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摘  要  植物间的相互作用对种群动态和群落结构有着重要的影响。大量的野外实验已经揭示了正相互作用(互利)在群落中

的普遍存在及其重要性。为了弥补野外实验方法的不足, 模型方法被越来越多地应用于正相互作用及其生态学效应的研究

中。该文基于个体模型研究, 探讨了植物间正相互作用对种群动态和群落结构的影响。介绍了植物间正相互作用的定义和发

生机制、植物间相互作用与环境梯度的关系。正相互作用是指发生在相邻的植物个体之间, 至少对其中一个个体有益的相互

作用。植物通过直接(生境改善或资源富集)或间接(协同防御等)作用使局部环境有利于邻体而发生正相互作用。胁迫梯度假

说认为互利的强度或重要性随着环境胁迫度的增加而增加, 但是越来越多的经验研究认为胁迫梯度假说需要改进。以网格模

型和影响域模型为例, 介绍了基于个体的植物间相互作用模型方法。基于个体模型, 对近年来国内外正相互作用对种群时间

动态(如生物量-密度关系)、空间分布格局和群落结构(如群落生物量-物种丰富度关系)影响的研究进行了总结。指出未来的

研究应集中在对正相互作用概念和机制的理解, 新的模型, 新的种群、群落, 甚至生态系统问题, 以及在全球变化背景下进行

相关的研究。 
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Abstract   

Plant-plant interactions play an important role in determining the population dynamics and community structures. 
Field experiments have highlighted the existence and importance of positive interactions (facilitation) in plant 
communities. To go beyond the limitations of empirical field studies, mathematical and simulation models have 
been increasingly used in the facilitation studies. In the present work, based on individual-based simulation mod-
els, we explored the effects of positive interactions on population dynamics and community structures. We re-
viewed the definitions and mechanisms of positive interactions in plant communities and the changes in 
plant-plant interactions along environmental gradients. Positive interactions are the relationships between plants 
that benefit at least one of the participants. Positive interactions occur when one plant makes the local environ-
ment more favorable for its neighbor either directly (such as by habitat amelioration or resource enrichment), or 
indirectly (such as by associational defense). The stress gradient hypothesis predicts that the strength or impor-
tance of facilitation should increase with the severity of environmental stress. However, a growing number of 
studies suggested that the stress gradient hypothesis might need further refinement. Using grid-based models and 
zone-of-influence models as examples, we reviewed individual-based approaches for modeling plant-plant     
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interactions. Furthermore, we focused on the applications of these individual-based simulation models in this 
field, and summarized the studies on the effects of positive interactions among plants on population dynamics 
(e.g. biomass-density relationship), spatial pattern and community structures (e.g. community biomass-species 
richness relationship). We also presented future directions for facilitation research. Further research should focus 
on deeper understanding of the concepts and mechanisms of positive interactions, new models, new ecological 
questions of plant populations, communities and ecosystems, and conducting research in the context of global 
warming. 
Key words  biodiversity, biomass-density relationship, facilitation, grid-based model, plant community, spatial 
pattern, stress gradient, zone-of-influence model 

 
植物间的正负相互作用对于种群动态、群落结

构以及生态系统功能有着重要的影响(Grime, 1979; 
Tilman, 1988; Callaway, 2007)。早期的大部分生态

学理论建立在植物间负相互作用基础上 (Grime, 
1979; Tilman, 1988)。从20世纪80年代开始, 随着大

量野外胁迫环境研究的开展, 人们发现植物间除了

广泛地存在竞争的负相互作用外, 还广泛地存在互

惠的正相互作用(包括在非胁迫环境中) (Bertness & 
Callaway, 1994; Callaway & Walker, 1997)。如何将

正相互作用融入主流生态学理论, 从而建立更加系

统的生态学理论是当前亟待解决的问题(Bruno et 
al., 2003; Lortie et al., 2004)。 

虽然受控实验和野外实验被广泛用来揭示正

相互作用在群落中的普遍存在及其重要性(Bertness 
& Callaway, 1994; Callaway, 1995; Callaway & 
Walker, 1997; Callaway et al., 2002), 但是野外实验

不能用来准确地判断正相互作用对群落结构、进化

动态和生态系统功能的长期影响。首先, 种群动态、

群落演替和进化后果等只有大时空尺度才能体现

出来 , 通过实验技术很难实现(Valiente-Banuet & 
Verdu, 2007; Gross, 2008; Chen et al., 2009)。其次, 
由于正负相互作用同时存在并作用于自然系统, 现
有的实验条件和技术手段难以将二者的影响区分

