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种群生存力分析：准确性和保护应用

李义明
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摘要：目前已提出了五类估计濒危物种绝灭风险的种群生存力分析模型，即：分析模型、单种群确定性模型、单种群

随机模型、异质种群模型和显空间模型。模型的选择取决于物种的生活史特征和可用的数据。与用于保护实践的

其他方法相比，种群生存力分析（*+,）是相对准确的量化工具。然而，一些濒危物种种群统计学数据质量差和种

群动态的有关假说模糊不清可能影响到模型预测的准确性，因此，要谨慎地使用 *+,。在西方国家，*+, 在濒危

物种保护计划和管理中应用越来越广泛。它主要用于：（(）预测濒危物种未来的种群大小；（"）估计一定时间内物

种的绝灭风险；（$）评估一套保护措施，确定哪个能使种群的存活时间最长；（%）探索不同假说对小种群动态的影

响；（’）指导濒危动物野外数据的搜集工作。我国的濒危物种很多，然而开展 *+, 研究的濒危物种却很少。应大

力发展适合于模拟我国特有濒危物种及其保护问题的 *+, 模型。
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!7 引言

种群生存力分析（ >@>BCD<4@7 :4DE4C4<= D7DC=?4?，

简称 *+,）是估计濒危物种种群大小和绝灭风险的
一种方法（ THDAA;I，(0)(；U@=K;，(00"）。它主要分
析种群统计随机性（ G;F@8ID>H4K ?<@KHD?<4K4<=）、环境
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随机性（ %&’()*&+%&,-. /,*01-/,(0(,2）、自然灾害（ &-,34
)-. 0-,-/,)*51%/）、遗传随机性（ 6%&%,(0 /,*01-/,(0(,2）、
生境的空间结构、种群的空间结构、景观结构变化以

及各种管理措施对濒危物种种群的影响，进而提出

保护对策。种群生存力分析的范围包括质量模型、

非模型的言语过程到数学精确的显空间个体随机模

拟模型（ /5-,(-. %75.(0(,，(&8(’(83-. 9-/%8 /(+3.-,(*&
+*8%./），但大多数研究把它限定在数学模型范畴
内。

:;< 是保护生物学的基础理论（ =*20%，#>>?；
@-361.%2，#>>!）。由于生物多样性面临危机，人们
一直在寻找估计物种受威胁和绝灭风险的方法，这

极大地促进了 :;< 的理论、模型和应用的发展。自
:;< 提出以来，相关的研究论文一直呈指数形式增
长（A)**+ B :-/03-.，#>>C；=%(//(&6% B D0@3..*361，
?EE?）。近年来，计算机技术的发展对 :;< 的广泛
应用起了重要的推动作用，软件界面的改进和软件

的广泛散布，使得 :;< 软件易于获得，不需要掌握
高深的数学和编程知识，生物学家也能使用这些软

件。这就产生了软件的适用范围问题，模型被误用

和滥用的潜在可能性随之增加。同时随着 :;< 基
础理论的深入研究，许多观点正在改变（F%&&(/ !"
#$G，#>>#； =*20%， #>>?； H-2.*)， #>>I； J38K(6，
#>>L-，#>>L9，#>>>；=%(//(&6%) B M%/,51-.，#>>C；
=)**N !" #$G，?EEE；O(%9%)6 B P..&%)，?EEE；@*3.4
/*&，?EE#；Q%%8 !" #$G，?EE?；P..&%) !" #$G，?EE?；
=)**N !" #$G，?EE?）。本文主要回顾 :;< 近 #E 年的
研究进展，讨论有关 :;< 模型预测准确性的争论和
应用中存在的问题，总结目前 :;< 几个热点领域。

!" 主要进展

!# $" %&’ 模型的主要类型
=%(//(&6%) B M%/,51-.（#>>C）把 :;< 种群统计

学模型分为 I 类（未包括遗传对野生种群的影响），
它们是：

（#）分析模型（ -&-.2,(0 +*8%.）：主要用于说明
与绝灭有关的重要原理，已被广泛地用于检验模型

的假设和确定模型参数的灵敏度。由于其公式简

捷，可以阐明简单系统的一些主要行为。这些模型

描述种群统计随机性、环境随机性和灾害随机性的

一般行为（A**8+-&，#>CR；J-&8%，#>>"），描述绝灭
时间的分布（ J38K(6，#>>L-）和异质种群动态（ J%’4

(&/，#>L>，#>RE）等。扩散理论通常用于估计这类模
型的绝灭概率。

（?）单种群确定性模型（ 8%,%)+(&(/,(0 /(&6.%4
5*53.-,(*& +*8%./，FS:）：是最为简单的 :;< 模型。
它由一组不同的方程构成，最为常见的是矩阵模型，

