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湖泊生态系统稳态转换驱动因子　　　　

判定方法研究进展

赵　磊１，刘　永２，李玉照２，朱　翔１，邹　锐１，宋　迪１
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２．北京大学环境科学与工程学院，水沙科学教育部重点实验室，北京　１００８７１）

摘要：湖泊生态系统会在长期的人为胁迫和短期的强扰动下发生稳态转换，灾变性稳态转换将会导致湖泊水环境

在短时间内急剧恶化，进而延缓和加大治理的进程及成本。探求浅水湖泊稳态转换驱动因子是科学合理确定湖

泊管理策略的关键所在，现有的驱动因子判定方法主要有实验观测、统计分析和模型模拟。实验观测缺乏对生态

系统整体的判断，仅采用观测数据并不能得出导致稳态转换确切的原因和效应；统计分析难以对未来作出预警；

模型模拟可有效规避上述２种方法存在的问题，特别是机理模型是今后分析稳态转换的主要方法。有必要加强
统计分析与模型模拟的结合、生态模型与传统水质水动力模型耦合等方面的研究工作。
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　　富营养化是湖泊生态系统稳态转换的典型现象
（Ｓｃｈｅｆｆｅｒ，１９９３）；湖泊富营养化过程可以归结为湖
泊生态系统在长期的人为胁迫和短期的强扰动下由

清水稳态转换为浊水稳态，生态系统结构与功能发

生了根本性变化。关于稳态转换的概念有所不同

（Ｈｏｌｌｉｎｇ，１９７３；Ｍａｙ，１９７７；Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ，２００３；Ｃｏｌｌｉｅ
ｅｔａｌ，２００４）。尽管表述有所不同，但研究者对生态
系统稳态转换内涵的认知基本一致，主要为：（１）稳
态转换是在短时间内发生的，具有突然性和难以预

知性；（２）系统的结构与功能发生明显变化，存在多
稳态现象；（３）转换后生成另外一种稳态，并且该稳
态能够长期保持具有稳定性；（４）具有非线性、多阈
值、多稳态以及修复过程中的迟滞效应等特征。湖

泊生态系统稳态转换的驱动因子可分为外部驱动和

内部驱动两种类型，其中外部驱动包括外源性氮磷

负荷、气候变化、风浪、湖泊水位等因子；内部驱动包

括鱼类、水生植物等因子（Ｓｃｈｅｆｆｅｒｅｔａｌ，１９９３）。理
解湖泊生态系统稳态转换的首要问题是明确稳态转

换发生的胁迫因素和驱动机制。

湖泊生态系统稳态转换为学者提供了一个分析

诊断湖泊水环境问题的独特视角，最为吸引人的是

湖泊对外来胁迫和内部驱动的响应尽管是非线性

的，但似乎客观存在一定的灾变点和恢复点（阈

值），研究者可以依据湖泊过去的状况对未来的发

展作出预测预警、为扭转湖泊水环境恶化作出判定；

这既是现实的需求，也是回答稳态转换的关键科学

问题。长期以来，很多学者一直在寻求科学合理的

方法达到上述目的，Ｃａｒｐｅｒｔｅｒ等（２０１１）在 Ｓｃｉｅｎｃｅ
上发表了“稳态转换的早期预警：一个完整生态系

统的实验”论文，证实了某些统计指标能够指示湖

泊生态系统食物链改变所引起的稳态转换；归纳起

来，主要包括实验观测、统计分析和模型模拟。

１　实验观测

实验观测是揭示湖泊生态系统稳态转换过程、

驱动力、阈值和迟滞现象的重要手段，正是在大量实

验及观测数据的基础上，研究者才能够发现湖泊生

态系统稳态转换现象、发展更符合实际情况的模型

以及提出有针对性的控制措施。归纳起来，针对湖

泊生态系统稳态转换的实验观测主要有２类，即特
定湖泊的长时间序列观测数据分析、大范围样本实

验观测。

１．１　长时间观测数据分析
长时间观测数据分析是研究湖泊生态系统稳态

转换的最常用方法，一般是根据观测数据结合统计

方法，分析稳态转换的存在性、营养盐阈值、稳态转

换前后湖泊生态系统结构组成的变化以及推断引起



稳态转换的主要驱动因子（ＶａｎｄｅｎＢｅｒｇｅｔａｌ，
１９９９；Ｈａｒｇｅｂｙｅｔａｌ，２００７；Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ＆ Ｌａｔｈｒｏｐ，
２００７；Ｋａｍｅｎｉｒｅｔａｌ，２００８；Ｂｏｌｌｅｔａｌ，２０１２）。由于
连续观测数据往往缺乏一些关键指标，例如大型水

