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病原体感染对物种间资源竞争的影响
———基于资源竞争理论

方笛熙１ꎬ万　 霞１ꎬ毛婉琼２ꎬ张　 锋３ꎬ∗

１ 安徽大学资源与环境工程学院ꎬ合肥　 ２３０６０１

２ 中国科学院亚热带农业生态研究所ꎬ亚热带农业生态过程重点实验室ꎬ长沙　 ４１０１２５

３ 云南财经大学统计与数学学院ꎬ昆明　 ６５０２２１

摘要:病原体感染对种间竞争的影响可能是因为改变了宿主的资源利用过程ꎬ然而竞争模型(Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ)由于参数化竞争系

数而忽略了资源的动态变化过程ꎬ因此基于此类模型的研究无法揭示病原体对宿主资源利用的影响ꎮ 基于 Ｔｉｌｍａｎ 的资源竞争

理论构建了病原体感染一个物种的资源竞争模型ꎬ通过分析宿主物种资源利用效率的变化探讨了病原体对种间竞争的影响ꎮ
结果表明:(１)病原体降低了宿主对资源的消耗率(消费矢量变短)ꎬ抬高了对资源的最低需求(零等倾线上移)ꎬ这意味着宿主

的竞争力减弱ꎻ(２)虽然感染影响了竞争物种的密度ꎬ但不会改变共存物种的共存状态ꎻ(３)病原体可以使宿主物种的竞争对手

更容易入侵ꎬ形成共存局面ꎬ极大地扩大了竞争物种共存的参数范围ꎬ本质上促进了物种多样性维持ꎻ(４)病原体的传播率和毒

性也复杂地影响了竞争物种共存ꎬ传播率越大越能促进物种共存ꎬ而中等强度毒性最能促进物种共存ꎮ 研究结果明确了病原体

对物种资源利用模式的潜在改变ꎬ强调了病原体在物种共存和生物多样性维持中的重要性ꎮ
关键词:资源竞争ꎻ宿主￣病原体系统ꎻ共存ꎻ间接效应ꎻ寄生ꎻ传染病
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ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. (４) Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉａｌｉｓｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｈａｖｅ
ｃｏｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ. Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃｌａｒｉｆｙ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ′ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ
ｈｉｇｈｌｉｇｈｔ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅꎬ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｖａｓｉｏｎｓꎬ ａｎｄ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎꎻ ｈｏｓｔ￣ｐａｔｈｏｇｅｎ ｓｙｓｔｅｍꎻ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅꎻ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎻ ｐａｒａｓｉｔｉｓｍꎻ ｉｎｆｅｃｔｉｏｕｓ ｄｉｓｅａｓｅ

种间互作是物种共存和生物多样性维持的重要力量[１—３]ꎮ 物种共存研究通常关注物种间的直接竞争作

用[４—５]ꎬ然而更高营养级的消费者带来的间接效应在促进或阻止物种共存上有着潜在作用[６—９]ꎮ 寄生作为一

种最常见的消费策略广泛地存在于各类生态系统中[１０—１１]ꎬ通常被视为生态系统中的负面因素ꎬ是疾病的起因

和不健康环境的标志[１２]ꎮ 然而越来越多的研究正在改变着这一观点ꎬ寄生者可以通过间接作用给非宿主物

种带来积极效应ꎬ间接影响种间竞争和消费者与资源的相互作用ꎬ这些影响会通过群落内各营养级进行传播ꎬ
最终影响到整个生态系统的物质循环和能量流动[１０ꎬ１３]ꎮ 因此ꎬ在研究物种共存和群落构建时ꎬ考虑寄生的间

