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生态群落物种共存的进化机制
张晓爱　赵　亮　康　玲

(中国科学院西北高原生物研究所 , 　西宁　810001)

摘要 : 本文概述了目前对生态群落的物种共存研究中存在的若干问题及动、植物群落物种共存机制的研究进展。

植物群落的物种共存主要介绍与环境、种子再迁移、生态位分化、竞争平衡理论、种库假设、再生生态位等有关的几

种假设、生态学上相似种的共存及“原”群落概念等。动物群落的物种共存机制主要从以下几方面叙述 : (1) 异质环

境中的资源分割 ,主要指动物斑状滋养的不同利用 ; (2) 避免竞争排斥的行为机制 ,如边缘效应、聚群效应、扩散行

为、相互作用和干扰 ; (3)特化者和泛化者的共存 ,包括 :竞争是物种向多功能进化的作用力、最佳觅食理论与生态

学特化及特化概念的发展。最后指出进一步研究的方向。
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Evolutionary mechanisms of species coexistence in ecological communities
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Abstract : This review is divided into three parts. First , several problems in studying mechanisms of

species coexistence in ecological communities are generalized. Second , some concepts explaining plant

and animal species coexistence are reviewed. Within plant communities , these concepts include envi2
ronmental factors , seed re2immigration , niche differentiation , balanced competition , species2pool , re2
generation niche , coexistence of ecologically similar species and the null community. In animal commu2
nities , the effects of patch , edge , congregation , dispersion , interference and response to environmen2
tal heterogeneity are discussed. Finally , coexistence of specialists and generalists are discussed.
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　　生态群落 (ecological community)是不同物种共

存的联合体 ,研究其的目的是识别群落组织的不同

类型和全面地概括其普遍性规律。物种的多样性和

为什么这些种在一定范围的空间内能够长期共存 ,

这一问题已经使生态学家们痴迷了几十年。虽然目

前这方面的研究还未形成普遍、统一的理论 ,但是从

研究的类群、地理学范围及所涉及问题的不同观点

的争论等方面已取得长足的发展。为了引起国内学

者对该问题的注意 ,先将我们对这方面的粗浅认识

作一介绍。

1 　生态群落物种共存研究中存在的问题

从过去的研究看 ,群落中共存种的所有定义都

未包括种间的相互作用和影响因子并存在着各种相

互干扰的问题 ( Pearson ,1986) ,因而造成了目前研

究方法和理论上不统一。现就目前存在的几个主要

问题归纳如下。

1. 1 　不同栖息地和分类群的个别概括

许多研究只集中在一种栖息地或一类有机体 ,

如植物、鸟类、昆虫等的研究上。这些研究结果不一

定适合另一种栖息地或另一类有机体。如许多温带

森林的植物演替的普遍性就不适用于热带森林

( Ewel ,1983) 。

1. 2 　忽视了有机体生活周期的阶段性

虽然有的研究已涉及到卵和幼体 (虫) 阶段 ,但

绝大多数都集中在容易观察到的生活史阶段。如无
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脊椎动物常集中在成虫阶段 ,鸟类群落的研究常集

