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生态系统营养结构多样性的测度
!

韩博平

（ 中山大学生物系，! 广州 ! $"6&7$）

摘要 ! 生态系统层次上的生物多样性是指生物圈内生境、生物群落和生态过程以及生态系统的多样性，

营养结构和营养过程的多样性是其中最重要的一个方 面。本 文 通 过 宏 观 营 养 动 力 学 的 理 论 和 方 法，对

生态系统营养结构进行分析，定义了反映生态系统营养结构多样性的两类指标，即营养物与流通量沿宏

观营养链分布特征的多样性（1!），以及所有宏观营养级上营养物与流通量在不同分室上分布特征的多

样性（1"）。这两类多样性是度量生态系统营养结构多样性的两个基本测度。

关键词 ! 多样性，营养结构，生态网络，生态系统，宏观营养级
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"! ! 引 ! ! 言

生物多样性分为遗传多样性、物种多样性和生态系统多样性。生态系统多样性指生物圈内生

境、生物群落和生态过程的多样性以及生态系统内生境和生态过程的多样性［"、&］。生态系统结构

和过程的多样性则是通过营养结构多样性来体现的。测度生态系统营养结构的多样性需分析生态

系统营养结构。这是生态系统营养动力学的主要研究内容。

"#UV ’ "#%" 年间，W;G:9HFG 在 )9:F= /AM WFQ9 生态系统的研究中所进行的营养结构与动态的

研究，建立了生态系统营养动力学［U］。营养级、金字塔和生态效率是其理论的三个核心概念。至

今绝大多数生态系统营养动力学的研究均以此为基础。W;G:9HFG 的营养动力学的基本思路是根

据捕食的相似性，将生态系统的不同组分为几个大的营养级，从而研究营养物的分布以及不同营养

级间的生态效率。其出发点是线性食物链，忽视了生态系统中复杂的相互营养关系。考虑这种复

杂的相互营养关系时，如何分析生态系统的营养结构成为关键问题［%］。

生态网络是对生态系 统 中 物 质、能 量 流 动 模 拟 的 结 构 模 型，它 强 调 生 态 系 统 中 的 相 互 作 用。

"#V# 年，*;MF>8; 在 W9<;G9、SJFGAN;DK 以及 /E=G> 等人研究的基础上，将能量生态网络进行分割和聚
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合为一个宏观营养链（!"#$%&#%’(# )$%’*(# #*"(+），并研究了类似于 ,(+-./"+ 的能量分布和生态效

率［0］。本文作者于 1223 年实现对生态网络分割的表达［4］。从生态网络分析出发的宏观营养动力

学，区别于 ,(+-./"+ 的营养动力学，它更强调生态系统中的相互作用。

56 6 生态系统的营养结构分析

反映生态系统中物质、能量流动的网络结构称为生态网络，分室是生态网络的基本单元，代表

生态系统中特定的功能单位。设一生态网络有 ! 个分室，"#$ 为分室 #、$ 间的流，"7 #、"#7 分别为由外

环境的输入流及向外环境的输出流。%&"#为分室 # 的总输入流（ 流通量），则有

%&"# ’ #
!

$ ’ 1
( $# %&"# ) (7 # %&"# （1）* *

其中 ( $# ’ "$# + %&"#，* (7 # ’ "7 # + %&"#。设 %&" ’ ｛%&"1 ，%&"5 ，⋯，%&"!｝%，* , ’ ｛"71 ，"75 ，⋯，"7!｝%，

* - ’ ｛.1 ，.5 ，⋯，.!｝%，* . # ’ "#7 ，* (7 ’ ｛(71 ，(75 ，⋯，(7!｝%，/%
! ’［ (#$］!0! 为第二类流矩阵。生态