接效应带来的影响是必要的ꎮ
病原体是一类在宿主体内无性繁殖ꎬ能够引起宿主患上疾病但通常不会立即致其死亡的传染性寄生

物[３ꎬ１４]ꎮ 许多病原体与宿主之间存在高度的特异性(对宿主的选择具有高度专一性)ꎬ它们的宿主范围仅局

限在一个种或某一特定类型的物种[１５—１７]ꎮ 实验和理论研究都有证据表明此类病原体会对物种间的竞争产生

影响ꎮ Ｓｃｈａｌｌ[１８]发现加勒比海地区的两种蜥蜴齿龈阿诺利蜥(Ａｎｏｌｉｓ ｇｉｎｇｉｖｉｎｕｓ)ꎬ沃氏阿诺利蜥(Ａｎｏｌｉｓ ｗａｔｔｓｉｉ)
只有在疟原虫(Ｐｌａｓｍｏｄｉｕｍ ａｚｕｒｏｐｈｉｌｕｍ)存在时才能共存ꎮ 这种疟原虫很少感染 Ａ. ｗａｔｔｓｉꎬ而在 Ａ. ｇｉｎｇｉｖｉｎｉｕｓ
群落中很常见ꎮ 尽管 Ａ. ｇｉｎｇｉｖｉｎｉｕｓ 是一个比 Ａ. ｗａｔｔｓｉ 更强的竞争者ꎬ但是这种病原体降低了宿主的竞争能

力ꎬ最终允许两个蜥蜴物种共存ꎮ Ｆｅｎｔｏｎ 等[１５]利用竞争模型(Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型)证明了单宿主病原体可以

减低优势竞争者的密度ꎬ从而削弱其竞争力ꎬ因此能够促进物种共存ꎮ 这些研究结果强调了单宿主病原体在

物种共存、宿主群落构建及生物多样性维持中的重要作用ꎬ但都没有明确竞争者和资源的相互作

用[６—８ꎬ１５ꎬ１８—２０]ꎬ因此很难从中理解病原体对物种资源利用方式的改变以及其对种间竞争的影响ꎮ 本文考虑宿

主高度特异的寄生类型ꎬ通过耦合资源竞争模型和疾病传播模型ꎬ研究了病原体对宿主的感染如何影响宿主

与其竞争对手间的资源竞争ꎮ

１　 资源竞争与物种共存

不同于 Ｌｏｔｋａ￣Ｖｏｌｔｅｒｒａ 竞争模型通过竞争系数抽象地刻画种间竞争的限制作用ꎬＴｉｌｍａｎ 的资源竞争模型
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既描述了竞争物种如何通过利用资源而增殖的过程ꎬ也考虑了资源被消耗而衰减的动态变化[２１—２３]ꎮ 因此ꎬ使
用资源竞争模型可以更好地理解物种间是如何通过利用共同的有限资源而发生竞争的ꎮ 假设两物种(比如

两种植物或者浮游植物)都依赖两种必需资源(比如氮和磷)生存ꎬ种群和资源的动态变化可以用微分方程

描述:
ｄＸ ｉ

ｄｔ
＝ ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) － ｄｉ( ) Ｘ ｉ 　 　 ｉ ＝ １ꎬ２

ｄＲ ｊ

ｄｔ
＝ ａ ｊ Ｒ０

ｊ － Ｒ ｊ( ) － ∑ ｉ
ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) ｑｉｊＸ ｉ 　 　 ｊ ＝ １ꎬ２

(１)

式中ꎬ Ｘ ｉ 为物种 ｉ 的种群密度ꎬ Ｒ ｊ 是资源 ｊ 的可利用量ꎻ ｆｉ(Ｒ１ꎬＲ２) 表示物种 ｉ 资源依赖的增殖率ꎬ ｑｉｊ 表示物种

ｉ 每单位繁殖对资源 ｊ 的消耗量ꎻ ａ ｊ 是资源 ｊ 的补给率ꎬ Ｒ０
ｊ 表示资源 ｊ 独立于物种的固有平衡量(通常称供给

点)ꎻ ｄｉ 是物种 ｉ的死亡率ꎮ 根据利比希最小因子定律ꎬ可以设 ｆｉ(Ｒ１ꎬＲ２) ＝ｍｉｎ
ｒｉ１Ｒ１

Ｋ ｉ１ ＋ Ｒ１
ꎬ

ｒｉ２Ｒ２

Ｋ ｉ２ ＋ Ｒ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ ꎬ这里用莫

诺函数描述了物种对资源的利用率ꎬ其中 Ｋ 是半饱和参数ꎬ ｒ 是转化率ꎮ

微分方程 (１) 的正平衡点满足代数方程 ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) ＝ ｄｉ 和 ａ ｊ Ｒ０
ｊ － Ｒ ｊ( ) ＝ ∑ ｉ

ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) ｑｉｊＸ ｉ ꎮ 函数

ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) ＝ ｄｉ 也表示资源平面上的一条曲线(图 １)ꎬ资源量处于其上时种群零增长ꎬ故该曲线称为物种 ｉ 的
零等倾线(ＺＮＧＩ)ꎬ它由物种的生活史特征(繁殖率和死亡率)决定ꎮ 资源量在零等倾线上方时种群增长

( ｄＸ ｉ / ｄｔ > ０)ꎬ在其下方时种群衰退( ｄＸ ｉ / ｄｔ < ０)ꎮ 由于种群增长加速了资源消耗ꎬ当两物种的零等倾线不

相交时ꎬ位于较上方的物种必然灭绝ꎬ所以零等倾线相交是物种共存的必要条件ꎮ 另外ꎬ矢量 ｕ→ ＝
(ａ１ Ｒ０

１ － Ｒ１( ) ꎬａ２ Ｒ０
２ － Ｒ２( ) ) 描述了两种资源的自然供给率ꎬ始终指向资源供给点(图 １ 中的 ｓｐ 点)ꎻ矢量 ｃ→ｉ

＝ ｑｉ１ꎬｑｉ２( ) ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) Ｘ ｉ 表示物种 ｉ 对这两种资源的消耗率ꎬ那么 ｃ→ ＝ ｃ→１ ＋ ｃ→２ (等于方程(１)中 ｄＲ ｊ / ｄｔ 右边的第

二项构成的矢量)表示两物种对这两种资源的总消耗率ꎮ 因此ꎬ方程(１)的正平衡点本质是零等倾线交点处

资源的总消耗和供给达到平衡(即 ｕ→ ＝ ｃ→ )ꎮ 由于这时候资源消耗矢量 ｃ→的方向由零等倾线交点和资源供给点

的连线决定ꎬ所以只有资源供给点在两物种的资源消耗矢量所在直线之间时(图 １ 中的深色区域)ꎬ方程(１)
才存在正平衡点ꎮ

图 １　 物种竞争两种基本资源的模式图解

Ｆｉｇ.１　 Ｇｒａｐｈｉｃ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｅｔｉｎｇ ｆｏｒ ｔｗｏ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

ＺＮＧＩ:零等倾线 Ｚｅｒｏ ｎｅｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｓｏｃｌｉｎｅꎻ ｃ１ :物种 １ 消费矢量ꎻ ｃ２ :物种 １ 消费矢量ꎻ ｓｐ :资源供给点

解方程 ｆｉ Ｒ１ꎬＲ２( ) ＝ ｄｉ 得 Ｒ∗
ｉｊ ＝ Ｋ ｉｊ ｄｉ / ｒｉｊ － ｄｉ( )( ) ꎬ表示能够支持物种 ｉ 增长所需资源 ｊ 的最低量ꎬ即该物

