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摘要: 最大熵原理(the principle of maximum entropy)起源于信息论和统计力学, 是基于有限的已知信息对未知分

布进行无偏推断的一种数学方法。这一方法在很多领域都有成功应用, 但只是近几年才被应用到生态学研究中, 
并且还存在很多争论。我们从基本概念和方法出发, 用掷骰子的例子阐明了最大熵原理的概念, 并提出运用最大

熵原理解决问题需要遵从的步骤。最大熵原理在生态学中的应用主要包括以下方面: (1)用群落水平功能性状的平

均值作为约束条件来预测群落物种相对多度的模型; (2)基于气候、海拔、植被等环境因子构建物种地理分布的生

态位模型; (3)对物种多度分布、种–面积关系等宏生态学格局的推断; (4)对物种相互作用的推断; (5)对食物网度分

布的研究等等。最后我们综合分析了最大熵原理在生态学应用中所存在的争议, 包括相应模型的有效性、可靠性

等方面, 介绍了一些对最大熵原理预测能力及其局限性的检验结果, 强调了生态学家应用最大熵原理需要注意的

问题, 比如先验分布的选择、约束条件的设置等等。在物种相互作用、宏生态学格局等方面对最大熵原理更广泛

的讨论与应用可能会给生态学带来新的发展机会。 
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Abstract: The principle of maximum entropy (MaxEnt) was originally studied in information theory and sta-
tistical mechanics, and was widely employed in a variety of contexts. MaxEnt provides a statistical inference 
of unknown distributions on the basis of partial knowledge without taking into any unknown information. Re-
cently there has been growing interest in the use of MaxEnt in ecology. In this review, to provide an intuitive 
understanding of this principle, we firstly employ an example of dice throwing to demonstrate the underlying 
basis of MaxEnt, and list the steps one should take when applying this principle. Then we focus on its applica-
tions in some fields of ecology and biodiversity, including the predicting of species relative abundances using 
community aggregated traits (CATs), the MaxEnt niche model of biogeography based on environmental factors, 
the studying of macroecology patterns such as species abundance distribution (SAD) and species–area relation-
ship (SAR), inferences of species interactions using species abundance matrix or merely occurrence (pres-
ence/absence) data, and the predicting of food web degree distributions. We also highlight the main debates 
about these applications and some recent tests of these models' strengths and limitations. We conclude with the 
discussion of some matters of attention ecologists should keep in mind when using MaxEnt. 
Key words: MaxEnt, Bayesian statistics, plant traits, species geographic distribution, macroecology, species 
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最大熵原理(the principle of maximum entropy, 

简称MaxEnt或EM)起源于信息科学, 最早由著名数

学家、物理学家E. T. Jaynes提出(Jaynes, 1957a, b, 
2003), 在信息科学、物理学、天文学、经济学、神
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经科学等诸多领域有着广泛的应用(Phillips et al., 
2006; Banavar et al., 2010), 是统计力学(statistical 
mechanics)研究的重要内容。我国最早对最大熵原理

进行系统介绍的是《最大熵方法》一书(吴乃龙和袁

素云, 1991), 后来又出版了《熵气象学》与《组成论》

两本专著(张学文和马力, 1992; 张学文, 2003)。 
Jaynes最早提出最大熵原理, 是基于Shannon 

(1948)的信息熵概念。其核心思想是在推断未知概

率分布时充分考虑已知信息, 而对未知信息不妄加

揣测, 做到不偏不倚。Shannon的信息熵是对信息的

一种度量, 信息的增加会导致熵的减少, 从这个意

义上说, 在包含已有信息的前提下, 使得熵最大的

概率分布是包含未知信息最少的分布, 从而做到

“最没有偏见”。 
最大熵原理虽然在许多学科中有广泛应用, 但

只是近几年才引起生态学家们的关注。用Topic= 
(("Maximum Entropy" OR MaxEnt OR "Statistical 
Mechanics") AND (Ecology OR Biodiversity))在ISI 
Web of Science数据库中进行检索, 可检索到200条
记录(http://www.isiknowledge.com, 检索日期: 2011
年5月19日), 其发表年代与引用情况如图1所示。由

