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进化系统论视阈下生态竞争理论探析

任巧华ꎬ张静竹

(沈阳建筑大学马克思主义学院ꎬ辽宁 沈阳 １１０１６８)

摘　 要:阐述了生态学哲学视阈下生物竞争被作为影响群体结构交互作用的生物

和非生物因素ꎬ从生态位的角度理解竞争需要构建两种基本原则ꎬ即竞争排斥原则

和竞争均衡原则ꎬ指出了平衡的“稳定态”意味着历史效应、偶然因素和偶发的环境

干预发挥的作用不大ꎬ提出了虽然进化系统论为生态竞争理论提供了新的视角ꎬ但
这种竞争理论研究有其内在的局限ꎬ在一定程度上不符合演化的动力学视角ꎮ

关键词:生态位ꎻ竞争理论ꎻ均衡性ꎻ非均衡性

中图分类号:Ｂ０２８ꎻＸ３２１　 　 　 文献标志码:Ａ

　 　 竞争往往发生在两个或两个以上的有机

体或其他的组织单位之间ꎮ 同一物种之间的

竞争被称为种内竞争ꎬ而不同物种的个体之

间的竞争被称为种间竞争ꎮ 竞争既可以直接

发生ꎬ也可以间接发生ꎮ 根据竞争排斥原则ꎬ
尽管在自然生态系统中很少发现竞争排斥现

象ꎬ但是如果生物无法适应资源竞争的环境

就会遭到淘汰ꎮ 此外ꎬ从生态位的指向性看ꎬ
对于自然选择来说ꎬ物种之间为了争夺资源

而发生的竞争也很重要ꎮ 然而ꎬ从进化系统

论的角度看ꎬ生态学的竞争理论指向什么?
又有怎样的不足? 这些问题不仅是生态哲学

关注的问题ꎬ也是进化认识论研究关注的重

点ꎬ然而相关领域的研究尚付阙如ꎬ所以笔者

以此为基点ꎬ从进化论的角度审视“竞争”和
“生态位”等概念ꎬ以期为生态哲学、系统科学

哲学等领域的研究抛砖引玉ꎬ提供新的视角ꎮ

一、生态位理论简述

１.达尔文论

达尔文提出了两大假说:①地球上的有

机体有着共同的祖先ꎻ②自然选择是地球上

有机体特征的重要来源ꎮ 在他看来ꎬ进化意

味着有机体代际之间形态与行为的变化ꎮ 从

ＤＮＡ 序列到微观形态ꎬ再到具备社会行为的

各种有机体ꎬ它们都在进化过程中得到修改ꎮ
有机体生命中的发展变化并不是严格意义上

的进化ꎬ进化是指“代与代之间的变化” [１]ꎮ
达尔文将进化解释成“后代渐变” ( ｄｅｓｃｅｎｔ
ｗｉｔｈ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ)的方式ꎬ只是“ ｄｅｓｃｅｎｔ”强

调渐变的进化与一系列种群的遗传方式有

关ꎮ Ｊｏｈａｎｎ Ｇöｔｓｃｈｌ 更是将进化指向两个层

次:①社会进化功能的方式与方法ꎻ②无机

的、有机的以及遗传进化[２]ꎮ 第二个层次将

进化与物种基因构成的变化联系起来ꎮ
２.生态位的含义

生态位ꎬ这个术语最初出现于 ２０ 世纪初

期ꎬ是一种与有机体功能相对应的概念ꎮ 在

生态学中ꎬ“小生境(ｎｉｃｈｅ)”这个概念被赋予

了不同的含义ꎬ主要与在特定环境中生存物

种的契合性有关ꎮ 生态位描述了有机体或种

群与资源和竞争者的对应关系ꎮ 构成环境生
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态位维度的变量类型和数量会随着物种的差