种对该资源的最低需求ꎮ 由此可见ꎬ竞争物种的零等倾线呈“Ｌ”型ꎬ它们相交的条件是 Ｒ∗
１１ < Ｒ∗

２１ 且 Ｒ∗
１２ >
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Ｒ∗
２２ ꎬ或者 Ｒ∗

１１ > Ｒ∗
２１ 且 Ｒ∗

１２ < Ｒ∗
２２ ꎬ也就是说ꎬ对一种资源的优势竞争者( Ｒ∗ 更小)必是对另一种资源的弱势竞

争者( Ｒ∗ 更大)ꎮ 平衡点是否稳定还取决于两物种对两种资源的相对消耗率ꎮ 如果物种 １ 对资源 １ 有竞争

优势( Ｒ∗
１１ < Ｒ∗

２１ )ꎬ物种 ２ 对资源 ２ 有竞争优势( Ｒ∗
１２ > Ｒ∗

２２ )ꎬ那么ꎬ相对于资源 １ꎬ当物种 １ 对资源 ２ 的消耗

比物种 ２ 更快时ꎬ即
ｑ１２

ｑ１１
>

ｑ２２

ｑ２１
ꎬ平衡点是稳定的(图 １ 中的“●”)ꎬ否则不稳定(图 １ 中的“○”)ꎮ 反之ꎬ如果

物种 １ 对资源 ２ 有竞争优势( Ｒ∗
１１ > Ｒ∗

２１ )ꎬ物种 ２ 对资源 １ 有竞争优势( Ｒ∗
１２ < Ｒ∗

２２ )ꎬ那么ꎬ相对于资源 １ꎬ当

物种 ２ 对资源 ２ 的消耗比物种 １ 更快时ꎬ即
ｑ１２

ｑ１１
<

ｑ２２

ｑ２１
ꎬ平衡点是稳定的ꎬ否则不稳定ꎮ 总之ꎬ两物种稳定共存

不但需要它们对两种资源竞争妥协ꎬ而且要求对其劣势竞争资源具有相对更高的消耗率ꎮ

２　 病原体胁迫的资源竞争

不失一般性ꎬ假设病原体感染物种 １(感染物种 ２ 结果类似)ꎬ其种群由易感者和感染者构成ꎬ易感者可能

被接触感染ꎬ感染者由于病原体毒性使得死亡率增加ꎮ 如果用 Ｓ 和 Ｉ 分别表示物种 １ 的易感者和感染者密

度ꎬ基于方程(１)ꎬ可以用如下微分方程描述这个病原体胁迫下的竞争系统的种群动态:
ｄＳ
ｄｔ

＝ ｆ１ Ｒ１ꎬＲ２( ) Ｓ ＋ Ｉ( ) － βＳＩ － ｄ１Ｓ

ｄＩ
ｄｔ

＝ βＳＩ － ｄ１ ＋ ν( ) Ｉ

ｄＸ２

ｄｔ
＝ ｆ２ Ｒ１ꎬＲ２( ) － ｄ２( ) Ｘ２

ｄＲ ｊ

ｄｔ
＝ ａ Ｒ０

ｊ － Ｒ ｊ( ) － ｑ１ｊ ｆ１ Ｒ１ꎬＲ２( ) Ｓ ＋ Ｉ( ) － ｑ２ｊ ｆ２ Ｒ１ꎬＲ２( ) Ｘ２ 　 　 ｊ ＝ １ꎬ２

(２)

式中ꎬ β为病原体的传播率ꎬ ν为疾病导致的死亡率(毒性)ꎬ其他符号和方程(１)相同ꎮ 模型(２)耦合了物种 １
的感染动态和两物种的资源竞争过程ꎬ可以用来研究病原体对物种竞争共存的影响ꎮ

病原体对物种竞争共存产生影响的前提是病原体能够入侵宿主种群ꎬ这要求感染初期感染者的数量能够

增加ꎬ即 ｄＩ / ｄｔ > ０ꎬ由此可得 β Ｓ０ / (ｄ１ ＋ ｖ) > １ꎬ其中 Ｓ０ 表示感染初期易感宿主的密度ꎮ 值得注意的是ꎬ不等

式左边也是传染病动力学中的基本再生数(Ｒ０)ꎬ所以此条件实际上也表示了传染病爆发的条件ꎬ即基本再生

数大于 １ꎮ 让方程(２)的右边等于零ꎬ可以计算该系统的平衡点ꎮ 特别地ꎬ由 ｄ Ｓ ＋ Ｉ( )

ｄｔ
＝ ０ 可知ꎬ物种 １ 的零

生长等倾线为 ｆ１ Ｒ１ꎬＲ２( ) ＝ ｄ１ ＋ νＩ / (Ｓ ＋ Ｉ) ꎮ 解此方程可知ꎬ感染后物种 １ 对两种资源的最低需求量为

Ｒ∗
ｉｊ ＝ Ｋ ｉｊ

ｄｉ ＋ ν Ｉ^

Ｓ^ ＋ Ｉ^

ｒｉ － ｄｉ ＋ ν Ｉ^

Ｓ^ ＋ Ｉ^

æ

è
çç

ö

ø
÷÷

(３)

式中ꎬ帽子符号“ ∧ ”表示平衡点时的种群密度ꎮ 由此可见ꎬ病原体感染抬高了物种对资源的最低需求量ꎬ使
得宿主的零等倾线上移ꎬ并且此时的最低需求量取决于感染者的比例( Ｉ / (Ｓ ＋ Ｉ) )和病原体的毒性( ｖ )ꎮ 这