生植物、浮游动物以及鱼类等生态组分的组成结构

等，研究者也在尝试采用遥感技术分析水生植物覆

盖度变化和藻华变化等（Ｙａｃｏｂ，２００６）；利用沉积物
硅藻记录和稳定同位素反演生态系统的变化过程等

（Ｂｏｌｌｅｔａｌ，２０１２）。
１．２　大范围样本实验观测

由于收集长时间序列数据较为困难，并且针对

单个或有限几个湖泊的时间序列分析存在结果是否

具有普遍的共性、湖泊的湖沼学特征是否会对结果

有所影响等问题（Ｚｉｍｍｅｒｅｔａｌ，２００９），研究者常用
“空间取代时间”的方法，即大样本的湖泊调查和共

性分析来揭示湖泊生态系统稳态转换机理；此类研

究多集中于欧洲和美国，我国的相关研究集中于长

江中下游湖泊群，表１列出了部分调查。此类调查
在湖泊选择与调查因子上具有一些共性，值得借鉴，

具体包括：①调查的湖泊富营养化程度、营养盐水平
应具有明显的差异，能够涵盖贫营养到重富营养水

平；②调查的因子应包括在湖沼学上具有明显生态
指示意义的指标，包括 ＴＮ、ＴＰ、Ｃｈｌａ、透明度等理化
指标，水生植物、浮游动物、鱼类等生物指标。当为

了特定目的时，也可增加鱼类、无脊椎动物、附着植

物等生物指标。

表１　部分大样本观测案例
Ｔａｂ．１　Ｃａｓｅｓｏｆｌａｋｅｓｕｒｖｅｙｂａｓｅｄｏｎｌａｒｇｅｓａｍｐｌｅｓ

序

号

湖泊数

量／个
观测

年限
营养指标 湖泊面积 湖泊水深／ｍ 生物与理化指标 参考文献

１ １７ １
ＴＰ：０．０３５－０．２４９ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：４－４５μｇ／Ｌ

０．７－１４．７ｈｍ２ ＜３．５
无脊椎动物、水生植物、附着植物；

ＳＢＲ、ＴＰ、硝态氮、溶解性硅、Ｃｈｌａ、
ｐＨ、电导度

Ｊｏｎｅｓ＆
Ｓａｙｅｒ，２００３

２ ３１９ １６
ＴＰ：０．００１－１．０４ｍｇ／Ｌ
ＴＮ：０．０４３－３．７９ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：１－２４１μｇ／Ｌ

１－１９８０８ｈｍ２ 　３．１
水生植物、附着植物；ＳＢＲ、ＴＰ、ＴＮ、
硝态氮、溶解性硅、Ｃｈｌａ、ｐＨ、电导
度、色度、透明度

Ｂａｃｈｍａｎｎ，
ｅｔａｌ，２００２

３ ３５ １６ ＴＰ：０．００４－０．５１３ｍｇ／Ｌ ０．０３－３５５５ｋｍ２ ０．７－１７７
水生植物、附着植物、浮游动物、鱼

类；ＳＢＲ、ＴＰ、ＴＮ、ＤＩＮ、Ｃｈｌａ、ｐＨ、电
导度、色度、透明度

Ｊｅｐｐｅｓｅｎ
ｅｔａｌ，２００５

４ １４ １
ＴＰ：０．００５－０．３５ｍｇ／Ｌ
ＴＮ：０．０２２－４．５６ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：２．３－１８４μｇ／Ｌ

３．３－３０９ｋｍ２ １．３－２５．７
水生植物；ＴＰ、ＴＮ、Ｃｈｌａ、透明度、
ＣＯＤＭｎ、浊度

常锋毅，２００９

５ ８ １
ＴＰ：０．００１－０．２ｍｇ／Ｌ
ＴＮ：０．７－２．８ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：９－２３０μｇ／Ｌ

