
第 ４３ 卷第 １３ 期

２０２３ 年 ７ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ.４３ꎬＮｏ.１３
Ｊｕｌ.ꎬ２０２３

ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

基金项目:国家自然科学基金项目(３２０７１５８７)ꎻ高校基本科研业务费科技成果转化培育基金(２４１２０２１ＰＹ００２)

收稿日期:２０２１￣１０￣１４ꎻ 　 　 网络出版日期:２０２３￣０３￣０７

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ.Ｅ￣ｍａｉｌ: ｂａｌ３３７＠ ｎｅｎｕ.ｅｄｕ.ｃｎ

ＤＯＩ: １０.５８４６ / ｓｔｘｂ２０２１１０１４２９０２

巴雷ꎬ李志坚ꎬ杨雪茹.植物种群表观竞争机制及其研究进展.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３(１３):５２８１￣５２８８.
Ｂａ Ｌꎬ Ｌｉ Ｚ Ｊꎬ Ｙａｎｇ Ｘ Ｒ.Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ａｄｖａｎｃｅ ｏｆ ａｐｐａｒｅｎｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２３ꎬ４３(１３):５２８１￣５２８８.

植物种群表观竞争机制及其研究进展

巴　 雷１ꎬ２ꎬ∗ꎬ李志坚１ꎬ２ꎬ杨雪茹１ꎬ２

１ 东北师范大学生命科学学院ꎬ 长春　 １３００２４

２ 植被生态科学教育部重点实验室ꎬ 长春　 １３００２４

摘要:植物表观竞争既影响群落结构和组成ꎬ也与生态系统功能密切相关ꎮ 目前ꎬ国内尚缺乏对植物表观竞争的实验研究和机

制探索ꎮ 对植物表观竞争概念和研究进展进行了系统梳理和阶段性总结ꎬ分析了草食动物为媒介的表观竞争主要通过食物和

生境介导植物竞争过程ꎬ以及 ＥＬＰ—采食者关系对表观竞争的影响ꎻ植物参与的表观竞争通常与资源竞争共同作用ꎻＡＭ 真菌

为媒介的表观竞争不仅受到宿主植物菌根依赖性的影响ꎬ还与 ＡＭ 真菌对资源的需求和环境资源供给状况有密切关系ꎮ 未来

研究既要注重实验设计的合理性ꎬ也要考虑测定方法和评价参数的有效性ꎻ重视植物群落和生态系统水平上表观竞争的功能研

究ꎮ 这不仅能够为植物群落结构和物种共存提供机制性解释ꎬ而且能够丰富经典的植物竞争理论和多营养级相互作用的食物

网理论ꎮ
关键词:植物种群ꎻ表观竞争ꎻ媒介ꎻ食草动物ꎻ丛枝菌根真菌
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在全球环境生态问题日趋严峻之际ꎬ植物竞争理论一直是生态学家分析各类生态系统关键过程与功能的

重要机制之一[１]ꎮ 迄今ꎬ植物竞争研究多侧重资源竞争的实验方法和理论机制ꎬ而涉及生物因素(诸如动物

采食和微生物等)调控下的植物间接相互作用(即表观竞争ꎬａｐｐａｒｅｎｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ)的研究却十分匮乏[２—３]ꎮ 自

然生态系统中ꎬ由于植物表观竞争通常产生和资源竞争类似的结果而难于被直接观测ꎬ因此常常被忽视或者

被误认为是资源竞争[４—５]ꎮ 目前ꎬ越来越多的实验证据表明食草动物(大型家畜、啮齿类和昆虫)和微生物

(例如丛枝菌根真菌(ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉꎬ ＡＭ 真菌)和病原菌)参与调节的植物表观竞争在群落和生