意味着病原体胁迫使得该种群对资源的竞争力减弱ꎬ处于平衡态的种群密度更低ꎮ 同时ꎬ种群密度降低伴随

着资源消耗的减少ꎬ此时物种 １ 的消费矢量为 ｃ→１ ＝ ｑｉ１ꎬｑｉ２( ) ｆ１ Ｒ１ꎬＲ２( ) Ｓ ＋ Ｉ( ) ꎬ可见感染仅改变了消费矢量

的大小ꎬ没有改变其方向ꎮ
虽然感染导致宿主的零等倾线上移ꎬ降低了宿主种群的密度ꎬ但是研究发现病原体不会改变共存物种的

共存状态(单宿主病原体不会导致宿主灭绝)ꎮ 在两个竞争物种稳定共存的生态系统中(图 １ 中左图的深色
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区域)ꎬ病原体试图入侵宿主种群ꎬ只会出现两种情况:１.病原体无法入侵( Ｒ０ < １)ꎬ两共存物种的稳定续存

不受影响ꎻ２.病原体入侵成功( Ｒ０ > １)ꎬ此时描述两共存物种种群动态的方程从方程(１)变为方程(２)ꎮ 令方

程(２)中 ｄＩ / ｄｔ ＝ ０ 可得易感者的平衡点 Ｓ^ ＝ ｄ１ ＋ ν( ) / β 始终大于 ０ꎬ即病原体入侵两竞争物种处于共存条件

下的生态系统ꎬ不会直接导致宿主灭绝ꎮ 也就是说ꎬ在没有病原体存在的情况下ꎬ资源供给点 Ｓｐ１ 位于两物种

消费矢量( ｃ→１ 和 ｃ→２ )所在直线夹角间ꎮ 即使病原体入侵后导致宿主零等倾线上移ꎬ ｓｐ１ 仍会位于两物种消费

矢量所在直线之间ꎬ两物种仍能稳定共存(图 ２ 左图)ꎮ 然而ꎬ宿主竞争者的种群密度会因感染而降低ꎬ并且

此时非宿主竞争者因宿主种群资源消耗的减少而受益ꎬ种群密度增长(图 ３ 左图)ꎬ但两物种的共存状态不会

因病原体的入侵而改变ꎮ
接下来ꎬ进一步探讨在资源供给使两个竞争物种发生竞争排斥的生态系统中ꎬ病原体入侵后带来的影响ꎮ

在没有病原体存在的情况下ꎬ资源供给点 ｓｐ２ 位于两物种消费矢量所在直线夹角外ꎬ两物种无法共存ꎬ物种 ２
被竞争排斥ꎮ 但是当病原体入侵宿主种群后ꎬ感染使宿主零等倾线上移ꎮ 如果物种 １ 的零等倾线上移幅度足

够大ꎬ ｓｐ２ 就能位于两物种消费矢量所在直线之间ꎬ此时两物种可以共存(图 ２ 右图)ꎮ 根据感染后物种对资

源的最低需求量(式 ３)ꎬ零等倾线上移幅度取决于感染者的比例和病原体的毒性ꎬ这与生态系统的资源供给

状况(资源供给点在资源平面上的位置)及宿主￣病原体关系(病原体相关参数)有关ꎬ它们共同决定病原体能

否促进物种共存ꎮ

图 ２　 图解分析病原体感染对种间资源竞争的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｇｒａｐｈｉｃａｌ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ

灰色虚线为病原体入侵前物种 １ 的零等倾线和两物种的消费矢量ꎬ黑色实线为病原体入侵后物种的零等倾线和消费矢量

３　 计算机模拟

为了验证上述分析结果且更直观地展示病原体对种间资源竞争的影响ꎬ借助软件 Ｍａｔｌａｂ Ｒ２０２１ｂꎬ基于方

程(２)使用牛顿迭代法进行数值模拟ꎬ每次模拟均使用了足够长的时间ꎬ使得所有物种达到平衡ꎮ 模拟的初

值设定为: Ｓ ＝ ５０ꎬ Ｉ ＝ ０ꎬ Ｘ２ ＝ ５０ꎬ Ｒ１ ＝ ０.５ꎬ Ｒ２ ＝ ０.５ꎬ当竞争者数量达到平衡后引入少量的感染者ꎬ以此来观察

病原体对物种间资源竞争结果的影响ꎮ 图(３)给出了两个典型的例子:在无感染时两物种可以共存的资源供

给点ꎬ病原体的入侵(倒三角形‘▼’指出入侵点)使宿主以更低的密度、非宿主竞争者以更高的密度共存ꎬ感
染不会改变共存结果(图 ３ 左图)ꎻ在某些无感染时非宿主竞争者被竞争排斥的资源供给点ꎬ竞争劣势的物种