开, 理解其各自对群落和生态系统的影响(Chu et 
al., 2009; Zhang et al., 2013)。再者, 许多不同过程

能够产生相似的最终格局(equifinality), 而同一过

程在不同条件下又能产生不同的格局 (Stoll & 
Bergius, 2005)。在植物间相互作用研究中, 虽然野

外调查和实验能够用来检验假说, 但是面对自然生

态系统的复杂性, 在探索生态过程与格局的因果关

系(causality)时, 模型能够帮助我们理解特定格局

的形成机制(Jia et al., 2011; Zhang et al., 2013)。此

外, 模型常被用来探索和发展理论假说(Weiner & 

Conte, 1981)。因此, 为了弥补野外实验方法的不足, 
模型方法被越来越多地应用到正相互作用及其生

态学效应的研究中(Travis et al., 2005, 2006; Brooker 
et al., 2007; Chen et al., 2009)。 

近些年来, 国内外越来越多的研究以个体模型

(individual-based model)为工具, 探索正负相互作用

对种群和群落涌现特征(emergent properties)的调控

机制, 取得了大量研究成果(Weiner et al., 2001; 
Chu et al., 2008, 2009, 2010; Xiao et al., 2009; Jia et 
al., 2011; Lin et al., 2012; Zhang et al., 2013)。本文对

基于个体模型探索植物间正相互作用对种群动态

和群落结构调控的研究进行了综合评述, 介绍了植

物间正相互作用的定义和发生机制、正负相互作用

沿环境梯度变化的规律, 聚焦于基于个体的模型方

法, 总结了近年来国内外正相互作用对种群动态和

群落结构影响的研究, 并探讨了未来的研究方向。 

1  植物间正负相互作用的定义 

植物间正负相互作用是两个相对的概念, 在定

义正相互作用之前, 有必要阐释什么是竞争。植物

之间很多时候是负相互作用(竞争)关系, 如植物之

间由于分享有限的资源而引起个体生长、存活或者

繁殖下降的相互作用(–/–或者–/0) (Begon et al., 
1996)。与此相对应, 植物之间相互促进的关系是正

相互作用。早期人们对正相互作用的认识主要局限

于地衣、菌根等典型的种间互利共生关系及群落演

替的促进模型(李博等, 2000)。从20世纪80年代开始, 
Bertness和Callaway及相关研究者在盐沼、荒漠、高

山和苔原等胁迫生境中进行了大量的植物邻体间

的正相互作用研究 (Callaway, 1995; Bertness & 
Leonard, 1997; Choler et al., 2001; Callaway et al., 
2002), 正是这些研究使正相互作用成为人们关注

的热点。 
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植物间正相互作用(也可称为互利)有很多不同

的定义。按照教科书上的定义, 传统的正相互作用

按相互作用的程度可分为偏利共生(+/0)、原始协作

(+/+)和互利共生(+/+)三类(孙儒泳, 2001)。Bertness
和Callaway (1994)以及Bruno等(2003)采用了类似的

说法, 认为正相互作用就是“至少对一方有利而对

双方都无害的相互作用”。而Callaway (2007)将正相

互作用更广泛地定义为“只要对其中一方有利的相

互作用”, 因此包括互利共生(+/+)、偏利共生(+/0), 
以及对一方有利, 另一方受抑制的相互作用(+/–)。
上述正相互作用的定义既包含了种内关系也包含

了种间关系。此外, 是否将正相互作用限制在同一

营养级中也会因研究目的不同而有所差异(Bertness 
& Callaway, 1994; Brooker et al., 2008)。 

我们结合最近的研究热点, 将正相互作用定义

为: 在植物群落种间或者种内, 当个体直接通过改

善恶劣的生存环境、改变生长基质、增加资源的可

利用性, 或者间接地通过消除潜在的竞争者、引入

其他的有益生物、保护不被取食等, 促进了相邻个

体的生存、生长或者增加了其丰富度时, 相邻个体

之间就发生了正相互作用 (Bertness & Callaway, 
1994; Callaway, 1995, 2007; Callaway & Walker, 
1997; Cheng et al., 2006; 张炜平和王根轩, 2010)。
本文中正相互作用特指发生在相邻的植物个体之

间, 至少对其中一个个体有益的作用(包括+/+、+/0
和+/–)。 

2  植物间正相互作用的发生机制 

植物间正相互作用可以是直接的一个植株对

相邻植株(同种或异种)的促进作用, 也可以是间接

的由其他生物个体介导发生的促进作用(Callaway, 
1995, 2007; Brooker et al., 2008)。直接的正相互作用

在非生物胁迫环境(干旱/半干旱地区、高寒地区和

盐沼地带)中更容易观测到。按照胁迫类型(资源或

非资源胁迫), 可将直接正相互作用的发生机制分

为 生 境 改 善 (habitat amelioration) 和 资 源 富 集

(resource enrichment)两种(Callaway, 1995; Bruno et 
al., 2003; Maestre et al., 2009; 张炜平和王根轩, 
2010; Zhang et al., 2013)。在野外条件下, 各种直接

和间接正相互作用机制经常同时发生。 
在非资源因子(non-resource factor, 如温度、风、

盐度、土壤结构等)胁迫环境中, 相邻植物间通过降

低高温、极寒、强风、高盐度或高辐射胁迫等改善

生境而发生正相互作用(Maestre et al., 2009; Zhang 
et al., 2013)。例如: 荒漠地区温度高、辐射强, 冠层

比较大的植物(如灌木)通过遮阴(减少光和高温抑

制)促进幼苗(同种或异种)的生长, 这类正相互作用

通常被称为护理效应(nurse effect) (Callaway, 1995; 
Gómez-Aparicio, 2009)。盐沼(salt marsh)地区土壤盐