态系统水平可能发挥着重要功能[６—８]ꎬ而且天然植物群落中物种组成和数量动态变化更可能是资源竞争和表

观竞争共同作用的结果[９—１０]ꎮ
植物种群间的间接相互作用已经成为生态学研究的一个重要领域[２]ꎮ 国外相关研究一方面从营养级角

度分析捕食者对种群间相互作用的影响和作用机制ꎬ并试图揭示表观竞争对植物群落结构和生态系统功能的

影响ꎻ另一方面涉及微生物参与的表观竞争的研究主要基于对 ＡＭ 真菌与植物宿主间共生关系的认知ꎮ 目

前ꎬ植物表观竞争的研究还没有引起国内学者的关注ꎬ尚需要更多的实验证据和理论探索ꎮ 基于野外植物群

落的观察和多年从事植物竞争领域研究的知识积累ꎬ作者对以食草动物、同营养级植物和微生物(以 ＡＭ 真菌

为例)为媒介的植物表观竞争研究进行了系统梳理和阶段性总结ꎬ以期为国内研究者在相关领域开展科学研

究和重要生态过程的机制分析提供新的思路和生长点ꎮ

１　 表观竞争概念与分类

经典植物竞争理论认为ꎬ共享有限资源是引起植物种群资源竞争的限制条件[１１]ꎮ 在真实竞争(图 １)以
外ꎬＨｏｌｔ 首先提出 “表观竞争”概念ꎬ具体是指在捕食者—猎物系统中ꎬ当捕食者以两种猎物为食时ꎬ由于捕食

者种群密度随猎物种群密度的增加而增加ꎬ从而导致不同猎物种群在数量上表现出明显的负效应[１２—１３]ꎮ 此

后ꎬＣｏｎｎｅｌｌ[１４]对表观竞争概念进行了拓展ꎬ将同一个营养级中第三个物种参与的种间竞争纳入到表观竞争体

系中ꎬ从而极大的丰富了植物竞争的研究范畴ꎮ 例如物种 １ 与 ２ 之间是互惠关系ꎬ物种 ２ 与 ３ 是竞争关系ꎬ那
么物种 １ 和 ３ 就会表现出间接的表观竞争(图 １)ꎮ 尽管表观竞争在植物种群研究中难以被直接观测ꎬ但是这

种复杂的相互作用及其引起的反馈过程可能在自然界植物群落结构和物种多样性变化中普遍存在ꎬ而且发挥

重要作用[６—７ꎬ１５]ꎮ

图 １　 真实竞争和表观竞争分类(改自 Ｃｏｎｎｅｌｌ[１４] )

Ｆｉｇ.１　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｐｐａｒｅｎｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｃｏｎｎｅｌｌ[１４] )

Ｐ１ꎬＰ２ꎬＰ３分别代表不同植物种ꎻＲ 代表两种植物共享资源ꎻＥ 代表两种植物共享天敌或者采食者ꎻＭ 代表与植物形成共生或者寄生关系的

微生物(例如 ＡＭ 真菌或病原菌)ꎻ实心箭头表示正效应ꎬ空心箭头表示负效应ꎻ实线表示直接作用ꎬ虚线表示间接作用

当一种植物改变了其采食者的数量和分布ꎬ然后采食者的变化又影响了其对另一种植物的采食速率和种

群动态ꎬ那么这两种植物种群间就发生了表观竞争ꎬ即植物表观竞争ꎮ 根据调节植物表观竞争的生物因素可

以大致将其分为三种类型:共享天敌参与、植物参与和微生物参与的表观竞争(图 １)ꎮ 具体来讲ꎬ它们分别由

２８２５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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较高营养级的捕食者或采食者(昆虫、大型草食动物或者土壤动物)、同一营养级的植物和低营养级的分解者

(真菌或病原菌等)参与调节植物竞争关系ꎮ 采食者或微生物为媒介参与的植物表观竞争分别通过食物链的

下行和上行效应产生级联效果ꎬ再通过营养级和食物网在生态系统中发挥重要功能ꎮ 尽管捕食者￣被捕食者、
昆虫￣宿主植物和病原菌￣宿主植物系统中的表观竞争已经在国际上得到广泛的认知和重视[１６]ꎬ而且也有实验

