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基于集合种群理论框架的榕树⁃榕小蜂互惠系统动力
学模型

尚元正１，刘彦平２，王瑞武３，张　 锋４，∗

１ 安徽大学资源与环境工程学院，合肥　 ２３０６０１

２ 甘肃农业大学理学院，兰州　 ７３００６０

３ 西北工业大学生态与环境学院，西安　 ７１０１２９

４ 中国科学院西双版纳热带植物园热带森林生态学重点实验室，勐腊　 ６６６３０３

摘要：互惠共生指双方物种都能通过对方增加适合度的种间关系。 榕树与榕小蜂的传粉关系是自然界中典型的互惠共生系统，

这种互惠关系发生在榕果中，也就是榕果是种间作用的场所，榕小蜂在其中传粉和产卵。 由此，可以把榕果看作榕小蜂的生境

斑块，利用集合种群理论框架构建榕树与榕小蜂互惠关系的动力学模型，研究这个互惠系统的稳定性和续存条件。 由于这里的

生境斑块（榕果）的动态变化性（榕果产生和掉落），模型不同于传统的生境斑块固定不变的集合种群模型，增加了描述生境动

态的维度。 模型表明：（１）榕果产生率足够大（大于一个阈值）是榕树与榕小蜂互惠系统能够续存的必要条件；（２）榕树和榕小

蜂互惠系统存在双稳态现象（Ａｌｌｅｅ 效应），这个互惠系统续存需要种群大小超过一个阈值，换言之，种群大小低于这个阈值时，

系统必然灭绝；（３）榕果产生率增加使榕小蜂种群增加，但不会影响未被占据的榕果数量。 我们的模型不但可用来研究榕树与

榕小蜂互惠系统的动力学性质，而且也是集合种群理论斑块动态化的发展。

关键词：榕树；传粉榕小蜂；互惠共生；榕果；集合种群理论
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互惠共生是自然界中普遍存在的种间作用现象［１—２］，它在保持生物多样性和生态系统功能方面发挥着不

可或缺的作用［３—６］。 互惠共生现象遍及从微观、介观到宏观的多种尺度水平，包括真核生物中的线粒体，固定

氮和协助分解营养的共生体，为造礁珊瑚提供能量的藻类，甚至到调节植物有性繁殖的传粉者等。 互惠共生

关系还能够驱动并改变进化进程与方向，从而产生复杂的进化轨迹［７］，但这也为其带来了风险和成本。 互惠

共生搭建了多个物种相互作用的共同命运体，从生态系统的能量流动和营养供给方面考虑，这部分相互作用

关系的丧失很可能导致整个局域生态系统崩溃，由此加剧全球变化对生物多样性丧失和生态系统破坏的影

响［８—１１］。 因此探究维持互惠关系稳定续存的潜在因素非常必要。
榕树与榕小蜂之间的互惠传粉关系是自然界中典型的互惠系统之一［１２］。 由于它们紧密的专性依赖关

系［１３］，这使得榕树⁃榕小蜂的传粉系统成为研究互惠关系的理想模式。 榕树与榕小蜂一般是“一对一”的互助

关系：榕树通常仅依赖一种榕小蜂传粉，而传粉榕小蜂也只依赖特定的榕树进行产卵和繁殖［１４］。 榕树的榕果

是传粉榕小蜂抚育后代的唯一场所，是一个封闭的花序，每个榕果都包含许多小花［１５］。 雌蜂需要进入到可接

受的榕果中给花传粉或产卵，而一朵花只能发育成一粒种子或一个虫瘿（喂养和容纳榕小蜂后代的场

所） ［１４—１５］。 对于雌雄同株的榕树而言，榕树种子的发育和榕小蜂后代的孕育在同一个榕果内进行。 从生命

史周期视角分析，榕果的发育周期通常分为雌花前期，雌花期，间花期，雄花期和花后期五个阶段，并且同一地

点不同植株的榕果发育阶段都不一致，其中雌花期、间花期和雄花期与传粉榕小蜂的生命周期密不可

分［１５—１６］。 当榕果发育至雌花期时，榕果苞片松动且释放一些挥发性化学物质以吸引周围的传粉榕小蜂［１７］，
同时携带花粉的榕小蜂通过较为松动的苞片口进入榕果进行传粉和产卵，然后它们在完成传粉和产卵后便迅