中在对繁殖区成体的研究上。只有植物演替过程中

的物种共存才包括了所有生活周期阶段 ( Whittak2
er ,1970) 。

1. 3 　忽略了交替出现和同时出现的选择因子

虽然大多数生态学家都认为捕食作用 (preda2
tion) 、竞争及物理环境三种因子是解释共存格局所

必须的 ,虽然它们分别在不同群落中所起的作用不

同 ,但是从概念和逻辑上的复杂性来看 ,这类研究只

集中在对某个因子的研究上。例如在植物和脊椎动

物群落的演替过程中种间竞争占优势 ( Holmes et

al. ,1979) ;而分布在岩石之间的无脊椎动物 ,热带

森林的树木、节肢动物以及以一年生植物为主的牧

场都是捕食作用占优势 ( Pearson ,1986) 。物理学因

子主要表现为温度、湿度和季节降雨量 ( Wiens and

Rotenberry ,1980) 以及火灾、雪灾等对群落结构的

影响。例如火对森林群落 ,水源对沼泽以及降雨量

对荒漠、半荒漠群落结构的影响。然而这三种因子

在某些地域性群落中也可能共同作用或交替进行 ,

例如温度 (张晓爱等 , 1999a , b ; 李英年 ,王文颖 ,

1999) 、放牧强度 (王启基等 ,1995) 和雪灾 (宗浩等 ,

1986)在以多年生草本植物为主的青藏高原的植被

(唐领余 ,沈才明 ,1995 a ,b) 和高寒草甸牧场的群落

结构的变化中产生的综合影响都是明显的例子 ,但

缺乏对它们的综合分析。一般来讲 ,当这三种因子

中的两种对个体的影响较小时 (在经许多代后的较

长进化时间上才能微弱地探测到其选择优点) ,另一

种因子就会产生较强的影响 (在一代或几个世代的

生态学时间上可明显地探测到选择优点) 。因此为

了较容易地检验假设 ,生态学家一般选择一个主要

的影响因子进行研究。然而这类研究结果不是用于

有限的栖息地和类群 ,就是导致对动、植物共存原因

的错误认识 ( Pearson ,1986) 。只有少数研究已经在

多种因子的基础上集中研究它们的相对重要性 ,如

不同营养等级内 (Menge and Sutherland ,1976 ;夏武

平等 ,1991)和等级间与环境严酷性的关系以及与环

境的可预报性的关系 (Sale and Williams ,1982)等。

1. 4 　地理带尺度上研究的不平衡性

多数生态学家都是以温带群落为研究对象。根

据 Schoener (1983) 的统计 ,检验竞争的 164 篇研究

报告中涉及热带群落的仅占 10 %。这种向温带倾

斜的研究结果已引起人们产生温带群落比热带群落

更“典型”的错觉。其实 ,温带的许多复杂的和特化

的行为学、生理学、形态学及生态学类型的例子都是

由热带的泛化形式进化而来。虽然并不是所有温带

的动、植物都被特化 ,但特化种都发生在热带。如靠

动物传粉 (是被子植物进化的关键一步)的植物就是

热带的典型类型 ( Heinrich and Raven ,1972) ,而靠

风传粉的被子植物在温带比热带更普遍。又如 ,维

管植物的外菌根共生体也是从物种丰富的热带森林

中的内菌根共生体演变而来的 ( Malloch et al. ,

1980) 。昆虫和鸟的迁徙行为、昆虫的非遗传多态型

和冬眠 (滞育)也都是从不迁徙的热带种类中演化而

来的。另外 ,热带种类比同类温带种具有较大的遗

传可变性。因此 , Pearson (1986) 认为 ,只靠温带群

落的研究不能鉴别众多的共存格式 ,这不是因为温

带群落结构单一 ,而是因为缺少种间相互作用的机

会和非常完整的历史因子 ,以及检验不完整的历史

因子和片状格式方面的困难。

1. 5 　缺少长期、固定、大范围及多层次的研究

因为许多温带栖息地的气候、资源及种群数量

的年波动的程度和不可预测性 ,会对物种共存的原

因产生不规律的重要影响 ,因此共存适应的重要方

面需要分别在温带和热带两种类型的栖息地进行长

期研究。为进一步提出普遍化的理论 ,应举出许多

的纬度梯度上的非生物性质的因子如宇宙射线、电

场、温度等对群落结构影响的例证和非随机格式的

生物学性质 ,如形态学的测定、生理学特征、遗传组

织、繁殖对策及种的丰富度等因子沿纬度梯度变化

的例证。如果以上分析的这些问题确实是认识物种

共存原因的障碍 ,那么解决该问题应满足 Pearson

(1986)所强调的最低要求 : ⑴逻辑上易控制的共存

种数量 ; ⑵应包括生命周期的所有阶段 ,实验上可操

作、易观察的时空尺度 ; ⑶对竞争、捕食及物理学因

子等都能够检验的实验设计 ; ⑷在较宽的地理学范

围或沿着不同纬度或高度及生产力梯度上布样。

动物与植物的主要区别是 :绝大多数动物是可

移动的异养型生物 ,因此它们较多地依赖于植物或

腐生物的群落结构 ,对环境的适应多表现在行为的

可塑性上 ;而植物一般是固定的、自养型的 ,因此对

土壤和阳光等物理学因子的依赖性很强 ,对环境的

适应主要表现在形态学的可塑性上。其次 ,动、植物

学家们的研究角度和深度也是不平衡的 ,而且某些

基本论点 (如竞争排斥理论)还在激烈地争论中。虽
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然动、植物间的相互作用及统一的共存理论框架正