度高、海浪冲击强, 植物的遮阴能够减少水分蒸发, 
降低土壤盐度胁迫; 此外, 植物个体的聚集生长能

够抵抗海浪冲击(Bertness & Leonard, 1997; He et 
al., 2012)。高寒地区温度低、风力强, 植物个体的

聚集和垫状生长能够减缓风力、提高土壤的稳定性, 
同时增加局部小生境空气和土壤温度(Choler et al., 
2001; Callaway et al., 2002; Chu et al., 2008, 2009)。 

在资源因子(resource factors, 如水分、光照、

营养等)限制环境中, 植物之间可以通过增加水分、

光、营养等资源的获取发生正相互作用(Callaway & 
Walker, 1997; Cheng et al., 2006; Brooker et al., 
2008; Maestre et al., 2009)。在很多情况下, 个体之

间会同时通过生境改善和资源富集发生正相互作

用(张炜平和王根轩, 2010)。例如: 荒漠地区的灌木

除了通过遮阴, 还可以通过根系提水作用(hydraulic 
lift, 提高表层土壤含水量)或凋落物富集(增加养分

获取)等促进小植株的生长(Callaway, 2007; Loydi et 
al., 2012)。盐沼的周期性淹水会导致植物根系缺氧, 
植物间会通过改善土壤通气性而发生正相互作用

(Callaway, 2007; He et al., 2012)。高寒地区养分贫

瘠, 植物会通过凋落物提高土壤养分来相互促进生

长(Choler et al., 2001; Callaway et al., 2002; Chu et 
al., 2009)。在非胁迫环境下, 固氮植物能通过N富集

来促进非固氮植物的生长(Forrester et al., 2011)。 
间接正相互作用可以通过协同防御(association 

defense)、多物种组成的竞争网 (competitive net-
works)和其他有益生物的介导发生(Callaway, 2007; 
张炜平和王根轩, 2010; Beltrán et al., 2012)。在强烈

的植食压力下, 协同防御能导致正相互作用的发生

(Bertness & Callaway, 1994; Callaway & Walker, 
1997; Chaneton et al., 2010)。如: 当动物喜食草

(palatable)孤立生长时, 很容易被牲畜发现而遭啃

食; 但当其生长在高大的非喜食草(unpalatable)旁
边时, 被牲畜发现的概率将大大降低(张炜平和王

根轩, 2010; Graff & Aguiar, 2011)。在多物种组成的
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竞争网中, 一对物种之间的竞争作用会牵制其中一

个物种对其他物种的作用, 或者第三方物种修饰了

一对物种间的直接相互作用, 就会导致间接互利的

发生(Brooker et al., 2008)。间接互利也可以通过传

粉者、种子传播者、寄生植物、菌根真菌或其他有

益土壤微生物的介导而发生(Callaway, 1995, 2007; 
Montesinos-Navarro et al., 2012)。 

3  植物间相互作用随环境梯度的变化 

植物间的相互作用如何随环境梯度变化是种

群和群落生态学一个备受关注的问题(Grime, 1979; 
Tilman, 1988; Bertness & Callaway, 1994; Callaway 
& Walker, 1997)。现在大多数学者已经认识到, 植
物间正负相互作用在自然界(包括非胁迫环境)是同

时存在并发挥作用的, 尽管两者的相对重要性、强

度或者频率受非生物因子和生物因子影响, 我们平

常所观测到的是正负相互作用抵消以后的净结果

(net effect) (Callaway & Walker, 1997; Cheng et al., 
2006; Callaway, 2007; Brooker et al., 2008; 储诚进, 
2010; 贾昕, 2011)。胁迫梯度假说(stress gradient 
hypothesis, SGH)预测: 互利的强度或重要性随着环

境胁迫度的增加而增加, 竞争在低胁迫环境中起主

导作用, 互利则在高胁迫环境中起着更重要的作用

(图1模式1) (Bertness & Callaway, 1994; Callaway & 
Walker, 1997; Brooker et al., 2008)。但是, 越来越多

的研究认为互利和环境胁迫的关系要比SGH假说复

杂得多, 选取不同的植物、植物表现的测量指标(存
活率、密度、生长或繁殖)、实验方法以及非生物胁

迫因子等, 对植物间相互作用的净效应均有很大的

影响(Maestre et al., 2005; He et al., 2012; Lin et al., 
2012)。因此, 需要将上述因素考虑进去改进SGH假

