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高阶相互作用对宿主⁃寄生群落动态的影响

高志灵，苏　 敏∗，江正俊
合肥工业大学数学学院， 合肥　 ２３０６０１

摘要：物种间相互作用是影响生物群落稳定性和多样性的重要因素。 基于 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 竞争模型，通过构建多宿主种群的种

内和种间高阶相互作用模型，研究宿主种群的间接竞争效应对寄生群落动态的影响机制。 为有效地揭示高阶作用对种群动态

的影响，通过对比宿主⁃寄生群落的现象模型以及机制模型，利用机制模型产生的合理数据集对现象模型中高阶项的参数进行

拟合，进而探讨了高阶相互作用在群落动态中的作用。 结果显示，完整的高阶相互作用模型在描述多宿主⁃寄生系统的群落动

态中表现最优，而直接相互作用模型对群落动态的描述相对较差，即同时考虑种间和种内的高阶相互作用模型更加符合机制模

型所描述的群落动态。 此外，种内高阶作用和种间高阶作用产生不对称效应，宿主间的种间高阶作用对群落产生的影响较种内

高阶作用更为显著。 该研究结果在一定意义上丰富了宿主⁃寄生生物群落的稳定性研究，为理解物种间相互作用的多样性研究

提供了依据。
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物种间相互作用是影响生物群落多样性模式的重要因素［１⁃４］。 已有的理论研究工作大多是基于物种间

的直接相互作用模型来探究物种的共存和多样性［５⁃９］，这些模型虽然应用广泛，但是模型结果与实验数据的

吻合还不够准确［１０⁃１５］。 近年来，物种间的高阶相互作用（ｈｉｇｈｅｒ⁃ｏｒｄｅｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，缩写 ＨＯＩｓ）逐渐引起生态学

家的关注［１２，１６⁃１８］。 高阶相互作用是指相互竞争的两物种之间的相互作用对第三个物种的增长率所起到的非

累加效应［１２，１８］。 高阶相互作用在生物群落中的重要性一直是群落生态学所关注的焦点问题之一，实验方面

的研究工作亦对高阶相互作用的存在进行详细的描述［１２，１６，１９⁃２２］。 理论生态学方面，高阶相互作用在种群竞争

模型中的重要性也不断得到发展［１２，１８］。 Ｂａｉｒｅｙ 等［１７］ 采用含高阶相互作用的复制动态模型，论证了在随机相

互作用的群落中高阶相互作用对群落多样性和稳定性的影响与只考虑直接相互作用时的结果相反。 Ｇｒｉｌｌｉ
等［２３］和 ＡｌＡｄｗａｎｉ 和 Ｓａａｖｅｄｒａ［２４］ 证明了高阶相互作用能够增加群落的多样性和稳定性。 Ｍａｙｆｉｅｌｄ ＆
Ｓｔｏｕｆｆｅｒ［１２］结合实验数据，利用负二项式模型，证明了含高阶相互作用的植物群落模型相对其他模型更加符合

实验数据。 对于寄生群落，宿主间同样存在竞争资源的现象，这种高阶相互作用如何影响寄生群落的动态？
本文在已有的研究基础上［１８］，构建了多物种宿主寄生群落模型，假设宿主间通过共享同一种资源而存在

相互竞争关系，宿主在消耗资源时，可能会受到环境中的寄生生物（ ｆｒｅｅ⁃ｌｉｖｉｎｇ ｐａｒａｓｉｔｅ）的感染［２５⁃２８］，从而增加

了宿主的死亡率。 当已感染宿主死亡后，就会将寄生生物释放到其体外环境中，再次成为自由生活阶段的寄

生生物［２５⁃２６］。 基于易感宿主、已感染宿主及环境中寄生生物动态的理论模型，探讨高阶相互作用在多物种宿

主⁃寄生群落中的重要性。

１　 模型构建

首先，基于 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 竞争模型［１２⁃１５，１８，２４］，本文构建了存在资源竞争关系的多物种宿主寄生系统，为了

