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前 　 　 言

昆虫种群生态学对整个生态学科的理论和方法论的发展和实际应用都起着十

分重要的作用 。基于这方面考虑 ， 我曾经在 １９８７ 年出版了一部作为高等院校教

学用书的 枟昆虫种群生态学枠 （北京师范大学出版社） 。 该书是按教学要求编写

的 ，对高校研究生及本科生较为适用 。

时过境迁 ， 枟昆虫种群生态学枠 出版至今已近 ２０年 ，且昆虫种群生态学又有

了迅速的发展 。在理论发展方面 ，空间生态学的发展为宏观生态学带来了新的面

貌 。其中 ，尤其是集合种群生态学的理论和方法论的发展 ，应该说是现代生态学

中重大的突破之一 。微观生物学的发展又为种群时空动态的遗传机制 、昆虫的生

活史进化 、昆虫 植物协同进化等提供了新的内容 。 从应用上 ， 一些与人类持续

发展密切相关的重大问题 ，如全球变化的生态效应 、生物多样性保育 、生物入侵

等 ，向科学家们提出了严峻的挑战 。基于这些现代的发展 ，我们编写了本书 ———

枟昆虫种群生态学 ——— 基础与前沿枠 。

从内容上看 ，在本书的十四章中 ，有六章是全新的 ，其他章节也在原来的基

础上做了较大的修改 、补充和删节 。但由于学科发展之快 ，内容之多 ，很难面面

俱到并都深入下去进行讨论 ，因此 ，本书介绍的内容也只能算是基础内容 。

本书中 ，除了仍然强调种群的时空动态以及昆虫种群生态学的基本理论与方

法外 ，还试图加强对重大应用问题的介绍 。因此 ，对昆虫濒危与多样性保育 、种

群数量激增与害虫爆发 、 生物入侵 、 全球变化与昆虫种群动态等方面各立了一

章 ，并将近些年在这些方面所做的研究工作和体会掺入其中 。

由于笔者科研经验的局限性 ，特邀请了成新跃副教授撰写了本书的第三 、十

一 、十二章 。

生态学领域之广 、发展之快 、文献之多 ，实在是令人目不暇接 。而限于笔者

的研究工作和知识的局限性 ， 遗漏 、 错误和不妥之处一定不少 ， 恳请读者多多

指正 。

徐汝梅

２００５年于北京

　 · i · 　
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物入侵 、濒危物种的集合种群生态学 、全球变化的生态学效应等积累了数据和知

识 ，而正是这些构成了本书的核心内容 。在这里很难将他们一一列出 ，但特别需
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　一 、种群系统 ２０６… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
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　三 、关联函数模型 ２２６… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
主要参考文献 ２２８… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
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第十一章 　昆虫的种群遗传与进化 ２５９… … … … … … … … … … … … … … … … … …
第一节 　种群的遗传与变异 ２６０… … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　一 、种群的遗传结构与遗传分化 ２６０… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　二 、种群的遗传多样性检测 ２６４… … … … … … … … … … … … … … … … … … …
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　一 、集合种群结构和动态对遗传和进化的影响 ２７２… … … … … … … … … … … … …
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第一节 　昆虫的植食性 ２９１… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　一 、昆虫的宿主植物专化性 ２９１… … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　二 、植食性昆虫需要克服的障碍 ２９４… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　三 、植食性昆虫的取食策略 ２９４… … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　四 、植物的防御 ２９５… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　五 、植食性昆虫对植物的适应 ３０２… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　六 、植食性昆虫与植物相互关系的几种假说 ３０６… … … … … … … … … … … … …
第二节 　昆虫与植物的互惠共生 ３１０… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　一 、传粉昆虫与开花植物 ３１０… … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　二 、蚂蚁与喜蚁植物 ３１２… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
第三节 　植物的捕虫性 ３１３… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
第四节 　昆虫与植物的协同进化 ３１３… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　一 、协同进化的定义 ３１３… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
　二 、昆虫与植物的协同进化方式 ３１５… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　三 、昆虫与植物协同进化的研究进展 ３１９… … … … … … … … … … … … … … … …
主要参考文献 ３２３… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …

第十三章 　两个相互竞争的物种 ３２６… … … … … … … … … … … … … … … … … … …
第一节 　 Lotka唱Volterra的竞争模型与竞争排斥原理 ３２６… … … … … … … … … … …
　一 、 Lotka唱Volterra的竞争模型 ３２６… … … … … … … … … … … … … … … … … …
　二 、 Lotka唱Volterra竞争模型的试验论证 ３２９… … … … … … … … … … … … … … …
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第三节 　竞争能力的进化 ３４５… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
第四节 　环境的时空异质性与物种共存 ３４６… … … … … … … … … … … … … … … …
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　一 、功能反应 ３６９… … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …
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第一部分 　 种群的空间格局



第一章 　 种群的空间格局

第一节 　空间格局的定义及其研究意义

种群的空间格局 （spatial pattern） 指某一种群的个体在其生存空间的分布形
式 ，即有机体在空间定位的图式 （如聚集与否） 。

种群空间格局的名称甚多 ， 也不尽统一 ， 如空间分布 （spatial distribution） 、
空间图式或空间格局 （spatial pattern） 、 空间分布图式 （spatial distribution pat唱
tern） 等 。空间分布图式实际上包含两个含义 ：分布指的是统计学上变量的概率
分布 （如负二项分布等 ，详见方法部分） ；图式指有机体在空间定位的样式 。

