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摘要: 生物多样性是生态系统复杂性的重要特征, 理解多样性的形成和维持机制一直是理论生态学研究的核心议题。本文从

三方面概述了生物多样性理论的最新进展。一是物种共存和群落构建, 总结了现代共存理论和基于过程的群落构建理论的新

进展。二是物种相互作用, 综述了利用经验数据推断物种相互作用关系和强度的最新方法。三是生态-进化动态, 介绍了生态

-进化模型的一般框架及其在生物多样性研究中的应用。最后对生物多样性理论的发展趋势做了展望, 特别是多尺度整合理

论和全球变化下的预测理论。 
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ABSTRACT 
Background & Aims: Biodiversity is a key feature of ecosystem complexity. Understanding the origination and 
maintenance of biodiversity has been a major task of theoretical ecology research. Here we reviewed recent advances in 
theoretical studies on biodiversity.  
Progresses: We first summarized recent progress in modern coexistence theory and process-based community 
assembly theory. We then synthetized different approaches for inferring the presence and strengths of species 
interactions. Lastly, we introduced the general framework of eco-evolutionary models and their applications in 
biodiversity research.  
Prospects: We ended with a brief discussion on future developments of biodiversity theory, particularly in integrating 
processes across scales and predicting biodiversity responses to global changes. 
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生态学研究的核心任务是探寻自然生态系统

中的模式, 揭示其背后的运行机制和规律, 从而预

测生态学过程、格局和动态 (张大勇和王少鹏 , 
2020)。过去100多年来, 生态学研究从早期基于野
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外观测的归纳性总结, 逐渐转向归纳与演绎相结合

的研究途径, 理论生态学方法应运而生。理论生态

学研究立足经验数据的归纳性认识, 利用概念模

型、数学模型、计算机模拟等手段推导各种生态过

程和动态的逻辑后果, 阐释复杂生态系统中不同因

子间的内在关联, 有助于探索生态学模式和规律。

生物多样性是自然生态系统复杂性的重要表现形

式, 理解生物多样性的形成和维持机制一直是理论

生态学领域的核心议题。 
《生物多样性》杂志于2020年组织出版了“二十

一世纪的理论生态学”专辑, 针对从种群到生态系

统的不同领域的相关理论和最新进展进行了综述

(张大勇和王少鹏, 2020)。本文围绕“生物多样性”, 
从3个方面概述近年来该领域的最新理论进展: 一
是物种共存和群落构建, 该议题是理论生态学家最

为关心的经典问题之一, 近些年在现代共存理论的

推动下取得了诸多新的进展; 二是物种相互作用, 
本文主要关注基于经验数据推断物种相互作用的

强度和关系的研究进展, 这些研究是整合经验与理

论分析、理解自然界中生物多样性模式和动态的基

石; 三是生态-进化动态, 该议题是生态学理论研究

的前沿之一, 为理解生物多样性格局提供了新的整

合视角。对于近期已作综述的内容, 本文只作简要

介绍, 并给出了相关文献, 以便读者参考。 

 
1.1  物种共存理论 

为了理解群落中物种的共存, 生态学家发展了

一系列以生态位概念为核心的理论模型(Hubbell, 
2001; Chase & Leibold, 2003; 储诚进等, 2017)。然

而, 这些概念和模型往往偏重不同生物学过程与机

制, 不利于形成统一化认识, 因此亟待一个整合理

论框架。现代共存理论提供了一个这样的理论框架

(Chesson, 2000, 2018, 2020)。现代共存理论是基于

入侵准则(invasion criterion)建立的, 其核心思想是: 
如果群落中任一物种在入侵由其他所有物种组成

的处于稳态下的子群落时都有正的种群增长速率

(称为入侵增长速率; invasion growth rate), 则所有

物种可稳定共存(Chesson, 2000; Barabás et al, 2018; 
Grainger et al, 2019)。这是因为, 满足入侵准则意味

