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动物栖息地片断化效应以及集合种群研究现状1)

葛宝明　鲍毅新　郑　祥
(浙江师范大学 ,金华 ,321004)

摘 　要 　由于人为因素或环境的改变 ,导致了景观中面积较大的自然栖息地不断地被分割成片断而降低了生态
功能 ,从而对动物产生了诸如异质效应、边缘效应、斑块格局效应、面积效应、隔离效应、干扰效应、遗传效应和种间竞
争效应等影响。针对片断化结果造成的动物生境的破坏 ,使原来同一个动物群体之间有了空间隔离 ,但还存在一定联
系 ,即分散在不同栖息片断的局部种群间个体迁移又使得“灭绝 —重建”的过程得以实现的状况 ,论述了片断化效应、
集合种群以及两者之间的微妙关系。可以认为 :自然种群的空间分布形式是占据斑块状的栖息地 ,并且不断地转换栖
息地 ,不断进行局部的灭绝和重建的过程。
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The natural habitats of animals with large areas were gradually cut up into fragments due to changes of environment and effects of

human actions , which led to the debasement of ecological function. The influence of habitat fragmentation on animals include hetero2
geneity effect , edge effect , area effect , isolation effect , disturbance effect , genetic effect , competition effect , and so on. The de2
stroyed animal habitats by fragmentation resulted in separated individuals in the same population , but they still kept in touch with each

other to a certain extent , thereby typical migration of individuals from one patch to some other patches made“extinction - recoloniza2
tion”be realized. Based on these , the authors discourse upon the effects of fragmentation and the metapopulation as well as the rela2
tionships between fragmentation and metapopulation. The animal population in nature is likely to occupy the little habitats , and then

they continually switch to patches one after another , which is a process of“extinction - recolonization”.
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　　随着人类活动的加强 ,生态环境的破坏 ,动物栖息地片断
化愈演愈烈 ,由此导致生物多样性的丧失加剧 ,为此 ,开展动
物栖息地片断化影响的研究 ,加强生物物种的保护已引起生
态学家的高度重视。笔者综合动物栖息地片断化的研究成
果 ,主要论述片断化对动物种群的影响和近年来兴起的集合
种群理论以及它们之间的联系。

1 　动物栖息地片断化及其影响

1. 1 　片断化及其动力来源
栖息地片断化是由于人为因素或环境改变而使得景观中

较大面积的自然栖息地不断地被分割成片断或降低生态功能
而造成的。主要有两个方面的表现 : (1) 形态上的片断化 :一
方面 ,随着人类活动的增强而导致景观中片断栖息地增加 ,其
对应结果是适宜于生物生存的栖息地面积减少 ,在相当程度
上降低了栖息地保护物种的生态功能 ;另一方面 ,随着斑块形
状 (栖息地)的复杂化 (片断化) ,导致斑块边缘效应增强 ,致使
自然栖息地核心区面积减少 ,在极大程度上减弱了栖息地保
护生物多样性的功能。(2) 生态功能的片断化 :指栖息地 (斑

块) 内部的片断化 ,主要是由于气候条件、人为活动的影响而
导致栖息地内生态环境质量下降 ,或是由于自然环境因子在
空间组合上的不匹配而导致栖息地适宜性降低或在空间分布
上的片断化 [1 ] 。许多动物正面临着自然栖息地片断化 —丧失
—隔离 —完全丧失 —灭绝的连锁反应。

栖息地片断化的动力来源主要来自两个方面 : (1) 自然力
的破坏 ,如盐碱地的扩大或盐碱度的增加 ,使环境不适合某些
植物的生长 ;天然火灾使大面积的森林和草原遭到破坏 ;旱
灾、水灾、蝗灾、风灾、火山爆发或地震等在一定程度上破坏了
动物的生活空间 ,使其栖息地片断化。(2) 人为的活动 ,如森
林的砍伐、农田开垦、滩涂围垦、修建道路房屋和放牧等活动。
在这样的两个原因中 ,人类的活动起的作用越来越大。总的
来说 ,栖息地片断化在一定程度上对于所有物种都有影响 ,特
别是那些种群数量少、生活环境要求相当严格的濒危和脆弱
物种 ,受栖息地片断化的影响会更加明显。许多大型的兽类
就是因为其栖息地不断地片断化而使得其更加容易受到其他
环境因素的影响。栖息地片断化使鸟类可利用的栖息地更加
少 ,由于其取食地、夜宿地和繁殖地等不断减少 ,鸟类种群不
断变小 ,从而造成小种群的基因多样性丧失 ,近亲繁殖又进一
步使其生存能力下降直至灭绝。因此 ,动物栖息地片断化问
题已经引起人们的广泛关注 [2 ,3 ] 。
1. 2 　栖息地片断化对动物的影响