速死亡。 而当榕果发育至间花期时，种子和虫瘿开始不断发育。 一旦榕果到达雄花期，榕小蜂的虫卵也孵化

成新生代的小蜂，其中雄性个体开始与雌蜂交配，并且交配后的雌蜂将携带花粉爬出榕果，寻找雌花期的榕

果［１８］，进行下一个世代繁衍。 值得注意的是，榕小蜂的寿命很短，一年可以经历多个世代［１９］，而榕树寿命通

常达到十几年甚至上百年，且其从种子发育、幼苗成长到大树开花结果也需要数年时间［１２］。 所以榕小蜂种群

动态变化远远快于榕树的种群动态。 本文以榕树与榕小蜂的传粉关系为背景，构建了榕树⁃榕小蜂的种群动

力学模型，研究这种互惠共生关系的维持机制。
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１　 模型与方法

１．１　 模型的理论框架

本文构建榕树⁃榕小蜂互惠关系的动力学模型。 把榕果看成榕小蜂的生境，显然这些生境具有明显的离

散特性［２０］，两物种的互惠传粉作用自然而然地发生在众多离散的生境斑块环境中，这就类似于 Ｌｅｖｉｎｓ 集合种

群理论的建模框架，榕果对应了空间上不同的生境斑块。 从传粉作用过程分析，榕小蜂种群会占据一些榕果

生境传粉并产卵（尽管它们在占据榕果生境后会在短期内死亡），然后孵化的后代会飞出进一步去侵占其他

的榕果生境，以进行下一个世代循环；而从榕树维持种群增长考虑，所发育的榕果生境有一部分将不断被榕小

蜂占据，同时已被占据的榕果生境也会持续成熟或掉落，形成生境数量动态变化的格局。 同样地，物种在集合

种群理论框架下的种群演化动态也会形成已被占据和未被占据的生境斑块比例动态变化的模式。 众多离散

的生境斑块不断被局域种群占据，同时斑块上现有的局域种群也可能迁移并侵占其他空斑块，此外每个斑块

的局域种群都有灭绝风险，通过灭绝事件产生一些空斑块。 考虑到榕树与榕小蜂的传粉互惠作用特性符合集

合种群的属性，我们采用集合种群理论思想对其进行研究。
榕树与榕小蜂互惠共生系统又与经典集合种群有所不同。 首先经典的集合种群模型假设生境斑块分为

适宜和不适宜两种生境斑块类型，并且假设局域种群是随机扩散的，而在榕树⁃榕小蜂系统中，传粉榕小蜂只

会进入雌花期的榕果，在适宜斑块环境中进行传粉与繁衍活动。 其次集合种群理论中虽然也考虑斑块的动态

变化，但假定斑块总数量保持不变。 例如，Ｎｅｅ 等在模型中引入了生境斑块破坏过程，当生境被破坏时，相应

斑块将由适宜类型转变为不适宜类型［２１—２２］；Ｚｈａｎｇ 等则考虑了生境斑块的恢复重塑过程，不适宜生境也会因

人类活动积极影响、主动改造以及生物体适应性修复而变为适宜斑块类型［２３］。 这说明在特定环境条件下，生
境类型可以在适宜斑块和不适宜斑块实现相互转化。 而在榕树⁃榕小蜂互惠共生系统中，榕果会自然掉落，从
而榕果由适宜生境转化为对榕小蜂不宜繁衍后代的斑块，显然掉落的榕果无法由不适宜生境恢复为适宜类

型，但是榕树会产生新榕果来补充未被占据的榕果的数量，这同样会导致榕果数量的动态变化。
鉴于这些现实背景分析，本文基于集合种群理论框架构建种间互惠共生关系的动力学模型，但模型中的