着, 当群落中任一物种变得稀少时, 该物种都有正

的种群增长速率, 从而可以恢复到较高的种群大小, 
因此竞争排除不会发生。那么, 物种入侵速率由什

么决定? Chesson (2000)总结了两方面机制: 稳定化

机制和均等化机制。稳定化机制 (stabilizing 
mechanisms)指由于物种之间在利用资源、抵抗天敌

等方面的生态位分化, 使得种间竞争弱于种内竞争, 
从而当某一物种变得稀有时可以较快增长, 实现正

的入侵速率; 均等化机制(equalizing mechanisms)指
不同物种在环境中具有相似的平均适合度, 从而有

相似的入侵速率。换言之, 稳定化机制对应着较大

的生态位差异, 均等化机制对应着较小的适合度差

异。特别地, 在两物种Lotka-Volterra竞争模型中, 稳
定化机制定义为两物种的种间竞争系数相对于种

内竞争系数的大小, 均等化机制定义为两物种受到

(同种和异种)总体竞争强度的相似度。储诚进等

(2017)对稳定化机制和均等化机制的理论定义、经

验验证与应用做了详细阐述, 因此本文主要总结

2017年以来现代共存理论的3个方面重要进展。 
(1)拓展了稳定化机制和均等化机制的定义 , 

将其应用于不同生态系统和生态学问题的研究。稳

定化和均等化机制作为物种相互作用的涌现特征, 
通常是基于Lotka-Volterra模型定义的。近期研究将

其扩展至资源竞争模型(Letten et al, 2016)、捕食模

型(Chesson & Kuang, 2008; Chesson, 2018)、植物‒
土壤反馈模型(Kandlikar et al, 2019; Ke & Wan, 
2020)、环境波动的竞争模型(Chesson, 2020)、优先

者效应(priority effects; Ke & Letten, 2018; Grainger 
et al, 2019)、种间正相互作用(Johnson, 2021; Spaak 
et al, 2021) 以及集合群落模型 (metacommunity 
model; Luo et al, 2022)。这些进展加强了稳定化和均

等化机制与具体生物学过程之间的联系。此外, 发
展了适用于多物种群落的稳定化和均等化机制度

量方法。通过量化不同物种的入侵速率, 稳定化机

制可表示为不同物种的入侵速率的均值, 均等化机

制可表示为各物种的入侵速率与均值的差异大小

(Chesson, 2003; Carroll et al, 2011; Barabás et al, 
2018)。但需要指出的是, 这一度量方法与传统的基

于两物种Lokta-Volterra竞争模型的定义并不完全一

致(Song et al, 2019)。基于类似思想, Spaak和de 
Laender (2020)从稳定化和均等化机制的内涵出发, 
提出了物种水平的生态位差异和适合度差异度量

1  物种共存和群落构建 
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的一般性定义。该定义不依赖于具体模型形式, 甚
至可脱离模型、通过相应的实验设计直接从经验数

据度量。以上这些扩展定义都是依赖于入侵速率的

理论框架。Saavedra等(2017)突破了这一框架, 基于

结构稳定性理论给出结构生态位差异 (structural 
niche differences) 和结构适合度差异 (structural 
fitness differences)的定义。关于结构稳定性理论的

概念和应用, 宋础良(2020)做了系统综述。简言之, 
结构稳定性度量的是给定群落结构(如相互作用系

数矩阵)下, 物种共存可允许的参数变异范围。在多

物种Lotka-Volterra模型中, Saavedra等(2017)首先固

定种间作用关系、给出了共存条件下物种内禀增长

率的允许变异范围(称为共存域), 然后以共存域的

空间大小度量生态位差异, 并以共存域的中心与物

种的实际内禀增长率之间的差异度量适合度差异。

该定义的一个优势是, 可适用于任一物种数的群落, 
包括入侵准则不成立的群落(Barabás et al, 2018; 
Schreiber et al, 2019), 并可用于探讨环境变化对物

种共存的影响(宋础良, 2020)。 
(2)发展了物种入侵速率的加性分解方法, 有

助于量化不同生态学过程与机制对物种共存的贡

献。稳定化-均等化机制框架因其直观性和简洁性得

到了广泛应用, 但这一框架也存在一些局限性。一

方面, 两种机制都源于相同的、更为基本的生态学

过程的影响, 因此二者并不独立(Barabas et al, 2018; 
Song et al, 2019); 另一方面, 稳定化机制和均等化

机制均为概况性统计指标, 难以将其与特定生态学

过程联系起来, 因此有学者提出这两个指标不应称

为 “ 机制 ” (mechanisms), 而是 “ 效应 ” (effects) 
(Loreau et al, 2012; Song et al, 2019)。近期有研究直

接从入侵速率出发, 通过量化不同生态学过程对物

种入侵速率的影响, 揭示物种共存的生态学机制

(Barabás et al, 2018; Ellner et al, 2019)。具体地, 将
入侵速率分解为不同模型参数组分, 对应影响物种

共存的不同机制, 包括平均种群增长速率、相对非

线性(relative nonlinearity)、储藏效应(storage effect)、
空间协方差 (spatial covariance)等 (Chesson, 2000, 
2018; Barabás et al, 2018)。这一表达有利于将物种

