或多或少的变化。尽管提高保护区的“ 质量”很吸引人，但仍有理

由保留多种生境类型；这样可以缓冲环境和区域随机性对集合种群造成的负面影响［**］，并可

以保持较高的遗传多样性［*4］。

!" # - 现在景观中集合种群的生存可能具有欺骗性 -
许多景观受人类活动的影响很大，近期变化很快，以至于生活于其中的集合种群远未达到

平衡态［5*］。在最糟糕的情况下，当前的斑块网络可能已经过于破碎，无法再支撑一个有活力

的集合种群。这时除非生境的丧失及破碎得以逆转，否则集合种群将会很快灭绝。我们曾将

这样的物种称为“ 活着的死者”（ 3"6"#7 $%’$）［*8］。自然保护学家应当放弃这样一个错误的信

条：即保护物种现在所处的景观就足以保证物种长期存活。事实上我们很难确定某一具体集

合种群是否处于随 机 平 衡 状 态 下，因 此 也 就 不 知 道 目 前 破 碎 景 观 中 到 底 有 多 少“ 活 着 的 死

者”。或许最好的忠告是：如果近期环境变化很大，就应当想到许多集合种群处于不平衡中。

它们按照现有分布来看可能是“ 太”常见，因为它们正在从“ 上面”向新平衡态（ 甚至是灭绝）

靠近。

栖息地的消失、退化与碎化是目前公认的导致物种消失 的 根 本 原 因。据 估 计，*49 的 珍

稀、濒危动物因为栖息地的破坏而濒临灭绝［*:］。中国是一个具有几千年文明历史的国家。我

国的历史发展实际上是一部改造自然、利用自然的历史，是一个人类与自然长期作用的过程。

毁林开荒，围湖造田，过度放牧等历史性错误，使得自然生态系统受到了严重的破坏。据估计，

约 4;9 的天然林，+;9 以上的湿地已经消失。可以说我国是全球栖息地的碎化程度最严重的

国家之一。如何保护生存于这一破碎生境中生物多样性，是当今全球面临的重要任务。由于

集合种群理论从物种生存的栖息地的质量及其空间动态的角度探索物种灭绝及物种分化的机

制，成功地运用集合种群动态理论，可望从生物多样性演化的生态与进化过程上寻找保护珍稀

濒危物种的规律。

+- - 结束语

集合种群生态学是空间生态学的一个特殊分支。生态学家惯于考虑一系列相互作用的实

体，如种群中的个体，但通常并不明确地考虑空间的作用。空间生态学的新颖之处就在于它认

48- 第 , 期 - - - - - - - - - - - - - - - 张大勇等：集合种群动态：理论与应用



为个体、种群和群落的空间位置可以象种群统计学、竞争和捕食作用等那样对系统动态产生重

要的影响。空间生态学是近年来生态学和种群生物学最显著的进展。但是，强调空间的重要

性却对传统的生境与有机体关系提出了挑战。人们普遍认为，物种经历漫长进化已经适应了

其所处的环境；其个体的空间分布应能够反映环境与物种生态需要之间的吻合。与这种观念

正好相反，空间生态学则预计，即使在均匀一致的环境中物种也可能表现出非常复杂的空间

模式；物种可能在有利的环境中灭绝，也可能出现在不利的环境条件下。象对其它信条的挑

战一样（ 如对多样性 ! 稳定性范式的挑战），我们应当认识到生态现象的多样化本质和尺度依

赖性。空间生态学并没有声称非洲的大象比中国的大象数量多是由于某些微妙的种群动态过

程所致。但空间生态学会说随着生境的丧失及破碎，物种可能会非常突然地灭绝。

到目前为止，种群在高度破碎景观中持续生存的许多基础性生态学问题已经被 解 决 了。

但是对集合种群的遗传学和适应性进化的研究还只是刚刚起步。空间结构种群的经典遗传学

模型（ 如岛屿模型）落后于 生 态 学 两 步。目 前 和 今 后 的 工 作 可 能 会 改 变 我 们 的 看 法。"#$%&&
’()*+,［-.］的漂移平衡理论（ /+)0,)1* 2%&%13# ,+#4(5）一直是对适应进化的一个有力隐喻，但它可

能也只不过是个隐喻。破碎环境中的进化学说将会是什么呢？人们已经习惯求助于生态学、

遗传学及进化生物学的统一，但目前尚未取得明显的进展。恳求归恳求，进展则是要等到时机

成熟时或找到了新的突破时才会产生。尽管如此，对破碎环境中种群所进行的不断深入的生

物学研究其前景是十分光明的。
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