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高阶作用对植物⁃传粉者⁃植食动物集合群落续存的
影响

叶　 曦１，方笛熙１，张　 锋２，∗

１ 安徽大学资源与环境工程学院，合肥　 ２３０６０１

２ 云南财经大学统计与数学学院，昆明　 ６５０２２１

摘要：高阶作用通常指一个物种对另外两个物种之间相互作用强度的影响，对物种共存、群落构建及生物多样性具有重要影响。
在集合种群水平上考虑了植食动物对动植物传粉关系造成的高阶作用，以及植食动物对传粉者的间接作用。 通过分析基本生

态过程，建立植物⁃传粉者⁃植食动物的集合群落模型，模型清楚地展示高阶作用和间接作用，可以用来研究它们对集合群落稳

定性和续存的影响。 结果表明：（１）互惠关系在集合群落尺度上会引起双稳态现象，说明了群落动态对初始条件的依赖性；（２）
正高阶作用能够扩大集合群落双稳态的参数范围，负高阶作用和间接作用缩小它的参数范围，但都不会从本质上改变双稳态现

象；（３）正高阶作用能够降低集合群落的灭绝阈值，增加集合群落稳定时的占有率，有利于集合群落续存，而负高阶作用和间接

作用不利于续存。 研究结果说明高阶和间接作用对调节多物种系统动态和物种共存具有重要作用。
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ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ ｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｕｔｕａｌｉｓｍ； ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ； ｂｉ⁃ｓｔａｂｉｌｉｔｙ； ｍｅｔａｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

种间关系是物种共存和生物多样性维持的重要驱动力［１］。 传统的种间关系研究聚焦成对物种间的直接

作用［２］，然而越来越多的实验和理论研究开始关注更为复杂的间接作用［２—３］。 其中，高阶作用（Ｈｉｇｈｅｒ⁃Ｏｒｄｅｒ
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，ＨＯＩｓ）在调节多物种系统动态方面的作用尤其引人关注［４—５］。 高阶作用的定义和相关术语的使

用目前还没有一个统一的标准［２］。 最初，高阶作用和间接作用的定义较为混淆，都被广义地定义为一个物种

对另外两个物种之间的相互作用所施加的影响［６—７］。 而后 Ｗｏｏｔｔｏｎ［８］ 强调间接作用需要有中间物种的存在，
将间接作用进一步细分为两类：一类为 “相互作用链（ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｃｈａｉｎｓ）”，即一个物种对中间物种密度的改

变最终影响到了第三个目标物种；另一类为“相互作用的调节（ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ）” ［９］，即一个物种的存

在对另外两个物种之间的相互作用强度产生的影响，具体来说是一个物种对中间物种可塑性性状的改变产生

影响，最终影响到了第三个目标物种。 这是传统意义上高阶作用的定义，也被称为性状介导的间接作用和狭

义高阶作用（Ｈａｒｄ⁃ＨＯＩｓ） ［２， １０—１１］，这一定义描述的是发生高阶作用的具体生态过程，将高阶作用适用范围划

分为涉及至少三个物种的相互作用［９， １２］。 近年来生态学家将高阶作用的定义扩展为“种群密度对每员增长率

的非加性效应（ｎｏｎ⁃ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ）” ［１３—１５］，该定义被称为广义高阶作用（Ｓｏｆｔ⁃ＨＯＩｓ） ［２， １１］。 这里的加性效应

指的是一个物种受到一个或几个物种的影响可以表示为这些物种影响的累加总和［１６］，反之则是非加性效应。
由于相互作用的调节的模型一定是非加性的［４］，但非加性并不意味着只有相互作用的调节这一情况［１６］，因此