研究高阶相互作用的影响，分别考虑了如下四种现象模型［１８］：（ Ｉ） 直接相互作用模型（ ｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｍｏｄｅｌ），即只考虑直接成对的物种间竞争作用（图 １）；（ＩＩ）种内 ＨＯＩｓ 模型（ ｉｎｔｒａ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＨＯＩｓ ｍｏｄｅｌ），即考虑

宿主种内相互作用对另一物种的累积效应对其增长引起的间接作用（图 １）；（ ＩＩＩ）种间 ＨＯＩｓ 模型（ ｉｎｔｅｒ⁃
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＨＯＩｓ ｍｏｄｅｌ），即考虑两物种间相互作用对第三个物种的累积效应对其增长所起到的间接作用；（ ＩＶ）
完整的 ＨＯＩｓ 模型（ｆｕｌｌｙ ｓｐｅｃｉｆｉｅｄ ＨＯＩｓ ｍｏｄｅｌ），即同时考虑种内和种间的高阶作用模型。 为了检验上述四种

模型中哪一个可以更好地描述多宿主寄生群落，本文进一步构建涵盖完整资源竞争过程的机制模型，并分别

对比机制模型和上述四种现象模型，探讨高阶相互作用对寄生生物群落中种群动态的作用。
１．１　 现象模型

假设宿主间是资源利用性竞争，同时宿主受到环境中自由生活状态的寄生生物感染威胁，因此，根据寄生

生物的传播途径对理论模型做如下假设：（ Ｉ）宿主分为易受感染的宿主（ Ｓｉ，ｉ ＝ １，２，３）和已感染发病的宿主

７８８２　 ７ 期 　 　 　 高志灵　 等：高阶相互作用对宿主⁃寄生群落动态的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 宿主物种间的相互作用对个体生殖的影响
Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

红色箭头代表宿主 １ 个体间的种内相互作用，黑色箭头代表宿主 ｉ（ ｉ ＝ ２，３） 的个体与宿主 １ 的个体间的直接种间相互作用；橙色和紫色代
表种内高阶相互作用，蓝色和绿色代表种间的高阶相互作用

（ Ｉｉ，ｉ ＝ １，２，３）两类；（ＩＩ）宿主的增长是密度依赖的自然增长，易感宿主和已感染宿主具有相同的繁殖后代的

能力。 由于寄生感染不是垂直传播的途径，因此假设已感染宿主的后代仍然是健康的易感染宿主；（ＩＩＩ）宿主

间的资源竞争采用 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型，易感宿主和已感染宿主均具有竞争能力；（ＩＶ）易感染宿主因环境中自

由生活的寄生生物（ Ｅ ）而发生感染，寄生感染将会引起已感染宿主发生额外的死亡。 当已感染宿主死亡后，
体内的寄生生物被释放到其体外进入环境，进而转化成自由生活阶段。 基于上述假设，当只考虑宿主间的直

接相互作用时，我们可以用下面的现象模型描述寄生感染系统：
ｄＳｉ

ｄｔ
＝ ｂｉ Ｓｉ ＋ Ｉｉ( ) １ － ∑

３

ｊ ＝ １
αｉｊ Ｓ ｊ ＋ Ｉ ｊ( )[ ] － γｉＳｉＥ － μｉＳｉ

ｄＩｉ
ｄｔ

＝ γｉＳｉＥ － μｉ ＋ νｉ( ) Ｉｉ

ｄＥ
ｄｔ

＝ ∑
３

ｉ ＝ １
λ ｉＩｉ － ∑

３

ｉ ＝ １
γｉＳｉＥ － ｄＥ

（１）

式中， ｂｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 是第 ｉ 个宿主的自然出生率， αｉｊ ｉ，ｊ ＝ １，２，３( ) 是物种间竞争系数， γｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 是环境