０．２３－２７０ｋｍ２ ０．８－２．８
浮游植物、水生植物、附着植物、浮

游动物；ＳＢＲ、ＴＰ、ＴＮ、ＤＩＮ、Ｃｈｌａ、
ｐＨ、电导度、色度、透明度

Ｚｉｎｇｅｌ
ｅｔａｌ，２００６

６ ７２ ２
ＴＰ：０．０１１－０．５９５ｍｇ／Ｌ
ＴＮ：０．４５－６ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：１－２４２μｇ／Ｌ

０．０２－０．５ｋｍ２ ０．５－７．５ 水生植物、鱼类；ＴＰ、ＴＮ、Ｃｈｌａ Ｚｉｍｍｅｒ，２００９

７ ８３ ３
ＴＰ：０．０２－９．１４ｍｇ／Ｌ
ＴＮ：０．１－２５．８ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：０．６－２８８９μｇ／Ｌ

０．０９－２．５３ｋｍ２ ０．５－４．５
浮游植物、水生植物、浮游动物、鱼

类；ＴＰ、ＴＮ、Ｃｈｌａ、ｐＨ、透明度
Ｋｏｓｔｅｎ，２００９

８ １４８ １
ＴＰ：０．０１５－０．７３ｍｇ／Ｌ
ＴＤＮ：０．６－３．５ｍｇ／Ｌ
Ｃｈｌａ：０．９－３４３μｇ／Ｌ

０．０２－０．５ｋｍ２ ０．３－１．９
水生植物覆盖度；ＴＰ、ＴＤＰ、ＴＤＮ、硝
态氮、Ｃｈｌａ、Ｍｎ、Ｓ、氯离子、ＤＯＣ、
ｐＨ、电导度、色度、透明度

Ｂａｙｌｅｙ＆
Ｐｒａｔｈｅｒ，２００３

　　通过这些调查，研究者应用实例验证了一些重
要的结论和共性的认识，例如不同稳态下湖泊生态

系统主导物种以及氮磷营养水平、清水稳态与浊水

稳态下蓝藻爆发与水生植物生长的氮磷阈值。尽管

实验观测能够通过对已发生的稳态转换或特定条件

下的操控湖泊的分析，得出具有重要意义的结论；然

而实验观测无法对可能发生的进一步变化作出判

定、预测和预警，并且实验观测和历史数据大多是针

对特定的指标或特定的生物种群，缺乏对生态系统

整体的判断，难以建立起流域 －湖泊 －生态系统结
构的定量响应，仅采用观测数据并不能得出确切的、

导致稳态转换的原因和效应（Ｈａｖｅｎｓ＆Ａｕｍｅｎ，
２０００）。

２　统计分析

利用统计分析来揭示长时间序列监测数据的规

律，并借以判断或者预警稳态转换现象的发生是目

前常用的方法。统计分析主要是将稳态转换看作时
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间序列上的突变，从而将其视为向量自我回归过程

中的变化点加以分析。目前对阈值判定的常用统计

方法主要有：①方差或标准偏差的增加；②偏度突
变；③条件异方差；④干扰后的恢复速率；⑤自相关
性增强（ＶａｎＮｅｓｅｔａｌ，２００３；Ｑｉａｎｅｔａｌ，２００３；Ｓｃｈｒｏ
ｄｅｒｅｔａｌ，２００５；Ｓｏｌｏｗｅｔａｌ，２００５）。采用统计分析
方法的优点是长时间序列统计量会在稳态转换发生

前出现异常现象，而这些变量显著差异的观测并不

需要掌握湖泊生态系统的复杂动态机制和过程。然

而，湖泊生态系统在稳态转换前后将会发生系统结

构上的根本变化，并且系统的恢复往往并非沿着预

期发展，基于历史数据的统计分析方法难以对未来

作出预警。

３　模型模拟

稳态转换领域中，为确定诱导稳态转换发生的

外界因子，最有效的方法就是采用湖泊生态模型进

行模拟。在湖泊生态模型的发展历程中，关注的焦

点在于富营养化问题，因此早期乃至现在的绝大多

数模型是针对湖泊藻类进行模拟，而对引起湖泊生

态系统稳态转换的一些因素及其反馈关系进行了简

化处理或者基本没有考虑（Ｍｏｏｉｊｅｔａｌ，２０１０）；例如
水生植物、浮游动物、鱼类、透明度等。由于湖泊生

态系统稳态转换过程中涉及到系统结构的变化，理

论上来讲，准确的模拟预测湖泊生态系统稳态转换

需要对绝大多数的生态过程，特别是水生植物 －鱼
类－浮游动物－附着植物－藻类等生物过程以及氮
磷循环－光照－沉积物等物理化学过程有深入的了
解并进行模拟，然而截至目前，还没有一个模型能够