异而有所变化ꎮ 生态位的构成要素包括有机

体的栖息地ꎬ有机体的活动模式ꎬ有机体从环

境中获得的资源 (如食物资源、领土界限

等)ꎬ有机体同社群中其他物种之间的互动ꎮ
生态位概念同时也是生态地理学的核心概念ꎬ
关注生态群落的空间模式ꎮ 大多数物种生存

于一个标准化的生态位ꎬ同其他相关物种有着

类似的行为和适应关系[３]ꎮ
随着生物学理论的发展ꎬ其在遵循达尔

文论的同时逐渐被赋予不同的意涵ꎮ 虽然生

态位理论和竞争理论密切关联ꎬ但在自然社

群的观察和达尔文进化论的基本原则上并不

是彼此兼容的ꎮ 生态位指向两个层次:①指

向功能概念ꎻ②支持有机体生命活动的必需

条件ꎮ 奥利(Ｔｈｏｍａｓ Ｒ Ａｌｌｅｙ)将生态位界

定为有机体单位(如物种或个体)的二元互

补( ｄｕａｌ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔ)ꎬ换言之ꎬ生态位的二

元互补是基于功能确定的分类单位( ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎａｌｌｙ ｓｐｅｃｉｆｉｅｄ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔꎬ 简 称 ＦＳ￣
ＴＵ) [４]ꎮ ＦＳＴＵ 生态位是由生物和非生物因