网络中一个分室的营养来源可以是多方面的，89$+& 和 :(;"&*( 将生态网络中营养物的一步转移定

义为一个宏观营养级（!"#$%&#%’(# )$%’*(# <.=.<），又称为转移级（ )$"+&>.$.- <.=.<）；营养物在宏观营

养级上的分布结构称为生态系统的宏观营养结构［0］。假设每一分室的现存量、输入、输出分属于

不同的等级，分属部分与输入流成比例。设 0#、%&"#、.# 分别为分室 # 的现存量、总输入流和耗散流；

0#（ 1）、%&"#（ 1）、.#（ 1）为其分属于宏观营养级 2 的部分；" 1、# 1、31 分别为生态网络中宏观营养级 1
上所有的现存量、输入流和耗散流。存在下列关系：

0# ’#
4

1 ’ 1
0#（ 1），* " 1 ’#

!

# ’ 1
0#（ 1），* %&"# ’#

4

1 ’ 1
%&"#（ 1），* # 1 ’#

!

# ’ 1
%&"#（ 1），* .# ’#

4

1 ’ 1
.#（ 1），

* 31 ’ #
!

# ’ 1
.#（ 1），其 中 4 为 宏 观 营 养 级 的 总 数，设 #（ 1） ’ ｛%&"1（ 1），%&"5（ 1），⋯，%&"!（ 1）｝%，

* 5（ 1） ’ ｛01（ 1），05（ 1），⋯，0!（ 1）｝%，* 3（ 1） ’ ｛.1（ 1），.5（ 1），⋯，.!（ 1）｝%，* 5 ’（ 01 ，05 ，⋯，

0!｝% 。根据分割与聚并准则有：

5（ 1） ’ (%7/
161
! 7（5）

#（ 1） ’ (%7/
161
! 7（%&"） （5）* *

3（ 1） ’ (%7/
161
! 7（-）

其中，7（5）、7（%&"）、7（-）分别为对角矩阵［-(";（5）］、［ -(";（%&"）］、［ -(";（-）］。设 8 ’｛1，⋯，

1｝%，宏观营养级 1 上的现存量、输入流和耗散流为：

" 1 ’ 5（ 1）%8
# 1 ’ #（ 1）%8 （3）* *
31 ’ 3（ 1）%8

利用（1）9（3）式，对生态网络营养结构进行分析，从而可了解营养物在不同宏观营养级上的

分布以及每一宏观营养级上的营养物在不同分室上的分布。

!" " 生态系统营养结构多样性的测度

生态系统营养结构的多样性，强调生态系统中营养结构由于不同的营养方式（ 过程）导致的多

样性。主要包括营养物沿着宏观营养链分布特征的多样性，记为 ?!，又称为第一类多样性；以及

宏观营养链上的营养物在不同分室上分布特征的多样性，记为 ?"，又称为第二类多样性。

!# $" 生态系统中营养物的现存量分布特征的多样性

设 :#（ 1）’ 0#（ 1）+ 0 #，反 映 了 分 室 # 中 营 养 物 的 现 存 量 在 宏 观 营 养 级 1 上 的 分 布 概 率。根 据

@*"++%+ 多样性指数，现存量 0# 沿宏观营养链的分布多样性为：
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!!（ !"） # #
$

% # "
&"（ %）#$%&"（ %） （&）’ ’

! " 在整个生态系统的现存量#
(

) # "
!) 中的比例为 !" *#

(

) # "
!) ，则：

!!（ !） # #
(

" # "
（ !" *#

(

) # "
!)）+!（ !"） （’）’ ’

+!（ !）反映了整个生态系统中营养物的现存量沿着宏观营养链分布特征的多样性。

设 ,"（ %）# !"（ %）* " % ，反映了宏观营养级 % 上的现存量分布于分室 " 的概率。" % 在所有不同

分室上分布的多样性为：

!"（" %） # #
(

" # "
,"（ %）#$%,"（ %） （(）’ ’

" % 在所有宏观营养级上现存量中的比例是 " % * "，则：

!"（"） # #
$

% # "
（" % * "）!"（" %） （)）’ ’