榕小蜂种群并不是严格意义的集合种群。 此外，在模型中引入榕果产生率与榕果掉落率两个参数来刻画榕果

生境总数量的动态变化，以使模型具有现实意义。
１．２　 模型的构建

假设榕小蜂、榕树的生命史过程具有完全不同的时间尺度，榕树种群数量在榕小蜂种群动态时间尺度上

不会发生变化。 这里用 ｎ０ 表示区域环境内的榕树数量（ ｎ０ 为常数），则榕小蜂占据榕果的动力学模型用微分

方程表示如下：
ｄｘ
ｄｔ

＝ μｎ０ － αｘｙ － δｘ

ｄｙ
ｄｔ

＝ αｘｙ － γｙ

（１）

式中， ｘ 和 ｙ 分别表示未被榕小蜂占据和已被榕小蜂占据的榕果生境数量， μ 是统计平均意义下每棵榕树的

榕果产生率（即单位时间内平均每棵榕树产生的榕果数量）， α 是传粉榕小蜂占据榕果的侵占率， αｘｙ 项表示

榕果 ｙ 中产生的传粉榕小蜂后代去侵占榕果 ｘ 将其转化为榕果 ｙ 的数量， δ 和 γ 分别表示未被榕小蜂占据与

已被榕小蜂占据的榕果掉落率。
为了使模型设定更加贴合现实情况，这里进一步假定所考虑区域环境内的榕树数量动态变化。 如果用 ｎ

来表示区域环境内的榕树数量（和前面 ｎ０ 含义假定不同，这里 ｎ 为变量），榕树的动态以及榕小蜂占据榕果生

境的动力学模型用微分方程表示如下：
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ｄｎ
ｄｔ

＝ ｂｙ １ － ｃｎ( ) － ｄｎ

ｄｘ
ｄｔ

＝ μｎ － αｘｙ － δｘ

ｄｙ
ｄｔ

＝ αｘｙ － γｙ

（２）

式中， ｂ 和 ｄ 分别表示榕树种群的生长速率和死亡速率，为了体现榕树和榕小蜂种群的生命史世代周期长度

差异巨大，参数 ｂ 和 ｄ 的数量级相对很小。 另外还考虑到榕树种群在生长过程中会受到密度制约效应的影

响，在模型中加入参数 ｃ 来表示密度制约因子。

２　 分析与结果

研究发现榕果的产生率对该互惠共生系统动态具有重要影响。 在较低榕果产生率的条件下，两个模型中

两物种种群的演化动态具有相似的动力学行为与特征，但随着榕果产生率的增大，两个模型的动态过程出现

显著差异。 具体地，我们将分别描述模型（１）和模型（２）中系统的种群动态行为，并分析每种结果可能呈现的

生态演化结局。
首先在模型（１）中，我们借助软件 Ｍａｔｌａｂ Ｒ２０２１ｂ，运用牛顿迭代法对其进行数值估算，并给出该系统所有

平衡点的位置以及稳定性条件，结果展示了这些平衡点的具体情况：让方程（１）右边等于 ０，如果传粉榕小蜂

的数量不能增加（ ｄｙ
ｄｔ

≤ ０），由此可得 ０ ＜ μ ≤ δγ
αｎ０

，此时系统的边界平衡点稳定，榕小蜂无法续存，即榕小蜂

占据的榕果数量保持为零（图 １ 左图中蓝色区域的实线）；当 μ ＞ δγ
αｎ０

时，系统的内部平衡点稳定，此时榕小蜂

能够维持续存，即榕小蜂占据的榕果数量恒大于零（图 １ 左图中红色区域的实线）。 从图 １ 中可以看出无论

榕果产生率如何变化，未被占据的榕果都始终存在，而在现实中也存在这种现象，比如西双版纳的聚果榕一年

都生产榕果，同一地点的不同植株的挂果期都不一致［２４］，这种异步开花现象使得处于雌花期的榕果生境不间

断地产生。 另外当 μ ＞ δγ
αｎ０

时，我们发现系统处于生态平衡时，榕果 ｘ 数量始终保持为
γ
α

，这表明榕果 ｘ 的平

衡数量不受到 μ 值变化的影响。 同时数值模拟结果也揭示了一致的规律，图 １ 右图中榕果 ｘ 的数量用蓝色实

线表示，其中红色区域的实线一直保持稳定不变。 根据模型的定性结果，我们预测榕果产生率增加并不会影

响未被占据的榕果数量。
在模型（２）中，互惠共生系统同样存在两种情形，但是要比模型（１）的情况更为复杂。 当 ０ ＜ μ ≤

２γ
　 δｃｄ

αｂ
＋ γδｃ

α
＋ γｄ

ｂ
时，互惠共生系统处于边界平衡状态，榕树数量和被占据的榕果数量均为零，榕树和榕小

蜂二者都无法续存，互惠共生关系崩溃（图 ２ 中蓝色区域的实线）；当 μ ＞ ２γ
　 δｃｄ

αｂ
＋ γδｃ

α
＋ γｄ

ｂ
时，由榕树和榕

小蜂构成互惠共生系统将出现双稳态现象（Ａｌｌｅｅ 效应）。 此时系统有两个非平凡的内平衡点，分别为稳定的

平衡点和不稳定的鞍点，接下来做详细介绍。 第一，两种群维持稳定的共存平衡（图 ２ 红色区域的上方实

线），其中任何一个物种的密度超过这个平衡都会导致其种群数量的减少，这是负密度依赖效应［２５］。 第二，互
惠共生系统形成另一个不稳定的鞍点（图 ２ 红色区域的虚线），系统沿着某一个方向是稳定的，而在另一个方

向是不稳定的，形成一个动力学阈值：如果榕树的初始数量和榕小蜂占据榕果的初始数量都大于这个阈值，系
统会趋向于稳定的共存平衡，两物种能够维持稳定共存；反之，榕树和榕小蜂种群均会走向灭绝。 平衡时未被