共存与相关生态学机制建立联系, 但实际中由于其

解析形式的复杂性而较少应用。最近Ellner等(2016, 
2019)提出了利用数值模拟量化入侵速率的不同生

态学机制的方法。以温度波动对物种共存的影响为

例, 该方法的基本逻辑是, 首先根据研究对象构造

模型并利用经验数据拟合参数, 然后分别模拟温度

波动和温度恒定两种情形下的群落动态, 比较两种

情形下各个物种的入侵速率的差值。对于某一物种, 
如果该差值为正值, 则表示温度波动可促进该物种

的种群维持; 反之, 则不利于该物种的维持。如果

温度波动对所有物种入侵速率的影响均为正值, 并
可减少不同物种入侵速率的差异, 则温度波动可促

进物种共存。基于这一方法 , Letten等 (2018)和
Hallett等(2019)分别比较了相对非线性和时间储藏

效应在酵母菌和植物群落共存中的相对贡献 , 
Shoemaker等(2020)量化了环境资源和捕食者种群

对消费者群落共存的影响。最近, Ellner等(2022)将
该分解方法扩展至空间系统, 解析种群空间分布的

聚集性和统计随机性(demographic stochasticity)对
物种共存的影响。 

(3)开展了对现代共存理论的经验验证与应用。

Jonathan Levine及其同事早期利用一年生草本植物

拟合竞争模型计算两两物种生态位差异和适合度

差异的方法(Levine & HilleRisLambers, 2009; Kraft 
et al, 2015)得到了进一步推广和应用。例如, Pérez- 
Ramos等(2019)用10种地中海一年生草本植物研究

了干旱对物种共存以及多样性‒生产力关系的影响

(Godoy et al, 2020); Hart等(2019)用类似的方法研究

了营养扩繁的水生植物浮萍(Lemna minor)和紫萍

(Spirodela polyrhiza), 结果发现竞争导致适合度差

异而非生态位差异的快速进化; 基于植物‒土壤反

馈模型(Kandlikar et al, 2019), 最新的一项整合分析

发现植物‒土壤反馈主要通过影响适合度差异而非

生态位差异影响共存(Yan et al, 2022)。此外, Carroll
等(2011)提出的基于相互入侵实验计算生态位差异

和竞争能力差异的方法在早期应用(Narwani et al, 
2013)的基础上也得到了进一步的应用。例如 , 
Grainger等(2019)以花粉酵母为研究对象, 利用相

互入侵实验发现低糖分提高了优先者效应而高pH
值降低适合度差异; Lyu和Alexander (2022)利用14
种草本植物研究发现, 竞争使得不同海拔物种能够

更好地适应自身海拔, 而生态位差异促进其与其他

物种共存; Li等(2019)以11种淡水细菌为对象, 研究

了外来种和土著种的亲缘关系、生态位差异和适合



王少鹏等: 生物多样性理论最新进展 

 
2022年 | 30卷 | 10期 | 22410 | 第4页 

度差异对细菌入侵及其危害程度的影响。关于现代

共存理论在入侵生态学中的更多应用, 于文波和黎

绍鹏(2020)作了系统综述。 
1.2  群落构建理论 

物种共存研究主要关注封闭的局域群落(local 
communities; 即无扩散和成种过程)中物种能否实

现长期稳定存在。然而, 自然界中生态群落都不是

封闭的, 而是与区域种库相连, 因此理解局域群落

的物种多样性格局需从多尺度、动态框架下进行

(Tilman & Kareiva, 1997; HilleRisLambers et al, 2012; 
Leibold & Chase, 2017)。比如, 即使两物种在封闭条

件下无法在某一局地稳定共存, 但来自区域种库的

持续扩散可使得两物种在局域群落中长期维持

(Loreau & Mouquet, 1999)。这提出了一个新的问题, 
区域尺度上物种多样性是如何维持的? Ricklefs 
(2008, 2015)提出了“区域群落” (regional community)
的概念, 并指出区域尺度的物种多度和分布的主要

影响因素是宿主与特异化的病原体之间的协同进

化, 而非局域群落中起关键作用的竞争。总而言之, 
局域和区域尺度的物种多样性受不同过程调控, 但
二者之间又存在紧密联系。为了理解这一联系 , 
Vellend (2010, 2016)提出了整合不同时空尺度过程