证据表明邻体植物和丰度确实能够影响动物对其它植物的采食[１７—１８]ꎬ但是很少研究者关注表观竞争对植物

种群动态的影响ꎮ

２　 食草动物为媒介的植物表观竞争

食草动物(主要包括大型食草哺乳动物和植食昆虫)是影响草地生态系统的重要生物因素ꎮ 食草动物除

了能够通过采食行为直接影响植物生长和改变植物资源竞争外ꎬ由其参与的表观竞争对植物群落结构和演

替ꎬ尤其是外来种入侵有重要影响[５]ꎮ 目前ꎬ研究者提出食草动物主要通过食物介导( ｆｏｏｄ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ)和生境

介导(ｈａｂｉｔａｔ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ)两种途径参与植物表观竞争[５ꎬ１９]ꎮ
２.１　 食物介导的表观竞争

昆虫种群之间常由于共享天敌而表现出广泛的表观竞争效应[１６]ꎬ同时植食性昆虫和大型哺乳动物等也

能够通过其采食者身份调节植物竞争关系ꎮ 植物通过为采食者提供丰富或者高质量的食物(叶片、种子等)
来改变采食者数量ꎬ从而对其它植物种群产生间接影响ꎬ即食物介导的表观竞争ꎮ Ｒａｎｄ 对盐渍沼泽群落的调

查发现ꎬ与盐角草(Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ)相距较近的草地滨藜(Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｐａｔｕｌａ)通常会比其它分布较远的草地滨

藜吸引更多的食草甲虫ꎬ导致其存活率和种子产量的降低[２０—２１]ꎮ 这种由于共享采食者而产生的表观竞争可

能是决定盐渍沼泽杂类草种类和密度的重要因素[２０]ꎮ
以食草动物为媒介产生的表观竞争可能是外来植物成功入侵的重要机制之一[２２]ꎮ 在美国大西洋沿岸开

展的交互移栽实验中ꎬ入侵的芦苇种群确实增强了食茎(ｓｔｅｍ￣ｆｅｅｄｅｒｓ)、潜叶( ｌｅａｆ￣ｍｉｎｅｒｓ)、食叶( ｌｅａｆ￣ｃｈｅｗｅｒｓ)
和蚜虫四种采食者对当地芦苇的采食ꎬ而且这种作用远高于资源竞争对当地种群的负影响[２３]ꎮ 外来种通常

能够吸引更多的采食者ꎬ并且利用采食者对当地种的食性偏好而产生不对称的竞争效果ꎮ 例如ꎬ象鼻虫喜欢

在与外来种飞廉(Ｃａｒｄｕｕｓ ｎｕｔａｎｓ)邻近的本地种蓟(Ｃｉｒｓｉｕｍ ｕｎｄｕｌａｔｕｍ)叶片上产卵ꎬ由此降低本地种的密度和

竞争力[２４]ꎻ波多黎各喀斯特北部地区兰科植物也面临由外来种吸引来的当地专食性的采花象甲(ｗｅｅｖｉｌ)的高

采食压力ꎻ食物介导的表观竞争通过降低本地兰花的结实率改变了当地兰花和入侵兰花的空间分布格局[２５]ꎮ
Ｌａｕ 和 Ｓｔｒａｕｓｓ 开展的野外观察与控制实验也说明ꎬ采食者象甲显著地降低当地兰格尔百脉根 ( Ｌｏｔｕｓ
ｗｒａｎｇｅｌｉａｎｕｓ)的适合度ꎬ同时提高外来种南苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ)的竞争力[２６]ꎮ 啮齿类动物对种子和果