２ 会灭绝ꎬ但病原体感染物种 １ 后降低了其竞争力ꎬ物种 ２ 因此能入侵物种 １ 种群(表现为图 ３ 右图中物种 ２
种群的逐渐恢复)ꎬ最终与物种 １ 稳定共存ꎮ

进一步模拟了资源供给点和病原体相关参数(传播率 β 和毒性 ν )对病原体胁迫下资源竞争的影响ꎮ 首
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图 ３　 病原体感染对竞争动态的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ

寄生相关参数取值: β ＝ ０.０２ꎬν ＝ ０.１ꎻ 左图资源供给点: Ｒ０
１ ＝ １ ꎬ Ｒ０

２ ＝ ０.８ ꎻ右图资源供给点: Ｒ０
１ ＝ １ ꎬ Ｒ０

２ ＝ １

先ꎬ研究在不同资源供给点上ꎬ病原体感染对物种共存的最终影响ꎮ 图 ４ 中的左图给出没有病原体感染时模

拟得出的资源平面图ꎬ其结果与图 １ 中的左图一致ꎬ只有在两物种消费矢量的所在直线之间(紫色区域)两物

种才能共存ꎮ 图 ４ 中的右图是存在病原体入侵的模拟结果ꎬ结果表明病原体的入侵增加了竞争物种在资源平

面上的共存范围(紫色区域变大)ꎮ 对比图 ４ 中的两图ꎬ进一步印证了上文的分析结果:对于两物种原本可以

共存的资源供给区域(图 ４ 左图的紫色区域)ꎬ病原体的入侵不会改变两物种的共存结果ꎻ对原本非宿主竞争

者被竞争排斥的某些资源供给区域ꎬ病原体的入侵改变了两物种的竞争结果ꎬ促进了物种共存(图 ４ 右图中

增加的紫色区域即是符合图 ２ 中‘ ｓｐ２ ’的资源供给点)ꎮ 然而病原体的存在对物种共存的促进不是必然的ꎬ
仍有很大一块资源供给区域(红色框内的橙色区域)ꎬ病原体能够成功入侵宿主种群ꎬ但是两物种不能共存ꎮ
在这块资源供给区域ꎬ病原体对物种 １ 的影响不足以让物种 ２ 摆脱竞争排斥(病原体导致宿主的零生长等倾

线上移不足以满足产生图 ２ 中‘ ｓｐ２ ’点的条件)ꎮ

图 ４　 资源平面的数值模拟结果

Ｆｉｇ.４　 Ｎｕｍｅｒｉｃａｌ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｐｌａｎｅ

黑色实线是无感染时物种的零等倾线ꎻ黑色虚线是物种消费矢量的所在直线ꎻ紫色区域是两物种能共存的资源供给区域ꎬ橘黄色区域是仅

物种 １ 存在的资源供给区域ꎬ深蓝色区域是仅物种 ２ 存在的资源供给区域ꎻ红色框内区域代表病原体可以入侵的资源供给区域(满足 Ｒ０ >

１)ꎻ右图中寄生相关参数取值: β ＝ ０.０２ꎬν ＝ ０.１

其次ꎬ病原体相关特征决定了疾病的传播和疾病对宿主的影响ꎬ最终影响竞争结果ꎮ 因此ꎬ又在资源平面
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图上对不同的病原体相关参数进行模拟ꎮ 根据 Ｒ０ ＝ β Ｓ０ / (ｄ１ ＋ ｖ) ꎬ可以发现传播率的增长有利于疾病的传