从种群的定义 （种群指在一特定时间里 ，占据一定空间的同一物种的有机体
的集合） 可以看出 ，数量 、空间和时间三者密不可分 。种群生态学研究的核心是
种群大小 （或密度） 在时空域中的动态规律 （即种群的个体在三维空间里的分布
沿着时间轴的运动） 及其调节机制 。空间和时间是一个硬币的两个面 ，只是为了
叙述方便 ，才将其分为两部分来讨论 。这一部分重点介绍空间格局的形式和测定
方法 ，在第二部分讨论种群的数量变动 。

空间格局的研究 ，无论在理论生态学方面还是在应用方面都十分重要 。
空间格局是种群的重要属性之一 。 不同的种群 ， 甚至同一种群在不同季节 、

不同环境条件下 ，其空间格局可以是不同的 。首先 ，它是由物种的生物学特性和
生境条件所决定 。假设一个物种的个体间相互吸引 ，就会出现聚集现象 ；个体间
相互独立 ，就会出现随机分布 ；个体间相互排斥 ，就会出现均匀分布 。物种的生
物学习性 ，如雌虫产卵地的选择 ，卵是散产的还是成为卵块 ，幼虫从卵块孵出以
后的迁移能力等 ，都将影响种群的聚集度 。同时 ，环境的同质性或异质性 ，也必
然影响种群的空间分布图式 。

空间格局的研究 ，可以揭示种群的空间结构以及种群下结构的状况 ，即了解
在一个种群之中有无个体群 （colony） 的存在 ， 分布的基本成分是单个的个体还
是个体群 。如果有个体群的存在 ，其分布形式如何 ，所占的面积又有多少 。在个
体群之内 ，个体又是如何分布的 。这些显然都是生态学家们很感兴趣的问题 ，也
是深入了解种群的结构 、动态和调节机制所必须研究的基础内容之一 。

总之 ，作为重要的理论生态学问题 ，它要揭示的是空间格局形成与变化的机
制 、因种群密度变化而产生的空间格局的变化 、重要环境变量对分布的影响 、空
间动态与数量时间序列动态的关系 、两个或两个以上种群间的空间关系等 。它也
是研究种群调节 、空间行为等的基础 。
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此外 ，它也是抽样技术的理论基础 。现代生态学从定性到定量研究的飞速发
展的技术原因有二 ：其一是计算机技术的应用 ， 使分析 、 计算手段发生了飞跃 ；
其二是空间分布格局和抽样技术的研究 ，使我们可以获得准确的调查资料 。分布
格局的研究 ，使我们可以确定在不同允许误差 、不同密度下的抽样数 、最适样方
大小 、序贯分析的适宜方程以及按发生频率指标粗略估计种群密度等 。通过空间
格局的研究 ，还可以确定资料代换的方式以满足统计处理的需要 。因而 ，空间格
局的研究 ，也是实验生态学和野外生态学研究的基础 。

第二节 　种群空间格局的形式

一 、独立种群或局域种群的空间格局

种群的空间格局 ， 可以说主要的有三种 （图 １唱１） ： 第一种是个体在种群里
是均匀分布的 （uniform） ，也就是说如果取样的话 ，任何一个样方里它的种群密
度都是相同的 （这一种是非常少见的 ， 所以在以后就不再详细讨论了） ； 第二种
是随机分布 （random） ， 即个体落在整个空间里的任何一个点的概率都是相同
的 ；第三种是聚集的 （aggregated） ，也就是说这些个体聚集在一起 ，形成个体群
（colony） 。另一种说法 ，就是如果某一个样方里有了这种昆虫的个体的存在 ， 那
么另一个昆虫落到这一个样方里的概率就会多一些 。这里主要说的是三种不同的
图式 ，或者说是格局 。

图 １唱１ 　常见的种群空间格局 （仿 Krebs 　 １９９９）

但是 ，研究种群的空间格局 ， 可以从不同的尺度来研究 。 在过去的几十年
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里 ，对空间格局的主要的研究是在小尺度上进行的 。譬如说 ，一块麦田里的蚜虫
的分布 ，或者是舞毒蛾在一片森林里的分布 。当时 ，进行这种研究的目的性是很
强的 ，主要是针对农林害虫 ，研究的目的是如何进行调查 ，确定害虫的密度 ，以
决定是否进行防治 ，或检测生防效果 。当然 ，在理论研究上也是非常重要的 ，以
确定种群的聚集程度及相应的密度制约效应 。但是 ，近几年来由于大家日益认识
到了生境破碎化对种群所带来的影响 ，在空间生态学中产生了一个新的发展很快
的分支 ，即空间生态学 。它的一个主要支柱就是集合种群生态学 ，讲的是在破碎
生境中的种群 ，简单地说 ，它研究的是 “种群的种群” 。 一个种群被分割成很多
小的局域种群 （local population） 。一些局域种群会灭绝 ，但同时又有一些空的生
境斑块会被再占据 （re唱colonization） ， 这样就形成了此起彼伏的一个动态平衡 。
所以这是一个重要的发展 ，在后边将作详细介绍 。