的群落构建理论。朱璧如和张大勇(2011)对这一理

论的基本思想做了概述, 本文基于Vellend (2016)专
著的最新系统总结, 简要阐述这一理论。需要提到

的是 , 张健等将这一专著译成了中文 (Vellend, 
2021), 感兴趣的读者可参考。 

Vellend (2016)将影响群落动态的生态学过程

分为低层级和高层级过程, 其中低层级过程指资源

竞争、植物‒土壤反馈等驱动种群动态的基本过程, 
高层级过程指由低层次过程所引起的宏观效应。

Vellend认为群落生态学的一般性理论只能基于高

层级过程构建, 而难以基于具体的、特异化的低层

级过程构建。类比于种群遗传学, Vellend (2016)总结

了群落生态学的4个高层级过程: 选择(selection)、漂

变(drift)、扩散(dispersal)、成种(speciation)。 
(1)选择。不同于进化生物学中的“选择” (作用

于同种内的不同个体), 群落构建中的“选择”作用

于不同物种的个体间的适合度差异。根据现代共存

理论 , 物种间的适合度差异会削弱均等化机制 , 
不利于物种共存(Chesson, 2000)。但是, 当选择过

程呈负密度或负频度依赖时, 稀有物种具有相对

优势, 产生稳定化机制, 促进物种共存。因此, 选择

作用的最终结果可由现代共存理论预测, 取决于均

等 化 机 制 和 稳 定 化 机 制 之 间 的 权 衡

(HilleRisLambers et al, 2012)。需要说明的是, 当选

择过程呈正密度或正频度依赖时, 选择作用的最终

结果可能因物种迁入群落的顺序不同而改变, 即优

先者效应(Fukami, 2015)。实验研究表明优先者效应

可显著改变实验群落的组成和功能(Fukami, 2015; 
Pu & Jiang, 2015)。近期的理论研究基于现代共存理

论框架对两物种群落中优先者效应的发生机制做

了分析(Ke & Letten, 2018; Grainger et al, 2019), 并
发展了新的理论框架来理解多物种群落中优先者

效应的多种可能形式及其关联(Song et al, 2022)。 
(2)漂变。虽然生态学家早就认识到随机漂变在

种群和群落动态中的作用, 但直至Hubbell (2001)提
出生物多样性中性理论, 漂变才作为一个重要过程

被纳入群落生态学研究中来。中性理论提出后的10
年间, 引发了关于中性假定和随机漂变的很多争论

和理论修正(周淑荣和张大勇 , 2006; 牛克昌等 , 
2009)。但近年来, 学界不再争论中性假定下的随机

漂变和生态位框架下的决定性机制孰对孰错, 而是

认为两种过程都是群落动态的基本过程, 只是在不

同群落中具有不同的重要性(Chase, 2014)。 
(3)扩散。生物扩散将局域群落动态与区域过程

联系起来, 并与局域群落中的选择作用和随机漂变

产生交互作用, 是理解群落多样性格局不可或缺的

过程(Tilman & Kareiva, 1997)。一方面, 扩散使得物

种有机会进入不同的生境环境, 并最终在其适合度

较高的生境中建殖; 另一方面, 局域群落中因选择

作用和漂变而灭绝的物种, 可通过扩散过程重新入

侵并在群落中长期维持。 
(4)成种。从长时间尺度看, 选择和漂变作用最

终使所有物种都难以逃脱灭绝的命运, 因此成种过

程是物种多样性维持的最终原因。成种过程本身受

到种群遗传学的4个基本过程(选择、漂变、迁移、

突变)影响, 由此产生的新物种又影响着群落尺度

的种群动态。这一过程将进化过程与生态过程联系

起来, 在特定时间尺度上体现为生态-进化动态(见
第3节)。 

需要指出的是, Vellend (2016)提出的群落动态
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理论是一个概念框架, 以4个高层次过程作为理解

群落动态的一般性语言, 然而, 针对某一生态系统

的特定问题开展研究, 特别是进行定量预测, 还需

构建相应的理论模型。为此, 生态学家发展了集合

群落模型, 将局域尺度的种间作用和随机性过程、

以及区域尺度的扩散过程和成种过程纳入统一模

型中考虑(Leibold et al, 2004; Holyoak et al, 2005; 
Leibold & Chase, 2017)。早期关于集合群落模型的

研究主要采用4类模型: 斑块动态(patch dynamics)、
中 性 模 型 (neutral models) 、 物 种分选 (species 
sorting)、源汇动态(source-sink dynamics)。这4类模

型在物种间差异、环境异质性、扩散速率等方面具

有较大差异, 然而它们只代表了集合群落模型的部

分可能性, 难以有效地对经验系统进行归类(Logue 
et al, 2011)。因此, 基于Vellend (2016)的概念框架, 
有学者提出从过程出发的集合群落模型(Chase et al, 
2020; Thompson et al, 2020)。此外, 近期研究尝试进

一步将集合群落模型拓展至多营养级系统, 理解空

间过程如何影响食物网中的物种共存(Guzman et al, 
2019; Wang et al, 2021)。 

 
物种相互作用(species interactions)是自然界中

群落过程和动态的核心组分和关键驱动因素。群落

呈现出的多样性模式可视为局域物种相互作用的

涌现(Levin, 1992, 2005)。推断物种相互作用是结合

生态学理论与经验研究的关键环节, 对精确解析物

种共存和群落构建机制具有重要意义。然而, 基于

经验数据准确推断物种相互作用一直是生态学领

域的一个挑战(Ives et al, 2003; Maynard et al, 2019)。
近期研究在认识和推断(同一营养级)物种相互作用

方面取得了诸多进展, 本文主要介绍三方面: 一是

在已知互作关系下推断物种相互作用强度, 二是在

高多样性的复杂生态系统中推断物种互作关系, 三
是关于物种相互作用的新认识。 
2.1  物种相互作用强度的推断 

为了推断物种相互作用强度, 生态学家提出了

多种不同方法, 大致可分为相互作用指数、统计模

型和动态竞争模型三大类(Carrara et al, 2015; Feng 
et al, 2020)。第一类方法基于相互作用指数, 是推断

物种互作强度的传统方法。从de Wit (1960)提出最

早的竞争指数至今, 已有50余种相关指数被相继提

出(Weigelt & Jolliffe, 2003), 例如相对产量(relative 
yield, RY)、相对相互作用强度(relative interaction 
intensity, RII) (Armas et al, 2004)。这些多样的指数