播ꎬ而毒性的增长不利于疾病的传播ꎮ 图 ５ 上半部分展示了不同传播率对竞争物种在资源平面上生存情况的

影响ꎬ传播率越大越有助于病原体的传播ꎬ促进竞争物种共存的可能性越大ꎮ 而随着毒性的增大ꎬ病原体促进

竞争物种共存的可能性先增后减(图 ５ 下半部分)ꎮ 这是因为:低毒性虽然有利于病原体的传播ꎬ但是对宿主

的影响较小(零等倾线上移程度不够)ꎬ不足以使物种 ２ 摆脱竞争排斥ꎻ高毒性不利于病原体的传播ꎬ难以入

侵宿主种群ꎬ对宿主竞争的影响自然小ꎮ 所以具有较大传播率且毒性中等的单宿主病原体最有可能促进物种

共存ꎮ

图 ５　 不同传播率和毒性对宿主资源竞争的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｒａｔｅ ｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ

４　 讨论

病原体在生态系统中的作用往往被低估和轻视[１０ꎬ１７]ꎬ但是病原体胁迫的影响可能是显著的ꎬ它影响着宿

主的种群动态、种间关系和生态系统中的物质循环和能量流动ꎬ是生物多样性和食物网稳定性的重要驱动因

素[７ꎬ２４—２５]ꎮ 病原体胁迫下的种间竞争动态早已在生态学领域中有所研究[７—８]ꎬ然而已有的理论研究大都基于

现象模型[１５ꎬ１９—２０ꎬ２６]ꎮ 此类现象模型忽略了资源利用过程ꎬ以竞争系数这个抽象的参数来笼统地代表具体机

制对物种共存的影响ꎬ既没有具体说明物种在争夺什么ꎬ也没有说明物种是如何竞争的[２７]ꎮ 由于资源竞争过

程是通过竞争者利用共同的有限资源发生的ꎬ寄生对种间资源竞争的影响很可能是因为改变了宿主的资源利

用方式ꎬ因此很难抛开竞争者￣资源动态去理解寄生者对竞争系统是如何产生影响的ꎮ 本文基于资源竞争理

论ꎬ耦合易感者￣感染者(ＳＩ)传染病模型进行分析ꎮ 分析表明ꎬ单宿主病原体倾向于促进竞争物种共存ꎬ这是

通过病原体对宿主资源利用的影响而间接产生的ꎮ 病原体降低了宿主对资源的消耗率ꎬ抬高了对资源的最低

需求ꎬ使得宿主竞争力减弱ꎮ 虽然这个过程威胁到宿主的生存ꎬ但是单宿主病原体不会改变共存物种原本的

共存状态ꎮ 并且ꎬ单宿主病原体可以使宿主的竞争对手更容易入侵ꎬ形成共存局面ꎬ极大地扩大了竞争物种共

存的参数范围ꎬ本质上促进了物种多样性维持ꎮ 本文的另一研究结果表明单宿主病原体的传播率越大越有可

能促进物种共存ꎬ而中等强度毒性最能促进物种共存ꎮ
结果拓宽了有利于物种共存的条件ꎬ这对入侵生物学来说可能有着重要的启迪作用ꎮ Ｔｏｒｃｈｉｎ 等[２８] 以及
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Ｍｉｔｃｈｅｌｌ 和 Ｐｏｗｅｒ[２９]对多种动植物的调查研究发现ꎬ群落内的地方性疾病大多无法感染外来入侵种ꎬ但会调节

现有的本地宿主ꎬ这就可能会引起天敌逃逸的发生ꎮ 即使入侵者可能对新栖息地的适应能力较差、竞争能力

较弱ꎬ成功入侵也有可能发生ꎬ反之ꎬ如果没有这些地方性疾病ꎬ入侵种就不可能成功入侵[３０—３３]ꎮ 这在本质上

是病原体对本地种的负面影响间接影响了两物种的竞争ꎬ所以在生物入侵防控工作中考虑病原体的间接效应

可能是必要的[３２ꎬ ３４]ꎮ
本文基于易感者￣感染者疾病模型框架考虑了接触传播的单宿主寄生类型ꎬ然而现实中病原体与宿主的

相互作用非常复杂[３５]ꎬ比如多宿主寄生、环境传播的寄生、易感者￣感染者￣恢复者(ＳＩＲ)传播模式等ꎬ这些复

杂的疾病传播类型对生态系统结构和功能的影响无疑是未来生态学研究的巨大挑战ꎮ
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