素的环境变量所界定ꎬ有机体的单位要参与

到生存所必需的生命活动中ꎮ 据此ꎬ生态位

被视为 ＦＳＴＵ 与环境之间的多维度系统关

系ꎬ可通过多维生态位空间的大小表现出来ꎮ
在多维生态位空间内ꎬ有机体的单元反应发

生在其存活的临界范畴[５]ꎮ
生态位这个概念只有在确定含有类似功

能关系的情形下才有效ꎮ “生态位”这一概

念作为分析单位不需且不应与物种严格地联

系起来ꎬ而应将两种或两种以上的有机体单

位与功能上的均衡性联系起来ꎮ 不过ꎬ生态

学家往往在指称一个或多个有机体更长期的

生态位时忽视了有机体之间的细微功能差

异ꎮ 从这种意义上讲ꎬ均衡性成为跨有机体

的单位ꎬ且能够在合适的生态位的范围中捕

捉到ꎮ 这种均衡性并不因多维生态位的产生

而消失ꎮ

二、从系统论看竞争排斥原则和均衡

原则

　 　 从系统论的角度如何评析竞争理论及其

原则问题? 系统论起源于奥地利系统科学家

贝塔朗菲(Ｌｕｄｗｉｇ ｖｏｎ Ｂｅｒｔａｌａｎｆｆｙ) 的研究ꎬ
他将系统论视为一种研究系统问题的交叉学

科ꎮ 系统论认为ꎬ一个系统是由交互联系和

交互依赖的要素构成ꎮ 一个系统是由其边界

定义的ꎬ是子系统的集合ꎮ 系统的某要素的

变化会影响到整个系统其他要素ꎬ可以预测

行为的模式ꎮ 系统的适应取决于系统如何同

环境相协调ꎮ 系统论可以应用于生物学、生
态学、控制论等很多领域ꎬ其目标在于发现系

统的动态、限制、条件以及阐释运用于每个系

统层次的原则ꎮ 因此ꎬ从系统论的角度ꎬ竞争

理论被赋予了新的含义ꎮ
１.竞争的释义

生态位强调两个以上物种之间功能的均

衡性ꎬ学术界往往用“生态位”这个概念理解

“竞争( ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ)”ꎮ 现有的生态位理论

中的一个普遍问题是将生态位等同于竞争ꎬ
如奥德姆(ＯｄｕｍꎬＥ Ｐ )认为ꎬ竞争从一定程

度上讲能够归因于生态位的重叠ꎮ 事实上ꎬ
如果潜在竞争者分布于不同的地理域ꎬ那么

生态位重叠并不一定会导致竞争ꎮ 物种之间

的竞争长期以来被认为包含了两大类:一类是

利用式竞争ꎬ另一类则是干扰式竞争ꎮ 利用式

竞争强调了有机体为了获取稀缺的资源而进

行间接的斗争ꎮ 干扰式竞争则强调了有机体

为了获取稀缺的资源而进行直接的斗争ꎮ
从传统意义上讲ꎬ竞争是两种以上有机

体之间与资源相关的交互作用模式ꎮ 对于一

种有限资源的追求成为竞争的必需条件ꎬ但
并非充分条件ꎮ 在某些环境中某些有机体能

够通过种类间的竞争行为增加他们的适应

性ꎮ 思考特纳(Ｓｃｈｏｅｎｅｒ Ｔ Ｗ)注意到ꎬ爬行

动物通过干扰竞争获得了潜在的优势[６]ꎮ
从生态位概念来理解竞争ꎬ生态位的某些相

似性或重叠性成为竞争的前提ꎬ生态位的变

化显示出竞争的可能ꎮ 生态学家广泛接受了

两大假设:竞争排斥原则与竞争均衡原则ꎬ但
是这些假设必须在特定的语境下才成立ꎮ
２.竞争排斥原则

当代生态学的首个重要原则是“竞争排
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斥原则(ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ)”ꎮ
这个原则表明ꎬ如果两个物种之间针对同样

有限的资源而具有竞争关系ꎬ那么它们就无

法共存ꎮ 即ꎬ物种之间需要彼此排斥ꎮ 而这

个基本原则主要基于生态论的基本数学模

型ꎬ即“洛特卡￣沃尔特拉的竞争等式(Ｌｏｔｋａ￣
Ｖｏｌｔｅｒｒａ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ)”ꎬ是两个物种

为了争夺同一食物来源在同一区域彼此排

斥ꎮ 这个理论得到了许多实验研究的支持ꎬ
如福芒迪(Ｆｅｒｎáｎｄｅｚ￣Ｒｉｎｃóｎ)等人在 ２０１７ 年

发表的«竞争理论中单一扰动结果(Ａ ｓｉｎｇｕ￣
ｌａｒ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔ ｉｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ)»
中就支持了这个理论[７]ꎮ 实际上ꎬ同一生态

位中ꎬ不同物种之间的竞争从某种程度上支

持了竞争排斥原则ꎮ 环境条件与基因构成的

恒定性使竞争模式与竞争排斥原则相呼应ꎮ
环境因素(如气温)变动会使竞争优势发生

逆转ꎬ使有竞争的物种无限度地滋生并存ꎮ
由于竞争关系ꎬ种群数量的减少总是要耗费

一定的时间ꎮ 如果数量减少的速率足够慢ꎬ
那么基因的变化在整个族群蔓延过程中会减

少或逆转竞争过程ꎮ 物种并不是静态的实

体ꎬ不会与环境保持静态的关系ꎬ而是在环境

的物理因素及与其他物种互动影响下改变基

因的构成[８]ꎮ
竞争排斥原则确证了当相似的物种在相

同的资源下共存的时候ꎬ它们总是在食用的

食物上存在差异ꎮ 资源利用的这些差异往往

反映为资源获取形态的差异ꎬ即使在单个物

种内部ꎬ当竞争者存在的时候ꎬ形态和行为的

变异也很小ꎮ 竞争排斥原则在解释生物多样

化的意义上是明显受限的ꎮ 高度的多样化取

决于物种的共存ꎮ 如果竞争的物种无法共

存ꎬ那么物种多样化的解释必须要规避竞争ꎮ
生态学家为了证实竞争排斥原则往往无视这

个重要的事实ꎬ即许多有关竞争的实验室研

究提供了更好的共存证据ꎬ而不是竞争排

斥[９]ꎮ 由于存在竞争关系ꎬ不利条件产生之

时ꎬ有机体行为的变化可能会改变种群之间

的竞争关系ꎮ 有机体共存的程度取决于共有

资源的多少ꎬ一种有机体数量的波动会对同

一社群中其他有机体产生深远影响ꎮ 有时

候ꎬ物种之间的共存也能发生在某些较小的

环境变化情况下或产生异质化效果ꎮ 实际

上ꎬ一般来说ꎬ两种同域的且有竞争性的物种

不会抑制自身种群数量的增长ꎮ 同样ꎬ寿命

仅为几天或几周的浮游生物和众多昆虫ꎬ也
不会出现竞争排斥现象ꎮ 某些物种的生态位

还包括其他物种的生态位ꎬ这些物种显然更

欢迎优化生态位的空间以使之更好适应环境

变化的生态位ꎮ
３.生态竞争均衡原则

生态竞争均衡原则( ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｐｅｔｉ￣
ｔｉｖｅ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ)并不意味着自然选