如 J%/.(% 模型。这类模型需要的数据量最少，只需
要年龄（或阶段）、第一次繁殖的年龄（或阶段）以及

不同年龄（或阶段）的存活率和死亡率数据。矩阵

模型有比较成熟的商业软件，因而比较容易操作，同

时，其灵敏度可以用几种方法进行分析，常用的是弹

性分析（ %.-/,(0(,2 -&-.2/(/）（ 8% T)**& !" #$G，#>CL），
即检查矩阵中某一元素的比例变化对几何增长率比

例变化的影响。弹性分析提出后，确定性的矩阵模

型在种群管理中的应用快速增加（ =%(//(&6%) B
M%/,51-.，#>>C），矩阵模型已用于海龟（ @1%.*&(4
(8-%）、沙漠龟（%&’(!)*+ #,#++-.--）、植物、鸟类和大熊
猫的保护中（A)-&8 B =%(//(&6%)，#>>R；F*-N !" #$G，
#>>!；U1*3 B :-&，#>>R）。
单种群确定性模型假定种群的繁殖率和存活率

是常数或接近常数，而这个假设是不合理的。在正

的种群增长率下，该模型会低估种群的绝灭风险。

由于各种随机性的影响，即使是正的增长率，种群也

会有绝灭的可能性（S1-VV%)，#>CR；J-&8%，#>>"）。
（"）单种群随机模型（ /,*01-/,(0 /(&6.%45*53.-4

,(*& +*8%./）：该模型可能是最常用的 :;< 模型。目
前广为流传的各种 :;< 软件包，都有模拟单种群随
机动态的功能。这些模型用蒙特卡莱方法，从影响

种群的各种变量的基本分布随机抽样，来预测种群

大小和绝灭风险，产生的结果通常是概率结果。模

拟的次数是 IEE 次到 #EEE 次。绝灭风险一般用准
绝灭（ W3-/(4%7,(&0,(*&）（如低于 ?I 个个体的比例）
概率表示。这类模型的数据需要量至少是确定性模

型的两倍，除了需要各年龄组的平均繁殖率和存活

率外，还需要它们的方差数据，以反映环境随机性的

效应。模型也需要容纳量和方差以及灾害的频率和

效应的数据。各种密度依赖关系可以包括在模型

中。另外，种群统计随机性可以通过跟踪个体的繁

殖和存活，从二项分布中取样结合到模型中。近交

效应可以通过假定个体随机交配，模拟隐性致死等

位基因在个体中的比例来实现。

（!）异质种群模型（+%,-5*53.-,(*& +*8%.）：这类
模型是单种群随机模型的多斑块版本，通常不包括
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关联函数模型。常用的 &’( 软件包如 )(*(+ ,
*-./010、’2)345 和 (645 均具有该功能。模型包
含有种群统计随机性、环境随机性和灾害随机性。

模型通过个体的扩散把种群统计模型和生境斑块连

接起来，形成异质种群结构。繁殖率和存活率可以

因斑块而异，扩散过程通常与斑块的大小和斑块间

的距离有关，模型的结果用最终的异质种群大小、整

个异质种群的绝灭概率和时间、存活斑块的百分比

和异质种群存活的最小斑块数和面积来表示。该模

型可以模拟景观变化、走廊效应、斑块生境的破坏、

质量变化和斑块间距离变化对种群存活的影响。

（7）显空间模型（ 80/.9/::; -<0:9=9. >1?-:）：该类
模型是目前种群生存力分析研究的热点。它们用

@A+（@-1BC/0D9= AEF1C>/.91E +;8.->8）说明个体和种
群在异质景观（D-.-C1B-E-1G8 :/E?8=/0-）的位置和生
境斑块与周围其他生境的关系（ HGEE9EB &) ./I，
%JJ7）。异质种群模型不包含周围其他生境的特
征，不能算作是完全的显空间模型。显空间模型主

要有两大类（HGEE9EB &) ./I，%JJ7；@9:09E，%JJK）：方
格或细胞自动机（ BC9?LM/8-? 1C =-::G:/C /G.1>/./）模
型和基于个体的模型（ 9E?9N9?G/: M/8-? >1?-:）。前
者把种群大小或生境类型用单个方格（或细胞）表

示，它假定每个方格大小相等，方格随时间变化，受

相邻方格输入和输出的影响。该模型最适合丰盛度

很高的植物、昆虫和啮齿动物。监测这些物种每个

个体的运动和生死通常是极为困难的。该模型用种

群的增长率来描述特定斑块的繁殖率和死亡率，而

斑块间的运动由迁入率和迁出率决定（HGEE9EB &)
./I，%JJ7）。基于个体的模型要求监测景观中每个
个体的位置，而适合度特征与它们占据的斑块有关。

每一时间步，个体经历一个繁殖、扩散和死亡的循

环，同时可以把捕食关系、取食和生长等因素结合到

模型中。显空间模型提供了研究生态系统过程的技

术，它可以预测种群和群落对土地利用变化、气候变

化和各种管理方案的反应。显空间模型需要的数据

量是巨大的，因而构建这类模型要花费很多的人力

和物力。另外有关空间的数据有很多误差，会影响

到模型的准确性。空间数据的误差来源主要有

（20-E8D/O，%JPJ）：目标位置不准确；与目标相关的
特征不准确；假定的空间异质性和斑块边界；@A+ 对
空间数据处理的误差（如数据转化和插值）和概括

数据的效应以及数据的时间变化。

上述模型因假设和结构不同，需要的数据量也

不同（表 %）。特别是异质种群模型和显空间模型，
需要的资料量是十分巨大的，往往搜集不到所有的

数据，特别是有关扩散的数据和灾害的数据是难以

收集的。因此应根据研究目标的实际数据量选用合

适的模型进行 &’( 工作。另外一些其他类型的
&’( 模型如随机矩阵模型也在发展中（ Q9-M-CB R
4::E-C，#SS%）。随着计算机应用的普及，各种 &’(
模型被编制成了应用方便、功能强大、计算速度快的