在形成 ,但是鉴于上述原因 ,本文将对目前关于动、

植物共存机制的研究现状分别作以介绍。

2 　植物群落物种共存的原因

2. 1 　植物物种共存的几种假设

在过去的 20～30 年间 ,至少已经提出了 7 种关

于植物物种共存的假设 : ⑴环境随时间而变化的非

平衡概念 (Miller ,1982 ;Chesson ,1986) ,认为干扰有

利于竞争力弱的种 ,于是允许具有不同竞争能力的

物种共存 ; ⑵由于强胁迫环境中的种间竞争程度较

小 ,因此比较优越的弱胁迫环境拥能容纳数量较多

的物种共存 ( Grime , 1979) ; ⑶种子的再迁移概念

(Shmida and Ellner ,1984) ,强调从周围地区移来的

种子靠增加竞争力差的物种的种群数量在提高物种

的丰富度中起着重要作用。这 3 种假设都是建立在

外部生态学因子使竞争更对称的共同假设基础上 ,

另外两种假设都涉及进化因子 ; ⑷生态位分化概念

(May and MacArthur ,1972) ,假定环境的空间变化

引起物种的不同结合可能是由于对不同栖息地的偏

好 ,为逃避竞争排斥提供了可能性 ; ⑸Aarssen

(1989 ,1993) ,Epp 和 Aarssen (1989) 等人创立了竞

争平衡理论 ,认为竞争的对称性只能由进化水平决

定 ; ⑹Taylor 等 (1990)提出的种库假设认为 ,任何特

种栖息地类型中种的数量是由该类型的共性和特定

地区的地理学年龄决定的。栖息地类型越大 ,地理

年代越古老 ,过去成种的可能性也就越大 ,因此适应

这种类型的栖息地的种数就越多。该假设提到进化

和历史原因 , 但没有涉及生态学因子 ; ⑺Grubb

(1977)提出再生生态位概念 ,从原理上讲是生态位

分化和平衡竞争概念之间的协调。在有限空间内 ,

具有相似的生态学、生活型及其他特征的种通过向

小空隙的分化再生而共存 ,这种小空隙起着类似再

生生态位的作用。因为上述假设只描述了物种共存

的某一方面或特种条件 ,因此它们没有一个能够完

满地回答物种为什么共存的问题。最近 ,Weiher 等

(1998)用一组“零”模型在物种、功能团及特征三种

水平上检验了湿地植被成分的分布格局。他们得出

对群落集合的几种相反观点的折中结果 :植物群落

可以同时由在某一限度内制约某特征的外部非生物

学力和倾向于防止共存种有太多的相似性的内部生

物学力之间的调和而共存。

2. 2 　生态学上相似种的共存

生态学上的相似种是指分享共同资源的种 ,它

们之间应该有强的竞争力 ,然而它们常常由于某些

生活史特征或阻止竞争发生的生态学过程而无限期

地共存。生态学家认为 ,有机体可能靠它们的形态

学、生理学或生活史特征上的略微不同从而对共享

的资源谱从特征、时间及空间上的分割来减缓竞争。

但是许多泛化种 (generalist ) ,特别是那些海域地区

的种类在资源的使用上有广范围的重叠。已经提出

这些竞争种的共存是由三种类型的生态学过程决定

的 : (1) 对种的局部 生产力起作用的过程 ( Grime ,

1979 ;Wilson and Tilman ,1991) 。(2) 施加物理或化

学胁迫因子的过程 (Bertness and Hacker , 1994) 。

(3 ) 生物学或非生物学的干扰过程 ( Paine and

Levin ,1981) 。这些过程靠不规律地影响个体生长

率 ,尤其是影响有竞争优势的种的个体出生率和死

亡率 (与次优势种相比) ,但它们以不同方式起作用

使相似物种共存长期暴露于冰冻、干燥及渗透压的

冲击下的水生生物 ,不是间接地减少生产力和个体

的生长率 ,就是改变死亡率 (如果暴露在致死的环境

压下) 。另一方面 ,干扰能同时改变个体的出生率和

死亡率。不连续的波动事件 (台风、涨潮) 杀伤部分

个体或克隆植物的部件使群落的生物量损失掉 ,也

可能为聚群化 (colonization) 重新分配空间。在空间

被限制的群落中 ,如海洋硬基质群落 ,由于干扰 (如

捕食者或风暴波引起的流体动力学力) 严重地影响

着有竞争优势的种的死亡率 ,因此为竞争力弱但常

能迅速聚群化的物种留下空间 (Witman ,1987) 。

最近 Dudgeon 等 (1999) 研究了英国北大西洋

岩石海岸上两种亲缘关系密切、使用资源广泛重叠

的两种克隆型红海藻 ( Chondrus crispus 和 M asto2
carpus stellat us)后指出 ,干扰产生死亡和空间的再

分配范例只适用于以个体为单位的类群 ,如贻贝和

巨藻 ( L am i naria , Postelsia) ,但是不能满意地解释

克隆海藻间的共存问题。干扰既不能引起克隆海藻

种群的遗传个体的死亡 ,也不能为其他种的聚群留

下空间 ,因为这些植物有多年生的吸附器官 ,被硬基

质的外壳包裹着 ,保留了相互作用。这些克隆海藻

常在海岸的岩石上形成绝大部分生物量 ,没有胚芽

体 (germling)的连续不断形成的新成员和由于干扰

形成的部分死亡。竞争上占优势的海藻种群不是由

于生理学就是由于资源供应两种压力限制了基本生
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产力 ( Grime ,1979) ,这些过程可能通过调解优势种

的竞争能力来控制这些海藻的共存。于是 Dudgeon

等 (1999)从这些种在海岸岩石中间带的适当暴露看

出 : (1)两个种的垂直芽形成竞争等级 ; (2)垂直芽的

竞争力随环境胁迫程度和资源供应梯度变化 ; (3)由

于 M . stellat us 不能连续地产生新成员 ,限制了它

们在最低带的丰富度 ,从而降低了优先占领权种的

竞争力 ; (4)这些种在较低的中间带的顶部共存是由

于这类栖息地通过生理胁迫压限制了有竞争能力的

C. crispu 的生产力 ; (5) 这些种在中间带的最底层

共存的部分原因是由于暴风波的干扰限制了 C.