说(Maestre et al., 2005, 2009; Lamb et al., 2009)。 
在最近的研究中, Maestre等(2009)通过结合物

种的生活史性状(胁迫忍耐种和竞争种)和胁迫因子

的特征(资源和非资源), 改进了SGH假说。研究表

明, 当施利者和受利者分别是竞争种或者胁迫忍耐

种时, 更容易出现SGH模型预测的结果(图1模式1)。
但是, 当相互作用的物种具有相似的竞争或者胁迫

忍耐生活史性状, 并且非生物胁迫为资源因子(例
如水)时, 邻体之间在胁迫梯度的两端都会出现竞

争作用(图1模式2)。由互利到竞争的转换, 不仅与生

境的胁迫有关, 还会受到植物生活史阶段(幼苗至

成株)、生理特征、植株大小和个体密度等因素的影

响 (Callaway & Walker, 1997; 张炜平和王根轩 , 
2010)。 

Zhang等(2013)使用双层影响域模型探索地上

和地下植物间相互作用沿环境梯度的变化, 模拟结

果表明, 当把互利包含到模型中时, 植物间地上、

地下和总的相互作用大小与没有包含互利的时候

差异很大, 很多值在高胁迫条件下是正的, 支持

SGH预测(图1模式1) (Zhang et al., 2013)。但是胁迫

的类型(非资源或资源)对模拟的结果没有显著的影

响(Zhang et al., 2013), 与改进的SGH预测相矛盾。

Lin等(2012)探索了不同模式的互利(互利共生, 偏
利共生或者拮抗)和竞争对种群的影响, 以及两者

相互作用沿环境胁迫梯度变化的规律, 结果表明:  
对称型互利(symmetric facilitation, 即互利共生)在
极度胁迫环境中显著地增加了植物的存活率, 支持

SGH预测(图1模式1) (Lin et al., 2012); 但是, 不对

称型互利(asymmetric facilitation, 即偏利共生)只在

中度胁迫条件下增加植物的存活率 (Lin et al., 
2012), 与改进的SGH预测相符(图1模式2)。 

4  基于个体的植物间相互作用模型方法 

最近一些研究采用了概念模型、数学模型或者

计算机模型来探讨植物间正相互作用对种群分布

和动态、群落的组成和结构等的影响, 取得了一系

列成果(贾昕, 2011)。其中, 基于个体的模型方法在

研究植物间相互作用对种群和群落的影响方面具

有许多传统模型所没有的优势(Grimm & Railsback,  
 

 

图1  植物间相互作用沿胁迫梯度变化(改自Maestre et al., 
2009)。 
Fig. 1  Variations of plant-plant interactions along the stress 
gradient (modified from Maestre et al., 2009). 
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2005; Grimm et al., 2005), 发展尤为迅速。例如: 基
于个体的模型能够明确地模拟每个个体的出生、生

长、繁殖和死亡等生活史过程, 同时又能对个体的

空间位置和影响范围加以定义, 这些特征使得基于

个体的模型能够明确地模拟个体间的相互作用(贾
昕, 2011)。因此, 我们仅需要定义个体水平的特征

和过程, 种群动态和群落结构等系统属性则是从个

体相互作用涌现(emerge)出来的(Grimm & Rails- 
back, 2005; Grimm et al., 2005; 贾昕, 2011)。  

近期包含正相互作用的模型大部分是从基于

个体的植物竞争模型发展而来的。我们首先介绍比

较经典的基于个体的植物竞争模型(Czárán, 1998; 
Berger et al., 2008), 包括基于位置的邻体模型

(site-based neighborhood model)和真正基于个体的

模型(individual-based model)。前者主要包括基于网

格的模型(grid-based model, 或称元胞自动机, 图
2A) (Chen et al., 2009; Xiao et al., 2009; Michalet et 
al., 2011; Wang et al., 2012); 后者包括镶嵌模型

(tessellation model) (McInnis et al., 2004)和距离相关

的模型(distance model), 根据对邻体间距离的不同

定义, 又可以将距离相关模型进一步细分为半径固

定的邻体模型 (fixed-radius-neighborhood model) 
(Kleinn & Vilčko, 2006)、影响域模型 (zone-of-  
influence model, 简称ZOI, 图2B) (Weiner et al., 
2001; Chu et al., 2008, 2009; Jia et al., 2011; Lin et 
al., 2012; Zhang et al., 2013) 和 生 态 场 模 型

(ecological field model) (王根轩, 1993; 王根轩和赵

松岭, 1993, 1995)。最近又提出3个新的模型: 三维

模型 (3D model) (Bartelink, 2000)、邻域场模型

(field-of-neighborhood model) (Bauer et al., 2002)和
网格内质点模型(particle-in-cell model) (Bithell & 
Macmillan, 2007)。关于基于个体模型的更详细描

述、它们之间的优势和缺陷, 以及与其他传统模型

的对比 , 可参考 “ 基于个体的生态学和建模

(individual-based modeling and ecology)” (Grimm & 
Railsback, 2005)。 

目前发展比较好的包含互利的模型主要是基

于网格的模型(Chen et al., 2009; Xiao et al., 2009; 
Michalet et al., 2011; Wang et al., 2012)和影响域模

型(Weiner et al., 2001; Chu et al., 2008, 2009, 2010; 
Jia et al., 2011; Lin et al., 2012; Zhang et al., 2013), 
下面我们就介绍这两类模型(图2)。 

 
 
图2  基于网格的模型(A)和影响域模型(B) (改编自Berger et 
al., 2008)。 
Fig. 2  Grid-based model (A) and zone-of-influence model 
(B) (modified from Berger et al., 2008). 
 