定义“非加性效应”除了包括定义“相互作用的调节”以外，还包括其他的非加性情况，如两个物种间存在的高

阶作用［５］。 Ａｂｒａｍｓ［１１］根据对中间物种的调节方式将间接作用分为密度调节（相互作用链）和性状调节（高阶

作用）两类。 然而，也有生态学家认为高阶作用和间接作用属于两种不同的互作类型。 Ｂｉｌｌｉｃｋ ＆ Ｃａｓｅ［４］ 提出

成对关系可以预测间接作用但不可以预测高阶作用、两者在模型中表示方法不同和所发生的时间尺度不同等

理由，以此说明高阶作用不属于间接作用。
高阶作用在生态系统中的作用往往被低估和轻视［１７］，但理论研究和实验研究都有证据表明它的作用是

显著的［１８—１９］。 高阶作用能够促进竞争物种的长期稳定共存［２０］，在维持生态系统多样性、群落结构和调节生

态系统功能方面有重要影响［３］。 植物、传粉者和植食动物三者之间存在高阶作用［２１—２３］，植食动物影响植物

和传粉者之间的互惠关系，既包括对传粉者对植物传粉效果的影响，也包括植物对传粉者传粉回报的影响。
已有研究表明植食动物会削弱传粉者对植物的传粉作用，如植食动物通过损害或移除花朵（减少了花朵的数
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量、形态结构、花粉和花蜜产量等），减少植物对传粉者的有利资源，降低传粉者对植物的传粉频率［２４—２６］；但
也有研究表明植食动物可诱导植物产生次生代谢物作为传粉者的抗生素来增强传粉作用，如植食动物对芥菜

Ｓｉｎａｐｉｓ ａｒｖｅｎｓｉｓ 根部的食草性增加了传粉者对芥菜花的访问［２７］。 然而，过往研究很少将植物、传粉者和植食

动物三者间的复杂相互作用同时考虑在一起［２８—２９］，特别是这三者间存在的高阶作用不可忽视。
集合种群是指在一定地域内，由若干相邻的、半隔离的，通过个体迁移而联系起来的局域种群组成的集合

体，局域种群随时会发生随机性灭绝，但集合种群是较为稳定而持久的存在［３０］。 集合群落的概念是由集合种

群的概念延伸而来，它指定了一组空间分布不同但通过扩散连接而成的群落［３１］。 集合种群的研究对象大致

可分为两类，一类是物种生境本身即为斑块化的情况，其具有较明显的离散化特性；另一类是因生境丧失和生

境破碎化导致该物种的生境由连续变为斑块镶嵌结构的情况［３１—３２］。 传粉者和植食动物的生境即为分布在不

同斑块上的植物，三者的局域种群也面临着随机灭绝的风险，因此集合种群尺度适用于研究这三者之间的高

阶作用。
在已有研究的基础上［３３］，建立了植物⁃传粉者⁃植食动物集合群落模型，考虑了由植食动物改变植物和传

粉者之间互惠关系而形成的“相互作用的调节”（高阶作用），同时也考虑了植食动物引起的植物灭绝而导致

传粉者灭绝而形成的“相互作用链”（间接作用），着重研究高阶作用对植物⁃传粉者⁃植食动物集合群落平衡

态和续存的影响。

１　 模型与方法

考虑由植物、传粉者和植食动物构成的集合群落，每个斑块处于五种可能状态中一种，或只有植物，或植

物和传粉者共同占有，或植物和植食动物共同占有，或植物、传粉者和植食动物共同占有，亦或是空斑块。 传

粉动物和植食动物完全依赖于植物提供的资源生存和繁殖，所以在无植物的斑块不能生存。 植物不完全依赖

该传粉动物生存，可以通过其它方式输出繁殖体（比如无性繁殖）。 传粉动物的出现可以通过给植物传粉增

强植物的繁殖输出。 植食动物的出现由于植食作用对植物造成负面影响，使植物灭绝率增加。 假设在三者都

有的斑块上会产生高阶作用，即植食动物影响植物和传粉者的互惠关系，既包括对传粉效果的影响，也包括对

传粉者回报的影响。 同时空斑块可能被植物的繁殖体重新侵占而变成只被植物占有的斑块，只有植物的斑块

由于传粉者或植食动物的迁入而变成动植物共同占有的斑块，传粉者或植食动物与植物共同占有的斑块可能

被另一种动物迁入而变成三物种共同占有的斑块。 斑块上的动植物局域种群都存在灭绝风险，特别需要注意

的是，由于动物对植物的依赖性，斑块中植物的灭绝使伴随其上的动物也灭绝。
如果用 ｐ１ ， ｐ１２ ， ｐ１３ ， ｐ１２３ ， ｐ０ 分别表示只有植物占有的斑块，有植物和传粉者共同占有的斑块，有植物和

