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摘要：在生态系统中，生物的生存和消亡以及环境的变化一直是人们研究的热点。通过胶州湾

生态模型的研究定义和量化多维生态位，并应用多维生态位定量化展示了物种之间的团结、

吸引和竞争、排斥的基本原理，以及在环境作用下，物种之间的关系变化过程。为研究物种生

存和消亡、环境变化和物种进化提供了科学依据。
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很多年来，在生态系统中，生物的生存和消亡以

及环境的变化一直是人们研究的热点。生态位是生物

存活和消失的重要指标之一。如何定义生态位，如何

表示和量化多维生态位，全面表明生物在生态系统中

的位置和作用；关于生态位的两个简单观点，如何解

决；生物和环境，如何用生态位量化其关系，这是本文

要探讨的问题。从胶州湾的研究发现，浮游植物的不

同种群，其水温的影响系数和硅酸盐的表观转化率也

是不同的，种群对水温和硅的表观转化率占据不同的

生态位。于是通过研究生态位，给予定量化的多维生

态位，阐明环境影响生物物种的变化过程。

1 生态位的概念

生态位（niche）的概念最早是格林尼尔（Grinell）
在 1917 年提出的，用来表示对栖息地再划分的空间

单位。有的植物学家译为小生境。埃尔顿（Elton）在

1927 年又独立地对生态位下了定义 [1 ]：生态位是指物

种在生物群落中的地位和作用，有的动物生态学家译

为生态龛或生态灶。哈奇森在 1958 年对生态位又下

了一定义 [2 ]，认为在生物群落中，能够为某一物种所

栖息的理论上最大空间，称为基础生态位（fundamental
niche）；但是实际上很少有一个物种能全部占据基础

生态位。当有竞争者时，必然使该物种只占据基础生

态位的一部分，这一部分实际占有的生态位空间，就

称之为实际生态位（realized niche）。竞争种类越多，使

物种占有的实际生态位可能越小。

哈奇森举例说，例如有两个环境变量，温度和湿

度，决定每一物种能够存活和增殖的范围，它可以用

图方块 s 1 和 s 2 表示两个物种生态位的空间（niche
space），而且有一部分重叠。这个图用了两个环境变

量，但环境变量还能增加到 3 个、4 个和更多（例如

pH、食物⋯⋯）。因 3 个变量就形成体积，更多变量就

形成 n 维空间，哈奇森称之为超体积（hypervolume）。

根据应用生态位概念的历史来看，格林尼尔指的

是空间生态位（space niche），埃尔顿指的主要是营养

生态位（trophic niche），而哈奇森的生态位既包括空间

位置，也包括在生物群落中的功能地位，可以称之为

超体积生态位（hypervolume niche）。哈奇森定义的优点

是能对生态位定量描述和研究，从而使这个方面的研

究工作大为推进 [3 ]。

生态位研究是最近 10 ～ 20 年来群落生态学研究

非常活跃的一个领域。 对生物种群进行划分有生态位

宽度、生态位重叠等基本分析方法。 生态位宽度是

生物利用资源多样性的一个指标。生态位重叠指数测

定的是生态位的一个资源利用维度的重叠情况 [4 ，5 ] 。

但是人们往往很难区别哪些生态位维度之间是独立
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的 , 哪些是相互依赖的。 由于哈奇森的生态位概念

是多维的，多维生态位的重叠是很难确定的 [3 ]。

惠特克等 1975 年认为，按下面方式应用生态位

这个术语：( 1) 生态位（niche）指生物在生物群落中的

作用，即埃尔顿和哈奇森的概念。 ( 2) 生境（habitat）指

生物出现在环境中的空间范围。即格林尼尔的概念。

对此，作者认为：生态位是指生物在环境中适合

生存的不同环境因子变化的区间范围。

2 多维生态位和生态系统的量化定义

通过生态位的研究，作者给出多维生态位的定

义，并用数学公式进行定量化表达。多维生态位是指

使用时间、空间、营养盐、光、水温物理化学等环境因

子进行定量化地确定生物在生态系统中的位置、作用

(图 1)。

在生态物种中，对每一个物种都有自己固定的生

态位。称为物种 A 的生态位，以时间因子考虑，称为

物种 A 的时间生态位；以营养盐因子考虑，称为物种

A 的营养盐生态位；以 x 因子考虑，称为物种 A 的 x
生态位。

在生态系统中，时间、空间、营养盐等所有因子都

在变化。

E = E（B，t，s，n，. . . ）= E（B，X），E 表示生态系

统；B 表示生物种类；X 表示物种的环境因子生态位；

在 t 时刻，所有的因子都有确定的值，展示 t 时刻的

生态系统 E 值。

XA 表示物种 A 的环境因子生态位 XA = XA（ tA ，

sA ，nA ，. . . ）

tA 表示物种 A 的时间生态位 tA = [ t1，t2 ]
sA 表示物种 A 的空间生态位 sA = [ s1，s2 ]
nA 表示物种 A 的营养盐生态位 nA =

[ n1，n2 ] . . . . . .