旨在量化和表征物种相互作用(主要为负相互作用, 
即竞争 ) 的不同方面 , 包括相互作用的强度

(intensity)、重要性(importance)、效应(effect)、响应

(response)、结局(outcome)等(Weigelt & Jolliffe, 2003; 
Díaz-Sierra et al, 2017)。其中, 绝大多数指数都基于

混播与单播或单株生物量的对比, 往往只需简单的

盆栽实验数据即可计算。尽管这些指数能粗略指示

物种间相互作用的正负、强弱等重要信息, 且部分

指数(如RII)已得到广泛应用(Díaz-Sierra et al, 2017; 
Yang et al, 2022), 但该方法也受到了许多理论生态

学家的严肃质疑(Freckleton & Watkinson, 1999; Hart 
et al, 2018)。主要原因是, 相互作用指数只是基于某

一时间点状态变量(state variable, 如生物量)的静态

指标, 在很多情况下只能反映瞬时现象, 而无法预

测物种相互作用的长期动态和结果。 
第二类方法是统计模型的方法, 主要基于群落

构建法则(Diamond, 1975), 借助统计学手段从物种

多 度 的 观 测 数 据 推 断 物 种 相 互 作 用 矩 阵

(process-from-pattern), 包 括 逆 向 工 程 法

(reverse-engineering approach) 、 棋 盘 分 数

(checkerboard score or C-score)和多变量回归等

(Ulrich et al, 2014; Martin et al, 2018)。比如, 逆向工

程法利用马氏链模型通过拟合物种多度观测数据

得出最佳物种相互作用矩阵, 近年来在推断种间非

传递竞争(见2.3节)方面得到了很多应用(Ulrich et al, 
2014, 2016; Soliveres et al, 2015; Maynard et al, 
2017)。虽然较之于指数方法, 基于统计模型的方法

能刻画物种相互作用的长期结果, 但也只是基于稳

态或近似稳态的物种多度进行统计推断, 并未明晰

物种相互作用的具体过程和动态。此外, 统计模型

方法的基本逻辑是基于格局推断过程, 因此无法回

避格局和过程并非一一对应的问题(如Chisholm & 
Pacala, 2010)。 

第三类方法基于动态竞争模型, 常见的模型包

括经典的Lotka-Volterra竞争模型、Beverton-Holt竞争

模型、多变量自回归模型(multivariate autoregressive, 
MAR)等(Ives et al, 2003; Ovaskainen et al, 2017; 

2  物种相互作用 
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Hart et al, 2018)。这类方法的特点是: (1)动态竞争模

型能够精确地刻画物种相互作用(包含种内和种间

竞争系数), 所以能更好地解释和预测群落多样性

的动态和模式; (2)需要用竞争实验数据或时间序列

数据对模型的所有参数进行估计 (Chu & Adler, 
2015; Kraft et al, 2015; Angulo et al, 2017; Godoy et 
al, 2017; Rosenbaum et al, 2019), 由于参数的数目

会随着物种数增大急剧增加, 因此对数据量要求较

大(Carrara et al, 2015; Hart et al, 2018; Feng et al, 
2020), 且往往需要进行交叉验证(cross-validation) 
(Tredennick et al, 2017)。基于模型的预测和观测动

态如果存在差异 , 可能有以下几方面的原因

(Maynard et al, 2019): 首先, 模型只是对生态学过

程和动态的近似, 往往通过设置前提假定对真实世

界进行简化, 因此选择和构建合适的模型至关重要, 
如果一些重要的过程被所用的模型简化或忽略, 则
会导致拟合和预测效果较差。其次, 误差可能影响

模型拟合, 误差原因可能包括实验误差、非真实实

验条件、违背模型假定的环境变异以及个体变异

等。最后, 如果需要估计的参数数目较大, 可能出

现过拟合, 从而导致拟合和预测能力不佳。为了解

决这些问题, Maynard等(2019)提出可借助二次规划

方法寻找能够预测观测物种多度的最优相互作用

矩阵; Weiss-Lehman等(2022)利用稀疏先验进行贝

叶斯参数选择, 只保留最关键的相互作用来降低需

要估计的参数数目, 从而在模型复杂性和一般性之

间寻找平衡(Clark et al, 2020)。 
2.2  复杂生态系统中的物种作用推断 

通过拟合模型参数来推断种间作用的方法需

要已知种间互作关系, 而经验动态建模(empirical 
dynamic modelling)方法可以在不做具体模型假定

的情况下利用时间序列数据去推断种间作用关系

(Sugihara et al, 2012; Munch et al, 2019)。经验动态

建模方法主要包含两类工具 :  收敛交叉映射

(convergent cross mapping, CCM)和多元S-映射

(multivariate S-map)。CCM基于Takens定理, 可以推

断复杂生态群落中的种间因果作用(Takens, 1981; 
Sauer et al, 1991; Deyle & Sugihara, 2011)。多元S-
映射可以刻画种间作用随时间的变化, 研究生态系