植食动物共同占有的斑块，有植物、传粉者和植食动物三者共同占有的斑块，空斑块这五种斑块状态所占比

例，显然有 ｐ１ ＋ ｐ１２ ＋ ｐ１３ ＋ ｐ１２３ ＋ ｐ０ ＝ １，可见这五个变量中只有四个独立，这里我们选取变量 ｐ１ ， ｐ１２ ， ｐ１３ ， ｐ１２３

描述它们随时间的动态变化：
ｄｐ１

ｄｔ
＝ ｃ０ ｐ１ ＋ ｐ１２ ＋ ｐ１３ ＋ ｐ１２３( ) ｐ０ ＋ ｃ１ｐ１２ｐ０ ＋ ｋ１ ｃ１ｐ１２３ｐ０ ＋ ｅ２ｐ１２ ＋ ｅ３ｐ１３ － ｅ１ｐ１ － ｃ２ｐ１２ｐ１ －

ｋ２ｃ２ｐ１２３ｐ１ － ｃ３ｐ１３ｐ１ － ｃ３ｐ１２３ｐ１

ｄｐ１２

ｄｔ
＝ ｃ２ｐ１２ｐ１ ＋ ｋ２ｃ２ｐ１２３ｐ１ ＋ ｅ３ｐ１２３ － ｅ１ｐ１２ － ｅ２ｐ１２ － ｃ３ｐ１３ｐ１２ － ｃ３ｐ１２３ｐ１２

ｄｐ１３

ｄｔ
＝ ｃ３ｐ１３ｐ１ ＋ ｃ３ｐ１２３ｐ１ ＋ ｅ２ｐ１２３ － ｃ２ｐ１２ｐ１３ － ｋ２ｃ２ｐ１２３ｐ１３ － θｅ１ｐ１３ － ｅ３ｐ１３

ｄｐ１２３

ｄｔ
＝ ｃ３ｐ１３ｐ１２ ＋ ｃ３ｐ１２３ｐ１２ ＋ ｃ２ｐ１２ｐ１３ ＋ ｋ２ｃ２ｐ１２３ｐ１３ － θｅ１ｐ１２３ － ｅ２ｐ１２３ － ｅ３ｐ１２３ （１）

式中， ｃ０ 是植物独立于传粉者的固有侵占率， ｃ１ 是由传粉造成的侵占率， ｃ２ 和 ｃ３ 分别是传粉者和植食动物的
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侵占率， ｅ１、ｅ２ 和 ｅ３ 分别是植物、传粉者和植食动物局域种群的灭绝率，这些参数都大于 ０。 另外，参数 θ （＞１）
表示了植食动物对植物局域种群灭绝率的影响；参数ｋ１（＞０）表示植食动物对传粉效果的影响，ｋ２（＞０）表示植

食动物对传粉者回报的影响，大于 １ 表示正高阶作用（ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ＨＯＩｓ），小于 １ 表示负高阶作用（ ｎｅｇａｔｉｖｅ
ＨＯＩｓ），它们都是植食动物对传粉关系的影响，即高阶作用。

Ｐ１ ＝ ｐ１ ＋ ｐ１２ ＋ ｐ１３ ＋ ｐ１２３ 表示植物占有的斑块比例， Ｐ２ ＝ ｐ１２ ＋ ｐ１２３ 表示传粉者占有的斑块比例， Ｐ３ ＝ ｐ１３ ＋
ｐ１２３ 表示植食动物占有的斑块比例。 分别求它们关于时间的导数，可以将方程（１）等价地写成关于变量 Ｐ１ 、
Ｐ２ 和 Ｐ３ 的微分方程：

　 　 　