实的采食也可以影响外来种[２７]ꎮ Ｄａｎｇｒｅｍａｎ 通过四年的种群动态数据和种子传播实验发现ꎬ本地羽扇豆属植

物(Ｌｕｐｉｎｕｓ ｔｉｄｅｓｔｒｏｍｉｉ)的种子被啮齿动物采食的程度随着与入侵种马兰草(Ａｍｍｏｐｈｉｌａ ａｒｅｎａｒｉａ)距离的缩小

而增加[２８]ꎮ 与之相似ꎬ入侵加利福尼亚草地的黑芥(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎｉｇｒａ)能够吸引食草动物ꎬ增加其对当地植物

(Ｎａｓｓｅｌｌａ Ｐｕｌｃｈｒａ)的采食[２２]ꎮ Ｈｕｌｌé 还发现外来采食者也能够通过其产生的表观竞争对当地种产生竞争排

斥[２９]ꎬ例如当地植物叶片上蚜虫表现出较短的发育周期ꎬ较高繁殖率和成活率ꎬ而且数量和重量是入侵种上

的 ２—７ 倍[３０—３１]ꎮ Ｒａｄｔｋｅ 和 Ｗｉｌｓｏｎ 发现群落水平的表观竞争是有时效的ꎬ第一年在外来种占优势的群落中

能观察到较多的采食者ꎬ但这种现象在第二年却消失了[３２]ꎮ
值得注意的是ꎬ采食者的种类(诸如啮齿类、有蹄类和昆虫等)、属性(专食者和普食者)和食性选择特征

等因素与植物表观竞争密切相关ꎮ 例如ꎬ啮齿类动物喜食种子ꎬ而有蹄类动物主要通过采食茎叶和践踏直接

影响植物的生长和竞争力ꎮ 从严格意义上讲ꎬ专食性和普食性的采食者都能够通过改变入侵种或者当地种的

适合度来影响种间关系ꎬ但是专食者的偏食性和密度的变化对于植物竞争的影响更显著[３３—３４]ꎮ 因此ꎬ在一定

条件下引入竞争力强的当地种或者通过专食性采食者都能够对外来种入侵产生较好的生物防控效果ꎮ
２.２　 生境介导的表观竞争

避难所介导(ｒｅｆｕｇｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ)的表观竞争同样也能够促进外来种成功入侵ꎮ 入侵种提供的避难所能够通
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过加强普食者对当地竞争种的影响ꎬ进而导致入侵种的增加[３５—３６]ꎮ 入侵种除了能够为采食者提供遮蔽和休

息场所外ꎬ还可能改善土壤水分或矿质营养条件ꎬ甚至还能够为采食者提供植物幼苗、种子或果实等食物ꎮ
Ｃｈａｎｅｔｏｎ 等在阿根廷安第斯山脉的研究发现ꎬ护理灌木(ｎｕｒｓｅ ｓｈｒｕｂｓ)通过为采食者提供遮蔽所和食物与邻

近当地种产生了强烈的表观竞争ꎬ从而降低了当地种的种子产量和幼苗存活率[３７—３８]ꎮ 在新西兰ꎬ外来杂草细

弱剪股颖 ( Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｃａｐｉｌｌａｒｉｓ) 为鼻涕虫的入侵提供了适宜的生境ꎬ进而影响本地蕨类植物 ( Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ
ａｕｓｔｒａｌｅ) [３９]ꎮ Ｍｅｉｎｅｒｓ 以北美弃耕农田的入侵种蔷薇(Ｒｏｓａ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ)和次生林的入侵种金银忍冬(Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｍａａｃｋｉｉ)为研究对象开展了种子取食实验ꎬ结果发现入侵种灌木的冠幅显著提高了当地树种种子被采食的风