统对环境变化的响应(Dixon et al, 1999; Deyle et al, 
2016)。不严格地说, Takens定理表明如果一个 n 维

的动力系统(比如 n 个耦合的物种构成的群落模型)
有一个 d 维的吸引子(例如极限环就是一个一维的

吸引子), 那么这个吸引子就可以嵌入到系统中的

任一变量 (物种 ) X i的 E 阶时滞系统的相空间 
( ) ( )( , , , ( )( 1) )i i iX t X t X t Eτ τ− … − − 中 ,  其中 τ 代表 

时滞的长度, 2 1E d≥ + 。因此, 通过比较生态系统

中不同种群的时滞系统的相空间可判断物种之间

有无种间作用。如果物种Xj对物种Xi存在种间作用, 
那么用Xi的时滞系统的相空间可以预测Xj的时间动

态。而如果Xi和Xj的时间动态由相同的外部变量驱

动但二者之间没有种间因果作用, 则无法用CCM
的方法互相预测。CCM方法只能推断物种之间有无

相互作用, 但无法给出相互作用的正负和强度。S-
映射利用局部加权线性模型的方法计算每个时间

点的种间作用强度(系统的Jacobian矩阵), 可以研究

种间作用随时间的变化, 并可利用对应的Jacobian
矩阵特征值度量系统的稳定性。Deyle等(2016)利用

经验动态建模方法研究了海洋中宇宙实验和湖泊

观测数据中的种间作用并预测其变化。Ushio等
(2018)基于15种鱼类的12年精细观测数据, 利用经

验动态建模方法研究了种间作用, 并度量了群落的

局部稳定性及其时间动态。一般地, 经验动态建模

方法需要目标生态系统的长时间序列数据, 这限制

了该方法在生态学中的应用。为此, Clark等(2015)
提出了用空间重复代替时间重复的CCM算法, 即
用多条短时间序列替代一条长时间序列。Ye和
Sugihara (2016)提出了MVE (multiview embedding)
方法, 可以改进经验动态建模基于短时间序列的预

测效果。Cenci等(2019)引入了机器学习理论中的正

则化(regularized)方法, 提出了正则化S-映射方法以

提高在随机干扰下的预测精度。Chang等(2021) 整
合了MVE和正则化方法, 进一步提高了在有限数

据下对于复杂系统种间作用的推断能力。 
当群落具有极高多样性(比如微生物群落)时, 

推断两两物种间相互作用的方法难以实现。Bashan
等(2016)发展了基于横截面数据的不相似度-重叠

度曲线(dissimilarity-overlap curve, DOC)方法。具体

地, 横截面数据指的是同一群落的多个不同平衡状

态, 这些状态的物种组成相似但又不相同。不相似

度(dissimilarity)表征了两个平衡状态中共同出现的

物种的相对多度在两状态之间的差异性, 重叠度
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(overlap)指两个平衡状态中共同出现的物种的总多