中自由生活的寄生生物对第 ｉ个易感宿主的感染率， μｉ，ｖｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 分别代表第 ｉ个宿主的自然死亡率以及

已感染宿主因寄生感染导致的额外死亡率， λ ｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 是寄生生物在已感染宿主中的释放率； ｄ 是环境中

寄生生物的自然死亡率。
为了探讨高阶相互作用的重要性，本文通过扩展上述直接相互作用模型，加入高阶相互作用项［１２，１８］。 当

考虑同种宿主个体间的相互作用对所关注物种的影响时，扩展模型（１）得到种内高阶相互作用的现象模型，
影响强度用参数 βｉｊｊ 来体现；当考虑不同宿主间的相互作用对所关注物种的影响时，可得到种间高阶相互作用

模型，高阶作用的强度用参数 βｉｊｋ 来表示；当同时考虑种内和种间高阶相互作用，扩展模型（１）可得到如下完

整的高阶作用现象模型：
ｄＳｉ

ｄｔ
＝ ｂｉ Ｓｉ ＋ Ｉｉ( ) １ － ∑

３

ｊ ＝ １
αｉｊ Ｓｊ ＋ Ｉｊ( ) － ∑

３

ｊ ＝ １
βｉｊｊ Ｓｊ ＋ Ｉｊ( ) ２ － ∑

３

ｊ ＝ １
∑

３

ｋ ＝ ｊ＋１
βｉｊｋ Ｓｊ ＋ Ｉｊ( ) Ｓｋ ＋ Ｉｋ( )[ ] － γｉＳｉＥ － μｉＳｉ

ｄＩｉ
ｄｔ

＝ γｉＳｉＥ － μｉ ＋ ｖｉ( ) Ｉｉ

ｄＥ
ｄｔ

＝ ∑
３

ｉ ＝ １
λｉＩｉ － ∑

３

ｉ ＝ １
γｉＳｉＥ － ｄＥ

（２）

式中， βｉｊｊ ｉ，ｊ ＝ １，２，３( ) 是宿主 ｊ 的种内相互作用对物种 ｉ 的累积效应， βｉｊｋ ｉ，ｊ，ｋ ＝ １，２，３，ｊ ≠ ｋ( ) 代表物种

ｊ，ｋ( ) 间的相互作用对物种 ｉ 的累积效应，其他参数的意义同模型（１）。
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１．２　 机制模型

为了探索高阶间接作用对种群动态的影响，本文进一步构建资源利用性竞争的机制模型。 模型假设宿主

之间共享资源（ Ｒ ）实现相互竞争，而宿主间的资源竞争作用通过消耗资源来反馈对宿主增长率的影响，因
此，机制模型隐含地考虑了现象模型中宿主间的直接竞争和间接竞争关系，体现了一个完整的生态过程。 假

设资源（ Ｒ ）服从 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 增长，已感染宿主具有对资源的竞争能力，即易感染宿主和已感染宿主均可消耗资

源。 根据上述假设可构造如下机制模型：
ｄＳｉ

ｄｔ
＝ ｅｉ ｆｉＲ Ｓｉ ＋ Ｉｉ( ) － γｉＳｉＥ － μｉＳｉ

ｄＩｉ
ｄｔ

＝ γｉＳｉＥ － μｉ ＋ ｖｉ( ) Ｉｉ

ｄＥ
ｄｔ

＝ ∑
３

ｉ ＝ １
λ ｉＩｉ － ∑

３

ｉ ＝ １
γｉＳｉＥ － ｄＥ

ｄＲ
ｄｔ

＝ ｒＲ １ － Ｒ
Ｋ

æ

è
ç

ö

ø
÷ － ∑

３

ｉ ＝ １
ｆｉＲ Ｓｉ ＋ Ｉｉ( )

（３）

式中， ｅｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 是第 ｉ 个宿主（包含易感宿主和已感染宿主）捕食资源（ Ｒ ）的转化率， ｆｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 代