 
4.1  基于网格的模型(图2A)   

我们这里主要描述Xiao等(2009)的模型。该模

型的空间由划分成一定数量的正方形网格组成, 每
个单元格只能是空的或者被一个个体占有。邻体的

界定采用摩尔近邻模式(Moore neighborhood), 也就

是近邻和次近邻的8个单元格。两个个体为了争夺

一个单元格而发生竞争。为考虑物种特性的影响, 
同时又简化计算, 假设物种只存在竞争能力和胁迫

忍耐能力的差别, 并且物种的竞争能力和胁迫忍耐

能力存在权衡。假设物种i的竞争能力为pi (0 ≤ pi 

≤ 1)。当物种i的繁殖体扩散到物种j占用的单元格

时, 物种i是否排除物种j取决于pi – pj的大小。只有

竞争能力强的物种才有可能入侵竞争能力弱的物

种所占用的网格(当pj > pi时, 入侵概率为0) (Xiao et 
al., 2009)。假设竞争种繁殖速率随环境胁迫度增加

而下降的速率要比胁迫忍耐种快, 并且下降速率与

物种竞争能力(pi)成正比。物种i的繁殖速率(r)被定

义为:  
ri = rmax – (rmax – rmin) (1 + cpi)s           (1) 

这里, s是环境胁迫度(0 ≤ s ≤ 1), r在环境条件最

好的地方达到最大值rmax, 且所有物种的rmax一样, 
而在环境胁迫最严重的地方为最小值rmin。c是大于0
的常数。当r为负值时, 植物不能繁殖。当r小于负

的阈值(rs)时, 植物会死亡(Xiao et al., 2009)。 
按照改进的胁迫梯度假说, 互利能增加物种的

繁殖速率(Callaway & Walker, 1997), 而互利在胁迫

最严重的环境中又变弱(Michalet et al., 2006), 并且

从环境胁迫阈值(sthreshold)一直减弱到最胁迫(s = 1)
时的0。因此, 当把互利包含在模型中时, 物种i的繁
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殖速率为(Xiao et al., 2009):  
ri = rmax – (rmax – rmin) (1 + cpi)s + fs  
(当s < sthreshold时)                       (2) 
ri = rmax – (rmax – rmin) (1 + cpi)s + f(1–s)sthreshold/ 

(1 – sthreshold) (当s ≥ sthreshold时)          (3) 
这里, f是大于0的常数, 表示目标物种从邻体那里

得到的互利效应。在这个模型里, 简单地假设f对所

有物种都是一样的(Xiao et al., 2009)。 
在最近的一个新的二维网格模型中, Michalet

等(2011)考虑了物种竞争能力(competitive ability)和
抗干扰能力(tolerance to disturbance)的权衡以及竞

争能力和施利能力(facilitative abilitiy)的权衡, 同时

该研究认为受益物种 (beneficiary) 对施利物种

(benefactor)存在反馈效应(feedback), 并引入了互利

的代价(cost)和收益(benefit)的概念(Michalet et al., 
2011)。 
4.2  影响域模型(图2B)   

这里介绍的影响域模型的基本框架最初是由

Weiner等(2001)提出的。后来, Chu等(2008)将非生物

胁迫和互利包含到此模型中。 
在影响域模型中, 植物以自身为中心的圆形区

域(也就是影响域ZOI)中获取资源(Weiner et al., 
2001)。植物影响域面积(A)代表它所能获取的潜在

资源(Jia et al., 2011), 并且与个体大小(B)有异速关

系, 公式为A = cB2/3 (在所有的模拟中, c被设为1.0) 
(Chu et al., 2008)。植物的生长速率(dB/dt)为:  

 

这里, Bmax是植物的最大渐进生物量, r是初始(最大)
生长速率(mg·cm–2·time step–1)。  

当相邻植物的影响域有重叠时发生竞争

(Weiner et al., 2001; Berger et al., 2008; Chu et al., 
2008)。经历竞争的植物的现实生长速率(dB/dt)是:   

 

这里, Ac表示植物竞争时的有效影响域面积, 等于

它的影响域面积(A)减去被邻体瓜分的面积(Weiner 
et al., 2001, Jia et al., 2011)。因此, Ac由A、重叠面积

的大小和竞争模式(也就是竞争的大小不对称性)所
决定(Weiner et al., 2001)。通常假定以下3种竞争模

式: (1)竞争是完全对称的, n个植物(不管大小如何)
都占有重叠区域的1/n部分; (2)竞争是大小对称的, 
所有植物获取的资源与它们的生物量成正比; (3)竞
争是完全不对称的, 最大的植物获取所有的资源