ｄＰ１

ｄｔ
＝ ｃ０Ｐ１ ＋ ｃ１ｐ１２ ＋ ｋ１ｃ１ｐ１２３( ) １ － Ｐ１( ) － ｅ１Ｐ１ － θ － １( ) ｅ１Ｐ３

ｄＰ２

ｄｔ
＝ ｃ２ｐ１２ ＋ ｋ２ｃ２ｐ１２３( ) Ｐ１ － Ｐ２( ) － ｅ１ ｐ１２ ＋ θｐ１２３( ) － ｅ２Ｐ２

ｄＰ３

ｄｔ
＝ ｃ３Ｐ３ Ｐ１ － Ｐ３( ) － θｅ１Ｐ３ － ｅ３Ｐ３

（２）

方程（２）由于包含了额外变量 ｐ１２ 和 ｐ１２３ ，并不是封闭系统。 根据概率原理， ｐ１２３ ＝ ｐ２３ ｑ１∣２３ ，其中 ｐ２３ 表示

斑块中同时有传粉者和植食动物的概率， ｑ１∣２３ 表示同时有传粉者和植食动物的斑块中也有植物的条件概率。
根据模型假设，传粉者和植食动物依赖于植物，所以有传粉者和植食动物的斑块中必然有植物，即 ｑ１∣２３ ＝ １。
如果进一步假设传粉者和植食动物对斑块的占有相互独立，即 ｐ２３ ＝ Ｐ２Ｐ３ ，那么 ｐ１２３ ＝ Ｐ２Ｐ３ 。 另外知 ｐ１２ ＝ Ｐ２ －
ｐ１２３ ，由此方程（２）可以变成如下的封闭系统：

　 　 　

ｄＰ１

ｄｔ
＝ ｃ０Ｐ１ ＋ ｃ１Ｐ２ ＋ ｋ１ － １( ) ｃ１Ｐ２Ｐ３[ ] １ － Ｐ１( ) － ｅ１Ｐ１ － θ － １( ) ｅ１Ｐ３

ｄＰ２

ｄｔ
＝ ｃ２Ｐ２ ＋ ｋ２ － １( ) ｃ２Ｐ２Ｐ３[ ] Ｐ１ － Ｐ２( ) － ｅ１Ｐ２ － θ － １( ) ｅ１Ｐ２Ｐ３ － ｅ２Ｐ２

ｄＰ３

ｄｔ
＝ ｃ３Ｐ３ Ｐ１ － Ｐ３( ) － θｅ１Ｐ３ － ｅ３Ｐ３

（３）

方程（３） 中出现的三个高次项，其中 ｋ１ － １( ) ｃ１Ｐ２Ｐ３ 描述了植食动物影响传粉效果的高阶作用，
ｋ２ － １( ) ｃ２Ｐ２Ｐ３ 描述了植食动物影响传粉回报的高阶作用， θ － １( ) ｅ１Ｐ２Ｐ３ 表示了由于植食动物引起的植物