图1可见, 近5年来最大熵原理在生态学中引起了极

大的关注, 主要体现在两个方面: 一方面是基于最

大熵原理建立的物种地理分布的生态位模型

(Phillips et al., 2006; Phillips & Dudík, 2008)得到了

广泛的应用; 另一方面, 最大熵原理在生态学其他

相关领域尤其是群落生态学与生物多样性研究中

也引起了广泛的关注(Shipley et al., 2006; Pueyo et 

al., 2007; Dewar & Porte, 2008; Harte et al., 2008; 
Volkov et al., 2009; Haegeman & Etienne, 2010)。 

本文中我们先对最大熵原理做简单介绍, 然后

对近年来在生态学中的应用及其研究进展进行总

结, 以期引起国内同行的关注。 

1  最大熵原理概述 

通过掷骰子试验可以比较容易地理解最大熵

原理(He, 2010; Shipley, 2010b)。将一枚骰子在同一

桌面上多次投掷(总投掷次数记为N), 我们只知道N
次投掷结果的平均值为µ(假设µ = 5.5), 而对这枚骰

子及投掷过程没有更多的信息, 我们想知道的是骰

子六个面出现的次数各是多少。 
现在假设六个面1, 2, …, 6出现的次数分别为

n1, n2, …, n6, 对应的概率为pi = ni/N, 记我们感兴趣

的试验结果为向量n = (n1, n2, …, n6)或向量p = (p1, 
p2, …, p6), 那么这个试验结果对应着很多种可能的

“实现”方式。例如取N = 3, 3次投掷的结果是出现两

个6点一个2点, 则n = (0, 1, 0, 0, 0, 2), 但这个n对
应3种可能的“实现”方式: 2点分别在第一、二、三次

投掷中出现。由简单的排列组合知识可知, 向量n
对应的实现方式数量为:  

!!!
!

621 nnn
NW

⋅⋅⋅
=                         (1) 

我们认为实现方式数量最大的结果就是实际

观察到的结果(张学文, 2003), 如果要使向量n最可

能出现, 对应的W就应该最大。我们对这个公式简

单转换, 两端都取自然对数, 并用Stirling公式取近 

 
图1  ISI Web of Science数据库检索结果。检索词为Topic=(("Maximum Entropy" OR MaxEnt OR "Statistical Mechanics") 
AND (Ecology OR Biodiversity)), 检索时间范围为所有年份(检索日期: 2011年5月19日)。左图为各个年份所发表的文章数量, 
右图为这些文章的引用情况。 
Fig. 1  ISI Web of Science search reports (accessed on 19 May 2011). The searched words are: Topic=(("Maximum Entropy" OR 
MaxEnt OR "Statistical Mechanics") AND (Ecology OR Biodiversity)). The left one shows items published in each year; the right 
one shows citations of these papers in each year. 
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似值, 得到:  

 
显然 , W最大等价于S最大 , 而这个S就是

Shannon的信息熵, 于是我们所希望得到的分布应

该使得(2)式S取得最大值, 并满足(3)式的约束条件:  

 
(3)式中, xi = i, 这两个式子包含了我们已知的

所有信息, 其中第一个式子约束各个面出现的次数

加起来等于总投掷次数N, 第二个式子约束N次投掷

的平均值为µ。这是一个经典的最优化问题, 可以用

Lagrange乘子法来求解, 引入Lagrange乘子λ0和λ1, 
整个问题转化为求使得下面(4)式取得最大值的p: 

 
把这个结果带回(3)式即可求出λ0和λ1。在我们

的例子中, 取µ = 5.5时可以求出λ0 ≈ 5.932, λ1 ≈ 
–1.087, 所预测各个面出现的概率如图2所示。这与

我们的预期是一致的, 对于一枚均匀骰子的不作弊

投掷, 我们的常识是各个面出现的可能性相等, 而
多次投掷的结果其平均值应该是(1+2+…+6)/6=3.5; 
当现实中出现5.5的平均值时, 我们首先想到的是