险ꎬ进而与当地种产生了表观竞争ꎻ即使能够成功逃避被采食的个体也由于距离灌木较近而面临严峻的资源

竞争ꎮ 此结果表明表观竞争可能与资源竞争共同来决定植物群落结构[９]ꎮ 此外ꎬＺｈａｎｇ 等在南方蒙古栎树林

的研究显示ꎬ树冠下当地啮齿类动物的采食和林下低光照条件协同作用帮助蒙古栎树林有效抵御灯芯草的

入侵[４０]ꎮ
美国加利福尼亚海岸的当地种也因为生境介导的表观竞争而面临濒危ꎬ这种效应主要是由于外来种能够

为鹿白足鼠(Ｐｅｒｏｍｙｓｃｕｓ ｍａｎｉｃｕｌａｔｕｓ)提供栖息环境ꎬ改变当地羽扇豆(Ｌ. ｔｉｄｅｓｔｒｏｍ)和种子采食者间的相互作

用[２８]ꎮ 灌丛既能为采食者提供适宜的休憩生境ꎬ也能为林下幼苗萌发和生长提供荫蔽环境和丰富的营养ꎮ
阿根廷安第斯山脉的护理灌木能够缓解林下其它植物幼苗常面临的物理胁迫(干旱和营养贫瘠)ꎬ同时也使

林下幼苗面临更高的被黄粉虫采食的风险ꎬ两者权衡的结果通常是一种净负效应[３７]ꎮ 基于联合植物避难所

假说(ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｒｅｆｕｇｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)ꎬ林业生产中就提出将适口性较好的树种与高大的适口性差的植物

一起种植ꎬ这样对前者起到有效的保护作用[４１]ꎮ
２.３　 ＥＬＰ 介导的表观竞争

北美温带落叶林中有较强影响力的入侵植物大多数都表现出延长的叶片物候(ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｌｅａｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙꎬ
ＥＬＰ)特征ꎬ即春天萌发早ꎬ秋天落叶晚ꎬ延长的生长时间使叶片同化更多的光合产物ꎬ促进植物生长ꎮ 全球气

候变化条件下ꎬＥＬＰ 对植物生长起到显著促进作用ꎬ但其对当地植物群落组成和结构的影响却没有受到关

注[４２]ꎮ ＥＬＰ 不仅能够直接影响外来种和当地种的资源竞争ꎬ而且能够通过影响动物采食行为(ＥＬＰ￣采食者

效应)间接改变植物竞争关系ꎮ 在美国迈阿密大学的天然植被地区ꎬＭａｒｔｉｎｏｄ 和 Ｇｏｒｃｈｏｖ 通过量化全年白尾

鹿月食谱中入侵种灌木生物量的比例发现ꎬ入侵种金银忍冬能够在食物相对匮乏的早春和夏末为白尾鹿提供

比当地种更丰富、更有营养的食物ꎬ结果提高了白尾鹿种群数量(尤其是孕期白尾鹿的存活率和容纳量)ꎬ增
加了其它时间鹿群对当地种的采食压力ꎬ也就是通过表观竞争作用降低了当地植物种群数量[４３]ꎮ

ＥＬＰ￣采食者关系对表观竞争的作用还受到其他因素的影响ꎮ 首先ꎬ外来种与当地种的适口性能够影响

ＥＬＰ￣采食者的作用ꎮ 例如适口性较好的外来种的 ＥＬＰ 能够在早春和秋末帮助采食者度过食物匮乏的季节ꎬ
并且在接续的生长季增加对当地种的采食以提高外来种的竞争优势[４２]ꎮ Ｓｍｉｔｈ 和 Ｈａｌｌ 建构了 ＥＬＰ 影响种间

关系的数学模型ꎬ结果发现即使外来种适口性稍好或者与当地种相当ꎬ短时间的 ＥＬＰ 也能够在采食者存在条

件下影响外来种与当地种的表观竞争关系ꎬ促进外来种入侵[４４]ꎮ 其次ꎬ普食性和专食性的采食者对当地种的

影响存在差异ꎮ 一般情况下ꎬＥＬＰ 更可能通过影响普食性采食者的行为影响表观竞争ꎬ而其对当地专食性采

食者的影响可能甚小ꎮ 但是根据天敌逃避假说(ｅｎｅｍｙ ｆｒｏｍ ｅｓｃａｐｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)ꎬ外来种也可以通过专食性采食