度在这两状态中的相对占比的平均值。DOC方法不

给出两两物种间的相互作用强度, 而是基于多个相

似子群落的横截面数据差异度量群落中物种相互

作用的平均强度。DOC方法度量平均种间作用强度

的暗含假定是: 这些相似子群落中的种群动态服从

相同的模型, 即在不同群落中物种的种内和种间作

用相同。这个假设在一些微生物群落中得到了验证

(Bashan et al, 2016), 但对于更宏观的生态学系统, 
不同群落之间的环境差异可能导致这个条件难以

满足。Yonatan等(2022)利用微生物群落的大量横截

面数据和DOC方法, 度量了复杂微生物群落的平均

种间作用强度, 验证了经典的复杂性‒稳定性关系

(李周园等, 2021)。 
2.3  种间相互作用的新认识 

传统群落模型往往建立于两两物种互作的基

础上, 但近期研究指出在多物种群落中, 两两互作

无法刻画物种间的间接作用。种间间接作用包含两

大类: 高阶相互作用(high-order interactions)和非传

递性竞争(intransitive competition)。高阶相互作用指

的是两物种间的相互作用强度并非恒定, 而是受群

落中其他物种存在与否和多度大小的影响。非传递

性竞争指的是物种的竞争能力不具有可传递性, 即
无法将物种进行排序使得排序靠前的物种总比排

序靠后的物种具有相对竞争优势。李远智等(2020)、
黄正良等(2022)分别对高阶作用和非传递性竞争的

定义、度量方法、生态学意义等作了详细归纳, 本
文不再赘述。 

 
传统观点认为, 生态学过程的时间尺度远小于

进化过程的时间尺度, 因此生态学与进化生物学研

究往往独立开展。但越来越多的研究表明, 快速进

化在自然界的多种类群中很常见 (Endler, 1986; 
Siepielski et al, 2009)。比如, Grant夫妇在加拉帕戈

斯群岛关于达尔文雀开展的长期研究表明, 达尔文

雀的喙的大小在过去40年间因气候变化和种间竞

争作用产生了多次变化, 且这种变化具有遗传性

(Grant & Grant, 2006)。快速进化的发生使得生态和

进化过程的耦合得到越来越多的关注, 近年来多个

生态学主流杂志组织相关专刊 , 包括 2009年
Philosophical Transactions of the Royal Society B: 

Biological Sciences 发 表 专 刊 “Eco-evolutionary 
Dynamics”, 2019年Functional Ecology和Journal of 
Animal Ecology 合作发表专刊 “Eco-Evolutionary 
Dynamics Across Scales”, 2019年Ecology Letters编
撰虚拟专刊The Joint Dynamics of Ecology and 
Evolution, 并正筹备2023年发表专刊“Exploring the 
Border Between Ecology and Evolution”。此外 , 
Hendry (2016)出版了英文专著Eco-Evolutionary 
Dynamics, 详细综述了生态-进化动态在种群、群

落、生态系统等不同层次系统中的影响。本文简要

介绍生态-进化模型的基本框架及其在生物多样性

研究中的应用。 
3.1  生态-进化模型框架 

在生态学模型中 , 一般利用微分方程x′(t) = 
f(x,θ)刻画种群大小 x 随时间t的变化, 其中模型参

数θ为固定值, 代表某些物种性状对种群动态的影

响(Abrams, 2000)。而在自然界中, 由于基因突变等

作用, 生物个体的性状θ可能发生变化。由于不同性

状的个体可能具有不同的适合度, 选择过程会改

变种群的整体性状特征, 当这种性状改变(以及遗

传结构的改变)发生于较短的时间尺度时, 其可对

生态学过程形成反馈。因此, 生态-进化模型的一

般框架为:  

( ) ( , )
( ) ( , )

x t f x
t g x

θ
θ θ=

′
′

=



 

其中, x′(t)刻画物种的种群大小 x 的变化, θ′(t)刻画

物种性状的变化。注意x和θ可以是高维向量, 对应

多物种群落中的不同物种和多种性状。 
在生态-进化模型中, 物种的种群动态(生态过

程)和性状动态(进化动态)都受到群落中所有物种

的种群大小和性状影响。 简单情形下, 假定种群内

所有个体的性状都相同, 此时性状的变化可由梯度

上升模型刻画(Dieckmann & Law, 1996; Branco et al, 
2018, 2020), 即物种的性状值会朝着使种群中平均

个体适合度上升最快的方向变化。在更一般的情形

下, 种群内存在性状差异, 此时需要用基于个体的

模型 (Maliet et al, 2020)或反应 -扩散方程模型

(Sauterey et al, 2017)刻画性状变化。基于个体的模

型具体模拟了每一个生物体的出生、死亡、繁殖、

突变等过程, 在模拟复杂群落时会产生很大的计算

量; 反应-扩散方程模型则用偏微分方程刻画了种

3  生态-进化动态下的生物多样性维持 
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群中性状分布受选择作用和突变作用影响下的变

化。需要指出的是, 这几类方法刻画的是群落中物

种的性状变化, 而不模拟新物种的产生。当在生态-
进化框架下考虑群落构建过程时, 可采用反复添加

带有不同性状的新物种的方法来模拟群落动态

(Loeuille & Loreau, 2006; Rossberg et al, 2008)。 
3.2  生态-进化动态视角下的生物多样性研究 

生态-进化模型为研究多样性格局的产生提供

了一个更完整的框架, 有助于从进化视角理解物种

共存及其对环境变化的响应(Thuiller et al, 2013)。基
于两物种的Lotka-Volterra竞争模型, Vasseur等(2011)
发现考虑与竞争能力相关的性状的进化会显著改