大点数出现的次数多而小点数出现的次数少, 但在

没有任何别的信息的情况下我们只能对骰子的每

个面公平对待, 让它们除了满足这个平均值的约束

之外尽量等可能地出现, 这就是最大熵原理用有限

的已知信息推断未知概率分布的核心思想。事实上, 
我们要是取µ = 3.5, 经过简单的计算很容易得到每

个面出现的概率是相同的。 
最大熵原理其实是一种贝叶斯推断方法(Shi- 

pley, 2010b)。在实际应用中, 我们引入p的先验分布

p0(Jaynes, 2003; Pueyo et al., 2007), (1)式变为:  
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相应地需要最大化的熵变为相对熵: 

 
图2  均值为5.5的掷骰子试验结果的最大熵估计 
Fig. 2  The result of dice throwing predicted by MaxEnt with 
mean of 5.5 

 

 
我们前面的例子中先验分布是均匀分布, 也就

是认为各个面出现的概率都一样, 所有p0i都相等, 
所以简化为(2)式的形式。 

现在, 我们对最大熵原理的应用步骤作一简单

归纳: 首先要明确研究的问题, 我们要求什么样的

概率分布？所“投掷”骰子的各个面分别代表什么？

平均值又代表什么？在这些问题都清楚的前提下

按照下面的步骤进行求解:  
(1)确定所求问题的先验分布, 先验分布应该是

包含信息量最小的分布(Pueyo et al., 2007)。 
(2)根据实际问题和已知信息确定约束条件((3)

式)。 
(3)在满足约束条件的同时最大化相对熵((8)

式), 求得感兴趣的概率分布。 

2  最大熵原理在生态学中的应用 

将前面的掷骰子试验换成生态学中不同的实

际问题, 最大熵原理就能够简单地应用到生态学当

中。张学文(2003)在其专著《组成论》中指出, 任何

事物都有一个组成(成分)问题, 即不同的成分在总体

中各占多大比重, 而最大熵原理是研究系统组成问

题的最佳工具。生态学研究中有很大一部分内容就是

研究系统的组成问题的, 比如在群落结构研究中的

各物种相对多度问题即是以“物种”作为标签来看整

个群落中所有个体的成分, 研究各个物种在整个群

落中所占的比重; 再比如同样是群落结构问题的大
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小分布(size distribution)问题, 所研究的是不同大小

(生物量)的个体在群落中的比重; 食物网中的度分布

(degree distribution)问题, 研究的是一个食物网的营

养链上各物种的食物和天敌种数的分布, 也是典型

的组成问题。此外, 还有宏生态学(macroecology)中的

许多格局其实也是分布问题 , 比如种–面积关系

(SAR)、物种多度分布(SAD)等等。事实上这些分布

大都是生态学研究的核心问题 (Preston, 1948; 
Hubbell, 2001; Dunne et al., 2002; Brown et al., 2004)。 