描述湖泊生态系统的所有过程（刘永等，２００５）。整
合现有的模型以期能够模拟湖泊生态系统的绝大多

数过程，而不是重复性构建模型或简单地应用模型，

也许是湖泊生态模型发展的方向（Ｍｏｏｉｊｅｔａｌ，
２０１０）。出于以上原因，本文将对湖泊生态模型进
行归纳，而不限于湖泊生态系统稳态转换模型。

有学者将生态模型分为５类（Ｊｒｇｅｎｓｅｎ，２００８；
Ｍｏｏｉｊｅｔａｌ，２０１０）：静态模型（ｓｔａｔｉｃｍｏｄｅｌ）、简单动
力学模型（ｍｉｎｉｍａｌｄｙｎａｍｉｃｍｏｄｅｌ）、复杂动力学模
型（ｃｏｍｐｌｅｘｄｙｎａｍｉｃｍｏｄｅｌ）、结构动力学模型（ｓｔｒｕｃ
ｔｕｒａｌｄｙｎａｍｉｃｍｏｄｅｌ）、个体模型（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｂａｓｅｄ
ｍｏｄｅｌ）。
３．１　静态模型

静态模型主要为营养盐平衡模型，此类模型首

先由Ｖｏｌｌｅｎｗｅｉｄｅｒ（１９７５）提出，模型描述了湖泊总磷

含量的变化与总磷输入、输出以及沉降损失的关系，

模型中的关键参数是沉降速率和滞留时间。经过多

年发展，研究者对模型结构做了一些改进（Ｉｍｂｏｄｅｎ
＆Ｇａｃｈｔｅｒ，１９７８；Ｃａｎｆｉｅｌｄ＆Ｂａｃｈｍａｎｎ，１９８１）；卢
小燕（２００３）总结了此类模型的３个重要发展历程：
（１）结合了湖泊热分层以及湖泊上下层之间的营养
物交换；（２）建立了湖泊中水和底泥间的磷交换关
系；（３）用米氏动力学代替一级动力学描述营养物
和生物量浓度作为时间和深度的连续函数。

目前，此类模型仍然得到应用，主要是通过统计

得到可靠的湖泊特征参数，模拟计算湖体营养盐浓

度、叶绿素 ａ含量、透明度等指标与营养盐输入、湖
泊特征之间（例如湖泊深度、滞留时间等）的关系，

得到诸如负荷削减率、富营养化的氮磷负荷阈值等

湖泊环境管理有用的信息（卢小燕，２００３；Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ
＆Ｌａｔｈｒｏｐ，２００８；Ｍｏｏｉｊｅｔａｌ，２０１０）；但此类模型同
时也存在无法克服的弱点：（１）模型无法给出系统
随时间变化的动力学过程；（２）无法对未来作出预
警；（３）只能给出平均状况的评估（Ｊｒｇｅｎｓｅｎ，
２００８）。因此，只有当数据充足，并且有充分的证据
证明静态模型能够准确描述湖泊生态系统

（Ｊｒｇｅｎｓｅｎ，２００８）；或者在给出风险评估的情况下
（Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ＆Ｌａｔｈｒｏｐ，２００８），此类模型的结果才可
靠。