当 t = t0 时，有 X0 =（ t0，s0，n0，. . . ），当 t0∈ tA ，

s0∈ sA ，n0∈nA ，. . . . . .
当 X0 < XA ，生态系统中 X0 的所有因子满足物种

A 的生态位。表明物种 A 在生态系统中 t = t0 时生长

健康、繁殖旺盛。

在生态系统中当 t = t3 时，有某个因子不满足物

种 A 的生态位。即 X 因子 X3∉XA = [ X1，X2 ]，物种 A
面临着生死选择。表明物种 A 的生态位要么适应环境

条件，继续生存，即改变自己的生态位，适应环境，继

续生存；要么不适应环境条件，无法生存。

3 胶州湾的生态位研究

通过胶州湾海域的研究，建立水温、硅与初级生

产力的动态模型，得到两个参数值的变化范围 [5 ]。

胶州湾的初级生产力 - 硅酸盐 - 水温的动态模

型方程为：

dy / dt = C ds / dt +π / 6 Dsin(π/ 6t -π/ 3) ( 1)
方程（1）中右边第一项为硅酸盐对初级生产力的

限制，第二项为水温对初级生产力的限制，方程（1）中

的变量和参数的变化范围  t 为时间变量，单位为月；

y ( t ) 为初级生产力函数，33. 60 ～ 2518 mg / (m2·d)；s
( t ) 为硅酸盐函数，0 ～ 14. 9µmol / L；C 为海水中硅酸

盐转化为浮游植物生物量的表观转化率，为 62. 92 ～
474. 85；D 为水温对浮游植物的初级生产力的影响系

数为 - 66 ～ 384。C 是通过硅的吸收影响浮游植物的

生长；D 是通过时间控制水温影响浮游植物的生长。

当 C > 0 可知海水中硅酸盐转化为浮游植物生

物量的表观转化率大于零，表明浮游植物吸收硅酸盐

就产生了初级生产力的量。

当 D > 0 时，这些水域的浮游植物集群的主要优

势种趋于狭温性，主要由暖水性种组成。

当 D = 0，这些水域的浮游植物集群的主要优势

种趋于广温性，主要由广温性种组成。

当 D < 0，这些水域的浮游植物集群的主要优势

种趋于狭温性，主要由冷水种组成。

浮游植物集群对于 C 和 D 有不同的生态位， C
和 D 将浮游植物集群分成不同的组分， 浮游植物集

群的不同种群占据了 C 和 D 不同的生态位。 这样保

持了胶州湾生态系统的稳定性（图 2）。

把 C 和 D 分别作为坐标系中的 x 轴和 y 轴，这

样，通过吸收硅，提高初级生产力的浮游植物被分为

三部分：狭温性、暖水性种；狭温性、冷水种；广温性种

（图 3）。

以 COD 组成的平面上任一点，都表示一个物种，

一个物种都有自己的 X 和 Y 坐标，即每个物种都有

图 1 多维生态位是环境因子组成的平面和生物构成的

三维空间

Fig . 1 The multidimensional niche is the three - dimensional
space composed of the plane with environmental fac -
tors and of biology
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图 2 胶州湾浮游植物集群的不同种群占据了 C
和 D 不同的生态位

Fig . 2 Different populations of the phytoplankton
assemblage in Jiaozhou Bay occupy different

ecological

图 3 吸收硅后提高初级生产力的浮游植物的三部分

Fig . 3 Three parts of the phytoplankton increasing primary

production by assimilating silicon

图 4 胶州湾浮游植物集群的不同种群所占据的生态

位区域

Fig . 4 The areas of the niches occupied by different
populations of the phytoplankton assemblage in

Jiaozhou Bay

自己的不同的生态位；于是，不同的点代表不同的物

种，不同的物种代表不同的点，将物种和平面的点一

一对应。这样，考虑平面 COD 组成的浮游植物集群。

在胶州湾，浮游植物集群的不同种群所占据的生

态位区域，由 C, D 将其分割（ 图 4）。

将 C 值扩展到整个实数域，平面 COD 组成浮游

植物集群（图 5）。

平面 SW 代表狭温性、暖水性种；平面 SC 代表狭

温性、冷水种；C 的正轴代表广温性种，于是通过 C
和 D 分割了胶州湾浮游植物所占据生态位的区域。

当 C > 0 = 平面 SC + SW 表示通过吸收硅，提高

初级生产力的浮游植物。

C = 0，即 D 轴表示浮游植物生长不受硅存在的

影响。

C < 0 = 平面 USC + USW 表示吸收硅后，降低初

级生产力的浮游植物。

当 D > 0 = 平面 USW + SW 表示浮游植物由狭温

性、暖水性种组成。

D = 0，即 C 轴，表示广温性浮游植物，其生长不

受水温的影响。

D > 0 = 平面 USC + SC 表示浮游植物由狭温性、

冷水性种组成。

用相关数据计算 C 和 D 的范围，就可以知道浮

游植物集群的特征。同样通过水域的浮游植物集群的

组分调查，计算 C 和 D 的范围。

4 生态位的观点

近代生态系统中一个争论热烈的问题即高斯假

说或竞争排斥原理，即完全的竞争者不能共存。对此

图 5 浮游植物集群由平面 COD 组成

Fig . 5 The phytoplankton assemblage is composed of plane
COD
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图 6 影响物种及物种间的变化过程的模型框图