(Weiner et al., 2001; Chu et al., 2008, 2009; Jia et al., 
2011)。有时还会设定不完全大小对称或者不完全不

对称的情况。  
方程(4)和(5)没有考虑环境和互利对植物生长

的影响(Chu et al., 2008)。Chu等(2008)通过非生物胁

迫(0 ≤ s ≤ 1, 因研究目的不同, 与上文基于网

格的模型的s范围不一样)和互利对整个植物现实生

长速率的影响, 将这些因素考虑到ZOI模型中。在胁

迫环境条件下(s > 0), 相互作用的植物由于邻体的

出现而受益(Chu et al., 2008), 并且受益的影响域大

小(Af)等于其影响域与相邻个体影响域重叠部分的

面积之和(Chu et al., 2008)。当把非生物胁迫和互利

包含到模型以后, 植物的生长速率(dB/dt)变成:  

 

地上和地下竞争的资源(光vs.水和营养)、机制

(大小不对称vs.大小对称)、过程(process)和导致的

格局(pattern)存在着本质的差别(Bai et al., 2010, 
2011; Zhang et al., 2011, 2012)。基于此, Zhang等
(2013)通过模拟互利、大小不对称性竞争, 非生物胁

迫, 资源获取和根冠平衡生长等假设, 将之前的单

层ZOI模型扩展到两层。在两层影响域模型中, 同中

心的两个影响域分别被用来模拟一个植物的地上

和地下生长(Zhang et al., 2013)。Lin等(2012)引入不

同模式互利的概念并发展出新的基于个体的影响

域模型(不同于Chu等(2008)的模型), 而且该模型的

原始生长方程是基于代谢理论(Brown et al., 2004)
建立的, 从而对环境胁迫、竞争和促进作用对于植

物个体生理意义的影响进行了初步探索。 
上述模拟均是在NetLogo软件平台上完成的。

该软件是美国西北大学开发的一款高级编程平台 
(Wilensky, 1999)。需要指出的是, 模型的复杂性与

易处理性之间一直存在着权衡, 选用何种模型作为

研究手段取决于所要研究的科学问题, 而且不同模

型的相互配合使用能够让我们更深刻地理解植物

间相互作用对系统水平特征的驱动作用 (贾昕 , 
2011)。 
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5  植物间正相互作用对种群动态的影响 

5.1  植物间正相互作用对种群时间动态的影响 
个体大小和密度是种群的两个基本参数, 它们

之间的关系是连接个体到种群的桥梁。在较低的密

度范围内, 不管初始密度如何, 最终产量会符合

“最终产量恒定法则” (李博等 , 2000; Weiner & 
Freckleton, 2010; Deng et al., 2012a); 当种群密度继

续增加时, 竞争会影响植物的生长, 最终导致一些

劣势植物受压迫死亡而出现自疏(Zhang et al., 2011; 
Deng et al., 2012b)。后面的自疏过程可以用对数尺

度上负线性的生物量-密度关系来描述(Zhang et al., 
2011, 2012)。上述的理论和经验研究均建立在竞争

的基础上, 认为竞争对种群动态起着决定性的作用

(李博等, 2000; Deng et al., 2012a)。 
Chu等(2008, 2009, 2010)通过扩展影响域模型, 

建立了单物种种群中基于正负相互作用动态平衡

的植物生长速率方程, 探讨了正相互作用对种群动

态的影响。模拟结果表明, 随着非生物胁迫的增加, 
平均个体生物量与密度的关系从只考虑竞争时的

单调递减, 转变为包含互利时的单峰型曲线(Chu et 
al., 2008)。在胁迫环境中, 当种群处于低密度到中

密度时, 正相互作用的效应要大于竞争, 所以表现

出个体生物量的正的密度依赖关系; 而当密度继续

升高时, 资源竞争效应要大于互利, 所以表现出负

的密度依赖关系(Chu et al., 2008; 储诚进, 2010; 贾
昕, 2011)。因此, 生物量-密度关系表现出的形式与

“竞争占据环境梯度两端的”单峰曲线模式一致(图1
模式2) (Chu et al., 2008)。 

基于Chu等(2008)的模型模拟进一步表明, 互
利能在低密度到中等密度时增加种群大小不整齐

性, 并且中等密度下的大小不整齐性最低(Chu et 
al., 2009)。这是因为在较低密度下, 随机分布使得

只有部分个体受到邻体的促进作用; 并且大的个体

因为有更多的重叠面积而受到更多的促进作用, 小
的个体因为较少的重叠面积而受到更少的促进作

用。表现出来的结果就是互利增大了种群的大小不

整齐性。随着密度的增加, 竞争的作用超过互利的

作用, 互利对大小不整齐性的效应下降, 所以最终

导致中等密度下的大小不整齐性最低(Chu et al., 
2009)。高寒草甸地区垂穗披碱草(Elymus nutans)种
植实验表明, 中等密度水平下平均个体生物量最