下面我们就近年来最大熵原理在预测物种相

对多度、地理尺度上预测物种空间分布、研究宏生

态学格局、推断物种间相互作用、解释食物网的度

分布等领域的应用简单总结。 
2.1  通过植物性状预测物种相对多度 

将前面的掷骰子试验类比为植物群落, 骰子的

各个面对应不同的物种, 各个面上的数字对应物种

的性状, Shipley等(2006)在法国南部选取处于次生

演替不同阶段的一系列废弃葡萄园, 用12块样地的

数据研究了30种植物的叶、茎、种子等相关的8个
性状与各物种相对多度之间的关系; 用群落水平上

各性状的平均值作为约束条件, 运用最大熵原理对

各物种在不同群落中的相对多度进行预测, 结果与

实测数据有很高的吻合度(R2 = 94%)。他们认为自

己的方法避开了种群动态的复杂情况, 实现了用功

能性状对植物群落结构的推断, 对传统的“环境过

滤”(environmental filtering)概念实现了定量描述

(Shipley et al., 2006; Shipley, 2010a)。该研究结果表

明, 除了特定的起作用的功能性状之外, 物种可以

看作是等价的, 物种间功能性状的差异与群落所处

环境完全决定了群落的结构。这里物种间的等价与

中性理论完全不同: 在Shipley(2010a, b)的模型中, 
物种之间性状上的差异是至关重要的, 而中性理论

却是忽略物种之间的性状差异的(Hubbell, 2001)。很
多传统生态位理论的追随者也都尝试建立物种相

对多度与功能性状、环境之间的联系, 但大都不是

很成功, 而忽略物种之间差异的中性理论却能很好

地预测物种多度分布, 这一直是中性理论优于生态

位理论的有力证据, 而Shipley等人的这项工作改变

了这种局面(McGill, 2006)。事实上, Shipley在后续

研究中指出, 中性理论可以为最大熵原理提供很好

的先验分布(Shipley, 2010b)。 
这项工作一经发表就引起生态学家们的极大关

注 (Marks & Muller-Landau, 2007; Roxburgh & 
Mokany, 2007; Haegeman & Loreau, 2008, 2009), 也
成为最大熵原理在生态学中得到广泛关注的起点。

关于这篇文章所引发的争论, 我们将在后文中讨论。 
2.2  物种地理分布的生态位模型 

物种在地理尺度上的空间分布是生物地理学

与保护生物学研究的核心内容。物种空间分布的建

模分两种情形: 一种是已知某物种明确的分布区与

非分布区, 这种情况下在地理尺度上预测该物种的

空间分布比较容易; 另一种情形是只知道某物种出

现的一些地区, 而其非分布区并不明确, 这种情况

下进行地理尺度上的预测会比较困难。而现实中我

们面临更多的是后一种情形。 
2006年, S. J. Phillips与同事们合作, 基于生态

位理论, 考虑气候、海拔、植被等环境因子, 用最

大熵原理作为统计推断工具, 构建了物种地理尺度

上空间分布的生态位模型(Phillips et al., 2006; Phi- 
llips & Dudík, 2008), 并且编写了可以免费获取的

软件(http://www.cs.princeton.edu/~schapire/maxent/)。
此模型建立之初对最大熵原理的应用是基于机器

学习方法的(Phillips et al., 2006), 比较复杂, 直到

最近才有人对其做了统计上学的解释(Elith et al., 
2011), 使生态学家们能更清楚地认识这个模型。该

模型在提出之后短短的几年间便得到了广泛的应

用, 也已为我国生态学家们熟知, 国内已有很多用

它来预测珍稀物种或者入侵物种以及一些植物病

虫害潜在分布区域的报道(王运生等, 2007; 曾辉等, 
2008; 李明阳等, 2008; Li et al., 2009)。 
2.3  宏生态学格局的推断 

Hubbell中性理论的基本假设是物种之间在生

态功能上没有差异(Hubbell, 2001)。尽管很多研究都

证实物种间差异的存在是不可否认的(Leigh, 2007), 
但中性理论依然能解释生态学中很多问题, 其预测

在很多案例中得到了验证, 这在生态位理论支持者

看来是不可思议的。Pueyo等(2007)从完全相反的角

度出发, 假设每一个种都有自己的特征, 从某种意

义上说都是不一样的(ecologically idiosyncratic), 运
用最大熵原理推断物种多度分布, 发现中性理论仅

仅是大量可能正确的模型之一。 
类比前面掷骰子的例子, 在物种多度分布研究

中, 骰子的每个面对应于一个多度水平, 而pi对应

具有该多度的物种数占总物种数的比例。在Pueyo
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等的工作中将相对熵(公式(8))最大化, 包含信息量

最小的先验分布选为几何级数p0(n) = ψn–1 (Pueyo et 
al., 2007)。 

最近有研究认为(Bowler & Kelly, 2010; Frank, 
2011), Pueyo等(2007)对这个分布的解释有欠缺, 但
作为先验分布的选择是正确的。有了先验分布, 通
过选取不同的约束条件, 就可以得到不同的物种多