栖息地片断化对动物的影响主要包括异质效应、边缘效
应、斑块格局效应、面积效应、隔离效应、干扰效应、遗传效应
和种间竞争效应等 [4～6 ] 。
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1. 1. 1 　异质效应
异质效应是各个景观斑块中栖息地的植被类型、植被特

征不同或不均一而引起物种对不同栖息地斑块所采取的选择
效应。栖息地自然片断化和人类的各种生产、生活活动常导
致原来比较均一的栖息地异质化 ,对物种分布及其种群的动
态产生一定的影响。
1. 2. 2 　边缘效应

边缘效应是指栖息地片断化导致斑块边缘变长。这个变
化有利于边缘种的生存 ,因为栖息地片断化对它来说反而扩
大了其栖息地范围 ,从而对种群增长有利。然而 ,栖息地斑块
的边缘对于内部种来说不是适宜的栖息地 ,所以当栖息地片
断化后 ,由于边缘扩大 ,斑块内部栖息地就大幅减少 ,对内部
种的生存会产生巨大压力。
1. 2. 3 　斑块格局效应

斑块格局效应是斑块布局不同而引起的各个景观中物种
分布和种群大小及动态的差异。斑块格局有 : (1)斑块呈线状
排列 ,非相邻斑块中的个体必须经过中间的若干斑块后才能
到达目的斑块 ,而且只有一条通道 ,中间的斑块有一定的走廊
效应 ; (2)斑块呈大陆岛屿型分布 ,中间是一个较大的斑块 ,四
周有较小的斑块 ; (3) 随机散布型分布 ,即斑块呈较为均匀的
离散分布 ,非相邻斑块中的个体可能有很多不同的路径通往
目的斑块。不同的斑块格局对于种群的基因交流、个体的扩
散以及整个物种的稳定有不同的影响。
1. 2. 4 　面积效应

面积效应是由于栖息地片断化后导致种群活动空间 (包
括取食地、繁殖地、夜宿地等) 的面积减少而增加了种群内部
的生存压力 ,影响了物种内部对食物、配偶以及领域等资源的
竞争 ,进而导致种群波动。
1. 2. 5 　隔离效应

隔离效应是栖息地片断化过程中产生的大量小面积斑
块 ,这些斑块之间有不同程度的不适宜带相隔离 ,个体在其中
活动的死亡率比较高。栖息地片断化产生的隔离带 ,一方面
使斑块中种群压力大的部分个体无法扩散到相邻的斑块 ,而
且 ,在斑块内种群下降或者灭绝时不能从临近斑块得到支援 ;

另一方面 ,片断化后的隔离会使各斑块中的种群因为种群太
小而产生严重的近亲衰退现象 ,如果一直不能得到支援而增
加基因多样性 ,这样的小种群会因为基因交流受阻而使种群
走向灭绝。隔离效应主要是从动物迁移活动受到外来因素限
制的角度来进行阐述的。
1. 2. 6 　干扰效应

干扰效应是栖息地片断化过程中各种人类活动 (如铺建
公路 ,耕作、捕猎、砍伐和兴修水利等)对动物的影响。它一方
面可能直接导致个体的死亡 ,另一方面可能破坏了动物的生
活环境 ,干扰斑块中种群个体的取食、夜宿和繁殖等活动进而
影响其生存。干扰效应主要是从人类活动的角度来看片断化
对动物所造成的影响。
1. 2. 7 　遗传效应

遗传效应是栖息地片断化导致栖息地面积减少和分离 ,

使种群个体滞留在面积小、隔离度大的斑块内 ,斑块间个体不
能进行交流而导致近亲繁殖 ,使种群的基因多样性丧失 ,遗传
漂变的几率会大大增加 ,从而引起遗传上的不稳定 ,使种群的
生存能力下降甚至灭绝。
1. 2. 8 　种间竞争效应

种间竞争效应使栖息地片断化后导致斑块内资源短缺 ,

由于具有相似生态位的物种种间竞争加剧 ,迫使物种之间生
态位的分化加剧或者可能使某些竞争力不强的物种遭到强烈
排挤而灭绝。在资源利用竞争中 ,不同种生物之间一般没有
直接的干涉和斗争 ,只是在资源稀少时 ,一种对其他种会因为
利用率的不同而产生存活、生殖和生长的间接影响。一般来
说 ,在栖息地未片断化时 ,栖息地内资源相对丰富 ,这些物种
通过分化生态位而利用不同资源 ,这时候的竞争不会表现得
很强烈。