软件包，并广为流传。其中应用最为广泛的软件有

K 种：@(&&+、AT*(3、)(*(+ , *-./010、)(*(+ ,
+./B-、’2)345 和 (645（表 #），这些软件由专门的
保护机构或专家编写，经过严格的程序检查，编码错

误很少，并定期地更新和维护，不断发布新的版本。

它们已应用于多个濒危物种的保护研究（ UC11V &)
./I，#SSS）。因设计不同，它们的用途也不同，但均
能模拟单种群的动态。各种模型在结构、数据输入

和输出存在差异，每个模型均配有使用手册，供初学

者使用。

!" !# $%& 的准确性和适用范围
尽管 &’( 已广泛地应用于制定保护对策，但对

它的应用仍有不同的看法（ 4::E-C，#SS#；6G?O9B，
%JJK/，%JJKM；6G?O9B，%JJJ；Q9-M-CB &) ./I，#SSS）。
由于 &’( 包含了多种随机因素，很早就有人对 &’(
的预测能力表示怀疑（W/GBD.:;，%JJ"），主要的疑虑
是 &’( 的结果不准确。不准确的主要原因有以下
几点：

（%）数据质量差、短时间序列数据导致绝灭概
率估计无意义。H-EE98 &) ./I（%JJ%）用不同方法进
行了 % 种哺乳动物和 K 种鸟的参数估计，发现对种
群大小波动大的物种，参数估计有较大的不确定性，

这会影响到 &’( 的准确性。6G?O9B（%JJK/）基于黄
胸拟管舌鸟（ 0#1"#"$&( 2."//&3"）、莱桑拟管舌鸟（ 04
,.-).-(）和雪雁（5-(&’ ,.&’3/&((&-(）的 #7 年、%# 年和
J 年的种群动态数据，估计了准绝灭概率的置信区
间，发现后两个物种准绝灭概率的置信区间为 S X
%，说明该数据对计算绝灭概率是无意义的。他又用
模拟的方法估计准绝灭概率的准确性和精确度，发

现当观察数据有误差时，结果还是一样，置信区间为

S X %。准绝灭概率对模型的参数非常敏感（6G?O9B，
%JJJ），当时间序列数据的时间短或质量差时，准绝
灭概率的置信区间变宽，数据的误差会进一步导致
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表 !" 几类种群生存力分析模型需要的参数及获得参数的难易程度
$%&’( )# *%+% ,((-. %,- -/00/12’+3 -(45(( 60 4(++/,4 -%+% 60 +75(( +38(. 60 9:; <6-(’.

数据类型

*%+% +38(
需要的数据

*%+% ,((-.
数据获得的难易

*/00/12’+3 -(45(( 60 4(++/,4 -%+% *=9 ==9 >(+% =8%1(

种群统计学参数 年龄或阶段结构 ? @ @ @ @
*(<645%87/1 ;4( 65 .+%4( .+521+25(

第一次繁殖的年龄 ? @ @ @ @
;4( 60 0/5.+ &5((-/,4
每年龄或阶段平均繁殖率 ? @ @ 9 9
>(%, 0(12,-/+3 065 (%17 %4( 65 .+%4(
每年龄或阶段平均存活率 ? ? @ @ 9 9
>(%, .25A/A%’ 065 (%17 %4( 65 .+%4(
繁殖率方差 ? ? @ @ @
:%5/%,1( /, 0(12,-/+3
存活率方差 ? ? @ @ @
:%5/%,1( /, .25A/A%’
容纳量和密度制约 ? ? @ 9 9
B%553/,4 1%8%1/+3 %,- -(,./+3 -(8(,-(,1(
容纳量方差 ? ? ? @ @ @
:%5/%,1( /, 1%553/,4 1%8%1/+3
灾害的频度和大小 ? ? ? ? ? @ @ @
C5(D2(,13 %,- <%4,/+2-( 60 1%+%.+5687(.
各统计参数的协方差 ? ? ? ? @ @ @
B6A%5/%,1( /, -(<645%87/1 5%+(.
各统计参数的空间协方差 ? ? ? ? ? 9 9
=8%+/%’ 16A%5/%,1( /, 5%+(.

景观参数 斑块类型 ? ? 9 9
E%,-.1%8( 8%5%<(+(5. 9%+17 +38(.

