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［摘要］ 初步建立了一个不同竞争力外来种入侵的动力模型，并模拟了外来种的竞争力对入侵的影响，以及不

同竞争力外来种入侵对栖息地毁坏的响应过程．研究结果表明: ( 1) 外来种入侵首先威胁的是与其竞争力相邻
的弱本地种; ( 2) 在外来种成功入侵之后，将导致比其弱的本地种从强到弱依次灭绝; ( 3) 不同竞争力的外来种
入侵对栖息地毁坏的响应是随其竞争等级的奇偶性而发生分异，栖息地毁坏对外来种入侵的影响受外来种竞争

力和栖息地毁坏程度共同影响．
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Abstract: Invasive alien species are increasingly being recognized as important drivers of ecological change． We have
advanced a dynamical model of exotic invasion based on competition and dispersal trade on． The effects of the competi-
tion and dispersal abilities on invasion，and the responses of exotic invasion to habitat destruction have been simulated in
this paper． The results show that: ( 1) The introductions of alien species will threaten the species with similar competi-
tion first，and then the poorer competitors． ( 2) The order of extinction induced by invasive species will rank from the
best to the poorest． ( 3) The responses to habitat destruction will vary according to the odd-ranked and even-ranked spe-
cies．
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外来种入侵不仅给当地经济和人类健康带来了严重后果，同时，为本地群落和生态系统带来显著影

响，严重地威胁着物种多样性［1，2］．目前，针对每一个物种每一次入侵进行管理已远远超过管理者和科学
家的能力范围．因此，预防外来种入侵，从整个栖息地( 景观) 或者整个生态系统层次进行管理，要比针对
某单个物种的行为更为经济有效

［3］．尽管已有部分专家开始研究栖息地对植物入侵的影响，但是更多的
是强调栖息地的性质，类型和空间结构等对外来种入侵的影响［4-9］，而较少研究栖息地毁坏与入侵行为的

关系．不断加剧的人类活动所导致的栖息地毁坏是当前物种多样性丧失的首要因素之一［10］．因此，只有将
植物入侵与生境毁坏结合起来进行研究，才能有效地控制植物入侵和保护生境，并互相促进，从而更好地

保护物种多样性，实现生态安全．尽管已有研究发现栖息地毁坏对外来种入侵的促进作用［3，11］，但较少研
究栖息地毁坏与外来种入侵之间的相互作用，以及它们对物种多样性的相互影响［2，11］．同时也较少考虑外
来种不同的竞争力的影响

［5］．但是，已有研究发现竞争在外来种入侵初期十分重要，影响到外来种的建群
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和传播
［12，13］;而对外来种在其入侵初期阶段进行控制和根除相对经济有效．因此，研究外来种对栖息地毁

坏的响应及其影响机制有利于在其入侵初期进行控制．与传统的实验研究相比，模型可以将入侵过程的不
同影响因子综合起来进行模拟，因此很适合用来预测和控制外来入侵［5］．国内学者在 Tilman 模型［14，15］的
基础上，引入外来种，建立了外来种入侵的多物种竞争共存的模型［16，17］．然而，他们没有考虑外来种的不
同竞争力．本文在充分考虑不同外来种的竞争力的基础上，建立了有关外来种入侵的动力模型，系统地模
拟研究了栖息地毁坏对不同竞争力的外来种入侵的影响．

1 模型
在与环境的长期适应过程中，不同物种之间通过竞争-扩散均衡，逐渐形成了多物种的竞争共存，而栖

息地毁坏则可以破坏这种平衡，用 Tilman模型［14，15］加以说明:
dpi

dt = cipi 1 － D －∑
i

j = 1
p( )j － mipi －∑

i －1

j = 1
picjpj，i = 1，2，3，…，n， ( 1)

式中，i表示该物种在群落里的竞争力排序为第 i强，pi，ci和 mi分别代表物种 i对栖息地的占有率( 即物种
多度) 、扩散率和灭绝率，n表示物种总数，D为栖息地毁坏率．同时，强物种可以占据弱物种所在斑块和空
白斑块，而弱物种则不能占据强物种所在斑块，只能占据更弱的物种所在斑块和空白斑块，即强弱物种之

间是完全竞争排斥关系．方程( 1) 右边的第一项表示物种 i对栖息地的成功占有;第二项表示物种 i个体的
死亡;第三项表示物种 i被竞争力强的物种 j取代．
为使强弱物种能竞争共存，Tillman等［14，15］提出了以下假设，并通过一些藻类和草类的观察实验证明

了这种假设的合理性
［18，19］．

mi = m; p0i D = 0 = q( 1 － q) i －1，ci = mi / ( 1 － q) 2i －1， ( 2)