crispu 的丰富度 ,另一方面与 M . stellat us 的生活

史特征 (孢子体的坚硬形态)有关。这些现象揭示了

三种重要的群落生态学现象 : (1)物种的生产力在不

同环境甚至在小空间范围内 (如海洋中间带)的变化

调节着种间竞争力 ; (2)尽管从局部种群中能提供丰

富的繁殖体 ,但是物种常常不能在实际生态位内得

到新成员的补充 ; (3)在相互占有某一宽阔环境范围

的物种间和不同地方的相同竞争者的共存可能由不

同的生态学过程控制着。

2. 3 　“原”群落概念

为了构建理论的需要 ,同时使以上几种关于植

物物种共存概念统一在一种理论的框架内 ,Zobel 想

象出一种类似物理学的理想气体 ,或类似演替理论

的顶极群落那样的理想化的结构 ,提出了一种最新

的和更有影响力的假设 ,叫做“原”群落假设 ( null

community) 。Zobe ( 1992) 认为 , 在一个有限空间

内 ,大量维管植物的共存是由几种因子决定的。这

些因子可以归结为进化、历史及生态学时间尺度和

水平上执行的三种过程。进化决定了允许某一物种

成为该地方种库成员的生理学耐受性和影响种间竞

争结果的个体特征 ;历史原因 (迁移过程) 决定了该

局部种库中潜在种的存在 ;生态学水平执行的外部

作用因子改变着栖息地条件或直接影响植物个体。

2. 3. 1 　定义及性质 　“原”群落的定义是在稳定的

带状植被内 (匀质环境)具有最丰富的物种和在演替

的时间尺度上未受任何干扰 (至少在气候变化上讲)

的一种理想化的群落 ,也可以说是最原始的群落 (作

者认为将“null ”译作“原”比“零”好理解) 。其性质

主要表现为 : ⑴它们中的许多种在形态学或功能上

是非常相似的 ,因此没有一个种具有强的竞争优势 ;

⑵“原”群落中存在的种数也代表了物种丰富度的原

始水平 ,它们主要由进化因子决定 ,如物种形成及赋

予能使它们在特定条件下生存的特征 ; ⑶生物学的

相互作用因子在控制物种共存中是不重要的 ,在这

点上又与所谓的中性模型相似 ; ⑷影响迁移的历史

性因子也是不太重要的 ,因为地区性气候和自然地

理条件被假定是稳定的 ; ⑸“原”群落代表了进化产

生的所有物种已迁入到它们潜在栖息地的所有地区

的一种模拟情况。实际上地球上的大多数植物群落

并非如此丰富。

2. 3. 2 　理论原理 　由于目前还没有维持物种丰富

度 (密度、多样性) 的生态学机制而只有减少丰富度

的生态学机制 ,于是 ,“原”群落就成为进一步考虑栖

息地之间或其内部促使物种丰富度变化因子的理论

基础。自然群落种库中的种数总是比“原”群落中的

种数少 ,因此需要分析种成员减少的原因。这种原

因主要包括允许一个种在特殊物理条件下作功的特

征的缺失、扩散受到限制及种间相互作用等三个方

面。由于“原”群落中种库的大小主要是由进化过程

决定的 ,因此在某些其他局部种库中一个种的消失

可以由进化的 (种特征决定它们的存在是不可能的)

和历史的 (迁移没有成功)原因来解释。当一个物种

属于该局部种库时 (如生理学的耐受力和历史因子

允许它在这种栖息地生存而不存在时) ,只能用生态

学尺度上进行的生物学的种间相互作用因子来解

释。在其他稳定演替的群落中 ,物种的相似性源于

不同的地区 (如以前的冰河地区) ,共存种的数量是

由历史 (大尺度的迁徙)和进化 (种特征)两方面的因

子决定的。当两个种已经迁徙到相同地区且其中之

一有更强的竞争优势时 ,或者说该物种库中某些成

员不是充分相似时 ,竞争排斥可能发生。不相似性

可能由历史的、进化的及演替的因子来解释。

2. 3. 3 　竞争与共存 　目前争论最多的问题是关于

传统的竞争排斥理论。少数生态学家对竞争是植物

群落的最重要的组建因子提出质疑 (Bengtsson et

al. ,1994) 。植物间的竞争是普遍存在的 ,许多实验

研究证明它影响个体的适合度成分和种群的丰富

度 ,从而也影响群落的成分。然而 ,许多植物学家惊

奇地发现 ,正的相互作用 (互惠共生关系) 也频繁发

生。即使两个种使用相同的营养资源 ,一个种产生

的草荐被迅速分解后可能会促进相邻种的营养可利

用性。如果一个种通过抑制竞争者来增加相关联种

的生长 ,便可观察到明显的互惠现象。根据经典的
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竞争排斥理论 ,植物对营养和光竞争的不对称性主