斑块间的距离 ? @ @
*/.+%,1( &(+F((, 8%+17(.
斑块面积 ? @ @
;5(% 60 8%+17(.
斑块的位置 ? @
E61%+/6, 60 8%+17(.
斑块类型间的转变 ? ? ? @
$5%,./+/6,. %<6,4 8%+17 +38(.
基质类型 ? @
>%+5/G +38(.

扩散参数 扩散的数量 ? ? ? ? ? 9 9
*/.8(5.%’ 8%5%<(+(5. H2<&(5 60 -/.8(5./,4

扩散的年龄和时间 ? ? ? ? ? @ @
;4( 1’%.. %,- +/</,4 60 -/.8(5.%’
密度制约扩散或非密度制约扩散 ? ? ? @ @
*(,./+3I-(8(,-(,+ 65 /,-(8(,-(,+ -/.8(5.%’
扩散过程中的死亡率 ? ? ? ? ? @ @
*/.8(5.%’I5(’%+(- <65+%’/+3
迁入的数量 ? ? ? ? ? 9 9
H2<&(5 60 /<</45%+/,4
移动的规则 ? ? J
>6A(<(,+ 52’(.

人类活动的维数 偷猎或非法利用 ? ? ? ? ? @ @ 9 9
H2<&(5 86%17(- 65 2.(- /’’(4%’’3

*=9：单种群确定性模型；==9：单种群随机模型；>(+%：异质种群模型；=8%1(：显空间模型；@：整个种群的参数；9：斑块种群的参数；? 表示参
数在野外获得的难易程度，?多表示参数获得的难度大（根据 K(/../,4(5 L @(.+87%’，)MMN 修改）
*=9，-(+(5</,/.+/1 ./,4’(I8682’%+/6, <6-(’；==9，.+617%.+/1 ./,4’(I8682’%+/6, <6-(’；>(+%，<(+%8682’%+/6, <6-(’；=8%1(，.8%+/%’’3 (G8’/1/+ <6-(’O
“@”/,-/1%+(. 8%5%<(+(5. 065 F76’( 8682’%+/6,；“9”/,-/1%+(. 8%5%<(+(5. 065 % 8%+17 8682’%+/6,O“ ?”5(85(.(,+. -/00/12’+3 -(45(( 60 4(++/,4 -%+%，%,-
-/00/12’+3 -(45(( 60 4(++/,4 -%+% /,15(%.(. F/+7 /,15(%./,4 ,2<&(5 60“ ?”（<6-/0/(- 056< K(/../,4(5 L @(.+87%’，)MMN）
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表 !" 应用在 #$% 中的主要软件包及应用范围
%&’() *# +,- ./0)1 23 456 123.7&8)1 &9: .;),8 1<20)1 23 =1)

软件包名称

+23.7&8)
主要用途

+<20) 23 =1)

>?@6% 主要应用于检查近交衰退的短期效应

%2 )-&A,9) .;) 1;28.B.)8A )33)<.1 23 ,9’8)):,9C

D644+ 特别为大棕熊的 456 而设计，主要应用于大型哺乳动物
E)1,C9): 328 C8,FF(/ ’)&81 .’(/( 0’,)#( 1#’’"2"3/( &9: =1): ,9 (&8C) A&AA&(1

G6@6+ H +.&C)
基于一组预测矩阵，可储存比较大的种群，适合于模拟高繁殖率的物种如鱼类

I&1): 29 & <2;28. 082J)<.,29 A&.8,- .;&. <&9 ;&9:() K)8/ (&8C) 020=(&.,29 1,F)1，0&8.,<=(&8(/ 1=,.&’() 328 1,A=(&.,9C 10)<,)1
7,.; K)8/ ;,C; 3)<=9:,.,)1，1=<; &1 3,1;

G6@6+ H @).&020
由 G6@6+ H 10&<) 发展而来，主要模拟异质种群动态，配有 D>+ 功能（显空间模型）
E)K)(20): 382A G6@6+ H 10&<)，&9: 7&1 08,A&8,(/ :)1,C9): .2 ,9<28028&.) A).&020=(&.,29 :/9&A,<1，&(12 7,.; D>+ 3=9<.,29
（ 10&.,&((/ )-0(,<,. A2:)(）