其中，q代表最强物种对栖息地占有率的初始值，p0i为栖息地尚未毁坏时不同物种对栖息地的占有率，以几
何级数形式递减．由( 2) 式可见，物种竞争力越强，其多度越大，但是其扩散力越弱，从而使得不同物种在
没有栖息地毁坏情况下，通过竞争 － 扩散均衡而达到竞争共存，使物种多度达到平衡态［14，15］．

Tilman等［15］根据模型( 1) 和假设( 2) 研究发现，在栖息地毁坏时，强物种将会按照强弱顺序依次灭
绝，并且奇数强和偶数强物种的响应特征将发生分异． 同时一旦栖息地毁坏满足以下条件，物种 i 将会
灭绝:

Di = 1 － ( 1 － q) 2i －1 ． ( 3)
假设外来种在群落里的竞争力排序为 i = K，在式( 1) 的基础上，外来种的种群动态以下式表示:

dp
exotic

dt = c
exotic

pexotic 1 － D －∑
k－1

j = 1
pj － p( )exotic － mexoticpexotic －∑

k－1

j = 1
p

j
c
j
pexotic， ( 4)

其中，pexotic，cexotic 和 mexotic 分别为外来种对栖息地的占有率、扩散率和死亡率．由( 4) 式可见，外来种在引入
之后，将受到竞争力比其强的本地种 i = 1，2，3，…，K － 1的竞争排斥，并由于竞争力强的本地种的替代而
丧失部分栖息地．同时，其只能入侵竞争力比其弱的本地种所占斑块和空白斑块．
因此，在考虑外来种引入及其竞争力的条件下，模式( 1) 被扩展为有关外来种入侵的动力模型:

dp
i

dt = cip i 1 － D －∑
i

j = 1
p( )

j
－ mipi

－∑
i －1

j = 1
p

i
c
j
p

j
，i ＜ K，

dp
exotic

dt = c
exotic

p
exotic 1 － D －∑

k－1

j = 1
p

j
－ p( )exotic － mexoticp exotic

－∑
k－1

j = 1
p

j
c
j
p
exotic
，

dp
i

dt = cip i 1 － D －∑
i

j = 1
p

j
－ p( )exotic － mipi

－∑
i －1

j = 1
p

i
c
j
pj － picexoticpexotic，i≥ K













 ，

i = 1，2，3，…，n． ( 5)
由式( 5) 可见，原竞争力排序为 i = 1，2，…，K － 1 的本地种，竞争力比外来种强，因而不受外来种影

响;原竞争力排序为 i = K，…，n的本地种，因竞争力比外来种弱，将无法侵占外来种所在斑块，同时，其部
分栖息地将被外来种入侵．由式( 5) ，我们可以计算出外来种的平衡态:
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p̂exotic = 1 － D －
mexotic

cexotic
－∑

k－1

j = 1
p̂j 1 +

cj
c( )
exotic

， ( 6)

其中，̂pexotic，̂pj 分别为外来种和比外来种竞争力强的本地种 j 的平衡态多度( 计算过程见［15］) ． 外来种平
衡态多度主要受比其强的本地种的平衡态影响．
在本文中，假设外来种原始多度 p0exotic = 0. 005，那么，外来种要入侵成功的话，平衡态多度要大于等于

其原始多度，即:

p̂exotic ≥ p0exotic = 0. 005． ( 7)
迁移繁殖率与竞争力是影响外来种入侵性的重要因素

［20］，因此，本文主要研究扩散力和竞争力对种

群的影响，而假设所有物种的死亡率相同，即: mi = mexotic = 0. 02 /a．同时，为了研究方便，本文假设栖息地
中仅有 6 个本地种( 即 n = 6) ．所有模拟都是在 matlab2007 程序中进行的．

2 模拟结果
2. 1 栖息地未受毁坏时(D = 0)
图 1是 q = 0. 1时，不同竞争力的外来种入侵的过程( cexotic = 0. 039 9) ．当 q = 0. 1，本地种 1，2，3，4，

5 和 6的扩散力分别为: 0. 022 2，0. 027 4，0. 033 9，0. 041 8，0. 051 6，0. 063 7．可见，外来种的扩散力强于
本地种 1 和 2，而弱于其他本地种．