要由大小的差异而不是种间差异引起的 ,因为获得

这些资源更多地依赖于植物大小而不是种的同一

性。这就意味着不管种是否通过生态位分化共存 ,

经典的资源分割机制在植物群落中不可能是最重要

的。目前对植物竞争的研究主要集中在两方面 :一

方面通过集中于资源的获得与使用 ,以及决定竞争

能力的特征的研究竞争的贴近机制 ;另一方面集中

于竞争结果的研究 ,如分析群落结构和多样性的维

持。后一种手段刺激了人们对防止具有相似生态位

的植物种通过竞争相互排斥的机制的兴趣。Bengts2
son 等 (1994) 认为 ,物种对资源的影响及其对降低

资源水平的响应两方面的研究可能解决这一问题。

不对称的种间竞争是在变化的环境条件下改变

植物种数量的主要生态学作用力。当栖息地条件变

化时 ,潜在的种库被另一种库代替。竞争的结果是

由进化决定的种特征。当某些外部影响使种特征更

相似或区别更大时 ,生态学水平的过程 (如放牧、刈

割)就最重要。如果种的竞争能力被食草动物取食 ,

或被刈割、或通过菌根网络的碳水化合物再分配时 ,

将有较高数量的维管植物共存。植物间的竞争是一

种邻域现象而不是全球相互作用的 一种 Lotka2
Volterra 类型的事实在没有非生物环境变化的情况

下可能缓慢地趋于平衡。

3 　动物群落的物种共存原因

物种共存的条件是每个种能入侵到由它的竞争

者组成的平衡群落中 ( Kotler et al. ,1993) 。动物为

了达到此目的 ,常以多种方式组织群落和响应周围

环境的变化。

3. 1 　异质环境的资源分割

异质环境是由不同的时空尺度上变化的斑块组

成 (张晓爱等 ,1999a) 。一般假定 ,群落的组织是由

干扰形成的斑块的局部性质与出现的相对频率和单

个斑块的生物学发育两方面决定的。由空间环境提

供的运动的机会和栖息地的分化使在其他地方不能

一起生存的种以许多方式得以共存。在异质性环境

中 ,种的不同结合可能偏向在不同的局部地区出现 ,

在其他地方的维持主要通过从较偏好的地区扩散而

增加物种的丰富度。动物为了从一个地方移动到另

一个地方 (扩散或迁徙) ,容许环境和种群密度的不

一致形式存在是空间上复杂的生态学相互作用的两

种基本的机制 (Levins ,1968) 。空间的异质性和扩

散的潜力从根本上改变着种的相互作用和动态 ,也

是考虑物种与环境的进化关系的基本准则。

虽然不能再细分的一个斑块资源单位 (如一棵

宿主植物或一个蘑菇) 一般只支持一个消费者世代

并且存在着激烈竞争 ,但一组斑状资源系统常常支

持多个种聚集稳定的共存。因此局部激烈竞争的频

繁出现说明单凭资源分割理论 (不同有机体使用不

同的资源)已不能解释这种现象。因此许多学者着

力探索其他促进竞争者共存的机制。例如 ,Brown

(1989)已对荒漠啮齿类群落提出四种共存机制 : ⑴

不同类型微栖息地的选择 ; ⑵觅食效率的季节性循

环 ; ⑶在资源丰富度随时间变化的栖息地上共存 ; ⑷

在资源丰富度有空间变化的栖息地上共存。这些机

制手段首先需要作出涉及环境状况 (环境异质程度)

和进化的权衡 (在某种环境有利的特征 ,在另一种环

境则变成不利的特征) 及有机体以最适化的方式觅

食的假定。空间异质性形成的资源分割主要由以下

行为机制伴随。

3. 2 　避免竞争排斥的行为机制

3. 2. 1 　边缘效应 　已经证明 ,栖息地的边缘与内

部性质不同。边缘效应一般通过增加幼虫的聚集 ,

推迟竞争排斥从而使群落稳定化 ,但是不同种对边

缘的不同应答导致对共存有完全不同的影响。资源

列阵的边缘可能诱导移动个体的多种方式响应。已

知消费者的移动常常是受限制的 ,许多消费者对资

源阵列的边缘感兴趣 ,生长在一片宿主植物边缘的

植物支持高密度的消费者群体。Remer 和 Heard

(1998)预报 , 当斑块列阵较小时 ,产多窝卵的雌虫

及因受雌体移动所限制的领域不是太小时 ,动物在

边缘的行为是最重要的 ,如路边植被中的蝴蝶 ,道路

(栖息地边缘)限制了它们的移动却刺激了另一些种

的移动 (Munguira and Thomas ,1992) 。许多昆虫当

它们离开适合的栖息地时转弯 ,从反射边缘 (到达即

返)到粘性边缘 (长期滞留) 的一种连续谱上移动。

沿一片宿主植物的边缘扩散的食草昆虫的密度是最

高的。另外许多研究还集中在消费个体为何多在斑

块间聚群分布。因此究竟动物局部移动到什么程度

及边缘效应对自然群落动态有何重要性 ,是有待解

决的问题。

3. 2. 2 　聚群效应 　聚群是没有资源分割的消费者

使种间竞争稳定化的共存机制。Shorrocks 和
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Rosewell (1986) 提出同时生活在一种小的、离散的