表宿主种群 ｉ 对资源的消耗率。 为了简便，不妨设 ｆｉ ｉ ＝ １，２，３( ) ＝ ｆ 。 ｒ ， Ｋ 分别代表资源（ Ｒ ）的自然增长率

及环境容纳量，其他参数的意义和现象模型相同。

２　 数值模拟与结果分析

基于 Ｌｅｔｔｅｎ 等［１８］的方法，利用上述三宿主寄生群落的机制模型产生数据集，然后对相应的宿主⁃寄生现

象模型中高阶作用的强度进行参数估计，通过数值模拟的方法探讨高阶项的引入如何调节现象模型和机制模

型的吻合程度。 首先，基于表 １ 中的参数对机制模型模拟 ｍ 次（ ｍ ＝ １００），每次模拟均使得所有物种达到稳

定共存，模拟所用的时间间隔为 Δｔ ＝ ０．１ 的步长，记录每步所对应的种群密度，其中时间 ｔ∈ ０，Ｔ[ ] 。 因参数 ｆ
在每次模拟都是均匀分布下的随机值，那么对这 ｍ 个 ｆ 的随机参数值来分别计算宿主 ｉ 的承载能力，即假定

物种 ｊ 的初始时刻密度 Ｎ ｊ ｊ ≠ ｉ( ) ＝ ０，模拟机制模型使其达到平衡状态，记录平衡时刻宿主 ｉ 的种群密度

Ｎｉ（Ｔ） ，并记其为宿主 ｉ 的承载能力 Ｃ ｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 。 然后，将承载能力区间 １，ｍｉｎ Ｃ ｉ ｉ ＝ １，２，３( ){ }[ ] 均匀

分为 ５ 份，同理，对承载能力区间 ｍｉｎ Ｃ ｉ ｉ ＝ １，２，３( ){ } ，ｍａｘ Ｃ ｉ ｉ ＝ １，２，３( ){ }( ] 再均匀分为 ５ 份，得到包含

１０ 个元素的承载能力序列。

表 １　 模型中各参数意义及其取值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

定义
Ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎ

参数范围
Ｄｅｆａｕｌｔ ｖａｌｕｅ

ｅｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 宿主捕食资源的转化率 ｅ１ ＝ ０．１１４２，ｅ１ ＝ ０．１２７，ｅ３ ＝ ０．１４

ｆｉ ＝ ｆ ｉ ＝ １，２，３( ) 宿主对资源的消耗率 ｆ ～ ｕｎｉｆｒｎｄ ０．０７，０．１４５( )

γｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 寄生对易感染宿主的感染率 γ１ ＝ ０．５０５，γ２ ＝ ０．６，γ３ ＝ ０．７

μｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 宿主的自然死亡率 μｉ ｉ ＝ １，２，３( ) ＝ ０．５

ｖｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 寄生感染引起的额外死亡率 ｖ１ ＝ ０．１，ｖ２ ＝ ０．２，ｖ３ ＝ ０．３

λｉ ｉ ＝ １，２，３( ) 已感染宿主的病毒释放率 λ１ ＝ ０．５，λ２ ＝ ０．６，λ３ ＝ ０．９

ｒ 资源的自然增长率 ４

Ｋ 资源的环境容纳量 １００

ｄ 环境中寄生的自然死亡率 ０．１
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　 　 最后，对机制模型按照如下步骤进行扰动：（ Ｉ）各宿主（包含易感染和已感染宿主）在上述承载能力的序

列中随机取值，得到扰动的全排列，共有 Ａ３
１０ 组的宿主种群密度组合。 其中，根据实际意义，排除宿主的密度

取值大于其承载能力的组合；（ＩＩ）在上述参数下，运行机制模型到 Ｔ 步时（多次模拟显示，种群在 Ｔ ＝ １０００ 达

到稳定，即进行 １００００ 次数值迭代），按照第 Ｉ 步中的种群密度同时对易感染和已感染宿主的密度进行扰动，
每组随机参数下，扰动次数等于物种可取的排列个数；（ＩＩＩ）扰动后继续运行 Ｔ 时间步，群落重新达到稳定。
因此，基于该模拟过程我们可得到随机产生的 １００ 组宿主种群密度的时间序列。 基于上述模拟过程，随机选