度分布格局。比如选取归一化条件和群落中每个物

种的平均多度为约束条件, 得到的物种多度分布为

经典的对数级数分布(Fisher et al., 1943); 在此基础

上再加上每个物种多度的几何平均数(实际操作中

作对数转换, 化乘积为求和, 还要加入另外一个用

作修正的约束)作为约束, 就得到了另一个经典的

物种多度分布格局——对数正态分布 (Preston, 
1948, 1962)。这一结果展示了最大熵原理的强大之

处: 十分简洁的假设, 超越了平常的统计模型与机

理模型需要简化自然系统复杂性的限制, 所推导的

格局与已知的经典分布相符合(Pueyo et al., 2007)。 
这项研究与前面提到的Shipley等(2006)的研究

正好呈某种程度的互补: Pueyo等(2007)推导的是宏

观的物种多度分布格局, 结果为不同多度的物种所

占的比重, 而不能得出具体每个物种的相对多度; 
而Shipley等(2006)是用物种在功能性状上的差异来

推导具体每个物种的相对多度。 
Harte等(2008)从状态变量(state-variable)的概

念出发, 参考热力学中的理想气体模型将最大熵原

理应用于生态学中, 来推断宏生态学格局, 如物种

多度分布、种–面积关系、特有种–面积关系(EAR)、
多度–能量关系(AER)等。其中, 选取的4个“状态变

量”分别为: 群落面积A0、总物种数S0、总个体数N0

以及总代谢率E0。在用最大熵原理求解这些格局的

时候并没有考虑任何机理, 就像热力学中一样, 仅
仅用这些状态变量作为约束条件来得到对这些格

局的预测。运用最大熵原理很自然地推导出了

Fisher的物种多度分布对数级数分布; 种–面积关系

在双对数坐标系中呈负曲率, 但是随着物种数与个

体数比值的下降, 越来越接近于斜率介于0.14–0.20
之间的幂率分布。这些结果同时得到了观测数据的

强力支持, 预测结果与已有的普查数据(CTFS系统

BCI、Cocoli、Sherman等大样地的数据)(Harte et al., 
2008; http://www.ctfs.si.edu)高度吻合。由于Harte等
(2008)的预测中没有任何可调参数, 所以预测值与

观测值之间即使很小的差异都可能会对探索宏生

态学格局背后的生态机理大有裨益。 
Dewar和Porte(2008)运用最大化相对熵的方法, 

通过建立简单的资源利用模型, 推导了局域尺度上

多样性–生产力关系、物种多度分布(对数正态)等生

态格局, 并利用前人发表的数据对所作的预测进行

了验证, 使最大化相对熵的预测结果得到了数据的

支持。他们强调, 这些生态格局与热力学系统的表

现之间存在数学相似性, 提出生态格局的解释不应

该只局限于生态学, 它可能还反映了高自由度的复

杂系统在一些非常宏观的环境约束之下所显示的

相似的统计格局。 
2.4  物种间相互作用的推断 

Volkov等(2009)提出两种互补的方法来推断群

落中物种间的有效相互作用力(the effective interac-
tion strength): 第一种基于最大熵原理, 第二种是随

机生–死模型(stochastic birth–death model), 两种方

法所得到的结果高度一致。他们的研究结果表明在

巴拿马BCI森林大样地中, 与种内作用相比, 种间

相互作用是很弱的(比种内作用小一个数量级), 这
为忽略物种间相互作用的中性理论能够很好地预

测BCI许多静态和动态格局提供了一种解释。在这

项研究中, 作者将整个大样地划分成许多同样大小

的栅格, 每个物种在每个栅格中有一个多度, 一个

栅格中所有研究物种的多度构成一个多度向量n = 
(n1, n2, …, nS), 而这个向量就和我们掷骰子例子中

的骰子的面对应起来, 不同的是每个面不仅仅对应

一个点数, 而是对应一个向量, 所要探究的分布不

再是一元的p(xi), 而是多元的p(n)。作者用归一化条

件和各物种在一个栅格中的平均多度以及两两物

种对多度的乘积在一个栅格中的均值作为约束条

件, 用最大熵原理来推断分布p(n)。在这个推断过

程中, 物种间有效相互作用是一个涌现(emergent)
的结果(Volkov et al., 2009)。 

值得注意的是, 另一项与Volkov等(2009)类似

的工作即Azaele等(2010)的工作几乎同时发表。只

是后者所采用的数据集不同, 他们没有详细的物种

多度数据 , 而是仅用物种出现与否(presence/abs- 
ence)的数据来研究了生态系统的结构, 同样得到了

物种之间相互作用的网络(Azaele et al., 2010)。 
2.5  食物网的度分布 

度分布是复杂网络研究中的重要概念(Strogatz, 
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2001; 王林和戴冠中, 2006), 在食物网结构建模中