者对当地种的采食而形成表观竞争优势ꎮ 此外ꎬＥＬＰ 还可以为啮齿类动物提供更丰富的种子ꎬ通过提高采食

者数量来增加对当地种的影响或者通过为它们提供避难所来增加其对林下植物种子和幼苗的采食ꎬ进而减少

当地种群的更新ꎮ 因此ꎬ有些研究者提出ꎬ在全球变化背景下采食者参与的表观竞争作用及其对植物群落和

功能的影响更值得深入研究[３１ꎬ４３]ꎮ

３　 同营养级植物为媒介的表观竞争

尽管在群落水平多物种间的相互作用研究一直被认为比研究物种对的竞争关系更具有理论价值和预测
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性ꎬ但是鉴于多物种研究的工作量、复杂性和理论解释的难度ꎬ相关方面的实验研究和证据相对匮乏[４５]ꎮ 已

有理论模型预测研究同营养级植物作为媒介参与植物竞争对于理解物种共存和群落多样性的维持机制是十

分重要的[４６]ꎮ Ｍｅｔｌｅｎ 等研究了落基山脉北部当地西黄松与入侵物种旱雀麦(Ｂｒｏｍｕｓ ｔｅｃｔｏｒｕｍ)和矢车菊属植

物(Ｃｅｎｔａｕｒｅａ ｓｔｏｅｂｅ)间的相互作用ꎬ发现树冠的遮荫效应和林下养分的富集显著影响入侵种的生长ꎬ但是没

有改变两者的相互作用ꎻ相反西黄松枯落物的渗出液却通过化感作用对两种入侵植物的种子萌发和生长产生

强烈负影响ꎬ尤其对矢车菊属植物的影响更大[４７]ꎮ 西黄松介导的表观竞争导致旱雀麦和矢车菊属植物在林

下和开阔地呈现迥异的空间分布特征ꎮ
Ｃａｌｌａｗａｙ 和 Ｐｅｎｎｉｎｇｓ 在美国加利福尼亚州卡平特里亚盐生沼泽上缘的交错带开展的实验发现ꎬ多年生节

黎属灌木(Ａｒｔｈｒｏｃｎｅｍｕｍ ｓｕｂｔｅｒｍｉｎａｌｅ)种群(简称为 Ａｓ)对群落物种组成和多度格局有重要影响[４５]ꎮ 在没有

Ａｓ 的群落中ꎬ盐生草本植物 Ｍｏｎａｎｔｈｅｃｈｌｏｅ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ(简称 Ｍｌ)逐渐替代冷季的一年生植物和补血草(Ｌｉｍｏｎｉｕｍ
ｃａｌｉｆｏｒｎｉｃｕｍ)ꎻ当群落中 Ａｓ 和 Ｍｌ 共存时ꎬ一年生植物和补血草的数量相对较多ꎮ 野外试验和配对竞争实验的

结果共同揭示 ＡＳ 介导的 Ｍｌ 和补血草之间的表观竞争是该盐生沼泽群落的构建机制ꎬ而且有效验证了“敌人

的敌人是朋友”的说法[４５]ꎮ 此外ꎬＬｅｖｉｎｅ 在加利福尼亚海滨群落开展的实验也发现ꎬ第三种植物的存在能够

改变其它植物间的竞争作用ꎻ间接和直接作用可以共同缓冲优势种的竞争效果ꎬ从而有利于维持盐生沼泽群

落的多样性[１０]ꎮ 近期的其他研究还发现当地寄生植物(ｐａｒａｓｉｔｅ ｐｌａｎｔ)如果能够对外来种产生专性寄生的话ꎬ
也能够有效的降低外来物种对当地种的竞争作用[４８]ꎮ 此结果为应用当地寄生植物来防治外来灌木的入侵提