二 、集 合 种 群

近年来 ，生物多样性的保育已成为生态学界以致全社会关注的热点 。人类干
预而造成的生境破碎化是造成生物多样性丧失的主要原因 。栖息地破碎化被认为
是物种灭绝及物种多样性丧失的最主要原因之一 。随着人类活动的增加 ，自然生
境比以往更加迅速地破碎化 ，栖息地斑块也变得越来越小 ，彼此之间也越来越孤
立 （图 １唱２） 。栖息地破碎化明显地改变了许多物种的种群结构及动态 ， 其中在
破坏比较严重的景观中生存的一些物种可能会以集合种群的形式续存 （徐汝梅
２０００） 。

图 １唱２ 　生境破碎化后形成具有不同隔离程度的生境斑块网络
［转引自 Sharov （http ：／／www畅ento畅vt畅edu／ ～ sharov）］

集合种群 （metapopulation） 的理论和研究方法是在 ２０ 世纪后期建立并迅速
发展的 。许多经验性例证已经证明 ，集合种群理论比较适于研究在破碎化景观中
生存的种群的空间结构及动态 。目前越来越多的生态学家认为 ，自然种群应该从
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集合种群的水平上来研究 。此外 ，集合种群理论在预测破碎化景观中的种群的续
存方面具有可靠性 ，因此 ，集合种群理论在保护生物学中也有很重要的地位 。

有关集合种群 （又译作异质种群） 的理论和方法的文章在近二 、三年急剧增
加 ，在 Nature 和 Science 中均有介绍 。 代表性的专著则是 Hanski 和 Gilpin 于
１９９７年出版的 枟集合种群生物学 ——— 生态学 、遗传学和进化枠 及 Hanski于 １９９９
年出版的 枟集合种群生态学枠 。

关于集合种群的定义及条件 ， Hanski和 Gilpin （１９９７） 认为 ： 集合种群为离
散局域种群 （local population） 之集合 。 局域种群间有扩散 ， 其种群周转率大小
如何可以不予考虑 。 但是 ， 一个没有周转和扩散的系统不能被认为是一个集合
种群 。

Hanski （１９９９） 提出了为了维持集合种群持续生存的 ４ 个必要条件 ， 它也是
更好地界定集合种群的有用的条件 。

［条件 1］ 　离散的局域繁殖种群
适宜生境 （suitable habitat） 以离散斑块的形式存在 ， 后者可被局域繁殖种

群所占用 。例如 ，对芬兰的庆网蛱蝶 （ Melitaea cinxia） 来说 ， 斑块的平均面积
为 ０畅１３ hm２ ，中数为 ０畅０３ hm２ ，最大面积为 ３畅０ hm２ （ n ＝ １５０２） 。 大致有 ６０ ％
～ ８０ ％ 的蛱蝶在出生地度过全部成虫期 。

［条件 2］ 　所有的局域种群均有灭绝的风险
即使最大的局域种群也有灭绝的可能 ；否则 ，就是大陆与岛屿类型的集合种

群 。 １９９４ 年该例中有 ３７７ 个现存的局域种群 ， 其中最大的一个有 ５００ 头蛱蝶 。
类似大的局域种群有灭绝的前例 ， 如 １９９１ 年有一个局域种群有大约 ２０００ 头蛱
蝶 ， １９９４年消失了 ，次年又重建了 。

［条件 3］ 　局域种群有重建的可能
生境斑块不过于隔离 ，以致不能重建 ； 否则 ， 集合种群将趋于全局性的灭

绝 ，属于非平衡集合种群的类型 。重建率随斑块间距离的增大而锐减 。重建率也
与成虫迁飞的能力有关 。 在芬兰的例子中 ， 适宜生境斑块间的平均最小距离为
２４０ m （中数为 １２８ m ，最大距离为 ３８７０ m） ，而庆网蛱蝶运动的平均距离为 ５９０
m （中数为 ３３０ m ，最大距离为 ３０５０ m） 。

［条件 4］ 　局域动态的非同步性
各局域种群的动态不能是完全同步的 ；否则 ，整个集合种群持续存在的时间

不会比具有最小灭绝风险的局域种群存在得更久 。 该研究中 ， 种群动态在 ５ km
× ５ km范围内表现出明显的同步性 。 在整个集合种群的尺度上 ， 可见不同局域
种群具有相反方向的动态 。

以上的研究结果可以表明 ，庆网蛱蝶符合相应定义及条件 ，可以认为庆网蛱
蝶在自然界是以集合种群的形式存在的 ，以集合种群的理论和方法进行研究是适
宜的 。我们研究的大网蛱蝶和金堇蛱蝶也均以集合种群的形式存在 （见第四章） 。
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第三节 　种群空间格局的测定方法

一 、独立种群或局域种群空间格局的测定方法
（一） 第一类 ：频次比较的方法

［方法一］ 　频次比较的方法
以实测频次分布与一定概率型的理论频次分布进行 χ２ 测定 ，以确定该种群

的空间分布是否符合该概率型 。常用的概率分布型有泊松分布 、奈曼分布 、正二
项分布 、负二项分布等 。其他一些分布型从略 ，可参看徐汝梅 （１９８７） 、 Gates和
Ethridge （１９７２） 及 Patil等 （１９７１） 的论著 。其中最常用的是负二项分布 （nega唱
tive binomial distribution） ，其指数 k 或 １／ k 通常被用作聚集指数 。 其使用前提
是 ：首先要检查数据是否符合负二项分布 ；所比较的数据组之间应具有同样的种
群密度和样本大小 。原因是 １／ k受到种群密度和样本大小的影响 （Krebs 　 １９９９ ，
Myers 　 １９７８） 。由于这些条件很难被满足 ， Krebs不推荐使用此方法 。