上述影响都是由于栖息地片断化后所引起的一系列的效
应 ,并综合作用于片断化栖息地斑块中的种群 ,对其动态和生
存产生影响。过去 ,有关栖息地片断化对动物作用的研究多
集中在迁徙鸣禽 ,特别是繁殖季节的食虫鸟等种类 ,而对其他
类型动物的栖息地片断化作用问题研究较少 ,尤其是那些易
受到栖息地片断化影响的地栖性鸟类以及大型兽类中的濒危
物种。

2 　集合种群理论

人们在研究生物灭绝现象时 ,发现很多生物的灭绝过程
是栖息地先行破碎 ,连续分布的种群分裂成斑块状种群 ,然后
逐个斑块内的种群灭绝 ,最后导致整个种群的灭绝。也可能
在片断化过程中 ,一些斑块中 (栖息地合适 ,但由于竞争干扰
等因素的影响)的种群退缩回到较大的中心斑块 ,并在这种大
的斑块中继续生存。也有的种群在栖息地分裂成斑块状后 ,

局部小种群因为其他斑块的个体不断迁入而能长期生存 ,甚
至局部种群灭绝后形成的“真空”空间也可能被来自临近斑块
的迁入占领而得到恢复。现代的种群理论认为 :自然种群的
空间分布形式是占据斑块状的栖息地 ,并且不断地转换栖息
地 ,不断进行局部的灭绝和重建的过程 [7～9 ] 。
2. 1 　集合种群

集合种群是指在相对独立的地理区域内 ,由空间上相互
隔离 ,但又有功能联系 (一定程度的个体迁移) 的两个或两个
以上的局部种群组成的种群镶嵌系统 [10 ,11 ] 。集合种群生物学
的概念最初可追溯到 Wright 的遗传漂变理论 [12 ,13 ] 。1954 年 ,

Andrewartha 和 Birch 在大量昆虫种群生物学实验的基础上 ,发
现种群控制理论中密度制约学说存在某些问题 ,因为他们发
现局域物种的灭绝是一种普遍现象 ,同时 ,他们也认识到在空
白栖息地物种重建的可能性。但是当时人们忽视了他们的看
法 ,直到 1969～1970 年 Levins 在讨论有关灭绝的数学模型时 ,

用 metapopulation这个单词来表示有“灭绝 —重建”可能的一个
种群的斑块状分布结构系统 ,这就是集合种群 (也译作异质种
群) ,它被用来表示一组斑块状分布的各个局域种群的集
合 [8 ] 。Levins 从一个全新的角度研究了种群有局部灭绝以及
重建这一问题 ,为集合种群的发展奠定了坚实的基础 ,集合种
群的研究也迅速发展起来。经过多年的研究 ,这个概念的内
涵有了较大延伸 ,现在这个概念一般指生活在栖息地破裂、呈
斑块状分布的且有功能联系的各个局域种群的集合。

Hanski 指出 ,集合种群的局部种群之间的迁移 ,可以使各
局部种群根据环境的变化调整种群内部的密度以及在栖息地
内的分布模式 ,以有利于整个生物种群的生存。由栖息地斑
块组成一种物种分布网络 ,物种通过迁移相互联系在一起 ,并
在不同的斑块上形成局部种群。种群个体的相互作用及与环
境之间的复杂动态关系 ,体现在斑块内的局部种群动态
上 [8 ,9 ] 。

如何判定一个种群系统是否为集合种群 ,Hanski 等建议 ,
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如果一个系统满足下列四个条件 ,即可认为是一个典型的集
合种群 :

①适宜的生境 (栖息地) 以离散的斑块状形式存在 ,这些
离散的斑块被局域繁殖种群 (local breeding populations) 所占
据。

②所有的局域繁殖种群都有灭绝的风险 ,否则 ,种群会一
直存在下去 ,将会形成“大陆 —岛屿”型的集合种群。

③适宜栖息地之间的隔离程度不能过大 ,否则 ,种群的重
建将是不可能 ,这样导致在斑块内的分散种群水平灭绝 ,这将
是一个非平衡集合种群 (non - equilibrium metapopulation) 。