大, 而种群的个体大小不整齐性最小, 这些结果与

模型模拟结果相符(Chu et al., 2008, 2009)。同时, 模
拟发现环境胁迫使得自疏线变陡(负值, 绝对值增

大), 与野外实验观测相符(Deng et al., 2006; Dai et 
al., 2009; Bai et al., 2010, 2011; Zhang et al., 2010); 
而正相互作用能够缓解胁迫对自疏轨迹的影响, 使
得自疏线变平 (负值 , 绝对值减小 ) (Chu et al., 
2010)。 

通过生物量分配的改变 (Zhang et al., 2011, 
2012), 地上和地下竞争可能会交互或者独立地影

响植物生长和群落结构(Cahill, 1999; Lamb et al., 
2009)。因为互利能够增加大小不整齐性(Chu et al., 
2009), 并进一步触发竞争对个体大小不整齐性影

响的正反馈环(Cahill, 1999), 这一正反馈环能够导

致地上和地下植物间的相互作用出现正的交互效

应(也就是地上竞争和地下竞争相互促进) (Zhang et 
al., 2013)。 
5.2  植物间正相互作用对种群空间分布格局的影

响 
一些研究使用了空间明晰的网格模型来探索

正负相互作用对物种分布的影响(Brooker et al., 
2008)。例如: Yamamura等(2004)使用网格模型探讨

了欺骗种(cheaters)和互惠种(mutualists)沿环境梯度

的动态, 证实互惠种只存在于扩散受限制的环境

中。Travis等(2005, 2006)扩展了Yamamura等(2004)
的模型, 并明确地考虑了植物间的互利作用, 发现

相互作用对物种分布有重要影响, 互惠种能够使欺

骗种扩展它们的现实生态位而分布到胁迫更严重

的环境中(Travis et al., 2005), 同时这种分布又依赖

于胁迫梯度是影响繁殖还是死亡 (Travis et al., 
2006)。这个结果证实了Bruno等(2003)关于互利能

扩展现实生态位的假说。Brooker等(2007)进一步发

展了前面的网格模型, 模拟相互作用、扩散能力和

气 候 改 变 的 交 互 作 用 对 互 惠 种 和 竞 争 种

(competitor)分布的影响, 发现种间相互作用对物种

分布的影响要优先于气候改变的影响。 
植被空间格局反映了植物间正负相互作用、扩

散模式、种群更新和环境异质性等多个因子的交互

效应(Getzin et al., 2008)。通过建立基于个体的影响

域模型, Stoll和Bergius (2005)发现, 当种群发生密

度依赖的死亡(自疏)时, 在大小非对称的竞争过程

中, 种群空间格局会由聚集型到随机型, 最终发展

为均匀型的空间格局。当把非生物胁迫和互利包含
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到这个影响域模型时, 正相互作用会在密度依赖死

亡过程中趋向于维持空间格局的聚集程度, 而且正

相互作用维持聚集格局的效应会随着胁迫程度的

增加而增加(贾昕, 2011; Jia et al., 2011)。这是由于

邻体对环境的改善缓解了由竞争造成的个体生长

速率下降, 因此减缓和降低了聚集区内的个体死亡

率(贾昕, 2011; Jia et al., 2011)。 
Lin等(2012)探索了沿环境胁迫梯度下植物自

疏过程中不同模式的互利对不同空间格局形成的

影响。模拟结果表明: 沿着胁迫梯度, 不同的相互

作用模式产生了截然不同的空间格局。当竞争是对

称的时候, 对称型互利(互利共生)会沿着胁迫梯度

一直导致植物的聚集格局(Lin et al., 2012), 与Jia等
(2011)的模拟结果一致。但是, 不对称型互利(偏利

共生)只在更好的环境条件下才会产生植物聚集格

局, 而当环境高度胁迫时, 倾向于加强局部竞争并

导致出现离散型空间格局。当竞争是完全不对称时, 
不同的互利模式只对空间聚集格局产生很少的影

响(Lin et al., 2012)。 

6  植物间正相互作用对群落结构的影响 

植物间相互作用对群落的组成和结构有着强

烈的影响(Grime, 1979; Tilman, 1988; Lortie et al., 
2004; Callaway, 2007; 储诚进, 2010)。之前的理论大

都强调竞争、捕食以及非生物环境对群落的影响

(Grime, 1979; Tilman, 1988; 储诚进, 2010)。随着人

们对正相互作用的逐渐关注, 大家开始认识到正相

互作用对群落组成和结构同样具有重要的作用

(Bertness & Callaway, 1994; Brooker et al., 2008; 徐
瑾, 2009; 储诚进, 2010)。实验研究发现某些物种能

通过正相互作用改善周围的环境条件, 使得相邻的

物种在原先不能存活的环境中存活下来, 从而提高

了群落的物种多样性(Callaway, 1995; Bruno et al., 
2003; Cavieres & Badano, 2009; 徐瑾, 2009; 储诚