（二） 第二类 ：用方差 （ V） 与平均密度 （ m） 描述聚集的程度
［方法二］ 　 David和 Moore （１９５４） 的方法

由频次分布的理论可知 ， V／ m 是否大于 １ 可以作为聚集的一个度量 。 因
此 ， David和 Moore建议用 I作为聚集度指标 ：

I ＝ V／ m － １
当 I ＝ ０ ，随机分布 ； I ＜ ０ ， 均匀分布 ； I ＞ ０ ， 聚集分布 。此指标适于比较

两个物种的聚集度 ，或同一物种在两个不同地区的种群的聚集度 。
［方法三］ 　 Cassie （１９６２） 的指标 C

指标 C为负二项分布参数 k的倒数 。

C ＝ V － m
m２

　 　其性质与 k相同 ，仅因采用倒数后 C ＝ ０为随机分布 ， C ＜ ０ 为均匀分布 ， C
＞ ０为聚集分布 。 C越大聚集度越高 ，比较符合习惯 。
［方法四］ 　 Morisita （１９６２） 的扩散指数及其改进型

Morisita （１９６２） 提出了一个扩散指数 Id 。

Id ＝ n ∑ x２ － ∑ x

∑ x
２
－ ∑ x

式中 ， n 为样本大小 。
可用 χ２ 测定来确定其是否是随机分布 。
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χ２ ＝ Id ∑ x － １ ＋ n － ∑ x 　 （自由度 d ．f ． ＝ n － １）

　 　这个指数相对独立于种群密度 ，但被样本大小所影响 。
Smith唱Gill （１９７５） 改进了这个方法 ，使之标准化 ， 取值从 － １ ～ １ 。 但计算

过程太过繁琐 （Krebs 　 １９９９） ，故从略 。
［方法五］ 　 Green （１９６６） 的扩散系数

Green的扩散系数 ＝ （ s２ x） － １

∑ （ x） － １

　 　系数值 ＜ ０为均匀分布 ；系数值 ＞ ０为聚集分布 。
Myers （１９７８） 认为 Green系数是测定空间格局的最好的方法之一 。 在模拟

实验中 ，此系数几乎独立于种群密度及样本大小 。
Krebs （１９９９） 总结了这几种方法的特征 ，见表 １唱１ 。

表 1唱1 　独立种群或局域种群空间格局的测定方法的特征

均匀分布的

最大期望值

随机分布的

期望值

聚集分布的

最小期望值

方差／均值比值 ０ １ ∑ x

１／ k － １／ x ０ n － １／ x

Green 系数 － １／ ∑ x － １ ０ １

Morisita 系数 １ －
n － １

∑ x － １ ０ n

改进 Morisita 系数 － １ ０ ＋ １

［方法六］ 　 Taylor （１９８４ ， １９７８ ， １９６５ ，１９６１） 的方法
Taylor从大量的生物资料中总结出下列方差 （ s２） 与均值 （ m） 的经验公式

lg s２ ＝ lg a ＋ b·lg m
即 s２ ＝ a· mb ，称为 Taylor的幂的法则 （power law） 。

b显示当平均密度增加时方差的增长率 。因而它是聚集度对密度依赖性的一
个测度 。

当 lg a ＝ ０ ， b ＝ １ ， s２ ＝ m ，种群在一切密度下随机分布 。
当 lg a ＞ ０ ， b ＝ １ ， s２／ m ＝ a ，种群在一切密度下均是聚集的 ， 但不具聚集

度的密度依赖性 。
当 lg a ＞ ０ ， b ＞ １ ， s２／ m ＝ amb － １ ，种群在一切密度下均是聚集的 ， 且具密

度依赖性 。
当 lg a ＜ ０ ， b ＜ １ ，密度越高种群分布越均匀 。
这种方法很简单 。先求出各样本的平均值和方差 ，再以平均值的对数值为横
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坐标 ，以方差的对数值为纵坐标作图 ，并求出截距和斜率 。计算很省事 ，仅仅作
一个简单线性回归就可以了 。

聚集度指标 lg a和 lg b 反映了有关有机体的内在属性 。 如图 １唱３ 所示 ， 欧
洲玉米螟的四个田间样本 ， 三个样本符合三种不同的分布型 ， 一个样本均不符
合 。但四个样本均符合 s２ ＝ １畅５ m１畅２５ 。 此方法对抽样要求不严 。 作频次分布时 ，
一个样本内的样方数一般不得少于 １００ 。在作白粉虱成虫分布图式的研究中 ， 我
们一般取 １８０ 个样方 （株） 作为一个样本 ， 但其中有三个样本仅取 ３０ 株或 ２０
株 。用 Taylor方法时 ，从图 １唱４可以看到 ，所有各点均能很好地符合在回归线上
（ r ＝ ０畅９２３６） 。从我们的实践经验看 ，作 lg s２ ＝ lg a ＋ b·lg m 回归时 ， 经常是拟
合得非常好 ，相关系数往往相当高 。