３．２　复杂动力学模型
复杂动力学模型是目前在湖泊环境管理、决策

方面应用最为广泛的类型。此类模型以能量守恒、

物质守恒和动量守恒为基础，其共性的核心模拟过

程包括营养物质（Ｎ、Ｐ、Ｃ、Ｓｉ、Ｏ等）循环、藻类的生
长消亡、沉积物，部分模型嵌合了水动力过程、生态

过程（如水生植物、鱼类、浮游动物、底栖动物、鸟

类）、沉积物再悬浮过程。

３．２．１　ＥＦＤＣ　环境流体力学代码（ＥＦＤＣ）最早由
Ｈａｍｒｉｃｋ在１９８８年研发完成（Ｈａｍｒｉｃｋ，１９９２），最初
仅为水动力模拟，１９９５年耦合了水质与沉积物模拟
模块（Ｐａｒｋ，１９９５）。模型的控制方程是一组联立的
偏微分方程，包括多种水动力过程、２１个状态变量
的水质与富营养化模型以及２７个状态变量的底泥
地球化学动力模型；其中 ＥＦＤＣ的富营养化模型是
以碳（Ｃ）为基础，以碳表征４种类型的藻类，３种有
机碳变量代表碳源ＢＯＤ的化学基础。有机碳、氮和
磷可以根据其活性分为３类：惰性颗粒态、不稳定颗
粒态和不稳定溶解态。水质模型的动力学过程包括

沉积物－水界面的物质交换过程以及沉积物需氧量
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的变化等。ＥＦＤＣ的应用对象非常广泛，包括海湾、
湖泊、水库、河流、湿地等。作为一个环境管理的工

具，ＥＦＤＣ模型在国际上得到了广泛应用，主要应用
于蓝藻对营养盐输入的响应以及总量控制、海湾的

盐度分布、水库泥沙淤积评估、环境工程评估、沉积

物再悬浮模拟等（Ｐａｒｋｅｔａｌ，２００５；Ｚｏｕｅｔａｌ，２００６；
Ｚｏｕｅｔａｌ，２００８；Ｌｉｕ＆Ｈｕａｎｇ，２００９；Ｇｏｎｇ＆Ｓｈｅｎ，
２０１１；Ｚｈａｏｅｔａｌ，２０１２）。

该模型关注的核心是藻类，其优势在于综合考

虑了水动力、沉积物再悬浮的地球化学过程模拟；此

外，模型具有较强的灵活性，可以根据需要，用于零

维、一维、二维和三维水环境模拟，但模型基本没有

考虑水生植物、附着植物、鱼类等水生生态因素，当

用于模拟发生明显物种结构变化的生态系统稳态转

换过程时，需要对模型进行改进。

３．２．２　ＣＥＱＵＡＬＷ２　此模型是由美国陆军工程
兵团开发的高级水动力水质模型（ＣＥＱＵＡＬＷ２）
（Ｃｏｌｅ＆Ｗｅｌｌｓ，２０１１）；最初的模型是由 Ｅｄｉｎｇｅｒ＆
Ｂｕｃｈａｋ（１９７５）开发的被称作 ＬＡＲＭ（立面水库模
型）的模型。水质算法的加入与模型的改进导致了

ＣＥＱＵＡＬＷ２模型的诞生。该模型是一个用 ＦＯＲ
ＴＲＡＮ语言编码的二维、纵直两向水动力与迁移模
型。模型的水质模块包含２７个状态变量：无机悬浮
颗粒、氮、磷、有机物质、藻类、水生植物、浮游动物、