供了实验依据ꎮ

４　 ＡＭ 真菌为媒介的表观竞争

土壤微生物对于植物竞争具有重要的调节作用ꎮ 近期就有研究者提出 ４ 种以上当地种共存生境的土壤

对于外来种的生长具有较强的负影响ꎬ而且土壤微生物介导的表观竞争是群落物种多样性和可入侵性之间成

负相关关系的重要机制[４９]ꎮ 土壤中的病原菌能够直接感染宿主植物ꎬ减缓植物生长或使植物染病来降低植

物竞争力[５０]ꎻ而土壤中的 ＡＭ 真菌是一种内生真菌ꎬ它能够改善宿主植物的矿质营养(例如移动性弱的 Ｐ
等)、提高宿主植物对环境胁迫的抵抗性和忍耐力[５１—５２]ꎬ这些生态功能都能够间接影响植物表观竞争ꎮ

宿主植物对菌根真菌的依赖性是影响植物获取资源能力和竞争力的首要因素[５３]ꎮ 一般情况下ꎬ菌根植

物获取低浓度矿质营养的能力要强于非菌根植物(例如莎草科植物)ꎬ由此ꎬ菌根植物的竞争力一般要高于非

菌根植物[５４]ꎮ 例如演替后期菌根植物蓝茎冰草(Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｓｍｉｔｈｉｉ)和格兰马草(Ｂｏｕｔｅｌｏｕａ ｇｒａｃｉｌｉｓ)的菌根依

赖性有助于其对共存的非菌根植物(Ｓａｌｓｏｌａ ｋａｌｉ)形成表观竞争优势ꎬ决定草地演替速率[５５]ꎮ 即使同是菌根

植物ꎬ不同种植物或植物功能群对 ＡＭ 真菌的依赖程度也存在差异ꎮ 北美高草草原上 ＡＭ 真菌能够提高群落

亚优势种 Ｃ４植物的竞争力ꎬ促进 Ｃ３优势种和 Ｃ４植物共存ꎬ从而改变草地植物组成和物种多样性[５６]ꎮ 实际上ꎬ
ＡＭ 真菌能够调节植物形成表观竞争的直接原因是因为 ＡＭ 真菌改变了宿主植物的营养状态ꎬ造成共存植物

种之间生长和竞争力的非对称ꎻ而且这种非对称结果能够在植物相互作用过程中产生正或负的反馈机

制[８ꎬ５７]ꎬ加强或弱化竞争优势ꎮ 作者在澳大利亚阿德莱德大学开展的实验发现ꎬ接种外来种野生燕麦(Ａｖｅｎａ
ｂａｒｂａｔａ)根系中的 ＡＭ 真菌同时降低了当地种(Ｒｙｔｉｄｏｓｐｅｒｍａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓｕｍ)和野生燕麦的生长ꎬ而且对当地种的

负影响大于外来种ꎻＡＭ 真菌介导的正反馈机制和表观竞争作用能够为野生燕麦成功入侵南澳天然草地提供

机制性的解释[５８]ꎮ 值得注意的是植物宿主和 ＡＭ 真菌的关系还会受到环境资源供给条件的影响ꎮ 根据贸易

平衡模型(ｔｒａｄｅ ｂａｌａｎｃｅ ｍｏｄｅｌ)预测ꎬ在低 Ｐ 和低 Ｎ 的环境中ꎬ宿主植物和 ＡＭ 真菌形成互惠关系ꎬ但是在高 Ｐ
和高 Ｎ 环境中ꎬ宿主植物与 ＡＭ 真菌之间倾向于形成寄生关系[５９]ꎮ 这种颠覆传统认知的观点使我们重新认

识到植物—ＡＭ 真菌的相互关系不仅受到植物宿主对匮乏矿质营养需求的影响ꎬ同时还要考虑到供给侧(ＡＭ
真菌或者真菌群落)对资源的需求量和环境资源供给状况ꎮ

以 ＡＭ 真菌为媒介的表观竞争能够为生态系统的群落结构变化和动态提供机制性的解释ꎮ Ｈａｒｔｎｅｔｔ ａｎｄ

５８２５　 １３ 期 　 　 　 巴雷　 等:植物种群表观竞争机制及其研究进展 　
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Ｗｉｌｓｏｎ 开展的长期原位控制实验表明 ＡＭ 真菌对群落物种多样性的影响取决于 Ｃ４植物在群落中地位[５６]ꎮ 此