和短暂的资源 ,如粪、腐肉、果实或真菌 (常常能支持

许多种共存)中的竞争者在没有资源分割的情况下 ,

许多种如何维持对这种单一资源竞争的共存模型。

他们的模拟结果显示 ,如果竞争上占优势的种在资

源斑块上聚集 ,那么处于竞争劣势的物种偶然单独

地留在没有竞争风险的低密度斑块中。Hanski

(1981)和 de Jong (1982) 各自描述了在斑状环境中

空间聚集如何促进生态学上相似种类的共存模型。

后来越来越多的证据支持了这种聚群模型。Toda

等 (1999)分析了日本北部温带森林的从真菌中自然

发生的果蝇属 ( D rosophila) 群落的资料。他们认

为 ,在自然界为竞争力弱的种逃避竞争提供某些隐

蔽所的各种机制共同起作用 ,来促进这些种在该局

部群落中共存 ,并提出了一种同时评价不同机制的

相对重要性的方法。例如 ,依赖于多种真菌组成的

宿主系统的食菌果蝇属在单个真菌种的斑块上聚群

以及在该真菌种水平上的资源分割的两种机制共同

起作用的分析法。他们证实了 Sevenster 和 van

Alphen (1996)关于尽管大斑块上有占绝对多数的竞

争者 ,但大斑块是低密度者的隐蔽所的推断。因此

采取种内和种间聚群和种持续标准 ,发展了把斑块

大小作为计算聚群变量的测定方法。

一般来讲 ,种内消费者个体通过在斑块间的聚

集使竞争稳定化 (平衡竞争) 。许多昆虫和其他能移

动的消费者利用小的、离散的及短暂斑块上出现的

资源 ,如真菌、掉落的水果、腐肉或一年生的宿主植

物。Heard 和 Remer (1997) 提出 ,昆虫在不同斑块

之间调节窝卵数以响应资源斑块间穿行的搜寻价的

共存机制。当这种代价高时 ,窝卵数多而小 ;而子代

间竞争代价高时 ,窝卵数少而大。这是由于一种最

佳的窝卵数对策平衡着这种竞争价。因此这类昆虫

常穿行在几个斑块间产卵 ,使将来的幼虫在几个斑

块上聚群以分散繁殖力 ,从而使同一消费水平的种

间竞争稳定化。他们把窝卵数作为响应斑块资源丰

富度的一个变量 ,模拟发现雌性调节窝卵数以响应

资源的丰富度。当资源斑块紧缺时容易共存 ,但当

资源斑块丰富时共存最困难。另外 Remer 和 Heard

(1998) 研究了一种昆虫对具有空间结构的资源斑

块列阵 (一组斑块的排列)的响应。他们通过模拟竞

争者在产卵前和两次产卵之间的不同移动行为的研

究也表明 ,个体在斑块间的分布是竞争者共存的重

要原因。由于雌虫个体的产卵行为使产生的幼虫聚

集在多个斑块上 ,因此防止同时出现种间的竞争。

当雌性在相邻斑块间移动比在有一定距离的斑块间

移动更可能时 ,共存时间增加 ;当雌性在靠近它们的

出生地产卵时 ,共存时间也更长 ,但是产卵后的扩散

一般是稳定的。

3. 2. 3 　扩散行为 　扩散是动物种群的基本属性 ,

也是减缓种内外竞争促进共存的主要机制之一。动

物的扩散方式从运动距离的长、短来划分 ,一般是双

向的。从小哺乳类的研究来看 , Howard ( 1960) 提

出 ,个体可能进行两种类型的迁移性扩散 ,即固定距

离 (一般是长距离)的“内在”原因的扩散和一般较短

的代表局部密度调节的“外部”原因的扩散。与之相

反 ,Murray (1967) 提出扩散方式是由“年龄结构 -

优势度”关系引起 ,没有“内在”适应功能的观点。还

有一些学者认为 , ( Paine and Levin ,1981) 一个种群

中出现相对固定的和好动的两种类型的个体是行为

的多态型表现。理论预报扩散行为在占有斑状环境

的粗粒化 (coarse2grained ) 种群 (偏爱某种斑块的特

化种类)中发育得相对完善 ,是因为它们可能在未占

据但可利用的斑块内聚群化。当个体或它们的子代

不得不随斑块质量或演替的变化而经常改变位置

时 ,环境的斑块结构的时间变化尤其能增加扩散的

适应性。表现出细粒化 (fine2grained) 响应 (均匀分

布 ,广泛觅食)的个体可能随密度增加 ,在不同的斑

块类型间随机扩展 ,只有当社会效应出现时才表现

出聚群化的趋势。另一方面 ,粗粒化种群个体的扩

散 (如百灵科鸟类) 可能在最初以高密度聚集 ,当各

种类型在更大范围趋于一致 (变得同样适合)时聚群

变小 (张晓爱等 ,1999b) 。在极端高密度时 ,通过扩

散一个粗粒化种群密度可能超过细粒化种群的密

度。

一般来说 ,个体的移动对种群的遗传和社会成

分都有重要的影响。扩散代表了“群”之间的潜在基

因流 ,但是这种潜力的实现要求扩散个体在发现适

宜的斑块条件中是成功的 ,性行为上是主动的 ,有能

力并入现存种群的社群结构中。当扩散达到引起遗

传上相互变化的程度时 ,它可能对局部适应的发育

或种群的分化有阻碍作用。在一组资源阵列的斑块

间的扩散行为有明显的种间变化和由于受风、气味、

资源阵列的大小和密度、景观性质、种群密度及繁殖

年龄和繁殖状态的影响也有种内变化 ( Wootton ,
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1998) 。另外 ,扩散被环境信号引导 ,如竞争者的密

度、捕食者、猎物或可利用的营养等的变化可诱导某

种动物休眠。

3. 2. 4 　干扰的作用

在过去几十年中 ,越来越多的证据说明 ,干扰在

决定生态群落种的多样性和丰富度上起着重要的作

用。Tilman 等 (1994)和 Wootton (1998)研究了空间

结构与同一营养级内和不同营养级间的竞争物种的

共存问题。空间结构通过种群的聚集、栖息地质量

的空间变化及种间相互作用的临时逃避等机制促进

同一营养级的种共存。Tilman (1994)把超种群模型

扩展到超群落模型关系上 ,研究了为单种非动态变

化的资源竞争的种 ,如果所有种经历了一定水平的

干扰和表现出竞争能力和扩散能力之间的权衡

(t radeoff) 时 , 则能允许多种数量的种共存。而

Wootton (1998)对开发一种动态资源的竞争者的研

究分析得出 ,干扰导致多样性和平衡度适中。在两

种营养水平的情况下 ,不同强度的干扰和扩散距离

引起的空间结构对开发一种动态资源的竞争者的共

存结果有所不同 ,中等强度的干扰有利于竞争者共

存。这种情况也可用于解释食物网上多营养级物种

的共存。在演替群落中 ,强干扰将资源序列的顶极

种淘汰 ,弱干扰将使顶极种占优势。Wootton (1998)