附着植物、溶解性铁等；此外，也可以根据需要采用

零阶或一阶衰变速率（或者沉降）对保守物质、污染

物、细菌等进行模拟。模型可以对多种水工构筑物

进行模拟，包括闸、堰、泵等。

与ＥＦＤＣ类似，ＣＥＱＵＡＬＷ２在湖泊、河流、水
库的水环境管理方面得到了广泛应用，特别是在总

量控制、水库调度运行等方面。然而，模型是基于横

向平均的二维模型，沉积物以及水生植物考虑的较

为简单，这些不足使得模型在应用方面有一些限制，

例如难以应用于湖面宽阔的湖泊、浅水湖泊以及需

要非常精细模拟的环境工程评估等方面。

３．２．３　ＰＣＬａｋｅ　此模型主要用于模拟浅水湖泊生
态系统清水草型与浊水藻型稳态转换，重点回答以

下问题：湖泊稳态转换的营养盐阈值、稳态转换的关

键过程、湖泊生态系统富营养化以及修复过程的历

时等（Ｊａｎｓｅ，２００５）。
模型仅用于模拟无热力学分层的浅水湖泊，将

湖泊水体与表层沉积物（０～１０ｃｍ）作为整体考虑，
湖体进行完全混合的零维处理，没有考虑水动力过

程。模型包含了营养盐循环过程、藻类生长消亡过

程、水生植物生长消亡过程以及食物链，其中食物链

主要考虑了浮游动物、鱼类，采用干物质重量、营养

盐含量（Ｎ、Ｐ、Ｓｉ）表征各种生物因子。模型中水柱
与沉积物之间通过无机物质、藻类、生物残体的沉降

与营养盐释放建立联系；此外，水生植物的覆盖率直

接影响沉积物的稳定性和营养盐释放速率。模型包

括１７个状态变量：无机物质、生物残体、无机营养
盐、３种藻类、水生植物、浮游动物、３种鱼类等。模
型采用灵活的方式处理状态变量，特别是水生植物

和鱼类，例如水生植物可选择沉水植物、漂浮植物

等。

３．２．４　ＣＡＥＤＹＭ　ＣＡＥＤＹＭ（ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌａｑｕａｔｉｃ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｄｙｎａｍｉｃｓｍｏｄｅｌ）是由 ＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＷｅｓｔ
ｅｒｎＡｕｓｔｒａｌｉａ的 ＣＷＲ（ｃｅｎｔｒｅｆｏｒｗａｔｅｒｒｅｓｅａｒｃｈ）开
发的水生态动力学模型，综合考虑了悬浮颗粒、溶解

氧、有机和无机营养盐（Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｓｉ）、７种藻类、细
菌、５种浮游动物、高等水生生物（包括鱼类、大型藻
类、底栖大型无脊椎动物、蚌类、大型水生植物）、病

原体、地球化学指标（包括离子、ｐＨ、氧化还原电位、
重金属）；ＣＡＥＤＹＭ可方便地与一些水动力学模型
进行结合（Ｈｉｐｓｅｙｅｔａｌ，２００８），如动态水库模型
（ＤＹＲＥＳＭ）和河口、湖泊及海湾模型（ＥＬＣＯＭ）。总
体来说，模型能够灵活地根据研究对象特征以及需

要处理的问题选择相应的变量进行模拟。

３．２．５　ＡＱＵＡＴＯＸ　此模型主要用于模拟化学物质
（包括营养物质和有机物质）的迁移转化及其对水

生生态系统的影响。与其它模型不同的是，ＡＱＵＡ
ＴＯＸ不仅仅模拟藻类、大型水生植物以及高等水生
动物的生长、消亡、沉积以及分解过程，同时也模拟

有机物质在生物体的吸收、累积以及生态毒性。模

型中含有很多美国湖泊的参数和经验公式，可以方

便调用，不足在于应用到中国的湖泊时需要重新进

行参数和经验公式修正。

３．２．６　ＥＣＯＰＡＴＨ　此模型基于物质与能量平衡描
述物质与能量在生态系统食物网流动过程，模型利

用营养动力学原理直接构造生态系统结构，基于不

同物种的生物组划分确定生物量、生产量／生物量、
消耗量／生物量、营养级和生态营养转换效率等重要
生态学参数。模型需要的数据相对较少，可以方便

地了解能量在生态系统中的转移过程，深入研究生

态系统的特征和变化。ＥＣＯＰＡＴＨ对水生生物的分
类比较详细，要求输入不同物种之间量化的捕食与

被捕食关系，因此适合于应用在水生生物研究开展

得比较充分的湖泊。
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３．３　简单动力学模型
简单动力学模型也称为策略模型（Ｓｔｒａｔｅｇｉｃ

ｍｏｄｅｌｓ）（Ｌｅｖｉｎｓ，１９６６）或概念模型（Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ
ｍｏｄｅｌｓ）（Ｇｒｉｍｍ，１９９４）。与静态模型的区别在于该
模型包含了时间的变化，含有１个或者几个常微分
方程（ＶａｎＮｅｓ＆Ｓｃｈｅｆｆｅｒ，２００５），集中解决系统的
某个特定问题。

简单动力学模型一般是针对难以直观解释的生

态系统某个现象用数学模型进行探讨（ＶａｎＮｅｓ＆
Ｓｃｈｅｆｆｅｒ，２００５；Ｍｏｏｉｊｅｔａｌ，２０１０），从而验证某些假
设，得出在生态学上具有价值的一些结论。事实上，