进, 2010)。 
物种共存和生物多样性维持一直是生态学研

究的核心问题 (Silvertown, 2004; Hubbell, 2008; 
Zhou & Zhang, 2008; 牛克昌等, 2009), 如经典的生

态 位 分 化 理 论 (Silvertown, 2004) 和 中 性 理 论

(Hubbell, 2008)等。前者只考虑了物种间的负相互作

用, 而后者认为个体(物种)间的相互作用对于解释

多样性的形成和维持机制并不重要, 这些理论都没

有考虑到正相互作用的影响(Wang et al., 2012)。
Gross (2008)运用数学模型, 在资源竞争理论的基

础上引入正相互作用研究, 结果表明正相互作用可

以促进物种共存而导致产生物种丰富的群落。Wang
等(2012)采用基于空间明晰的出生-死亡权衡的中

性模型, 证明了正相互作用能够增加物种的丰富

度, 并加快群落时间尺度上物种组成的周转速率。 
Michalet等(2006)提出一个概念模型, 认为正

相互作用在中度到高度胁迫的环境中, 能够通过扩

展竞争种的现实生态位使其能分布到更为恶劣的

环境中, 从而增加群落的生物多样性。随后, Xiao
等(2009)通过考虑物种间的性状差异(竞争种或胁

迫忍耐种)验证了这一观点, 模拟结果表明植物间

正相互作用使“群落生物量-物种丰富度”关系的单

峰曲线的形状发生了右偏移(Xiao et al., 2009)。这是

因为在中度到高度胁迫的环境中, 各种策略的植物

都受到促进作用, 所以群落的丰富度增加(Xiao et 
al., 2009)。相比之下, 在低度到中度胁迫的环境中, 
只有竞争种受到促进作用, 其对胁迫忍耐种的竞争

排除作用增强, 导致胁迫忍耐种丰富度的下降超过

了竞争种丰富度的增加, 最终导致群落的丰富度下

降(Xiao et al., 2009)。 
通过包含物种泛化 (generalist)和特化(specia- 

list)权衡的网格模型, 最近的研究发现物种特化度

(specialization)的变异能够维持模拟群落的局域多

样性(Weiner & Xiao, 2012)。同时, 已有研究通过建

立多物种影响域模型, 发现地上和地下竞争的交互

效应以及竞争的大小不对称性在植食作用(grazing)
对植物群落物种丰富度的影响方面起着重要作用

(May et al., 2009)。 

7  研究展望 

未来的研究应集中在对正相互作用概念和机

制的理解, 新的模型, 新的种群、群落, 甚至生态系

统问题, 以及在全球变化背景下进行相关的研究。 
基于我们对正相互作用概念和机制的理解, 深

化正相互作用对种群动态和群落构建的影响是未

来的潜在研究方向。以往的很多研究忽略了对正负

相互作用的强度(intensity)和重要性(importance)这
两个概念的区分。前者是生理水平的影响, 间接地

影响系统动态; 后者是生态意义上的影响, 直接关

系到系统动态(Lin et al., 2012)。此外, 以前的研究
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很少区分植物地上部分互利和地下部分互利的差

异(Zhang et al., 2013), 对植物在提供互利时的代价

和收益问题也缺乏关注(Michalet et al., 2011)。与植

物竞争时瓜分重叠区域资源的不对称一样, 植物在

发生互利时分享重叠区域资源也会因个体大小不

同而有差异, 这也需要引起研究者的注意。 
除了本文提到的几个包含互利的模型, 更多新

的包含互利的机理性模型值得我们去开发。发展新

模型时, 可以在已有的竞争模型中加入互利元素

(Chu et al., 2008), 或者在已有包含互利的模型中加

入新的因素(Zhang et al., 2013)。将单物种的模型扩

展到多物种可以解决群落问题, 已有的多物种个体

模型往往是经验型的(May et al., 2009), 未来的多

物种相互作用机理模型可以对种群动态和群落结

构问题提供深刻见解。采用面向模式的建模方法

(pattern oriented modeling) (Grimm et al., 2005)将会

帮助我们更好地分析、设计、验证和应用个体模型。 
将正相互作用纳入主流的生态学理论框架仍

是生态学家将来的努力方向(Bruno et al., 2003)。本

文只是综述了正相互作用对种群动态和群落结构

影响的几个问题, 实际上还有大量的有关种群、群

落甚至生态系统等高组织层次的相关问题, 如正相

互作用与进化、群落的生物多样性-可入侵性关系等

都可以与正相互作用研究联系起来, 类似的整合工

作还有待于开展。运用已有的模型探索新的种群和

群落问题, 或者运用新的模型来探索经典的科学问

题, 都是未来的潜在研究方向。 
当前全球面临的气候变化(如全球变暖以及干

旱、洪水等极端天气事件频发)将会使非生物胁迫度

发生激变, 而非生物胁迫又对植物间相互作用的类

型、强度和频率有重要影响(Maestre et al., 2010), 进
而会在一定程度上影响到种群、群落和生态系统

(Brooker, 2006)。因此, 如何从植物间相互作用角度

出发探讨植物种群动态、群落结构和生态系统功能

对全球气候变化的响应和反馈也是一个挑战。 
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