图 １唱３ 　欧洲玉米螟田间样本示意图
（引自 Taylor 　 １９６５）

A畅 泊松分布 ； B畅 负二项分布 ； C畅 均不符合 ；

D畅 奈曼 A 型分布 ； 均符合 s２ ＝ １畅５ m １畅２５

图 １唱４ 　温室白粉虱成虫的

lg s２ － lg m回归 （Taylor法）
　

（三） 第三类 ：以平均拥挤度为指标

［方法七］ 　 Lloyd （１９６７） 的方法
Lloyd关于平均拥挤度的定义为 ：在同一样方中 ， 平均每个个体拥有多少个

其他个体 。意即平均每个个体与多少个其他个体在同一样方中 。
如果用 m 倡表示平均拥挤度指标 （index of mean crowding） ，则有

m 倡 ＝
∑
Q

j ＝ １
x j（ x j － １）

∑
Q

j ＝ １
x j
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图 １唱５ 　 Lloyd的平均拥
挤度指标示例

图 １唱６ 　温室白粉虱成虫的

m 倡 唱m回归
α ＝ ２畅２８２ 　 β ＝ ４畅５６０

式中 ， Q 为样方数 ； x j 为第 j 个样方中的个体数 。
为阐明其含义 ， 现举一简单的例子 （图 １唱５） 。 假设

一共只有四个样方 a 、 b 、 c 、 d ， 其中分别有昆虫 １ 、 ０ 、
２ 、 ３头 。 a样方中的一头昆虫 “独居” ：１ × （１ － １） ，没有
“邻居” 关系 。 b样方中没有昆虫 ， 也就不存在 “邻居”
关系了 。 c样方中有两头昆虫 ， 各以对方为 “邻居” ， 故
共有两个 “邻居关系” ： ２ × （２ － １） ＝ ２ 。 d 样方中 ， 每头
昆虫有两个 “邻居” ， 故共有３ × （３ － １） ＝ ６个 “邻居关
系” 。总的 “邻居” 数 ＝ ８ ， 四个样方中共有 ６ 头昆虫 ，

m 倡 ／ m ＝ １畅３３ 。亦即 ，平均每一个个体有 １畅３３个其他个体在同一样方中 。

可知 ， m 倡 ＝ m ＋ σ２

m － １

所以 ，在随机分布中 σ２

m ＝ １ ； m 倡 ＝ m 。

Lloyd定义平均拥挤度与平均密度的比值为聚集度指标 （ m 倡 ／ m） 。
m 倡 ／ m ＝ １ ，随机分布

m 倡 ／ m ＜ １ ，均匀分布

m 倡 ／ m ＞ １ ，聚集分布
这样 ，聚集度成为空间格局的一种属性 ， 与密度无关 。 在比较两个种群时 ，

虽然密度不同 ，却可以用以比较两个种群的聚集性 。
［方法八］ 　 Iwao （１９７２ ， １９６８） 的 m 倡 唱m 回归法 。

Iwao发展了 Lloyd的方法 。 Lloyd原先仅把他的指标局限地应用于连续生境
的自由活动的有机体 。 Iwao发现 ，对多种分布 、 对各种生境 、 样本单位 ， m 倡 均

可适用 。且对同一物种的多个种群 ， 其 m 倡 与 m 关系一般可用这一简单线性回
归方程来描述 。

m 倡 ＝ α ＋ βm
　 　 截距 α ： 显示分布的基本成分 。 也就是说 ，
在密度趋于无穷小时 ， 一个个体可以期望和 α个
其他个体生活在同一样方内 。 α ＝ ０ 时 ， 分布的基
本成分是单个的个体 。 α ＞ ０ 说明个体间相互吸
引 ，存在着个体群 。 α ＜ ０则个体间互相排斥 。

斜率 β ： 指出基本成分的分布图式 。 β ＝ １ 、
β ＞ １和 β ＜ １ 分别代表基本成分 （个体群） 的随
机分布 、聚集分布和均匀分布 。

现在 ，以温室白粉虱的数据为例 ，将 ７ 组数据
分别求出 m 倡及 m 后 ，作简单线性回归（图 １唱６） ，
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得

m 倡 ＝ ２畅２８２ ＋ ４畅５６ m
　 　由此可知 ， α ＝ ２畅２８２ ，种群空间图式的基本成分是个体群 ； β ＝ ４畅５６ ，基本
成分的分布格局是聚集型的 。 可见 ， Iwao 的方法除说明种群空间图式是否聚集
以外 ，还可提供更多的有关空间格局的信息 。

Iwao在 １９６８ 年提出了分析动物种群聚集图式的新回归方法 。在 ２０ 世纪 ７０
年代中期 ，此方法从理论探讨到各方面的应用已达成熟 ，使分布图式及抽样技术
的研究有了进一步的发展 。

此方法计算较简单 ，克服了频次分布方法的缺陷 ，应用广泛 。尤其对种群空
间格局的机制和种群空间结构提供了信息 ，这就为理论生态学的研究提供了有力
的工具 。但是 ，在实际拟合时 ， m 倡 唱m 常常不呈现出线性关系 。

二 、对独立种群或局域种群空间格局测定方法的评价
（一） 频次比较的方法不能反映空间格局

　 　从图 １唱１可看到常用的空间图式 。人们过去常常将各种空间分布型与种群的
空间格局相对应 。如 ，认为正二项分布对应于种群的均匀分布 ；泊松分布对应于
种群的随机分布 ；奈曼分布和负二项分布均对应于种群的聚集分布 ，并分别对应
于种群的核心分布和嵌纹分布 。

频次比较的方法已有较长的研究历史 ， 方法成熟 ， 对资料代换 、 抽样技术 、
序贯分析等都有较全面的论述 。这种方法在我国早已介绍过 ，并在多种害虫的空
间分布型研究中已予应用 。其主要缺点如下 。