择是永恒不变的ꎮ 生态竞争均衡原则指向作

为主导的生态平衡理论ꎬ即两个竞争物种的

种群大小仍然相对均衡ꎬ而这源于物种的竞

争能力的确定性平衡ꎮ 对于竞争均衡来说ꎬ
反作用力是每个物种所拥有的消极效应ꎮ 如

果一个物种的竞争力要比其他物种更大ꎬ那
么这些物种就会彼此排斥并且物种的数量就

会减少[１０]ꎮ
竞争均衡性往往发生在有机体和种群互

动的时间和空间尺度上ꎮ 随着有机体的增长

速度和大小不同ꎬ这些尺度就会发生很大的

变化ꎮ ２０ 世纪 ７０ 年代生态学理论主要基于

该假设ꎬ即竞争均衡是自然群体的共同状态ꎮ
竞争均衡性理论可用来解释生态学现象ꎮ 均

衡分析被应用于越来越复杂的表征生态系统

的系统分析上ꎮ 发生强力交互作用的物种系

统相对来说是不稳定的ꎮ 此外ꎬ大且复杂的

生态系统要比小而简单的系统更稳定ꎮ 由于

人类活动的介入ꎬ可能会打破早先的自然环

境的竞争均衡原则ꎬ物种数量随之呈现出较

大的波动ꎮ 各种周期性的气候循环ꎬ潮汐变

化ꎬ地质性的变化(如火山爆发)ꎬ气候性的

变化(如晚霜)ꎬ有机体的病变(如病毒或细

菌的侵袭)ꎬ物种迁徙、入侵和生物群与人口

基因库的改变以及许多有机体生命活动的变

化ꎬ均会影响自然社群的竞争均衡状态ꎮ
从生物进化与竞争的关系看ꎬ生物的进

化会形成一种积极的反馈机制ꎮ 随着生物生
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存环境的变化ꎬ生物本身也会随之得到进化ꎮ
生物进化调节与环境变化应相适应ꎮ 其他生