5LG%MN 广泛应用的软件包，可以模拟异质种群动态，主要应用于脊椎动物的保护

O,:)(/ =1): 0&<P&C) 328 )9:&9C)8): 10)<,)1，)10)<,&((/ 328 K)8.)’8&.) 10)<,)1，<2=(: &(12 1,A=(&.) A).&020=(&.,29 :/9&A,<1

6QMN 主要模拟生境动态和异质种群动态

R1): 08,A&8,(/ 328 ;&’,.&. :/9&A,<1 &9: A).&020=(&.,29 :/9&A,<1

置信区间扩大，以致于计算准绝灭概率变得没有意

义。如果再考虑灾害的随机性，其结果会更糟。

S,)’)8 T M((9)8（*UUU）进一步研究了 Q=:7,C 提出的
问题，他们发现长期绝灭概率的可信预测可能会需

要我们无法达到的数据量，只有短期的绝灭概率才

可以准确预测。要准确地预测一个时间段内的绝灭

概率，需要 V W $U 倍的时间序列的数据量。他们用
的是最简单的非结构种群动态模型，如果考虑数据

测量误差和其他因素，需要的时间序列数据则更长。

假定我们预测 VU 年到 $UU 年的绝灭概率，需要 VUU
年到 $UUU 年时间序列的数据才能得出可信的结果。
而这个数据量实际上是不存在的，也是不可能获得

的。

（*）456 对模型的假设非常敏感。模型中有关
增长形式、扩散模式和密度依赖等假设会严重影响

456 的结果。S)8129 T I=8CA&9（$XXV）发现在结构
模型中，参数间的相关性对绝灭风险的估计有深刻

影响。@,((1 &) 03Y（$XXZ）用 " 种不同的模型检验大
棕熊（.’(/( 0’,)#(）的准绝灭概率，发现确定性增长
率的微小变化会导致整个随机模拟结果（准绝灭概

率和种群大小）产生显著差异，小的密度依赖关系

变化会引起预测结果的差异。密度依赖关系对种群

存活的影响是非常关键的（I822P &) 03Y，$XX[）。另
外，其他一些假设对种群动态也有重要影响。

%&/(28 研究了 +.)(()8 海狮的 456 模型，发现绝
灭概率对种群增长率的估计十分敏感。Q, &) 03Y
（*UU!）发现，模型结果对捕杀的模式非常敏感，确

定性捕杀、假定的正态分布随机捕杀和观察的捕杀

模拟，尽管捕杀强度一样，对大熊猫（4"3/’#5#$0 6&37
0-#3&/,0）种群大小的影响有明显差异。有关种群动
态的这些假设在生态学上是极难验证的，相关的数

据也非常难以获得。模型错误的假设往往导致结果

不可信。

（!）456 的预测结果难以检验。随机模型难以
验证是众所周知的（Q=:7,C，$XXX；S,)’)8C T M((9)8，
*UUU），再加上 456 包括多种随机变量，结构变得十
分复杂，检验它就更加困难。@,((1 &) 03Y（$XXZ）发
现即使用相同的数据，因各 456 软件包的输入和输
出不同，也可能导致不同的预测结果，而结合密度依

赖关系后，模型结果的差异则更大。这些结果导致

@,((1 等得出结论：在 456 研究时要应用多个 456
程序，至少应考虑一种密度依赖关系。I822P &) 03Y
（$XX[）比较了 V 种 456 软件包的预测，发现它们的
预测结果很相似，但基于生境面积的容纳量估计的

结果可能过于乐观。

（"）模型结果的表述。以前的 456 研究主要是
确定最小可存活种群（A,9,A=A K,&’() 020=(&.,29）和
平 均 绝 灭 时 间（ +;&33)8，$X\$，$X\[）。 Q=:7,C
（$XXZ&）根据黄胸拟管舌鸟、莱桑拟管舌鸟和雪雁
的种群动态数据估计了它们的准绝灭概率，发现最

大似然法和 I&/)1 法估计的结果差异较大，“点估
计”的不确定性很大，用来描述绝灭概率是不合适

的，建议不用 @54 这个概念。@54 是过时的保护
观念，对种群统计数据的小误差十分敏感，而目前的
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模型还未准确到能够作出这样的预测（%&&’ !" #$%，
())(）。种群存活时间的分布不是正态的（ *+’,-.，
/0012），严重依赖于初始种群大小，大部分种群在
短时间内绝灭，少数种群存活时间很长，因此用平

均存活时间描述绝灭风险可能会误导管理者。平均

绝灭时间通常大于中位绝灭时间，用中位绝灭时间

可能更合适。用不确定性的概率语言来表述结果则

更可信。

基于上述理由，*+’,-.（/000）和 3-&2&4. 5 6778
9&4（()))）认为 :;< 是不准确的，试图估计物种绝
灭概率将花费大量的人力和物力，其结果是徒劳无

益的，他们强烈建议在保护研究中放弃使用 :;<。
=4>>? !" #$@（()))）基于 (/ 套长期种群动态（//

A (" 年，平均 /" 年）的数据，包括 B 种鸟、0 种哺乳
动物（// 个种群）、/ 种爬行动物和 / 种鱼，用回顾
检验的方法和多个模型（ CDE<F，G<::H，%<E<H I
HJK.&，%<E<H I E&JKL>L 和 ;M%F6N）检验 :;< 模
型的准确性。这是第一次综合的、可重复的 :;< 预
测能力的检验。他们用每一套数据的前一半估计模

型参数，用后一半数据评估模型的预测结果，结果发

现 :;< 的预测出人意料地准确，模型预测的种群下
降的风险与观察的结果（后一半数据）非常吻合，没

有显著差异；种群大小的预测与观测数据也无显著

差异；进而，# 个软件包的预测比较一致，它们的预
测结果相关性非常高。因此 =4>>? 等认为 :;< 对
划分和管理濒危物种是有效的，是非常准确的工具。

=4>>? 等的研究引起很大争议，6779&4 !" #$@
（())(）指出，=4>>? 的结果没有估计绝灭概率的置
信区间，因而其准确性不清楚。他们用的是一组物