扮演着重要角色(Williams, 2010)。在食物网中, 度
分布是指其营养链上不同物种的食物和天敌种数

的分布。尽管度分布在复杂网络的描述中占有十分

重要的地位, 其研究也十分广泛(Strogatz, 2001; 王
林和戴冠中, 2006), 然而对于度分布的机理或者统

计学上的解释却很少。Williams(2010)运用最大熵原

理构建的简单模型能够对食物网度分布进行很好

的预测, 这为度分布背后的机理提供了一种解释, 
即虽然食物网的结构受很多生态过程的影响, 但是

其度分布却是独立于这些生态过程的。Williams 
(2010)对最大熵原理的使用和我们前面掷骰子的例

子很接近, 骰子中各个面对应食物网中的物种, 各
个面的点数对应该物种的食物(天敌)种数, 约束条

件包括归一化条件和每个物种在该食物网中食物

(天敌)种数的平均值。在食物网之外, Williams (2011)
还用同样的方法研究了植物—传粉者、植物–种子传

播者以及植物–植食动物等二分网络(bipartite net-
works)中的度分布, 得到了很好的预测效果。 

3  争论与进展 

由于逻辑上的简洁以及在实际应用中的良好

表现, 近年来最大熵原理在生态学中得到了极大的

关注。但是生态系统毕竟不同于物理系统, 从统计

物理中借鉴过来的最大熵原理在生态学中能占据

什么样的地位, 以及其对生态学分布预测的可靠性

究竟有多高也引起了广泛的争论。 
目前这些争论主要围绕Shipley等(2006)的工作

展开。 Roxburgh 和 Mokany(2007) 认为 Shipley 等

(2006)对最大熵原理的应用在数学上存在不独立性, 
他们使用的群落水平上的性状平均值是由实际观

测到的物种相对多度计算的, 而后面又用这些平均

性状作为最大熵的约束条件来预测物种相对多度, 
属于循环论证。Marks和Muller-Landau(2007)也指出

了这个问题, 另外他们用交叉验证(cross-validation)
的方法对Shipley等(2006)的工作做了检验, 发现在

交叉验证中最大熵模型的预测能力要大大低于原

工作中所报道的94%。Haegeman和Loreau(2008, 
2009)认为Shipley等(2006)研究中好的结果来源于

他们很好的数据集以及太过严格的约束条件, 事实

上不能为最大熵原理在生态学中的应用提供任何

支持。Haegeman和Loreau(2008, 2009)通过对比生态

学与物理学中最大熵原理的不同表现, 指出最大熵

原理在物理学中的成功源于物理系统高的自由度, 
而生态学的尴尬在于其自由度不够大(Haegeman & 
Loreau, 2008), 所以想要在生态学中成功运用最大

熵原理并不是一件容易的事情。 
针对这些批评, Shipley都一一作出了回应(Shi- 

pley et al., 2007; Shipley, 2009a, b)。事实上,单从模

型的角度讲, 循环论证的指责是不对的, 虽然人们

期望一个模型的参数能够独立于其所拟合的数据, 
但现实中很少有模型能满足这个条件, 就拿最常使

用的线性回归来说, 其参数也需要先用数据进行拟

合, 所以这是一个自由度的问题, 不能简单地定义

为 循 环 论 证 (McGill & Nekola, 2010; Shipley, 
2010b)。就数据获取的角度而言, 群落平均性状还

可由别的方法如从遥感数据得到 (He, 2010), 而
Shipley等(2006)工作的出发点是由环境来预测群落

平均性状 , 进而得到环境对群落结构的预测

(Shipley, 2010b), 故而循环论证不应该成为批评最

大熵模型的理由。对一个模型预测能力的最终判定

需要依靠强有力的统计检验以及实证数据的支持, 
这方面的研究已经有所进展, 比如Shipley(2010c)本
人就发展了一种置换检验(permutation test)方法, 并
对Shipley等(2006)和Pueyo等(2007)的工作进行了检