灭绝而导致传粉者灭绝的间接作用。 此外， θ － １( ) ｅ１Ｐ３ 表示植食动物引起植物的灭绝， θｅ１Ｐ３ 表示植食动物

引起植物的灭绝而导致自身灭绝的反噬作用。 特别当 ｋ１ 、 ｋ２ 或 θ 等于 １ 时，表示这些高阶作用或间接作用

消失。
模型抓住植食动物在局域尺度上影响动植物传粉关系而形成的高阶作用，以及它们对植物的伤害而造成

的对传粉者的间接作用，描述这三个物种在集合群落水平上的种群动态过程。 所以，可用于研究这些高阶作

用和间接作用对集合群落平衡态和续存的影响。 首先，分析这三个物种集合群落在无高阶作用和间接作用时

（ ｋ１ ＝ ｋ２ ＝ θ ＝ １）的动态行为，再探索高阶作用和间接作用如何影响群落的平衡态和续存。

２　 分析和结果

２．１　 无高阶作用和间接作用的情况

在无高阶作用和间接作用时（ ｋ１ ＝ ｋ２ ＝ θ ＝ １），给出该系统所有非平凡平衡点的平衡条件，并且借助软件

Ｍａｔｌａｂ Ｒ２０１６ａ，基于方程（３）使用牛顿迭代法对其进行数值模拟，展示这些平衡点所属的四种集合群落的续

存情况：

（ａ）当 ｃ２ ＜
ｅ１ ＋ ｅ２

１ －
ｅ１
ｃ０

， ｃ３ ＜
ｅ１ ＋ ｅ３

１ －
ｅ１
ｃ０

， ｅ１ ＜ ｃ０ 时，集合群落中只有植物续存（图 １Ａ）；
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图 １　 无高阶作用和间接作用时集合种群相空间图

Ｆｉｇ．１　 Ｐｈａｓｅ ｓｐａｃｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｏｌｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ Ｈｉｇｈｅｒ⁃Ｏｒｄｅｒ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

（１）实心圆点表示稳定的平衡点，空心圆点表示不稳定的平衡点；（２）Ａ 为情况（ａ），参数设置： ｃ０ ＝ ２，ｃ１ ＝ ｃ２ ＝ ｃ３ ＝ １，ｅ１ ＝ １，ｅ２ ＝ ０．４，

ｅ３ ＝ ０．１；Ｂ 为情况（ｂ），参数设置： ｃ０ ＝ ２，ｃ１ ＝ １，ｃ２ ＝ ２，ｃ３ ＝ ８，ｅ１ ＝ １，ｅ２ ＝ ０．４，ｅ３ ＝ ０．１； Ｃ 和 Ｄ 为情况（ｃ），参数设置： ｃ０ ＝ ２，ｃ１ ＝ ８，

ｃ２ ＝ ８，ｃ３ ＝ １，ｅ１ ＝ １．２，ｅ２ ＝ ０．４，ｅ３ ＝ ０．１ 和 ｃ０ ＝ ２，ｃ１ ＝ ８，ｃ２ ＝ ８，ｃ３ ＝ １，ｅ１ ＝ １．８，ｅ２ ＝ ０．４，ｅ３ ＝ ０．１；Ｅ 和 Ｆ 为情况（ｄ），参数设置： ｃ０ ＝

２，ｃ１ ＝ ８，ｃ２ ＝ ８，ｃ３ ＝ ２０，ｅ１ ＝ １．２，ｅ２ ＝ ０．４，ｅ３ ＝ ０．１ 和 ｃ０ ＝ ２，ｃ１ ＝ ８，ｃ２ ＝ ８，ｃ３ ＝ ２０，ｅ１ ＝ １．７，ｅ２ ＝ ０．４，ｅ３ ＝ ０．１

（ｂ）当 ｃ２ ＜
ｅ１ ＋ ｅ２

１ －
ｅ１
ｃ０

， ｃ３ ＞
ｅ１ ＋ ｅ３

１ －
ｅ１
ｃ０

时，植食动物能入侵植物集合种群，传粉者不能入侵植物集合种群，入侵

后续存要求 ｅ１ ＜ ｃ０ 和 ｅ３ ＜
ｃ０ｃ３ － ｃ０ ＋ ｃ３( ) ｅ１

ｃ０
，此时集合群落中植物和植食动物共存（图 １Ｂ）；

（ｃ）当 ｃ２ ＞
ｅ１ ＋ ｅ２

１ －
ｅ１
ｃ０

， ｃ３ ＜
ｅ１ ＋ ｅ３

１ －
ｅ１
ｃ０

时，传粉者能成功入侵植物集合种群，植食动物不能成功入侵，入侵后续

存要求 ｃ２ ＞ ｃ１ ， ｅ１ ＜ ｍｉｎ
ｃ２ ２ － ２( ) ｃ０ ＋ ｃ１( )

ｃ２
，
ｃ２ ｃ０ ＋ ｃ１( ) ＋ ｅ２ｃ１

ｃ２ － ｃ１
æ

è
ç

ö

ø
÷ 或 ｃ２ ＜ ｃ１ ， ｅ１ ＜

ｃ２ ２ － ２( ) ｃ０ ＋ ｃ１( )