还强调了区别干扰和对物种共存作用的三个方面 :

平均死亡率的变化、时间可变性的变化及空间异质

性的变化。

3. 3 　特化者与泛化者的共存

3. 3. 1 　竞争是物种向多功能性进化的作用力 　

最近进化史上最惊人的发现之一是非洲大湖 (

African great lakes) 中的丽鱼科 (Cichlaso) 从少数几

种祖先迅速进化出数百种的进化辐射现象 ( Fry and

Iles ,1972) 。这种多样化的种激增伴随着非常复杂

的特化过程。那么科学家们不禁要问 ,如此丰富的

多样化表现型是如何进化的呢 ? 起初在生态学和进

化理论中 ,把竞争作为多向起作用的进化力来解释 ,

但却很难解释为什么这种适应辐射出现在丽鱼科中

而不是其他种类 ? 或出现在非洲的大湖而不是其他

地方 ? 一种推测认为 ,除了大量的种类外 ,它们的生

态位应该是狭窄的 ( MacArthur and Wilson ,1967) ;

另一种推测认为 ,在消费不同资源的能力上存在权

衡机制 (Levins ,1968) 。然而当进一步研究发现 ,这

些鱼不仅表现出适应于吃鱼鳞者 ,藏卵者 (卵从亲体

口中喷出或产于尸体旁 ,当食腐者靠近时 ,卵突然飞

出)及尸体拟态者的极端特化形式 ,而且还经常以最

普通的猎物如海藻、浮游动物及水生昆虫为食。这

种表现型的特化又无专门的生态学特化伴随的事实

成为反对竞争作为多向进化作用力的证据 ,引起激

烈争论 (Wines ,1977 ;Arthur ,1982) 。于是竞争排斥

理论受到严峻挑战。例如有人提出鱼比其他脊椎动

物有更多功能的摄食形态学 ,形态学上高度特化的

种也能像生态学上泛化种那样生存 ,它们似乎被特

化到只利用它们食谱中的小部分资源的程度。按照

这种观点 ,形态学的多样性是因为不适应的原因而

进化 ,摄食的多功能性方式的能持续存在是因为它

们在适应上是中性的。这种观点不考虑竞争作为向

功能多样化进化的力 ,而把注意力集中在非适应因

子上 ,如系统发生制约、关键特征的革新及发育过程

等。该观点与鱼和其他动物中的日益增多的竞争诱

导特征趋异进化的证据完全不相同 (Arthur ,1982) 。

3. 3. 2 　最佳觅食理论与生态学的特化 　目前研究

消费者 - 资源相互作用的模型首先假定动物的觅食

行为是符合最佳觅食理论的 ,在过去的 20 年中已有

证据表明 , 个体觅食活动大致上符合该理论

(Stephens and Krebs ,1986) 。以前群落水平的模型

虽然也是建立在最佳觅食理论的基础上 ,但一般把

研究焦点放在斑状环境和栖息地选择是如何影响种

的相互作用上的 ( Abrams , 1988 ) 。其他模型 (

Abramsky et al. ,1990 ,1991 ,1992) 得出不同的种分

享核心位置的资源 ,但也表现出对周边资源不同程

度的偏好。有人把这种群落叫做“离心式组织的群

落”。

如果生态学的特化进化可能时 ,最佳觅食理论

和传统的竞争观点之间表现出明显的矛盾。最佳觅

食理论认为 ,当资源丰富时 ,最佳觅食者集中在它们

最偏好的猎物上 ,表现出较窄的资源谱。随着资源

丰富度的降低 ,动物应将它们的食谱宽度扩展到包

括不太喜爱的食物种类。将食谱宽度与特化等同看

待时 ,在资源丰富的情况下 ,最佳化觅食者就是特化

者 ,而当资源欠缺时 ,最佳化觅食者是泛化者。简言

之 ,紧张的资源有利于泛化者按照最佳觅食理论进

化摄食活动 ,而丰富的资源有利于特化者按照传统

的竞争观点特化觅食活动 ( Stephens and Krebs ,

1986) 。但是按照传统生态学的竞争理论来看 ,竞争

的结果使资源变得稀少 ,有利于生态学特化的进化
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和狭窄的食谱 (Nevo ,1979) 。解决这种矛盾的一种