④各个局域种群的动态不能完全同步 ,如果完全同步 ,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。

这样的系统是符合典型集合种群的一般概念的 ,也是比
较容易理解的。
2. 2 　集合种群理论及其模型

从一个物种系统能称为集合种群的判定条件可以看出 :

一个集合种群要长期生存 ,各组成的局部种群间的迁入率必
须大于各自的灭绝率 ;集合种群越大 (即组成该集合种群的局
部种群越多) ,种群生存的时间越长 ;集合种群的稳定性由局
部种群之间的迁移来维持 ,局部种群之间迁移率越高 ,集合种
群的动态稳定性越高 ;组成集合种群的局部种群 ,其生存的栖
息地对集合种群的生存有重要作用。在不同栖息地中生活的
局部种群 ,会因为环境不同而导致遗传结构上的不一致 ,当这
些属于不同群体的个体互相迁移时 ,往往会带来遗传上更多
的丰富度 ,即可以增加基因的多样性 ,从而抵制近亲繁殖带来
的种种弊端及减少遗传漂变带来的不利影响 ,使种群的遗传
更为稳定 ,提高种群的生存能力 [9 ] 。因为构成集合种群的局
部种群之间的空间距离 ,以及动物的扩散能力是扩散率的直
接影响因素 ,所以这两个因素对于集合种群的维持有很大的
影响。集合种群理论主要关注局部种群之间个体迁移的动态
以及物种的续存条件 [9 ] 。Levins 认为 ,集合种群若要维持生
存 ,局部种群的重建 (recolonization) 速率必须高到足以补偿灭
绝速率 ,并使集合种群在很小的时间能够增长 [8 ] 。

由集合种群理论而产生的研究集合种群的各种模型有很
多 ,但主要的是以下几种 : (1)“灭绝 —重建”平衡模型 ,包括
Levins[17 ,18 ]的单个种群模型和关联函数模型 ; (2) 生态学模型 ,

常用的如单一物种模型 ,这种模型可以模拟组合集合种群的
局部种群的动态 ,模型把相互间有个体迁移的局部种群综合
为一个种群来模拟 ,产生种群长期生存所需要的数量阈值 ,在
阈值之上 ,种群就得到长期的生存 ,在阈值之下 ,种群就走向
灭绝 [19 ] ; (3)遗传学模型 ,这个模型的目的是研究集合种群维
持种群遗传多样性的作用 ,在每一个局部种群中 ,近亲繁殖是
一个很重要的考虑因素 [20 ] 。在实际应用中 ,各种模型都可以
根据不同的野外实际情况 ,通过增加模型的参数或改变参数
之间的相互关系 ,从而产生各种结果 ,以尽可能地反映实际种
群的变化。

到目前为止 ,国内外已有不少学者探讨过几个物种的集
合种群动态 ,在研究中应用最多的是关联函数模型。Hanski

应用关联函数模型研究网蛱蝶集合种群动态及种群预
测 [17 ,21 ] ;Molinen 等用加入栖息地质量和景观结构的关联函数
模型来研究豹纹蝴蝶集合种群动态 [22 ] ; Gaona 等用它开展了
伊利比亚猞猁的种群动态和生存能力的研究 [23 ] 。

关联函数表明 ,斑块的栖息地质量与有效栖息地面积有
重要关系 ,栖息地质量越高 ,则斑块有效栖息地面积越大 ,而
有效栖息地斑块面积越大 ,局部种群相对也越大 [24 ] 。Aendern

等从栖息地片断化过程中栖息地斑块变小对种群动态的影响
现象中发现 ,斑块变小对不同类型的森林鸟类的影响是不同
的 :对于常见种 ,栖息地的缩小仅仅是因为其生活面积变小而
引起种群下降 ;对于边缘种 ,片断化程度增加 ,栖息地相对边
缘加长 ,因此种群下降的影响比仅考虑面积效应时小的多 ;而
对于在森林内部的种群则又是不同的情况 ,种群下降要比仅
仅考虑面积效应所引起的种群下降大得多 [5 ] 。斑块周围的景
观结构以不同程度的隔离对集合种群动态产生作用 ,而隔离
程度则通过影响斑块间迁移率和迁移死亡率来影响交流和局
部种群的“灭绝 —重建”动态。隔离度越大 ,则迁移率相对就
小 ,迁移过程的风险也就越大。
2. 3 　集合种群应用的前景