ｃ２
。 在植

物灭绝率低的情况下植物和传粉者共存（图 １Ｃ），但植物灭绝率较高时，集合群落出现双稳态现象（集合种群

占有率在两种稳态之间转换，当其低于灭绝阈值时则会引起物种灭绝），植物和传粉者能否共存取决于初始

条件（即初始占有率；图 １Ｄ）；
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（ｄ）当 ｃ２ ＞
ｅ１ ＋ ｅ２

１ －
ｅ１
ｃ０

， ｃ３ ＞
ｅ１ ＋ ｅ３

１ －
ｅ１
ｃ０

时 ，传粉者和植食动物能成功入侵植物集合种群，入侵后续存要求 ｃ２ ＞

ｃ１ ， ｅ１ ＜ ｍｉｎ
ｃ２ ２ － ２( ) ｃ０ ＋ ｃ１( )

ｃ２
，
ｃ２ ｃ０ ＋ ｃ１( ) ＋ ｅ２ｃ１

ｃ２ － ｃ１
æ

è
ç

ö

ø
÷ 或 ｃ２ ＜ ｃ１ ， ｅ１ ＜

ｃ２ ２ － ２( ) ｃ０ ＋ ｃ１( )

ｃ２
。 在低植物灭绝率

的情况下三个物种均能续存，但植物灭绝率较高时，集合群落出现双稳态现象，传粉者能否与植物和植食动物

续存取决于初始条件（图 １ Ｅ 和图 １Ｆ）。 这种双稳态现象可以在分岔图中清楚地展现，在植物灭绝率较低时，
集合群落处于稳定的共存状态（图 ２ 灰色区域），只有一个稳定的平衡点（图 ２ 灰色区域中实线）；植物灭绝率

较高时，集合群落出现双稳态现象，种群到达哪种稳态依赖于初始条件（图 ２ 中箭头表示该区域初始占有率

最终到达的稳态）。 特别地，随着植物灭绝率的增加，集合群落出现了几种不同的双稳态现象：（１）图 ２ 中蓝

色区域：低初始占有率下，传粉者灭绝，植物和植食动物最终到达较低的平衡点（图 ２ 中虚线下方实线）；（２）
图 ２ 中黄色区域：低初始占有率下，传粉者和植食动物灭绝，植物最终到达较低的平衡点；（３）图 ２ 中红色区

域，低初始占有率下，三个物种全部灭绝。

图 ２　 无高阶作用和间接作用时集合种群占有率变化情况

Ｆｉｇ．２　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｍｅｔａｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｃｃｕｐａｎｃｙ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ Ｈｉｇｈｅｒ⁃Ｏｒｄｅｒ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

（１）实线表示达到稳定时集合种群占有率变化曲线，虚线表示不稳定时集合种群占有率变化曲线；（２）参数设置：ｃ０ ＝ ２，ｃ１ ＝ ８，ｃ２ ＝ ８，ｃ３ ＝ ２０，