变物种种群动态。具体地, 该模型考虑与种内和种

间竞争相关的某一性状(比如植物产生抑制其他物

种的毒素), 性状值较大时表示物种对其他物种的

竞争力强, 取值较小时表示对同种竞争力强。理论

结果表明, 即使两物种在任一给定性状值下(即不

发生性状进化)都无法共存, 性状的进化可以使得

两物种以震荡的方式长期共存。该模型为前期一个

实验研究提供了理论解释(Lankau & Strauss, 2007)。
在该实验中, 黑芥(Brassica nigra)可产生化学物质

黑芥子苷(属可遗传性状), 抑制其竞争物种的共生

真菌, 但产生黑芥子苷也需耗费能量。这使得产生

高量黑芥子苷的种群对其他物种有竞争优势, 但相

对于产生低量黑芥子苷的种群具有竞争劣势。因此, 
产生高量和低量黑芥子苷的黑芥种群及其竞争物

种形成了类似“石头-剪刀-布”类型的非传递竞争, 
从而最终实现共存。Pastore等(2021)利用生态-进化

模型在现代共存理论框架下研究了环境生态位宽

度(环境中物种生态位可以变化的范围)对物种共存

的影响。结果发现, 在环境生态位宽度较大时, 两
物种朝着生态位重叠更小的方向演化, 从而有利于

共存; 但在环境宽度较窄时, 两物种的生态位重叠

会增加, 最终导致竞争排除, 与经典的极限相似性

理论的预测吻合。对于季节性环境波动的资源竞争

模型, 引入进化过程可对物种共存产生复杂作用

(Kremer & Klausmeier, 2013, 2017)。比如, 快速进化

会使物种性状随着环境波动而震荡, 使群落不容易

实现稳定共存。Norberg等(2012)利用生态-进化模型

研究了生态系统对环境变化的响应, 指出生态-进化

动态过程可以使短期的环境变化产生对生物多样性

的长期影响。 
近期研究还将生态-进化动态引入群落构建过

程, 理解其对不同时空尺度上的生物多样性格局的

影响。虽然Vellend (2010, 2016)提出的群落构建框

架同时包含了进化尺度的成种过程和生态尺度的

选择、漂变和扩散过程, 但由于将二者考虑为分隔

的时间尺度, 因此未能刻画生态和进化过程之间的

反馈作用。Mittelbach和Schemske (2015)提出在传统

的固定区域物种库的模型中引入生态-进化过程, 
从而将物种库的形成、扩散、环境筛选、物种选择

等过程整合到统一框架。基于集合群落模型的研究

发现, 生态-进化过程可以显著改变空间群落动态

和格局(Urban et al, 2008; Leibold & Chase, 2018)。
比如, 在斑块生境中, 首先到达某一生境的物种可

产生适应性进化, 从而增强自身适合度并抑制其他

物种的迁入, 产生生态-进化动态下的优先者效应, 
被称为“群落垄断假说” (community monopolization 
hypothesis) (Urban & de Meester, 2009; de Meester et 
al, 2016)。Farkas等(2015)在岛屿生物地理学理论中

考虑竞争和捕食压力驱动的进化过程, 预测进化引

起的反馈作用会改变生物多样性对岛屿面积和隔

离程度的响应。Pontarp等(2019)在生态-进化模型框

架下归纳了生物多样性纬度梯度格局的不同假说, 
指出应发展宏生态学的生态-进化模型来理解大尺

度多样性格局。 
此外, 生态-进化过程在生物多样性-生态系统

功能关系中的作用也得到越来越多的关注。Allhoff
和Drossel (2016)研究了食物网中进化过程对生物

多样性和生态系统功能的影响。该研究发现, 食物

网在演替的早期阶段呈现明显的多样性-功能关系, 
而在演替的晚期阶段生态系统功能在多样性变化

时基本保持稳定, 支持了复杂食物网中营养级联作

用更弱的假说(Strong, 1992)。经典的多样性-稳定性

理论预测复杂生态系统难以维持稳定(May, 1972), 
因此现实中的复杂生态系统需要通过某种机制维

持其稳定性。Borrelli等(2015)认为在复杂群落中, 
进化过程可以选择出有利于群落稳定的部分, 从而

维持群落水平的稳定性。 

 
理论生态学研究为解析生态系统的复杂性提

4  结语 



王少鹏等: 生物多样性理论最新进展 

 
2022年 | 30卷 | 10期 | 22410 | 第9页 

供了重要途径。本文概述了近期关于生物多样性理

论的最新进展, 但限于篇幅主要涉及群落尺度的物

种多样性维持。未来研究需进一步整合区域与局域

过程, 在统一理论框架下研究生物多样性的形成和

维持机制, 评估不同尺度的生态学过程在群落构建

中的相对重要性。特别地, 基于4个核心过程整合种

群遗传学(选择、漂变、迁移、突变)和群落构建理

论(选择、漂变、扩散、成种), 有望形成生物多样性

的多时空尺度理论。此外, 理论研究需加强全球环

境变化下的生物多样性响应研究, 发展定量预测理

论。例如, 环境变化如何影响物种相互作用和共存、

快速进化过程如何改变物种对环境变化的响应、物

种能否通过生态位构建(niche construction)改变环

境进而影响自身维持、环境变化和生态-进化反馈如

何影响生物多样性与生态系统功能关系等。这些研

究有利于构建生物多样性的预测理论, 从而为理解

和应对全球变化的生态效应提供科学参考。 

致谢: 感谢主编马克平研究员的邀稿与建议。 
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