Fig . 6 Schematic diagram of the variation process of
the environmental effect on biological species
and their relationship

生态学持有完全不同的观点，例如：在 1949 年，哈奇

森（Huchinson）和迪维 (Deevey ) 认为它是“理论生态学

最重要的发展”，而在 1960 年，科尔（Cole）却认为高斯

假说是“陈腐的格言”。这样就产生了两种观点，一种

认为自然界中很少见到竞争，即物种很少为有限资源

而竞争。因此，在自然群落中没有必要去找竞争排斥

的证据。另一种观点认为，自然中竞争十分普遍，它是

群落中支配物种进化发展的主要因素。那么自然中竞

争究竟是十分普遍的还是少见的 [6 ]？

作者认为：当环境发生微小的变化时，即环境因

子在生态位区间内变化时，在自然界物种之间不会有

竞争、排斥，只有团结、吸引。

当环境发生变化时，即环境因子在生态位区间外

变化时，自然界物种面临改变生态位区间。若生态位

区间不包含环境因子的变化，则物种趋于消亡。如物

种改变自己的生态位区间并包含环境因子的变化，物

种趋于生存。这种物种改变生态位区间的过程就是进

化。当物种生态位发生改变时，与其他物种的生态位

相重叠就会出现竞争和排斥。

任何物种之间不存在竞争和排斥，物种种群的强

盛，是取决于物种的生态位与实际的环境条件的一致

性。不同物种在多维生态位中必有某一维生态位与其

它所处于不同位置的物种相比完全分离，这使种群能

够在生态环境中生存。

当物种的生态位与实际的生态环境条件不一致

时，生态位和环境因子相分离的物种只能改变生态位

适应环境，于是产生物种进化。当不能改变生态位适

应环境时，物种就消亡。

物种为了生存，随着环境的改变，其生态位也在

改变。当一个物种的生态位改变时，与另一个物种的

生态位相重叠，于是发生了竞争、排斥，经过一段时间

后，重叠生态位消失，形成各自衔接且分离的生态

位。这样，物种的生态位与实际的生态环境条件相一

致。

在自然界中，环境的变化是绝对的，环境的变化

是物种间产生竞争、排斥的主要动力，也是物种消亡

的主要动力。当环境的变化与物种的生态位是相对静

态时，物种生态位相互衔接或分离，物种间是相互团

结吸引的；当环境的变化与物种的生态位是相对动态

时，物种生态位相互重叠，物种间相互竞争排斥的，通

过物种之间的竞争和排斥，物种生态位相互重叠消

失，物种生态位又回到相互连接或分离的状态。这些

变化过程说明在环境的作用下，用生态位展示物种间

的关系变化过程 (图 6)。

通过以上的研究分析认为，多维生态位定量化的

展示了物种的团结、吸引和竞争、排斥的基本原理，

以及在环境作用下，物种之间的关系变化过程。为研

究物种生存和消亡、环境变化和物种进化提供了科学

依据。
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Abstract: Factors influencing the survival or exiction of species are a vitul area of scientific endevour . From research
on the ecological system of Jiaozhou Bay (Qingdao  China ) a multidimensional niche is difined and quantified in this paper .
By applying the multi - dimension on niche basic principles of unite and attraction competition and repellenc and transfor-
mation relationships between species . This provided a scientific keystone for studying the survival and extinction as well as
environmental variations and evolution of species .
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Abstract: Nacre , the internal lustrous “mother of pearl”layer of many common shells , is a biomineral product of
mainly CaCO3 crystals and a matrix of biological macromolecules . Depite constituting less than 5% of total nacre weight ,
matrix proteins control the crystallization of CaCO3 . To further investigate the regulatory function of Water Soluble Matrix
(WSM) in nacre biomineralization , aqueous extraction was used to extract WSM from the Pinctada fucata nacre . Three
protein fractions (FI ～ III ) have been separated and collected from the WSM by reversed phase HPLC. According to the
results of amino acid composition analysis , WSM and the three fractions are rich in glycine , alanine , aspartate , and
leucine . Crystallization experiment in vitro showed that WSM and the three fractions markedly affected CaCO3 crystal for-
mation . The three fractions however , have different effects on the CaCO3 crystallization . FI and FII stimulate CaCO3 for-
mation , while FIII has suppressive effect on CaCO3 formation . This is the first identification of two proteins factors in WSM
which stimulate and suppress CaCO3 crystallization separately indicating nacre formation is under both positive and negative
regulations .
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