其中（"）##
$

% # "
（" %）##

(

" # "
（ !"）。’ !"（"）反映了整个生态系统中所有宏观营养级上现存量在不

同分室上分布特征的多样性。

!" #$ 营养物的流通量分布特征的多样性

生态系统中分室间的流反映了两个分室间的营养方式和营养强度。流通量在宏观营养链上分

布的多样性侧重从过程的角度反映了营养结构的多样性。

设 -"（ %）# ./0"（ %）* ./0" ，反映了分室 " 的流通量 ./0" 分布于宏观营养级 % 上的概率，分室的

流通量沿宏观营养链分布特征的多样性为：

!!（./0"） # #
$

% # "
-"（ %）#$%-"（ %） （*）’ ’

./0" 在整个生态系统的总流量 .-. # #
(

) # "
./0) 中的比例为 ./0" * .-.，则有

!!（.-.） # #
(

" # "
（./0" * .-.）!!（./0"） （+）, ,

!!（-.-）反映了整个生态系统中总营养物的流通量沿着宏观营养链分布特征的多样性。

设 / "（ %）# # "（ %）* # %，反映了分室 " 的流通量在宏观营养级 % 上的分布概率。# % 在所有不同

分室上分布的多样性为

!"（# %） # #
(

" # "
1"（ %）#$%1"（ %） （"0）’ ’

# % 在所有宏观营养链上总流量中的比例是 # % * #，则

!"（#） # #
$

% # "
（# % * #）!"（# %） （""）’ ’

其中 # ##
$

% # "
# % # .-. ##

(

" # "
./0"。’ !"（#）反映了整个生态系统中所有宏观营养级上流通量在不

同分室上分布特征的多样性。

&, , 一个典型生态系统营养结构的多样性分析

生态多样性是所有层次上生物多样性研究最为薄弱的，现有的工作局限于对不同类型生态系

统的定性描述。生态系统多样性深入研究的主要困难来源于生态系统结构以及维持这种结构的过

程两个方面的复杂性。目前能够提供完整营养结构信息的生态系统研究还不多。寻找一个研究已

较为完整的生态系统进行分析，对于理论上的尝试极为重要。本文以 123456 于 "+’0 年研究的英
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吉利海峡生态系统为例［!］。图 " 为该生态系统中能量流动的网络，!" 为分室 " 的现存量，#"$ 为分室

"、$ 间的流，单位分别为 #$%&·’ ( ) 和 #$%&·’ ( ) ·% ( " 。!" % )**，!) % +, -，!- % ., .，!/ % +0, *，!0 %
1, )，!1 % *, !；#*" % "*.1，#"/ % /**，#") % /))，#"* % )!/，#)/ % "1*，#)0 % ./，#)- % /+，#)* % ")*，#-1 %
/0，#-* % /0，#/0 % --，#/1 % ))，#/* % 0*0，#01 % )，#0* % -"，#1* % )。

& & & & & & & & & 图 "2 一生态系统中能量流动的网络

& & & & & & & & & 3456 "2 789 :&;< =9><;?@ ;: 9=9?5A 4= %= 9$;BAB>9’6

由定义，第二类流动矩阵 ’!为

’! %

* ( **** " ( **** * ( **** * ( !"/- * ( **** * ( ****
* ( **** * ( **** " ( **** * ( )+0! * ( **** * ( !!1.
* ( **** * ( **** * ( **** * ( **** * ( **** * ( *)/+
* ( **** * ( **** * ( **** * ( **** " ( **** * ( "+"+
* ( **** * ( **** * ( **** * ( **** * ( **** * ( *"10
* ( **** * ( **** * ( **** * ( **** * ( **** * ( ****