种，而非单个种群，他们的统计检验需要作进一步的

分析。6779&4 等强烈地建议用其他方法研究濒危物
种的保护。还有人认为，=4>>? 等人用的是受威胁
种的数据，而没有用濒危物种的数据（ O>+7P>9 !"
#$@，())/），而濒危物种的数据通常是短时间序列和
低质量的。O>+7P>9 等认为只有未来种群的繁殖率
和存活率的平均值和方差与以前保持不变，并且未

来的任何变化均被准确的预测时，:;< 才能作出准
确的预测。但是，像灾害等因素是很难估计准确的，

它会影响到模型的准确性。O>+7P>9 !" #$@（())/）则
怀疑人们是否有能力预测野生种群的未来状况。

针对上述不同意见，=4>>? !" #$@（())(）提出了
反驳意见。他们认为保护生物学是一门危机学科，

我们必须用有限的数据作出决策，尽管 :;< 没有达
到我们期望的精度，但它是我们目前可用的最好的

保护评估工具。其他的方法问题更多，根本不能取

代 :;<。他们指出，6779&4 !" #$@（())(）提出的 " 种
替代方案（即历史资料预测未来生境损失、最近的

种群趋势和遗传学考虑）实际上是 :;< 使用的各种
信息。<?KQK?KRK 5 HS>.4&98G+7T&（()))）总结了其
他决策工具在保护中的应用，认为它们均有局限性：

保护区选择算法（ 4&P&4T&8P&7&QJ->9 K7.>4-JUVP）的应
用范围比较窄，仅使用了空间发生率（ >QQ+44&9Q&）数
据；生境模型和 G<: 分析（UK2-JKJ V>’&7 K9’ G<: K8
9K7RP-P）忽略了种群结构、动态和趋势的数据；规则
和打分法（ 4+7& 2KP&’ K9’ PQ>4& 2KP&’ V&JU>’P）仅能
用于确定物种的保护优先性，但必须用 :;< 的估计
结果才行；根据实见数据（ P-.UJ-9. ’KJK）来估计物种
绝灭概率冒着物种早已绝灭的风险，它实际上只利

用了时间上的发生率资料；景观指数（ 7K9’PQKL& -98
’-Q&P）如分形维数（ W4KQJK7 ’-V&9P->9）忽略了种群统
计学资料，并且与物种的生存力有关；基于生态系统

的方法（ &Q>PRPJ&V 2KP&’ V&JU>’P）虽有前途，但还在
发展中，其结果不直观。=4>>? !" #$@（())(）认为，反
对把 :;< 用于保护决策的观点面临把婴儿和洗澡
水一起泼掉的危险。

综合上述争论，我们可以看出，与其他的保护评

估方法相比，:;< 是比较准确的。把 :;< 模型预测
的准确性与应用于物理和化学中的数学模型的准确

性相比是没有意义的，原因是物种保护问题涉及到

多种不可预见的随机变量，物种所处的生态系统是

十分复杂的。但是，:;< 仍能为保护实践提供量化
的工具。不过，为防止错误地理解和应用 :;<，减
少 :;< 模型的误用和滥用，谨慎地使用 :;< 是必
要的（ =&-PP-9.&4 !" #$@，/00B；=4>>? !" #$@，())(；
%&&’ !" #$@，())(）。在应用中应注意：（/）由于 :;<
是模型，它的有效性取决于模型的结构和数据的质

量（=4>>? !" #$@，())(）；（(）从简单的模型开始，选
择数据支持的途径（=&-PP-9.&4 !" #$%，/00B）；（"）强
调短期预测（=&-PP-9.&4 !" #$@，/00B）；（!）结果应以
合理的置信估计方式展示（=4>>? !" #$@，())(）；（#）
模型的构建和结果需要严格的评估（ =4>>? !" #$@，
())(）；（1）应该把模型的结构、输入和输出当作假
说来检验（=4>>? !" #$@，())(）；（X）对一个正规的模
型，要限定模型的范围（=4>>? !" #$@，())(）；（B）把
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研究的重点放在了解密度制约的机制上（ &’(() &)
./*，+,,+）；（-）不用 ./0 确定最小可存活种群和特
定的绝灭概率（&’(() &) ./*，+,,+），应重点估计相对
绝灭率（&12332451’ &) ./*，%--6）；（%,）谨慎地用模
型判断种群下降的原因和检查潜在恢复的途径