验。Roxburgh和Mokany (2010)也在他们前期工作的

基础上发展了相应的统计检验方法。最近, Shipley
和合作者也用实证数据对他们的模型做了有力的

检验(Sonnier et al., 2010; Shipley et al., 2011)。
Merow等(2011)通过对最大熵模型预测力与局限性

的系统研究, 发现在不同多样性水平、不同优势度

水平的群落中, 最大熵模型都能很好地预测对群落

平均性状起决定作用的主要物种的相对多度, 其预

测结果都好于无效模型(null models)与回归模型。

Merow等(2011)还指出, 最大熵模型对性状的选择

敏感, 使用基于无效模型的先验分布可以大幅提高

其预测力。 
这些争论也引起了其他生态学家的兴趣, Oikos

杂志2010年第4期刊出了4篇相关的专题文章来探

讨最大熵原理在生态学中的应用, 分别是: 最大熵

原理与大家所熟知的统计方法(如Logistic回归)之
间联系的探讨(He, 2010)、从实用主义角度对最大熵

原理的评价(McGill & Nekola, 2010)、对最大熵模型

预测结果的统计检验方法的探讨 (Roxburgh & 
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Mokany, 2010), 以及Shipley(2010a, b)本人对其模

型背后的生态机理的探讨。 
最大熵原理在生态学中的应用也引起了物理

学家的注意(Banavar et al., 2010; Bowler & Kelly, 
2010)。在Pueyo等(2007)工作的基础上, Bowler和
Kelly(2010)通过运用最大熵原理研究物种多度分

布, 找到了物种多度分布背后的生态机理, 构建了

一个涵盖从中性理论到极端的生态位理论(Pueyo et 
al., 2007)所有生态模型的SAD分布框架, 成功地实

现了生态位理论与中性理论的融合。该研究表明, 
物种多度分布主要由两类基本生态学参数决定, 一
个是群落中所有物种总个体数, 另一个是单位出生

率和死亡率(per capita birth rates and death rates), 
其他的一些约束如单个物种的多度和物种间的相

关性在决定SAD格局中所起作用不大。 
最大熵原理在生态学中的应用也推进了生态

学的发展。如Volkov等(2009)和Azaele等(2010)提供

了将物种间相互作用加入到生态系统结构与动态

研究中的途径, Williams(2010)为食物网的度分布提

供了机理解释, 物种地理分布的最大熵模型还为生

物地理学与保护生物学提供了有力的预测工具

(Phillips et al., 2006), 最大熵原理对宏生态学格局

的推断也推进了生态学中统一格局与统一理论的

研究 (Frank, 2009, 2011; Bowler & Kelly, 2010; 
McGill, 2010)。 

4  结语 

综上所述,最大熵原理为生态学的发展注入了

新的活力。但这些研究还刚刚起步, 还存在很多争

论, 许多问题还有待进一步研究。我们这里要强调

的是源于信息论与统计物理的最大熵原理本身仅

仅是一种用有限信息来客观地推断未知概率分布

的方法, 并不能代替真正的生态学研究。最大熵原

理的应用有很多问题需要注意, 比如先验分布的选

择、约束条件的设置等等, 这些步骤对最大熵原理

的应用至关重要(Pueyo et al., 2007; Banavar et al., 
2010; Haegeman & Etienne, 2010)。只有对所研究的

生态问题有清楚的认识与表达, 我们才可能正确地

运用最大熵原理。生态学家对自然界中统一格局的

向往、对统一方法与理论的追求, 都是生态科学发

展的动力。对最大熵原理更广泛的讨论与应用可能

会给生态学带来新的发展。 
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