ｅ２ ＝ ０．４，ｅ３ ＝ ０．１

２．２　 高阶作用和间接作用的情况

分别调查影响传粉效果的高阶作用项 ｋ１ （图 ３Ａ、Ｂ 和 Ｃ）、影响传粉回报的高阶作用项 ｋ２ （图 ３ Ｄ、Ｅ 和

Ｆ）和间接作用参数 θ （图 ３ Ｇ、Ｈ 和 Ｉ）对集合群落动态的影响。 基于系统（３）的分岔图表明，高阶作用和间接

作用都会显著影响互惠关系（正反馈）引起的双稳定性。 与无高阶作用的情况（图 ３ 中绿线）相比，两种正高

阶作用都扩大集合种群出现双稳态现象的参数范围（植物灭绝率的取值范围；图 ３Ａ－Ｆ 中红线）；负高阶作用

减小集合种群出现双稳态现象的参数范围（图 ３Ａ－Ｆ 中蓝线），但未使得双稳态现象消失。 高阶作用也显著地

影响集合群落的续存，正高阶作用降低集合群落的灭绝阈值，有利于集合群落续存，并且使得集合群落达到动

态平衡时占有率增加（图 ３Ａ—Ｆ 中红线）；负高阶作用抬高该灭绝阈值，不利于集合群落续存，集合群落达到动

态平衡时占有率也降低（图 ３Ａ—Ｆ 中蓝线）。 间接作用的增强会缓解双稳态现象，不仅灭绝阈值抬高，而且双稳

态范围也会缩小（图 ３Ｇ—Ｉ）。 特别地，随着间接作用的增强，集合种群出现第一种双稳态现象（图 ２ 蓝色区域）
的植物灭绝率更低（图 ３Ｇ—Ｉ），这是间接作用和高阶作用的不同之处，但间接作用也并未使得双稳态现象消失。
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图 ３　 高阶作用 ｋ１ 、 ｋ２ 和间接作用 θ 分别对集合种群占有率变化情况

Ｆｉｇ．３　 Ｈｉｇｈｅｒ⁃Ｏｒｄｅｒ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｋ１ ， ｋ２ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ θ ｏｎ ｍｅｔａｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｃｃｕｐａｎｃｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

（１）实线表示集合群落达到动态平衡时占有率变化曲线，虚线表示集合群落未达到动态平衡时占有率变化曲线；（２）参数设置：图 Ａ、Ｂ 和 Ｃ

中 ｋ１ 变化， ｋ２ ＝ θ ＝ １；图 Ｄ、Ｅ 和 Ｆ 中 ｋ２ 变化， ｋ１ ＝ θ ＝ １；图 Ｇ、Ｈ 和 Ｉ 中 θ 变化， ｋ１ ＝ ｋ２ ＝ １。

在简化系统（１）为系统（３）的过程中，假设传粉者和植食动物对斑块的占有相互独立（ ｐ１２３ ＝ Ｐ２Ｐ３） ，为了

探究这种独立性假设所造成的影响，我们对系统（１）和系统（３）进行对比（图 ４）。 相较于系统（３），未假设独

立性时正高阶作用（负高阶作用）能够扩大（减小）集合种群出现双稳态现象的参数范围，抬高（降低）集合种

群的灭绝阈值（图 ４Ｄ—Ｆ）。 此外，进一步对比了系统（１）中的 ｐ１２３ 和系统（３）中的 Ｐ２Ｐ３ 在各高阶作用项和间

接作用项下的差异性（图 ５）。 所有的模拟结果均显示 ｐ１２３ ＞ Ｐ２Ｐ３ ，这表明假设（ ｐ１２３ ＝ Ｐ２Ｐ３） 低估斑块中同时

存在传粉者和植食动物的比率，说明系统（１）中物种不是随机分布的，传粉者和植食动物更倾向于占有同一

斑块。 但由数值解的结果可知，尽管这种独立性假设在量上改变集合群落占有率，但并非质的影响（集合群

落中双稳态现象并没有消失），因此这种假设合理，可以达到简化模型的目的。

３　 讨论与结论

通过建立植物⁃传粉者⁃植食动物集合群落模型，研究高阶作用对该集合群落续存的影响。 经过模拟，随
着植物灭绝率增加，集合群落的稳定状态从单稳态转变为双稳态。 这种双稳态现象在有互惠关系（正反馈）
的群落中常有出现。 正反馈可能会引发自然生态系统在不同稳定状态之间交替，如水生植物生长衰退导致浅

水湖由清澈态转变为浑浊态，生长旺盛则导致浅水湖由浑浊态转变为清澈态［３４—３６］。 研究结果表明，正高阶作

用（负高阶作用）扩大（缩小）集合群落出现双稳态现象的参数范围，本质上是扩大（缩小）物种共存范围，但
高阶作用未使得双稳态现象消失和物种灭绝，这说明高阶作用会改变物种间相互作用强度，但不会打破多物