占据的榕果数量取决于系统能否续存：若榕树和榕小蜂种群能够稳定续存，榕果 ｘ 的数量也始终保持为
γ
α
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图 １　 模型（１）中榕果数量随榕果产生率的变化情况

Ｆｉｇ．１　 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｙｃｏｎｉａ ａｓ ｓｙｃｏｎｉａ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｖａｒｙ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ （１）

（１）蓝色区域代表 ０ ＜ μ ≤
δγ
αｎ０

的情况，红色区域代表 μ ＞
δγ
αｎ０

的情况；（２）参数设置： α ＝ ０．０４，δ ＝ ０．５，γ ＝ ０．２，ｎ０ ＝ ５

（图 ２ 右图中红色区域的上方实线），这与模型（１）的结果一致；若榕树种群灭绝，这将直接导致榕果的消失

（图 ２ 右图中红色区域的下方实线）。 从图 ２ 的红色区域中还能够发现，随着榕果产生率的增大，灭绝阈值

（虚线）不断变小，这有利于系统到达稳定的共存平衡。 另外当系统处于生态平衡时，随着 μ 值的不断增加，
平衡状态的榕树数量增长逐渐趋于缓慢，而被榕小蜂占据的榕果数量却急剧增加。 这是因为榕小蜂可获取的

榕果资源总量增多，直接导致榕小蜂种群数量快速增加，但榕小蜂种群数量增加带来的利益不足以维持榕树

种群继续增加。 此外，榕树种群的增长还受到密度制约以及世代周期长度变化的影响。

图 ２　 模型（２）中榕树以及榕果数量随榕果产生率的变化情况

Ｆｉｇ．２　 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｉｇ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｙｃｏｎｉａ ａｓ ｓｙｃｏｎｉａ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｖａｒｙ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ （２）

蓝色区域代表 ０ ＜ μ≤２γ
　 δｃｄ

αｂ
＋ γδｃ

α
＋ γｄ

ｂ
的情况，红色区域代表 μ ＞ ２γ

　 δｃｄ
αｂ

＋ γδｃ
α

＋ γｄ
ｂ

的情况；实线代表稳定的平衡，虚线代表不稳定

的平衡；其他参数设置： α ＝ ０．０４，δ ＝ ０．５，γ ＝ ０．２，ｂ ＝ ０．０１，ｃ ＝ ０．１，ｄ ＝ ０．００２５

综合比较两个动力学模型，可以发现互惠关系的存在与否是系统稳态转换触发的关键因素。 随着榕果产

生率的持续增加，模型（１）中系统动态是由单一灭绝稳态渐变到单一稳态续存（图 １），而模型（２）的系统动态

则是单一灭绝稳态突变到双稳态（阈值效应）（图 ２）。 在模型（１）中，榕小蜂的利益获得表现在占据的榕果数

量增加，而我们的假设中榕树总数量不变，显然这无法直接体现榕小蜂给榕树传粉带来的繁衍利益。 相比之

下，如果假设榕树种群总数量也能发生变化，则榕树和榕小蜂都能从对方那得到利益从而形成紧密的互惠依

赖关系，这使得模型（２）出现了双稳态现象。 一些研究结果表明，正反馈作用可能导致生态系统存在双稳态

现象［２６—２７］，本文的结果能够印证这个已被共识的观点。
在 Ｌｅｖｉｎｓ 集合种群模型中，物种迁移对于集合种群的续存具有极其重要的意义。 通过解析分析和数值模
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拟，我们发现互惠共生系统的续存不仅和榕果的产生率有紧密的关系，还与榕小蜂的侵占率密不可分。 据此

我们进一步模拟这两个参数对互惠共生系统续存的影响。 结果表明模型（１）和模型（２）中两物种的种群演化

动态在参数平面内的动力学分类一致，榕果产生率和榕小蜂侵占率越高，则互惠共生系统越容易满足物种共

存条件（图 ３ 的蓝色区域）。 这是因为榕果是榕小蜂生长和繁衍所需的资源，榕果产生率的增大意味着榕小

蜂可获得的资源总量增加；同时，榕果也是榕小蜂传粉、产卵的主要环境，榕小蜂需要在榕果内繁衍后代，侵占

率的增加导致占据的榕果生境数量增多，同样更有利于榕小蜂的续存。

图 ３　 榕小蜂侵占率和榕果产生率对系统续存的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｉｇ ｗａｓｐｓ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｙｃｏｎｉａ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｎ ｔｈｅ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｓｔｅｍ

左图对应模型（１），红色区域代表 ０ ＜ μ≤
δγ
αｎ０

的情况，蓝色区域代表 μ ＞
δγ
αｎ０

的情况；右图对应模型（２），红色区域代表 ０ ＜ μ≤２γ
　 δｃｄ

αｂ
＋

γδｃ
α

＋ γｄ
ｂ

的情况，蓝色区域代表 μ ＞ ２γ
　 δｃｄ

αｂ
＋ γδｃ

α
＋ γｄ

ｂ
的情况；由于双稳态现象的存在，为了让系统趋于稳定的共存平衡，右图的初始值

设置为 ｎ ＝ １０，ｘ ＝ １００，ｙ ＝ １００；其他参数设置： δ ＝ ０．５，γ ＝ ０．２，ｂ ＝ ０．０１，ｃ ＝ ０．１，ｄ ＝ ０．００２５，ｎ０ ＝ ５

３　 讨论

榕树⁃榕小蜂互惠系统的稳定性维持机制一直是生态学研究的热点［１５］。 榕树与传粉榕小蜂在繁殖上相

互依赖，构成了自然界中典型的互惠系统之一［２８］。 本文通过构建动力学模型，揭示了榕果产生率对于榕树⁃
榕小蜂互惠系统稳定续存的重要性，因此提高榕果的产生率是保护并维持榕树⁃榕小蜂二者间的互惠关系的

一个重要措施。 以往人类更多的是对榕树和榕小蜂两个物种的直接保护，这一结果能够为保护榕树⁃榕小蜂

互惠系统提供一个新颖的角度。 另外，理论研究结果表明榕树⁃榕小蜂互惠系统存在着阈值。 本文研究结果

能够对以后研究榕树⁃榕小蜂互惠系统的走向提供一定的参考价值。
以往有理论研究采用集合种群模型来探究互惠共生系统［２９—３２］，而我们在这些研究的基础上根据榕树⁃榕

小蜂互惠系统的实际情况，从生境数量动态变化角度（即榕果的产生和掉落等机制）构建了榕树⁃榕小蜂互惠

系统的动力学模型。 我们的模型类似于 Ｌｅｖｉｎｓ 集合种群模型，但是也有不同之处。 研究假定榕果作为榕小蜂

的传粉与繁殖生境，其总数量是动态变化的，这是本研究的创新之处。 此外，Ｌｅｖｉｎｓ 集合种群模型的基本结论

是：集合种群如果要续存，局域种群的重建速率就需要高于其灭绝速率，并且使集合种群在很小时能够增

长［３３］。 本文研究也发现类似结果，模型（１）中榕小蜂种群的续存条件为 μ ＞ δγ
αｎ０

，其形式可等价转化为

μｎ０ ＞ δ ｘ^ （ ｘ^ 是生态平衡情况下未被占据的榕果数量），其生态学意义可解释为：如果未被占据榕果的产生数

量大于其掉落数量，则榕小蜂种群能够实现续存，并且当榕小蜂在种群数量很小时也要能够增长。 在考虑生
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境斑块的总量动态变化情形下，该结果能够为涉及物种共存及生物多样性的实验研究提供一定参考。
我们以榕树⁃榕小蜂传粉作用为模式生物对象，构建了两种群互惠共生模型，但其模型假设与理论预测并

不仅仅局限于这种传粉系统，它们还可适用于其他形式的生态种群互惠系统，比如丝兰⁃丝兰蛾、豆科植物⁃根
瘤菌等。 在丝兰⁃丝兰蛾互惠传粉系统中，丝兰蛾给丝兰花传粉并在花中产卵［３４—３５］，然后卵孵化后进行下一

次世代循环，而其中丝兰充当了丝兰蛾的生境斑块，并且丝兰花的总数量是动态变化的 （即而丝兰既能发育

产生新丝兰花，也会发育成熟落果） ［３６］。 同样地，在豆科植物⁃根瘤菌互惠系统中，植物根瘤可以理解为根瘤

菌的生境斑块，并且植物根瘤的总数量是动态变化的，就是说根瘤菌能够感染植物根部的分生组织形成新根

瘤，同时根瘤也会衰老并将未分化的根瘤菌释放到土壤中［３７—３９］。 显而易见，本文得到的定性分析结果也适用

于这些类似的互惠共生系统。 论文分析结果能够为人们制定保护生态系统保护政策，维护生物功能、服务与

形态多样性提供一定的理论指导。 然而现实情况中的互惠共生系统要比模型假设形态更为复杂，还有许多生

态因素有待在研究中进一步考虑，而这些生态影响因素对维持互惠共生关系的影响值得深入研究。
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