相对于迁移能力弱、种群数量不高的物种来说 ,栖息地片
断化有格外的影响作用 ,栖息地片断化造成种群分布的隔离 ,

除了直接对动物个体产生不利影响外 ,还会引起种群交流受
阻 ,势必阻碍种群的基因流动和杂交 ,久而久之 ,近亲繁殖增
加 ,导致种群生存能力下降、种群退化 ,物种有走向灭绝的可
能。采用集合种群理论对种群数量小且其栖息地已经片断化
的珍贵濒危物种进行片断化效应的研究 ,了解其栖息地受胁
的现状 ,对于珍稀濒危物种的保护、维护生物多样性和保持生
态平衡方面都有重要的现实意义 ,在种群生态学的数学模型、
遗传学的遗传漂变和生物进化论方面有重大的理论意
义 [25 ,26 ] 。总的来说 ,关于集合种群的研究前景是非常广阔的。

3 　栖息地片断化与集合种群的联系

在实践运用上来看 ,集合种群建立的前提条件 ,是局部种
群斑块状分布在分离开的栖息地环境中 ,栖息地片断化就产
生了这样的格局 ,使得集合种群有了实践的基础。如果栖息
地的破坏程度不断地增加 ,斑块间的交流就不能实现 ,依据我
们现在所掌握的资料来分析 ,会有两种结果 :局部种群太小或
可利用资源太少 ,不能维持这个种群的存在 ,导致局部种群的
灭绝 ;局部种群有足够的资源 ,且在遗传上有足够大的多样
性 ,局部种群就能继续存在。

在第 2 种可能中还有以下两种可能性 :

①隔离不消除 ,种群可能沿着自己独立的进化方向前进 ,

从地理隔离到生殖隔离 ,从严格的意义上说就是形成了新的
物种 ;

②隔离消除 ,由于环境的改善 ,片断化得到了减弱等原
因 ,从而使局部种群间的个体交流变为可能 ,动物的迁移使得
斑块中的局部种群成为一个整体 ———集合种群。但是隔离机
制的产生需要好几十代的时间 ,由于一般的大型兽类的生活
史很长 ,好多种类的动物在没有生成隔离机制前就灭绝了。

在理论上说 ,集合种群理论可以预测一些物种在栖息地
片断化时的种群动态 ,并可以利用模型估计种群存在的条件 ,

这些相对于原来所用的经验数据等来说是更加可靠的。可以
认为 ,方法和技术以及理论的创新 ,可以推动种群生态学及空
间生态学新的发展。

4 　结论

到目前为止 ,种群在片断化栖息地中持续生存的许多基
础性生态学问题已经被解决了 ,片断化对种群影响方面的研
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究也有了很大的进展。Bright 在研究栖息地片断化对英国兽
类的影响时 ,认为促使种群数量减少的主要因素有 : (1) 比较
低的种群密度 ; (2)低扩散率或扩散距离大于其扩散能力 ; (3)

栖息地特化 ,不适宜其生存发展 ; (4) 种群随机波动和低增长
率 ; (5)外源因素影响超过其调节能力。而促使种群数量增加
的因素是 : (1)利用临时栖息地或边缘栖息地的能力提高 ; (2)

对镶嵌栖息地有较强依赖 ; (3) 竞争 (包括种间和种内) 松
弛 [27 ] 。动物种群对于栖息片断化的反应可能遵循 3 种假设 :

(1)种群数量逐渐减少 ,当栖息片断化达到某一阈值时 ,随之
快速绝灭 ; (2)起初小种群增加 ,然后逐渐减少 ,而后在某一阈
值绝灭 ; (3)种群数量明显增加 ,但随之而来的是种群逐渐衰
退 [2 ] 。一般说来 ,栖息地片断化以及环境压力 (如污染、过度
利用)使种群数量受到严重限制或者急剧下降。

研究栖息地片断化和集合种群的一个很大的运用就是在
动物保护上 ,栖息地较小程度的片断化可能对种群没有多大
的影响 ,但片断化程度过高 ,集合种群内部就可能不在栖息地
斑块中进行“灭绝 —重建”。目前对栖息地片断化与集合种群
有关的许多方面的研究还是较少 ,但集合种群理论的应用前
景还是让人乐观的。不过 ,集合种群的应用还有一些问题需
要解决 ,突出的一点是 :集合种群理论认为 ,只有在局部种群
栖息地斑块不能过小导致过高的物种绝灭率 ,也不可过于隔
离而阻碍局部种群的重新建立的前提下 ,集合种群模型预测
的结果才会使物种可能长期保存 [28 ] 。
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