（&12332451’ &) ./*，%--6）；（%%）检查所有可行的方案
（&12332451’ &) ./*，%--6）；（%+）尽量把种群统计效应
和遗传效应分开（&12332451’ &) ./*，%--6）；（%!）对每
个模型均必须进行参数的灵敏度分析；（%"）当缺乏
必要的数据时，模型的重点是指导参数的收集（78’9
:214 &) ./0，%---）；（%;）在参数估计时，应排除各因
素的相关性，避免重复估计某些变量的效应（<1’3(4
= &>’5?84，%--;；&’(()，+,,,）
!" #$ %&’ 在保护生物学中的应用
在保护实践中，./0 的应用越来越广泛（7(’’23

&) ./*，+,,+）。它在保护生物学中的应用包括 ; 个
方面：（%）预测濒危物种未来的种群大小；（+）估计
一定时间内物种的绝灭概率；（!）评估一套保护措
施，确定哪个能使种群的存活时间最长；（"）探索不
同假说对小种群动态的影响；（;）指导濒危物种野
外数据的搜集工作。

自然保护联盟（ @ABC）制定受威胁物种的等级
标准以确定物种的保护优先次序，其主要方法是根

据物种的绝灭概率来估计物种的受威胁程度。自

%--" 年以来，@ABC 发布的物种受威胁等级和标准
已有 D 个版本，最新版（版本 !* %）于 +,,+ 年发布，
所有这些版本均提倡用 ./0 定量方法分析和预测
物种的绝灭概率。在西方发达国家，./0 已广泛应
用于濒危物种保护和恢复计划中。美国鱼类和野生

生物署提倡恢复方案的制定者在制定恢复方案中使

用 ./0 工具（7(’’23 &) ./*，+,,+）。例如，在已列入
到美国濒危物种法案的物种中，有 -!% 种物种的恢
复方案已得到美国鱼类和野生生物署批准，在这些

方案中，有 %"* "E的方案应用了 ./0 的研究结果，
+"* !E的恢复方案认为 ./0 的研究结果将有助于
制定恢复计划，还有 !%* %E的方案指定要收集更多
的有关 ./0 的信息。大多数方案规定了收集用于
./0 分析的数据的任务，其中收集用于基于计数
（F(>4:9G831H）的、年龄结构的、异质种群的和显空间
的 ./0 分析的方案的比例非常高，分别为 -!* -E，
#-* %E，6!* "E和 6!* "E。

#$ %&’ 的发展趋势

#" ($ 显空间模型
显空间模型是 ./0 的未来发展趋势之一

（&12332451’ &) ./*，+,,+）。随着遥感技术（IJ）、全
球定位系统（K.J）和地理信息系统（K@J）的发展，
有关空间的数据和处理技术大大增强了。显空间的

./0 模型已广泛用于各种管理方案的评估（L’1FM9
3N1’ = O2331N，%--6）、多物种作用的生存力分析
（I>3M:(4 &) ./*，%--D，+,,,8，+,,,G）以及生境变化
的效应（ P8?G1’3(4 &) ./*，%--"；0)F8)8Q8 = 0:9
R((H，%--D；L>44245，%--;）。
#" !$ 近交衰退的效应
有人认为在自然种群中，近交衰退对种群存活

的影响没有种群统计随机性和环境随机性重要

（P84H1，%-66；&(QF1，%--+）。但最近的研究显示，
情况并非如此。J8FFM1’2 &) ./*（%--6）研究了近交衰
退对大网蛱蝶（1&/").&. ,"-2".）异质种群局部绝灭
的影响，发现绝灭风险随遗传异质性减少而显著增

加，幼虫的存活和成虫的寿命及卵孵化率受近交衰

退影响明显。<’84)M8?（%--6）发现，岛屿特有种比
非特有种绝灭速率高，近交系数也较高，说明近交衰

退对岛屿物种绝灭有一定影响。

来自野外种群血缘关系的数据和分子生物学的

研究显示，近交衰退的水平在不同类群、不同种群和

不同环境中是变化的（S1NN1’ = O8NN1’，+,,+），严重
影响着个体和种群的行为。近交衰退能严重影响鸟

类和哺乳类的出生体重、存活、繁殖、疾病抗性和对

捕食及环境胁迫的反应，对植物种子的形态、发芽、

存活和胁迫抗性有严重影响。遗传多样性的下降通

常会降低种群增长，增加绝灭速率；而种群间的杂交

则能够导致种群异质性增加并产生遗传拯救效应

（ 5141:2F ’13F>1 1TT1F:3），可以弥补隐性致死突变固
定的不利影响。增加破碎生境间的基因交流对保持

近交 衰 退 敏 感 的 物 种 的 存 活 是 非 常 重 要 的。

U1H’2F) = S8N24(R3)2（+,,,）认为，防止近交衰退是
濒危物种管理和保护的重点，胁迫环境中的近交衰

退现象尤其明显。如何把遗传学效应结合到 ./0
中是目前研究的一个难点。在模型里很难将遗传学

变量用绝灭概率来表示（ &12332451’，%--6；I11H &)
./0，+,,+）。尽管一些 ./0 模型以不同的方式考虑
了近交衰退问题（ P84H1，%--;；P8FQ，%--D；I11H &)
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%&’，())(），有关近交衰退对种群繁殖率和死亡率影
响的综合数据仍然缺乏。另外，长期的遗传多样性