对该生态系统营养结构多样性的研究分两步进行，即营养结构分析和多样性测度的计算。根

据式（" C -）所表达的宏观营养动力学，可将 该 生 态 系 统 营 养 结 构 分 割 为 0 个 宏 观 营 养 级 或 转 移

级，即 D E 0。表 " 为宏观营养链上的现存量、输入流和耗散流；表 ) 和表 - 分别为每一宏观营养级

上的现存量和流通量在不同分室上的分布。

表 !" 宏观营养链上的现存量、输入流和耗散流

7%F&9 "2 789 B>%=G4=5 B>;$@B，>8?;H58:&;<B %=G ?9BI4?%>4;=B %&;=5 >89 ’%$?;B$;I4$ >?;I84$ $8%4=6

J9K9& ) ) % " ) % ) ) % - ) % / ) % 0

" ) & )** ( *** & & 1. ( *"/ & & -. ( )/. & & " ( +-- & & * ( **-

# ) "*.1 ( *** +)) ( *** -/" ( +)1 )* ( "/- * ( 0!"

*) )!/ ( *** /+* ( !"/ -)" ( "/- ". ( 0!" * ( 0!"
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表 !" 宏观营养链上的现存量在不同分室上的分布
!"#$% &’ !(% )*+,-*#.,*/0 /1 +,"0)*02 +,/34+ *0 "$$ 3/56"-,5%0,+ "$/02 ,(% 5"3-/+3/6*3 ,-/6(*3 3("*07

8%9%$

!
3/56"-,5%0, "

" # : " # & " # ; " # < " # = " # >
! # : $ &?? % ???? $ ? % ???? $ ? % ???? $ ? % ???? $ ? % ???? $ ? % ????
! # & ? % ???? @ % ;??? ? % ???? >? % A:<; ? % ???? ? % ????
! # ; ? % ???? ? % ???? B % B??? &< % &@=A < % <&@> ? % >;<A
! # < ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ???? : % AA:< ? % ?>&?
! # = ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ??;;

表 #" 宏观营养链上的流通量在不同分室上的分布
!"#$% ;’ !(% )*+,-*#.,*/0 /1 ,(-/.2(1$/C+ *0 "$$ 3/56"-,5%0,+ "$/02 ,(% 5"3-/+3/6*3 ,-/6(*3 3("*07

8%9%$

!
3/56"-,5%0, "

" # : " # & " # ; " # < " # = " # >
! # : $ :?B> % ???? $ $ ? % ???? $ $ ? % ???? $ $ ? % ???? $ $ ? % ???? $ $ ? % ????
! # & ? % ???? <&& % ???? ? % ???? <?? % ???? ? % ???? ? % ????
! # ; ? % ???? ? % ???? <@ % ???? :>? % ???? &; % =A:< :?B % A:<;
! # < ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ???? B % <&@> :? % A:<;
! # = ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % ???? ? % =A:<

根据 D!、D" 的 分 析 方 法 和 表 :、表 & 及 表 ;，可 求 得 该 生 态 系 统 营 养 结 构 的 多 样 性，即 有

&!（’） # ? % &=<B，$ D"（"） # ? % ??=:，$ D!（()(） # ? % &<BA，$ D"（#） # ? % >&<: 。

=’ ’ 小 ’ ’ 结

由于生态系统结构与功能的复杂性，使得生态系统层次上的多样性研究一直停留于对不同类

型生态系统的定性描述。营养结构和营养过程是反映生态系统结构和功能最重要的侧面之一，因

而生态系统营养结构的多样性成为生态系统多样性研究的重点。本文对生态系统营养结构的多样

性研究分两步进行，首先根据近几年发展起来的宏观营养动力学（E"3-/+3/6*3 ,-/6(*3 )F0"5*3+）对

生态系统营养结构进行分析，研究生态系统中营养物的现存量和流通量在不同分室及不同宏观营

养级上的分布特征。其次是根据这些分布特征，定义了两类多样性 D!、D"。D! 强调营养物在宏

观营养链上分布特征的多样性；D"强调营养物在不同分室上分布特征的多样性。对于营养物的现

存量和流通量，都有相应的 D!、D"。现存量的两类多样性指数 D!（’）和 D"（#）反映了营养物分

布的结构多样性；而流通量的两类多样性 D!（()(）和 D"（$）侧重反映了维持现存营养物分布结

构的过程多样性。
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