种原本的共存状态［３３］；正高阶作用降低集合群落的灭绝阈值，增加集合群落稳定时的占有率，对生物多样性

的维持起促进作用，有利于集合群落的续存，负高阶作用则相反。 野外研究表明，分布于北美洲的红凯木

（Ａｌｎｕｓ ｒｕｂｒａ）在被植食昆虫采食后会产生化学防御反应， 通过降低叶片氮含量来提高叶片碳氮比（植食昆虫

和水生分解者均偏好低碳氮比的叶片），在维持植食昆虫较低丰度的同时并未使得水生分解者灭绝［２，３７］；加拿
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图 ４　 高阶作用下集合种群占有率变化情况

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｍｅｔａｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｃｃｕｐａｎｃｙ ｂｙ Ｈｉｇｈｅｒ－Ｏｒｄｅｒ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

（１）实线表示集合群落达到动态平衡时占有率变化曲线，虚线表示集合群落达到动态平衡时占有率变化曲线；（２）图 Ａ、Ｂ 和 Ｃ 为假设独立

性的情况，图 Ｄ、Ｅ 和 Ｆ 为未假设独立性的情况。 所有图中 θ＝ １，在没有高阶作用和间接作用时（图中绿线）集合种群占有率变化曲线重合

图 ５　 独立性假设对集合种群占有率的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｚｅｄ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｎ ｍｅｔａｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｃｃｕｐａｎｃｙ

（１）蓝线表示未假设独立性的情况，绿线表示假设独立性的情况；（２）参数设置：图 Ａ 中 ｋ１ 变化， ｋ２ ＝ θ ＝ １；图 Ｂ 中 ｋ２ 变化， ｋ１ ＝ θ ＝ １；图

Ｃ 中 θ 变化， ｋ１ ＝ ｋ２ ＝ １

大蓟（Ｃｉｒｓｉｕｍ ａｒｖｅ） 释放花香会同时引来传粉者与植食动物，植食动物通过破坏加拿大蓟的花朵来影响传粉

者的适应性及丰度［２２］。 这些结果与本文研究结果一致，说明高阶作用对调节多物种系统动态具有重要作用。
研究结果表明间接作用会出现高次项，系统（３）中 ｋ１ － １( ) ｃ１Ｐ２Ｐ３ ， ｋ２ － １( ) ｃ２Ｐ２Ｐ３ 和 θ － １( ) ｅ１Ｐ２Ｐ３ 均

有高次项，其中 ｋ１ － １( ) ｃ１Ｐ２Ｐ３ 和 ｋ２ － １( ) ｃ２Ｐ２Ｐ３ 描述由植食动物影响传粉效果和回报的高阶作用，
θ － １( ) ｅ１Ｐ２Ｐ３ 描述由于植食动物引起的植物灭绝而导致传粉者灭绝的间接作用。 出现这种由间接作用产生

的高次项，可能是因为中两种相互关系的生态过程实际上发生在斑块内部，而对斑块占有率所进行的建模研
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究建立在集合种群尺度上，对斑块之间的关系进行模型描述，其中变量并未表示斑块内部的属性。 不同生态

尺度上间接作用的表现形式可能并不相同，在种群尺度上定义的间接作用是改变物种密度来传递的效应，系
统不会出现高次项；但在集合种群尺度上对斑块的占有率进行建模，系统可能会出现高次项。

基于集合种群理论，从斑块类型相互转化入手推导出模型，直观地展示模型中高次项的形成机制，相较于

直接给出高次项的做法更具说服力。 假设传粉者和植食动物侵占斑块的独立性，模拟结果显示这种假设只会

影响集合种群占有率的大小，不会产生本质影响，因此这种独立性假设合理，模型得到有效简化。 此外，在植

物和传粉者是互惠关系的前提下进行研究，但自然界同样存在植物和传粉者之间非互惠关系或两种关系都存

在的情况，如榕树－榕小蜂系统中的榕小蜂分为传粉榕小蜂和非传粉榕小蜂（欺骗者） ［３８］，本研究的模型依然

适用于此种情况，仅需将数值模拟时将传粉者帮助增强植物繁殖输出的参数 ｃ１ 的值取 ０，但此类情况在自然

界中是否还存在高阶作用，有待进一步研究。
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