变化对种群的环境适应能力和生存力的影响还不清

楚。

!" !# 植物的 $%& 模型
植物 *+, 模型仍在发展中（-../ !" #$’，())(）。

植物 *+, 研究受植物的生活史数据贫乏、间断性的
种群自然增长、环境变异等因素的限制，在短期内收

集这些资料是极为困难的（0.12.3，()))）。计算植
物的个体繁殖率很困难，许多植物种子有休眠特性，

需要长期的野外实验来研究种子库动态。植物的休

眠特性使得短期死亡率估计不准确，而种子库动态

则需要多种方案进行模拟。即使有大量的监测数

据，仍不足以发展可信的 *+, 模型。例如，有人用
44 年内 4! 个永久样方的资料来研究植物种群存活
问题（5%66.1 !" #$’，477"；869.，477:%，477:;），但仍
显得数据量不足。模拟植物种群的环境变异也是个

问题。一般的软件无法模拟处于干扰和周期恢复中

的植物种群动态。尽管许多植物呈斑块状分布，但

异质种群模型并不适合描述这些植物的种群动态，

因为迁入和迁出速率很难确定，或扩散距离太短，以

至于不能称其为异质种群。在某种情况下，发生率

函数模型可能有用。植物的 *+, 模型还没有把种
群统计学的生存力和遗传变异结合起来。有人发

现，遗传变异高的种群生存力强（0.12.3 <=>&%1，
477?）。收集充分的数据以及对生活史和生物学的
全面了解，是发展可信的植物 *+, 模型的前提。
!" ’# 我国 $%& 研究的现状和未来趋势
我国的濒危物种很多，但应用 *+, 研究的物种

却不多。我国的 *+, 研究开展较晚，() 世纪 7) 年
代初，国际自然保护联盟（ @ABC）保护繁殖专家组
（BDEF）将 +G-HIJ 模型带入我国!，用于制定大熊
猫、白暨豚（ %&’("!) *!+&$$&,!-）和华南虎（ .#/"0!-# "&1
2-&) #3(4!/)&)）的保护对策，*+, 开始受到国内同行
的重视（李义明，李典谟，477!%）。随后，+G-HIJ
模型还被用于海南坡鹿（ 5!-*6) !$7& 0#&/#/6)）
（E>12，477:），朱!（ 8&’’(/&# /&’’(/）（李欣海，
477:），江豚（8!(’0(9#!/# ’0(9#!/(&7!)）（张先峰，王
克雄，4777）和普氏原羚（.-(9#’-# ’-:!;#$)<&&）（KL <
ML%12，())(）的种群保护中。同时国内学者还建立
了一些 *+, 模型，用于獐（=47-(’("!) &/!-3&)）种群
（李义明，477"）和大熊猫的生存力估计（ NO>P <

*%1，477#；KL !" #$’，())"）；而植物的 *+, 模型尚未
见报道。

我国生物多样性受威胁的主要因素可能有别于

西方国家。由于传统的医学和饮食文化发达，捕杀

是威胁我国生物多样性的重要因素（李义明，李典

谟，477!;，477Q；章克家，王小明，()))；KL < KL
477?；KL !" #$’，()))；许再富，()))；杨清等，()))；冉
景丞等，())4；李义明，())4）。国际上很少研究捕杀
对种群动态的影响，通常把捕杀当作确定性过程来

模拟（R.11.9 !" #$’，477Q）。非法捕杀受黑市及捕
杀过程的各种随机因素的影响，具有很大的随机性

（KL !" #$’，())"）。国际上的 *+, 软件如 +G-HIJ
等不能模拟随机捕杀对濒危动物的影响（ KL !" #$’，
())"），为此，KL !" #$’（())"）建立了能模拟各种捕
杀活动的 *+, 捕杀模拟模型。该模型是基于个体
的随机模拟模型，它能模拟确定性捕杀过程、正态分

布的随机捕杀过程和实际观察的随机捕杀过程。根

据大熊猫 47?# S 477? 年皮张没收数据和 () 世纪 Q)
年代 S 7) 年代以人工繁殖为目的的野外捕获大熊
猫的数据，用捕杀模拟模型预测捕杀对大熊猫野外

种群的影响，发现非法捕杀和以人工繁殖为目的的

捕获活动均能严重地降低大熊猫的种群增长，建议

控制以人工繁殖为目的的野外捕获活动和非法捕杀

活动。

研究 *+, 的目的是发展濒危物种的保护原理。
国际上的 *+, 研究主要是科学工作者与濒危物种
管理者相结合，探讨适合管理实际的保护对策。我

国的 *+, 研究主要限于科学研究。另外，我国在
*+, 应用上与发达国家差距显著。应大力发展适
合于模拟我国特有物种和受威胁原因的 *+, 模型，
加强科学研究和管理实践的结合，把不同的管理方

案结合到 *+, 研究中去，发展适合于管理应用的保
护措施，将是我国未来 *+, 研究和保护应用的重
点。
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