物系统压力会影响环境对生物施加的选择压

力ꎬ而物种灭绝往往由于与其他竞争物种之

间的共生失衡ꎮ 对此ꎬ拉克(Ｌａｃｋ Ｄ)的评价

是ꎬ物种并不能规避竞争ꎬ而且种间和种内的

竞争显然影响广泛ꎬ并成为自然社群的组织

和族群密度的决定性因素ꎮ
总之ꎬ许多生态学家往往从竞争的角度

解释生态位的问题ꎮ 这些问题在很大程度上

关注的是竞争理论中被广泛接受的两个基本

假设:竞争排斥的原则(主张在每个生态位

或每个有限的资源中不只有一个物种)和竞

争均衡原则ꎮ 进化使生态位空间发生了变

化ꎬ这样多个物种共生于相同的生态位空间ꎬ
形成了生态位重叠ꎮ 如此一来ꎬ这个重叠区

域为多个物种提供了可相对优化的条件ꎮ 生

物平衡与趋同的进化恰恰指向了这个事实ꎬ
即在类似的条件下ꎬ物种进化与选择压力和

适应力之间是相符的ꎬ这种现象被称之为

“生态等值”ꎮ 这意味着ꎬ相同地理位置中不

同物种会显现出特征的趋同化、生态位维度

的趋同化ꎮ

三、进化竞争理论的系统论审视

生态竞争排斥原则适用于达尔文自然选

择论ꎮ 特别是先验原则和实验真理之间的碰

撞反映了生态竞争排斥原则的状态ꎮ 有关竞

争均衡的假设以及竞争排斥原则有助于简化

竞争与物种多样化模式ꎬ这种原则适用于某

些简单和同质化环境ꎬ但与进化动力学的视

角并非完全兼容ꎮ
１.增加均衡性趋势的观点并不符合演化的动

力学思想

　 　 环境对生物施加的选择压力受到其他生

命系统压力的影响ꎮ 随着生物环境发生了变

化ꎬ生物本身也要随之发生变化ꎮ 据此ꎬ有机

体演化会产生一种积极的反馈ꎬ从而加速变

化进程ꎮ 如果说物种的灭绝往往归因于其他

有竞争力物种的共存ꎬ那么适应性扩张一般

会归因于来自种间竞争的选择压力ꎬ只是物

种并不能一直试图避免竞争ꎬ由竞争排斥所

产生的均衡性ꎬ使得物种之间的竞争不再发

生ꎮ 种间和种内的竞争显然能够影响到广泛

的生物ꎬ并决定了生物群体组织和密度ꎮ
２.忽视了环境系统中的种内竞争平衡

在某些环境中某些有机体能够通过种间

的竞争行为增加适应性ꎬ如爬行动物通过干

扰竞争获得潜在优势ꎬ但种间竞争并不是导

向规避竞争的充分条件ꎮ 自然选择应该由种

内竞争生态学分歧与生态固性之间的压力构

成ꎮ 源于种间竞争的选择压力往往不足以导

致竞争排斥ꎬ这是因为生态位的宽度及重叠

往往指向选择压力之间的平衡ꎬ而这些选择

压力是由种内和种间竞争造成的ꎮ 由种间和

种内的竞争所构成的相对压力可能会在一段

时间随着竞争关系的变化而变化ꎬ这一过程

限定了竞争平衡的实现程度ꎮ 在任何情形

下ꎬ竞争绝不是演化选择的唯一的决定因素ꎬ
不能将生态位或族群平衡视为竞争的结果ꎮ
３.审视生态系统竞争均衡理论的失效

在许多自然群落中ꎬ共存的许多物种之

间有着明显的不兼容性ꎮ 许多生态群落中多

种多样的物种共存是因为环境变异和其他因

素阻止了竞争的均衡性ꎬ亦即共存是一种非

均衡性ꎬ而非一种均衡现象ꎮ 生态位的宽度

及重叠往往指向选择压力之间的平衡ꎬ而这

些选择压力是由种内和种间竞争造成的ꎮ 由

种间和种内的竞争所构成的相对压力可能会

在一段时间内随着竞争关系的变化而变化ꎮ
这一过程限定了竞争平衡的实现程度ꎮ 如果

生态位重叠区域的相关资源并不稀缺ꎬ那么

种内或种外竞争就不会发生ꎻ反之ꎬ竞争一触

即发ꎮ 此外ꎬ气候因素、敌害、资源短缺、疾病

等至少从理论上会降低生物繁殖力、寿命以及

健康状况ꎬ更会限制族群的数量ꎬ从而有利于

竞争者ꎮ 据此ꎬ处于竞争劣势的物种可能会为

处于竞争优势的物种分享或让位生态位ꎮ

四、结　 语

在进化生物学领域ꎬ竞争一般分为干扰

式竞争和利用式竞争ꎮ 个体、种群和物种之
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间存在着竞争关系ꎮ 在同一物种中的竞争又

存在种内竞争和种外竞争ꎮ 种内竞争和种间

竞争之间的平衡在很大程度上决定了生态位

的边界ꎮ 在进化的背景下对有机体性状组合

的选择上ꎬ竞争涉及对后代的质和量的平衡ꎮ
进化系统论作为进化认识论的重要领域强调

了在系统的再生和突变过程中的优胜劣汰现

象ꎮ 其主要特征体现在转移平衡和协同演化

的相互作用的动态机制ꎮ 这种研究进路为生

物竞争理论的讨论提供了新的线索和视角ꎬ
为进化认识论的研究提供了重要的理据ꎬ但
在研究过程中应审视简单的实验室操作或简

单的数学模型的局限ꎬ同时ꎬ还应思考进化竞

争理论原则和演化动力学思想的非兼容性ꎮ
据此ꎬ系统科学、生物学、生态哲学、地理学等

领域的跨学科合作就显得尤为重要ꎮ
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