正如Ｇｒｉｍｍ（１９９９）指出，通过简单动力学模型能够
加深对生态系统的认识，但这种认识是在个体层面

的而不是系统层面。正是由于以上原因，简单动力

学模型更多是应用于基础理论研究方面，而很少用

于环境管理的应用方面。该模型一般是基于逻辑斯

蒂增长模型、多种群竞争的 ＬｏｔｋａＶｏｌｔｅｒｒａ模型。由
于生态系统的复杂性，目前多采用多种群竞争的

ＬｏｔｋａＶｏｌｔｅｒｒａ模型，利用几个联立常微分方程对导
致某种现象的具有相互作用关系的生态系统核心过

程进行模拟。

由于湖泊生态系统稳态转换具有多因素驱动、

多阈值、突然性以及物种结构变化的复杂特征，传统

的复杂动力学模型由于缺乏对生态系统细节的描述

或者涉及的过程过于庞杂、参数众多而难以模拟湖

泊生态系统稳态转换（ＶａｎＮｅｓ＆Ｓｃｈｅｆｆｅｒ，２００５）。
出于以上原因，以 Ｓｃｈｅｆｆｅｒ为代表的研究者采用简
单动力学模型研究探讨稳态转换的驱动因素、机制

以及阈值，例如：探讨人类活动影响下浅水湖泊藻类

突发性爆发过程（Ｍｏｔｏｍｉ，２００７）；基于不确定性分
析的富营养化磷负荷阈值（Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ，２００８）；湖泊
生态系统清水 －浊水状态周期性变化机制（Ｖａｎ
Ｎｅｓ，２００７）；浅水湖泊不同物种（如藻类与水生植
物，漂浮植物与沉水植物）的竞争关系（Ｓｃｈｅｆｆｅｒ，
２００３）。
３．４　结构动力学模型

结构动力学模型是为了解决传统模型的固有缺

陷应运而生的，一是传统模型的参数是固定不变的，

但与生态系统的环境因子、物种组成、生态结构总是

随着时间而发生变化的特性不适宜；二是传统模型

参数众多且存在较大的不确定性，率定难度极大

（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ，２０１１）。结构动力学模型采用目标函
数和连续变化的参数反映生态系统内部结构的变化

以及外部因素的响应，在目标函数的约束下，使得一

些重要参数例如藻类生长速率能够随着季节等外部

条件、系统内部物种组成等内部条件的变化而变化，

参数能够更加真实的反映实际情况（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ，
２００４）。Ｅｘｅｒｇｙ是目前生态模型中应用最广的目标
函数，该函数可表示为生态系统在热平衡状态熵

（Ｓｅｑ）与非热平衡状态熵（Ｓ）的差值，它表征着系统
的稳定能力（Ｊｒｇｅｎｓｅｎｅｔａｌ，２００２）。对湖泊生态系
统而言，系统总是在尽力保持其稳定性最大，反映在

模型上就是在参数选取时，要尽可能地使 Ｅｘｅｒｇｙ达
到最大（刘永等，２００５）。
３．５　个体模型

个体模型是生态模型中一个重要的分支，最早

出现在２０世纪７０年代，Ｈｕｓｔｏｎ等（１９８８）提出了发
展个体模型的２个理由———个体的遗传独特性及个
体有其特定的位置且有局部的相互作用；该观点被

广泛接受，个体模型的概念及其在发展生态学理论

上的作用得到认可。

常见的复杂动力学模型实质为状态变量模型，

此类模型并不描述个体的实际特性（如物种的重

量、高度、年龄等），而是采用具有代表性的指标对

个体行为进行描述，例如生物体的碳含量、生物量

等。正是由于传统状态变量模型的局限性，而在生

态学上希望了解个体行为如何决定系统特征（Ｋａｉ
ｓｅｒ，１９７９）。个体模型是针对单个物种或者具有类
似性质物种集合的模拟，模型最终目的是通过对个

体的模拟回答物种相互作用下种群层面的变化特征

（Ｇｒｉｍｍ，１９９９）；同时回答单个或多个物种之间对
光、营养物质等物理化学因子的相互竞争作用以及

物种与物理、化学因子之间的相互反馈作用。

就湖泊生态系统而言，个体模型经过多年发展，

在水生植物、鱼类种群模拟方面取得了较大进展，从

单个物种模拟发展至多个物种的集成与竞争模拟

（ＤｅＡｎｇｅｌｉｓｅｔａｌ，１９７９；Ｓｃｈｅｆｆｅｒｅｔａｌ，１９９３；Ｃｌａｒｋ
ｅｔａｌ，１９９７ａ；１９９７ｂ；Ｃａｌａｄｏｅｔａｌ，２０００；Ｂｅｓｔｅｔａｌ，
２００１；ｖａｎＮｅｓｅｔａｌ，２００２；ｖａｎＮｅｓｅｔａｌ，２００３）。以
下重点介绍目前应用较为广泛和成功的水生植物模