１） 理论分布型与空间图式之间很难绝对地一一对应 。 由于理论模型甚多 ，
一个物种常可以符合两个或两个以上的理论分布模型 ，甚至一个样本就可以符合
两种以上的理论分布模型 。这就使得对它的生物学解释 、资料代换 、确定理论抽
样数和序贯分析等造成了困难 。一种分布有相应的一套公式 ，你选择哪一种 ？

实际上 ，问题是这种方法只能反映样方中昆虫 （或其他生物） 个体数的分布
频率 ，它不可能反映种群的空间格局 。假设我们在一块田地中取样 ，我们取了 n
行 m 列的作物 ，并从上部第一片叶子查到底部最后一片叶子上的虫量 。 我们得
到的实际上是以叶片为单位的一个三维的 、立体的数量分布 。然而 ，由于防治或
研究的需要 ，人们往往以植株为抽样单位 。我们在数据整理后 ，得到的是一个二
维的单位植株虫量的分布图 。然后 ，按照作理论分布型的拟合的需要 ，将数据整
合成无虫的有 x 株 、一头虫子的 y 株 、 二头虫子的 z 株 … … 两维空间关系被打
乱 ，变成了一维的频次分布 。

反过来 ，为了证明这一点 ，我们也可以用同一频次分布的数据绘成截然不同
的空间格局 （图 １唱７ ） 。
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图 １唱７ 　同一频次分布的数据
（a） 一个大斑块 ； （b） ３ 个小斑块 ； （c） 无斑块 ； （d） 不同形式的空间格局均可源自同一频率分布 。

２） 计算复杂 ，因为理论模型甚多 ，计算起来十分费力 。 当然 ， 用计算机可
以部分地解决这个问题 。

３） 这种方法是以概率分布为基础的 ， 因此 ， 对种群的空间结构 、 造成这种
分布的机制等 ，则不能提供更多的信息 。故应用在生态学研究中有局限性 。

４） 对一些聚集度很高 、数据非常离散的昆虫种群 ，则很难拟合 。

（二） m 倡 唱m间往往是非线性的 ———改进的 m 倡 唱m模型
在实际拟合时 ， m 倡 唱m 常常不呈现出线性关系 （徐汝梅等 　 １９８４） 。 原因如

下 。按照 Iwao的方法 ， 如果每个样方的基本成分的分布符合分布 g（ x） ， 均值
为 mb ，方差为 σ２b 。每个基本成分内的个体数具有另一分布 f（ x） ，均值 mc 和方
差 σ２c 。则每个样方内个体数的分布可利用广义分布得到 。 利用其均值 m 和方差
σ２ ，可得到如下关系
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m 倡 ＝ m 倡
c ＋ （ m 倡

b ／ mb） m
　 　由此可知 ， m 倡

c 即为 α ， m 倡
b ／ mb 即为 β 。 Iwao 也提出 ， 仅当 mc 、 m 倡

c 及

m 倡
b ／ mb 在一定密度范围内为常数时 ， m 倡和 m 间才为线性关系 。

实际拟合时 ，由于密度范围较大 ， β可以不是常数 。 以 ２０ 个温室白粉虱种
群不同虫态时具有的聚集指标 β为例 。１０组高密度种群的 β值与 １０组低密度种
群的 β值不同 （表 １唱２） 。

表 1唱2 　密度不同时 ，不同虫态的温室白粉虱 m倡 唱m关系中的 β值

虫态 成虫 卵 三龄若虫 蛹壳

全部 ２０ 个种群 ３畅４５０８ １畅５８９４ １畅１４１９ １畅２４３８

低密度 １０ 个种群 ８畅１３８６ １畅２９３３ １畅８９２２ ３畅０５３３

高密度 １０ 个种群 ２畅７２０３ ０畅７９１８ ０畅９５３４ １畅２９８５

图 １唱８ 　 按 方 程 m 倡 ＝ ２畅２８２

＋ ４畅５６ m （ ——— ） 及 m 倡 ＝ ２畅６０５１

＋ ４畅３９０９ m ＋ ０畅０３１３ m２ （ ） ，

配合温室白粉虱成虫 m 倡 唱m关系时
　 的比较 。
图中礋为实测点 （以植株为抽样单位）

β值在高密度时降低了 ，说明当种群密度升高时 ， m 倡随 m 值的上升的速度
减低了 。这个结果与我们在实验室中的实际观测和田间经验是吻合的 ：当虫口密
度相当大 ，到处都是虫子的时候 ，样方间的虫口数量之差相对减少了 。

这样 ， Iwao的方法就有一定的局限性 。 在实际应用时 ， 由于以线性关系代
替非线性关系使参数估值有较大偏离 ，因而必定影响对种群空间图式的评定 。

徐汝梅等 （１９８４） 将 β作为种群密度的函数来处理
β ＝ φ（ m） ＝ β′ ＋ γm

这样 ，改进的 Iwao模型就是
m 倡 ＝ α′ ＋ β′m ＋ γm２

式中 ， α′为每个基本成分中个体数分布的平均
拥挤度 ； β′为在低密度下基本成分分布的相对
聚集度 ； γ为基本成分分布的相对聚集度随种
群密度变化而变化的速率 。

这样 ，新的方程所表达的数学模型既可用
于 m 倡 唱m 呈线性关系时 ， 也同样可适用于
m 倡 唱m 呈非线性关系时 ， 因而更具一般性 。
若种群属于随机分布或近似于随机分布时