方法是按 MacArthur 和 Pianka ( 1966) 及 Abrams

(1988)的方法评价一组由离散栖息地组成的斑状环

境中动物穿行其间的时间价和风险价。竞争限制了

栖息地的利用 ,随之也决定了每种栖息地中发现资

源的利用率。按这种方法 ,一个种可以看作“栖息地

的特化者”,同时又是“资源的泛化者”。

最近 Robinson 和 Wilson (1998)提出 ,不把环境

看作斑状 ,而用消费者和资源种的质量来取代。他

们运用最佳觅食理论模拟了特化和竞争在物种共存

中的作用 ,提出竞争作为向功能多样化进化的力的

解释。该方法是基于有些资源本身容易被利用和被

大多数捕食者偏好 ,另一些资源除了具有特殊的形

态、行为或生理学特征的消费者外 ,一般消费者难以

利用 ,因而形成资源利用的不对称格局。如果把一

种以最佳方式觅食的种和所有资源种按单位时间获

取能量的多少排列成等级 ,最容易利用的资源种自

然在顶部 ,接下来就是按利用的难易程度往下排列。

当资源丰富时 ,消费者集中在最好的资源种类上 ;一

旦这些资源量降低 ,则迫使消费者拓宽食谱。再假

定第二个消费种的入侵 (进化) ,如果新种的能力能

达到使用其他任何剩余资源都不会付出代价的水平

时 ,新消费者将代替老消费者。他们认为 ,为了达到

共存 ,这两个种必须在行为上表现出权衡机制。尤

其是被特化到利用某一等级的资源时 ,可能只是轻

微地降低使用顶部资源的能力 ,却更严重地限制了

其他较低等级资源 (需要不同的特化技术)的可利用

率。因此这两个消费种将分享最偏好的顶部资源 ,

而以不同的量或方式交叉使用较低等级的资源。按

照传统观点 ,两个共存的消费种需要进化生态学的

多样化功能。不论何时 ,只要偏好资源是可利用的 ,

消费种都应放弃它们适应开发的低等级资源。按这

种推理 ,许多种都能以分享同等高质量的资源 ,而不

同地利用低质量等级的资源。由于资源量和性质的

不对称 ,也就带来两种竞争者利用资源的不对称性 ,

这种现象叫生态群落的不对称性 ,是讨论物种共存

问题的基础。但是实践中证明这种不对称性的研究

还只是刚刚起步。

3. 3. 3 　特化的概念 　Robinson 和 Wilson (1998)提

出的生态学的特化理论主要建立在利用不同资源能

力之间权衡的概念基础上。认为表现型的特化可以

像生态学的泛化者那样工作 ,因为某些资源本身容

易被利用 ,甚至已有特化特征的消费者也能利用质

量较差的资源。早在 Levins(1968)的经典分析中的

凹型的适合度状态 (fitness set) 就是强权衡 ,有利于

特化种的进化和共存。Robinson 和 Wilson (1998)

的模型得出三点与前人不同的预报 ; (1)权衡概念是

不对称的。使用低等级资源的能力受到强权衡 ,而

使用高等级资源的能力受到弱权衡 ; (2) 当这种不

对称性被看作与最佳觅食理论相联系时 ,没有任何

种类的权衡存在时有利于特化的进化 ; (3)特化者与

泛化者经常出现共存 ; (4)共存的消费者种的食谱应

广泛重叠 ,因为它们分享同样偏好的高等级上的资

源。食谱宽度、利用效率及进化的特化三种概念之

间的关系在种间相互作用模型中已有了新的涵义。

一种最佳觅食者的食谱除了进化了特化特征之外 ,

还有资源丰富和易于捕捉的特点。例如我国高寒草

甸的啮齿动物 (刘季科等 ,1991) 和雀形目鸟类群落

(张晓爱 ,邓合黎 ,1986)中所体现的空间 - 资源 - 时

间分割中的特化和泛化的共存。尤其像我国北方地

区广泛分布的高原鼢鼠 ( M yospalax baileyi) 就是一

种利用地下食物资源非常丰富 ,易于获得的特点而

高度特化的种 (张堰民等 ,1999) 。这种高度特化的

资源利用效率不仅反映了资源性质 (如有营养和水

分的地下茎) ,而且也反映了消费者的一系列特化性

质 (如适于掘土的前肢和强有力的吻部等)通过享用

资源的不对称性与地面鼠共存。因此 ,生态学的不

对称的权衡概念的引入 ,将对如何看待非洲大湖丽

鱼的复杂的辐射适应现象和其它物种共存的研究作

出新的透视。

3 　结束语

物种共存的进化机制是认识群落组织和物种多

样性形成的基础。尽管目前已发现许多直接或间接

的互惠共生现象的存在 ,但更多的事实说明 ,历史原

因、竞争排斥和资源的时空分割是动、植物种共存的

最基本机制。虽然竞争排斥理论的反对者们常以两

种或多种分享同种资源的情况作为证据 ,但是目前

还没有人能确切地鉴别出自然界中的两个种是完全

相同的。因此 ,目前已从实验、比较及理论上研究竞

争在构建所有生态群落中的重要性重新活跃起来。

其次 ,捕食作用、气候因素、生理学和遗传学变异形

成的植物形态和动物行为的可塑性、不同的生活史

对策也在维持共存、避免竞争中起着非常重要的作
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用。进一步的研究应在不同的空间和时间的尺度、

不同纬度和海拔高度上及不同的生产力梯度上统一

部署。如是否消费者分布的细尺度的空间结构导致

资源利用和竞争的空间结构 ,是否这种结构对群落

的更大、更长尺度的格局是重要的及野外条件下食

草动物如何响应用实验方法建立的宿 - 主植物阵列

的等问题都需要进一步探讨。
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