外ꎬＡＭ 真菌参与的表观竞争在植物入侵过程中也起到重要作用ꎮ 新武器假说(ｎｏｖｅｌ ｗｅａｐｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)提出ꎬ
入侵物种根系的微生物或者 ＡＭ 真菌等能够抑制当地种的生长ꎬ结果加速外来种入侵[５８ꎬ６０]ꎮ 因此ꎬ有学者提

出ꎬＡＭ 真菌作为土壤中非常重要的生物类群ꎬ在某些生态系统中(例如草地生态系统)发挥着重要作用ꎬ可以

被视为生态系统的生物工程师ꎮ 例如ꎬＡＭ 真菌介导产生的竞争释放效应是禾豆混播系统生产力提高的重要

机制[６１]ꎮ 此外ꎬ一些学者提出 ＡＭ 真菌形成的菌根菌丝网络能够减缓种间竞争ꎬ同时建构不同物种资源利用

的补偿机制ꎬ从而提高群落生产力和多样性[６ １—６２]ꎮ

５　 总结与展望

在植物生态学领域ꎬ种间竞争被认为是驱动植物群落结构和数量动态变化的重要因素ꎮ 因资源匮乏而引

起的资源竞争常常被研究者视为解释群落动态和物种多样性变化的重要机制ꎬ但是随着竞争研究的深入ꎬ研
究者发现生物以第三者身份参与的间接的表观竞争在自然界中也是普遍存在ꎬ而且可能与资源竞争共同影响

群落结构和生态系统功能ꎮ 目前ꎬ植物表观竞争的研究尚处于实验验证与理论探索阶段ꎬ而且大多数研究通

过野外观察与控制实验相结合来验证表观竞争的作用机制[２６ꎬ４５]ꎮ 但是ꎬ由于控制实验中既要排除资源竞争

的影响ꎬ又要考虑生物调控因素的作用[２７]ꎬ而且通常涉及多营养级和多物种ꎬ从而增加了实验设计和理论分

析的难度ꎮ 为了正确评价资源竞争与表观竞争的相对重要性ꎬ明晰表观竞争的作用途径和过程ꎬ未来实验研

究中一方面要注重实验设计的合理性ꎬ另一方面则要考虑测定方法和评价参数的有效性ꎮ 此外ꎬ研究者在验

证表观竞争存在的同时ꎬ应该重视植物群落和生态系统水平上植物表观竞争的功能[４ꎬ６３]ꎬ这不仅有利于预测

群落结构变化趋势ꎬ而且更有利于理解多营养级的物种共存机制[６４]ꎮ
生物因素参与的表观竞争为植物生态学和竞争理论研究提供了一个新的生长点ꎮ 我们不仅要明晰作为

“生态系统工程师”的生物因素对植物生长的直接影响ꎬ更要明确其间接调节植物表观竞争的过程、路径和机

制ꎮ 生物调控因素的时空变异增加了植物表观竞争实验与理论研究的复杂性ꎮ 例如ꎬ采食者的种类、采食方

式和种群密度等因素都能够对植物群落内种间关系、结构ꎬ甚至是长时间尺度的群落演替产生深刻的影响ꎻ而
ＡＭ 真菌的种类、环境适应性、多样性和植物宿主的特征都影响 ＡＭ 真菌对植物竞争关系的调节ꎮ 从生态系

统的稳定性角度分析ꎬ生物因素引起的包括上行和下行效应在内的表观竞争研究不仅能够丰富经典的竞争理

论和多营养级相互作用的食物网理论ꎬ同时能够为生态系统的管理与保护提供建设性的理论参考ꎮ
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