（ α′ → ０ ， β′ → １ ， γ → ０） ， 改良模型可以被原
Iwao模型所代替或近似 。若在某些种群中 ， 种
群密度对基本成分的相对聚集度没有影响 （即
γ → ０） ，则改进模型就是原 Iwao 模型 。 图 １唱８
显示了两种方法对温室白粉虱的拟合 。
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（三） Iwao与 Taylor的方法是相关联的
按照 Iwao

m 倡 ＝ α ＋ βm
　 　按照 Taylor

s２ ＝ amb

　 　 Lloyd （１９６７） 指出

m 倡 ＝ m ＋ s
２

m － １

　 　可以推导出
m 倡 ＝ m ＋ amb － １ － １

　 　因此 ，只有当 b ＝ １或 ２时 ， m 倡与 m 的关系才是线性的 。所以 ， Iwao的方
程只是 Taylor方程的一个特例 。 这也说明了为什么 Taylor 的方法拟合得更好 。
我们对温室白粉虱的例证研究也证明了这一结论 ， m 倡 与 m 的关系通常是非线
性的 。 b值越高 ，非线性越强 。实际观测中 ，可以看到 ，种群密度越高时相对的
聚集程度越降低 （徐汝梅 　 １９９０ ， Xu 　 １９８５） 。

三 、集合种群的测定方法
（一） 野外工作

　 　为了进行集合种群生态学研究 ，至少应做以下有关野外工作 ：
１） 定义系统边界 。重要的是要确定所研究的系统的相对封闭性 。 若系统过

分开放 ，与邻近系统有过多的个体及基因交流则会影响到对集合种群的界定及研
究结果的准确性 。

２） 确定各斑块为生境或非生境斑块 。以网蛱蝶为例 （徐汝梅 　 ２０００） ，研究
中的各块干草地 ，有的适合于网蛱蝶生存 ，有的却不适宜 。

３） 测定斑块面积及空间位置 。 用全球定位系统 （GPS） 进行斑块的空间定
位 ，测定各斑块的面积 。绘图或用地理信息系统 （GIS） 的技术标出各斑块的形
状和位置 。

４） 调查所有生境斑块中目标物种的存在与否 。 为了做更深入的研究则应做
种群密度调查 。

５） 随时间重复调查 ，如在网蛱蝶例子中每年至少调查一次 。
６） 通过标记 重捕技术测出蛱蝶的扩散距离 。

（二） 数据分析

最重要的是找出斑块面积 、隔离程度与局域种群灭绝及重建之间的关系 。通
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过已获得的数据 ，做出以下关系图 （如图 １唱９ ， 为示意图） ， 则可以找到它们之
间的关系 。

图 １唱９ 　斑块面积 、隔离程度 、局域种群大小与灭绝概率 、重建概率 、斑块
占有百分数之间的关系示意图

一般可以表达出下列关系 ：
１） 斑块面积 斑块占有百分数 ［图 １唱９ （a）］ 。
２） 隔离程度 斑块占有百分数 ［图 １唱９ （b）］ 。
３） 隔离程度 （m ， km） 重建概率 ［图 １唱９ （c）］ 。
４） 斑块面积 （m２ ， hm２） 灭绝概率 ［图 １唱９ （d）］ 。
５） 种群大小 灭绝概率 ［图 １唱９ （e）］ 。
从图 １唱９即可看到一些规律 ，如斑块面积越大 ，其被网蛱蝶占有的百分数就

越高 ［图 １唱９ （a）］ ； 斑块之间的距离越远 ， 被占有的百分数就越低 ［图 １唱９
（b）］ 。

（三） 讨论

1畅这一方法更强调的是对生态过程的了解 ，而不仅仅局限于空间格局本身

　 　通过这一探讨可以了解 ：
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１） 灭绝概率 。随种群数量的下降而上升 ， 随临近斑块中蛱蝶数量的减少而
上升 ，随拟寄生蜂密度的上升而上升 ，随家畜牧食强度的增长而上升 。

２） 迁出率 。随斑块面积的减小而上升 ， 随同物种个体数的减少而上升 （阿
里氏效应） 。

３） 迁入率 。随蜜源植物的减少而减少 ，随斑块面积的减小而减少 。
４） 斑块占有率 。斑块面积及宿主植物的丰度起正效应 ， 隔离程度及家畜的

牧食起负作用 。

2畅种群空间结构问题

Hanski等 （１９９７） 将网蛱蝶的种群结构分为 ４个空间单位 。
１） 同胞幼虫群 （group of full唱sib larvae） 。该物种的幼虫是聚集的 。
２） 同一草地 （斑块） 中的所有幼虫群 。 平均每斑块中有 ３畅４ 群 ， 认为这相

当于一个局域种群 。
３） 半独立斑块网络 （semi唱independent patch network ， SIPN） 。 研究区域中

共有 １２７个 ，每个网络平均含有约 １２ 个斑块 ， 认为每个网络大多是一个独立的
集合种群 。

４） 超种群 （mega唱population） 。超种群为集合种群的集合 ， 在此例中为 １２７
个网络的总和 。

但问题是 ： ①生境斑块与非生境斑块有时难以区分 ； ② 局域种群难以界定 。
原因有二 ：其一 ，迁飞图式极其复杂多变 ；其二 ，到底斑块间个体的交换率多到
多少可以认为它们仅仅是一个种群 ，并不存在局域种群问题 ，少到多少可以认为
它们是许多个被分离的种群 。 ③网络是一个景观概念 ，而集合种群是一个生物学
概念 。与区分局域种群一样 ，这里又涉及网络间的个体交换问题 ，如何确定特定
的一个网络是独立的还是不独立的 。作为集合种群生态学 ，难于准确地界定局域
种群或集合种群 ，终究是一种遗憾 。