拟个体模型（Ｃｈａｒｉｓｍａ）和鱼类模拟个体模型（ＰＩＳ
ＣＡＴＯＲ）。

Ｃｈａｒｉｓｍａ采用个体集合（ｓｕｐｅｒｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ）的方
式对单个或多个物种进行模拟。模型在空间上将湖

泊分为网格进行模拟，每个网格可指定物种并且物

种的种子可以在网格之间传播。模型模拟水生植物

与外界因素相互反馈作用下的季节性生长消亡过

程，外界因素主要包括光、温度、鸟类捕食、风浪、ｂｉ
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ｃａｒｂｏｎａｔｅ；其中光照的模拟较为详尽，涉及到湖泊水
位、浊度、辐射以及水生植物的遮阴作用。模型假设

水生植物的生长从种子或块茎开始，指定年内的某

个时间开始生长。水生植物的生长速率取决于光合

作用、呼吸作用和死亡速率，光合作用是水生植物生

物量增加唯一作用机制，光合速率取决于光照强度、

温度、碳和水生植物最高点与水体表面的高度，采用

Ｍｏｎｏｄ方程计算光合速率；水生植物死亡主要考虑
风浪、鱼类捕食、植物密度过高时的相互竞争、季节

性死亡４个因素。
鱼类种群模拟的难点在于鱼类生长过程中其功

能生态位、捕食习惯等在发生变化；此外，鱼类是湖

泊生态系统中的顶级群落，与系统中的其它物种存

在复杂相互关系和下行效应（ｔｏｐｄｏｗｎｅｆｆｅｃｔ）。ＰＩＳ
ＣＡＴＯＲ采用个体集合（ｓｕｐｅｒｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ）的方式对单
个或多个物种进行模拟。模型模拟的组分为鱼类、

捕鱼活动、食鱼性鸟类、浮游动物、底栖动物；浮游动

物和底栖动物是鱼类的食物，模型缺省设置下包含

８种鱼类物种、３种捕鱼方式（刺网、围网、袋网），也
可以根据需要增加鱼类物种数量。

４　研究展望

现有的湖泊生态系统稳态转换驱动因子判定方

法均存在不足，实验观测缺乏对生态系统整体性的

把握，难以得出确切的导致稳态转换的原因；统计分

析难以对未来作出预警；模型模拟能够较好的规避

上述问题，但现有的生态模型也存在局限性。因此，

今后仍将在以下几个方面加强研究。

（１）结合统计分析与模型模拟深入剖析湖泊生
态系统关键过程。统计分析能够有效剖析实验观测

或者模拟结果隐藏的信息，为充分剖析模型模拟结

果的非线性特征以及不确定性所揭示的稳态转换信

号，应加强统计分析方法与模型模拟的结合；

（２）环境管理中浅水湖泊负荷 －水质响应关系
的深入与扩展。浅水湖泊稳态转换所导致的湖泊水

环境非线性变化使得传统的以负荷－水质响应为基
础的环境管理已无法满足需求，需要从浅水湖泊生

态系统结构的层次了解导致稳态转换发生的驱动因

子，并定量描述驱动因子 －生态系统结构变化 －负
荷－水质的定量响应关系；

（３）生态模型与传统水质水动力模型的耦合。
机理性数值模型能够在一定程度上再现稳态转换的

关键过程并作出预警。但现有的机理性数值模型也

存在局限性，如传统的水质水动力模型缺少或者过

于简化生态过程，难以描述稳态转换过程中复杂的

反馈机制；而传统的对生态组分考虑较为全面的生

态模型大多在空间上将湖泊作为整体考虑，空间分

辨率较低，且没有考虑湖泊的水动力过程。为充分

表达湖泊生态系统稳态转换过程，有必要耦合水质

水动力模型与生态模型，有效剖析湖泊生态系统的

内部结构、物质循环过程以及水动力特征，更好地为

环境保护服务。
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