择宿主对资源的消耗率 ｆ 的一个取值，对机制模型进行一次扰动下的种群动态如图 ２ 所示。

图 ２　 机制模型下的种群在扰动前后的时间动态

Ｆｉｇ．２　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｕｎｄｅｒ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌ

参数取值： ｅ１ ＝ ０．１１４２，ｅ１ ＝ ０．１２７，ｅ３ ＝ ０．１４，ｆ ～ ｕｎｉｆｒｎｄ ０．０７，０．１４５( ) ，γ１ ＝ ０．５０５，γ２ ＝ ０．６，γ３ ＝ ０．７，μｉ ｉ ＝ １，２，３( ) ＝ ０．５，ｖ１ ＝ ０．１，ｖ２
＝ ０．２，ｖ３ ＝ ０．３， λ１ ＝ ０．５，λ２ ＝ ０．６，λ３ ＝ ０．９，ｒ ＝ ４，Ｋ ＝ １００，ｄ ＝ ０．１

基于上述过程可得到宿主在 ［１０００，２０００］ 时间内的密度序列，即 Ｎｉ Ｔ ＋ ｋΔｔ( ) ，ｉ ＝ １，２，３，选取该时间序

列作为现象模型的样本数据，记作训练集（ｔｒａｉｎｉｎｇ ｄａｔａｓｅｔ）。 为了减少误差，本文模拟过程中保持机制模型中

宿主的自然死亡率和疾病致死率与现象模型中的一致。 然后，基于该密度的时间序列利用样条差值模型的一

阶导数来计算各宿主密度的变化率，即
ｄＮｉ

ｄｔ
ｉ ＝ １，２，３( ) 。 最后，根据所求得宿主种群密度的变化率，利用多

元回归分析对四种现象模型中的参数进行估计。
同时，为了检验训练集的样本数据拟合出来的参数对机制模型产生的其他数据是否吻合，我们构造了新

的密度时间序列作为测试集（ｔｅｓｔｉｎｇ ｄａｔａｓｅｔ）。 构造方法如下：（Ｉ）选择 Ｔ ＝ １０００ 时种群在平衡状态的密度作

为机制模型方程的初值；（ＩＩ）运行机制模型并记录模拟 ５０ 时间段中间隔 Δｔ ＝ ０．００１ 的时间步长所对应的种群

密度，记录此密度时间序列作为测试集。 根据训练集估计的现象模型参数，在相同的初值条件下对现象模型
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进行数值模拟，分别记录对应的训练集和测试集每时间步上的宿主种群的密度，采用拟合优度的检验方法，来
检验高阶相互作用模型是否能更精确的描述宿主⁃寄生群落的动态。 这里，我们采用计算多重可决系数 Ｒ２ 来

衡量拟合优度，具体计算公式如下：

Ｒ２ ＝ １ －
∑ Ｙｉ － Ｙ′ｉ( )