对此 ， Hanski （１９９９） 也曾专门论述到 ： “人们常被要求从实际意义上来定
义集合种群 。然而 ，由于环境斑块化 ，以致斑块化种群结构像万花筒一样让人眼
花缭乱 。我们的任务并不注重于把物种归到哪一类中去 （实际上任何物种都难于
完全符合于某一特定类别） ，而是去找到领悟其生物学及预测其动态的方法 。 真
正的问题是 ：集合种群这一探索是否有用 ？” 我们的回答是肯定的 。

3畅特点

这种方法相对比较简便 。实际上 ，最重要的也就是每年调查一遍各斑块是否
被网蛱蝶所占据 。芬兰全部近 ２０００个斑块只需 ２０ ～ ３０ 个学生在秋天调查一次 。
虽然简便 ，却可以有效地研究大尺度 、多斑块中局域种群的消亡 、建群规律 ，并
进行集合种群动态的预测 。而且 ， 它能阐明重要生态过程的时空规律 。 应该说 ，
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这是空间生态学 、种群生态学以至生态学领域中最新 、最重大的开拓之一 。其特
点在研究大尺度 、多斑块 、高种群数量 、高周转率的集合种群中充分显示了优越
性 ，在探讨破碎化生境下生物多样性的保育方面有巨大应用前景 。反过来 ，对小
尺度 、数量少 、周转慢的种群 ，特点就有可能变成弱点 。

因而 ，在种群研究中 ，并非所有的研究对象都符合并适用于集合种群的概念
及方法 ，也不能说应用了这一理论及方法的就是高水平的 、前沿的 。最终判断研
究水平的还要看研究的成果是否可以使人们更深入地了解种群时空动态规律及调

控机制 。
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第二部分 　 种群的数量变动

前已述及 ，种群生态学的核心是种群的空间分布和数量变化 。种群的数量在
空间和时间上的变化及其机制 ，就是种群生态学研究的主要内容 。

第一部分已经论述了种群空间图式 。这一部分将暂不考虑种群数量在空间的
分布 ，而仅仅讨论有关种群数量的一些问题 。

在概念上 ，种群数量或种群大小 （population size） 与种群密度 （population
density） 是等同的 。从种群的定义来看 ，种群系指在一特定的时间 ，占据一特定
空间的同种有机体的集合 ，它是有一定空间地域范围的 。在一定空间范围内的种
群数量也就是种群密度 。



第二章 　 种群密度及其估值

种群密度 ，系指每单位面积或每单位体积中 ， 该物种有机体的数量 。 例如 ，
每平方米麦田中的黏虫幼虫数 ，或每立方米水体中的某水生昆虫数 。在昆虫生态
学研究中 ，也常常以宿主植物为单位 ，如每株玉米上的玉米螟卵块数 。由于作物
的密度是已知的 ，以作物为单位的种群数量 ，也可以折算成以面积为单位的种群
数量 。

按上述含义 ，所指的种群密度系种群的绝对密度 （absolute density） 。对有的
昆虫或某些虫态 ，要测定绝对密度 ，是不可能的或不经济的 。例如 ，我们不可能
确实地知道某一麦田中有多少只黏虫蛾 。此时 ，我们可以测其相对密度 （relative
density） ，如每 １０个杨树枝把的诱蛾量 。用相对密度仍然可以分析今天诱蛾量是
否比昨天的多 ，或今年的诱蛾量是否比去年的多 ，从而找出蛾高峰 ，并估计发生
程度 ，以进行害虫的预测预报 。 此类方法也很多 ， 如网捕 、 灯诱 、 糖醋盆诱蛾
等 。其中有的方法 ，经过实践经验的累积 ，也可以用以折算绝对密度 。如对红蝗
（ Nomadacris septem fasciata） ，可用机动车按一定路线行走 ， 计数其惊起者 。 由
于其效率大致稳定 ，途中的蝗虫约 ７５ ％ 起飞 ， 因而可以估计出绝对密度 。 但在
昆虫种群生态学的研究中 ， 要求是较严密的 ， 所以仍以测定绝对密度为宜 。 因
而 ，对测定相对密度的方法就不介绍了 。

实践中 ，很难将一个种群的全部个体调查清楚 。因此 ，往往用抽样的方法对
总体进行估计 。种群生态学中 ， 有关抽样理论和抽样技术的研究 ， 是发展得较
早 、较系统的一个领域 。有关这方面的专著和文献很多 ，这里只能作简要介绍 。

第一节 　种群密度的估计方法 ———抽样技术

一 、样本平均值的置信区间估计

　 　当总体不能进行全部计数时 ，最简单的方法 ，就是从中抽取一部分样品 ———
通称为样方 （虽然从形状上未必是方形的） 进行计数 、 统计 ， 以对总体进行
估值 。

设某田块中共有 N 个样方 ，各样方中分别有虫数 x１ ， x２ ， … ， xn 。 总体的
均值 μ （平均每样方中的虫数） 则为

μ ＝ １
N ∑

N

i ＝ １
x i
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