∑ Ｙｉ － 􀭵Ｙｉ( ) ２

式中， Ｙｉ 是机制模型中宿主的密度时间序列； Ｙ′ｉ 是现象模型中宿主的密度时间序列； 􀭵Ｙｉ 是机制模型宿主密度

的均值。 当 Ｒ２ 越接近 １，则拟合效果越好，即选择的现象模型和机制模型的种群动态吻合的更好。 为了更加

直观地看出 ＨＯＩｓ 模型与直接相互作用模型的拟合差距，本文同时计算了精度差，即 ΔＲ２ ＝ Ｒ２
ＨＯＩｓ － Ｒ２

Ｄｉｒｅｃｔ 。 ΔＲ２

为正值，说明 ＨＯＩｓ 模型比直接相互作用的现象模型对机制模型具有更高的相似度；反之， ΔＲ２ 为负值，直接相

互作用的现象模型与机制模型吻合度更高。
模拟结果揭示，同时考虑种内和种间 ＨＯＩｓ 模型在描述多宿主⁃寄生系统的群落动态中表现最优（图 ３）。

训练集和测试集的精度差模拟结果均表明，完整的 ＨＯＩｓ 模型所对应的 Ｒ２ 与直接相互作用模型的 Ｒ２ 差距最

大，即该模型与机制模型吻合得最好（图 ３）。 含 ＨＯＩｓ 的 ３ 个模型描述的群落动态相似度较高，但与直接相互

作用模型所描述的群落动态差距较大。 同时，对比种内及种间 ＨＯＩｓ 现象模型发现，种间 ＨＯＩｓ 模型相对种内

ＨＯＩｓ 模型的拟合优度更高，也说明了种间模型对群落动态的影响更为突出。 这一特点在测试集中显现得更

加明显（图 ３）。 为了说明数据集的产生和拟合的过程具有稳健性（Ｒｏｂｕｓｔｎｅｓｓ），本文进行了半扰动分析（图
３），即将物种的承载能力变为原来的一半，重复上述模拟过程，所得结果与图 ３ 吻合，说明我们的结果不依赖

于扰动的选择。

图 ３　 高阶作用模型与直接相互作用模型的拟合优度差（ ΔＲ２ ）

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｆｉｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｇｈｅｒ⁃ｏｒｄｅｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｍｏｄｅｌ

图中左半部分是由训练数据得到的现象模型与直接相互作用模型的拟合优度差，右半部分是由测试集数据得到的拟合优度差。 参数取值

同图 ２

为了更加直观地观察 １００ 组数据集中，每一组模型精度的分布情况，图 ４ 给出了 ＨＯＩｓ 模型与直接相互作

用模型 Ｒ２ 的对比连线情况。 从图 ４ａ－ｃ 中可以看出， ＨＯＩｓ 模型在描述多宿主⁃寄生系统的群落动态中普遍表

现更优。 １００ 组数据集中，每一组都显示 ＨＯＩｓ 模型的 Ｒ２ 更加接近于 １，从而阐明含 ＨＯＩｓ 的现象模型所描述

的群落动态与机制模型的动态更加匹配。 对比图 ４ｂ 与图 ４ｃ，发现种间 ＨＯＩｓ 模型的 Ｒ２ 比种内 ＨＯＩｓ 模型的

Ｒ２ 集中在更加接近 １ 的区域，说明种间的 ＨＯＩｓ 对群落的动态的影响更为明显，与图 ３ 的结果相一致。 图 ４ｄ－
ｆ 揭示半扰动分析的情况下，高阶相互作用模型的 Ｒ２ 更大。 虽然半扰动下产生的 １００ 组数据集中，ＨＯＩｓ 模型

的 Ｒ２ 出现了比直接相互作用模型 Ｒ２ 小的情况，但所占比例非常低（图 ４ｄ－ｆ 中的红色线）。 因此，结果显示数
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据集的产生和参数估计的过程对本文结果影响不大，也说明物种间的高阶作用能够更好的描述群落动态的结

果具有稳健性。
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图 ４　 高阶作用模型与直接相互作用模型 Ｒ２ 的比较情况

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｔ ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｇｈｅｒ⁃ｏｒｄｅｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｍｏｄｅｌ

（ａ－ｃ）正常扰动情况下，完整的高阶模型、种内高阶模型以及种间高阶模型与直接作用模型 Ｒ２ 的比较情况；（ｄ－ｆ）半扰动情况下，完整的高

阶模型、种内高阶模型以及种间高阶模型与直接作用模型 Ｒ２ 的比较情况。 蓝线代表高阶模型的 Ｒ２ 优于直接相互作用模型的 Ｒ２，红线代表

直接作用模型优于高阶模型的 Ｒ２，每个子图中左列为训练集产生的结果，右列为测试集的结果。 参数取值同图 ２

在前面的分析中，本文在较短时间内评估了不同现象模型的精度，但是在长期状态下，是否会导致现象模

型与机制模型的动态吻合程度较差？ 为了评估长期状态下完整的 ＨＯＩｓ 模型与直接相互作用模型的精度，在
对机制模型进行模拟时将运行时间延长为 ４０００，对参数 ｆ随机取值 １００ 次，每次记录时间间隔 Δｔ ＝ ０．１ 的各宿

主密度的时间序列，然后根据上述拟合过程，来拟合完整的 ＨＯＩｓ 模型与直接相互作用模型，截取最后 １５００ 步

的种群密度序列进行精度的计算。 如图 ５ 所示，完整的 ＨＯＩｓ 模型在最后时间段的精度始终更高。 因此，结果

揭示完整的 ＨＯＩｓ 模型在长期状态下仍然比直接相互作用模型更加符合机制模型，进而阐明 ＨＯＩｓ 在多宿主

寄生群落中的影响是不可忽略的。

３　 讨论

群落中间接作用的研究一直备受关注［１０⁃１２，２９⁃３０］，然而在竞争群落模型中通常考虑物种间的直接竞争作

用，却忽略了高阶相互作用引起的间接效应对群落动态的影响［３１⁃３３］。 本文在已有的研究方法上［１８］ 扩展并构

造了三物种宿主寄生群落，巧妙地利用宿主⁃寄生群落的机制模型产生的数据集来确定宿主间高阶相互作用

对群落动态的影响。 通过对比机制模型与四种不同类型的现象模型，研究了宿主间的高阶作用对宿主⁃寄生

群落动态的影响，结果揭示在多宿主寄生系统中，高阶相互作用起到重要作用，高阶相互作用模型在描述多宿
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　 图 ５　 完整的高阶模型与直接相互作用模型长期状态下的精度

比较

Ｆｉｇ．５ 　 Ｔｈｅ ａｃｃｕｒａｃｙ ｏｆ ｆｕｌｌｙ ｓｐｅｃｉｆｉｅｄ ｈｉｇｈｅｒ⁃ｏｒｄｅｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｍｏｄｅｌ ａｔ ｌｏｎｇ－ｔｅｒｍ ｂｅｈａｖｉｏｒ

参数取值： λ１ ＝ ０．５，λ２ ＝ ０．７，λ３ ＝ ０．９，其他参数取值与图 ２

相同

主⁃寄生系统的群落动态中表现较直接相互作用更优。
另外，种内高阶作用和种间高阶作用对拟合优度产生不

对称效应，宿主间的种间高阶作用对群落产生的影响较

宿主的种内高阶作用更为显著。
本文通过扩展已有的研究方法构造资源利用性竞

争的宿主⁃寄生机制模型产生样本数据［１２，１８］，而不是基

于实验数据的对比，虽然缺乏实验数据支撑，但却有利

于减少实验数据测量中一些不可避免的误差。 机制模

型通过宿主间对资源的竞争展现了物种间内在的相互

作用，所以该模型所产生的数据具有代表性，研究结果

也显示高阶相互作用的现象模型在训练集与测试集中

都与机制模型产生的数据更为吻合。
以上研究结果对于理解间接作用对宿主⁃寄生群落

的稳定性影响研究有重要的启迪作用，结果揭示通过调

控两个物种间的相互作用对第三个物种的影响，能够控

制宿主种群的数量和寄生生物的多度，从而对寄生的传

播与控制起到重要的作用。 然而，本文仅考虑了三宿主与单寄生群落，高阶相互作用对多宿主寄生群落稳定

性的影响待深入研究。
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