从图 1见，在外来种竞争能力最强时，由于扩散力较强，大于本地种 1和 2，外来种迅速入侵成功，除了
物种6由于扩散力强而幸存外，其他本地种按强弱顺序依次灭绝．而当竞争力为第2强时，导致竞争力相邻
的本地种 2 首先灭绝．随之，本地种 3 和 4 依次灭绝．而弱物种 5 和 6 由于强物种的灭绝，竞争压力大幅减
小，同时，其扩散力比外来种强，在短暂衰退后反而得到了近一步壮大．而当外来种竞争力为第 3 强时，外
来种的入侵仅导致竞争力相邻的物种 3 灭绝，而其他物种由于扩散力比外来种强而影响较小．当外来种竞
争力为 4 时，由于扩散力和竞争力较弱，最终入侵失败．
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扩散力对预测外来种的传播十分重要
［20］．那么在不同竞争力下，外来种的扩散率如何影响入侵呢?图

2 是根据式( 6) 和式( 7) 计算出的不同竞争力外来种平衡态多度随扩散率的变化．

从图 2 可见，外来种的扩散力对成功入侵十分重要，必须达到一定程度，才能入侵成功，并且，竞争力
越强，成功入侵所需达到的扩散率越小．同时，外来种平衡态多度随扩散力的增长先是快速增长，随后逐渐
平缓．
2. 2 不同竞争力的外来种入侵对栖息地毁坏的响应(D ＞ 0)
在栖息地遭受毁坏时，将会改变群落里不同物种之间的平衡，从而使得不同物种抵御外来种入侵的能

力发生改变．那么，栖息地毁坏是如何影响外来种入侵的呢?图 3 是 q = 0. 1 时，不同竞争力的外来种入侵
对栖息地毁坏的响应( D = 0. 3) ．
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根据式( 3) ，当 D = 0. 3时，没有外来种的情况下，物种 1和 2依次灭绝．从图 3a和图 1a可见，在栖息
地毁坏或外来种入侵时，物种 1和 2都会灭绝．在栖息地毁坏和外来种入侵的共同影响下，物种 1，2和 3的
灭绝时间大大延迟，本地种 4 和 5 能幸存下来．同时，外来种入侵成功的时间滞后了几百年，且物种多度远
小于栖息地未毁坏时．可见，由于栖息地毁坏，抑制了外来种入侵，使得本地种所受竞争压力减小，从而使
得本地种 1，2 和 3 灭绝时间滞后，而物种 4 和 5 得以存活．从图 3b和图 1b可见，在 K = 2 时，外来种受到
栖息地毁坏的抑制，多度大幅减小，使得本地种2和3竞争压力减小，灭绝时间延迟，而本地种4得以幸存．
而从图 3c和图 1c可见，物种 1和 2尽管不受外来种影响，但是由于栖息地毁坏而灭绝，并使得外来种的竞
争压力减小，从而促进了其增长．从图 3d和 1d可见，栖息地毁坏下，外来种快速灭绝．
由此可见，栖息地毁坏对不同竞争力的外来种入侵的影响是不一样的，既有促进作用，亦有抑制作用．

那么不同程度栖息地毁坏对外来种的入侵影响是否相同呢?图 4 模拟了不同程度栖息地毁坏对外来种入
侵的影响( q = 0. 3，K = 4) ．

由图4可见，在栖息地尚未被破坏下，外来种无法成功入侵．而D = 0. 15时，由于栖息地毁坏导致奇数
强的本地种衰退，尤其是与外来种竞争力相邻本地种 3 的衰退，使其所受到的竞争压力减少，从而使其能
在新的群落里续存下来．当 D = 0. 25 时，奇数强的本地种衰退更为厉害，使得外来种成功入侵，并且其多
度要大于 D = 0. 15时．而当 D = 0. 3时，栖息地毁坏过度，导致外来种入侵失败．因此，适度的栖息地毁坏
可以促进外来种入侵成功．
图 5 模拟了不同程度栖息地毁坏下，不同竞争力外来种的平衡态多度． 其中横坐标 D = 0. 2，0. 49，

0. 67，0. 79 和 0. 87 是根据式( 3) 计算的物种 1，2，3，4 和 5 灭绝所需的最小栖息地毁坏率［15］．

从图 5 可见，由于栖息地毁坏导致本地种种群演化发生了奇偶的分异［21］，使得不同竞争力外来种对
栖息地毁坏的响应也发生了奇偶的分异．对于奇数强的外来种而言，由于栖息地毁坏时，将会首先导致偶
数强的本地种壮大，而奇数强的本地种衰退，使得奇数强的外来种由于相邻的偶数强的本地种的壮大，使

其竞争压力大幅增加，而受到抑制．而偶数强的外来种则由于相邻的奇数强的本地种的衰退，竞争压力减
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小而得到促进．而后，随着最强物种的灭绝，偶数强的物种达到了增长的最高点，而奇数强物种达到了最低
点，从而使得奇数强的外来种多度达到谷值，而偶数强外来种多度达到峰值． 因此，随着更多本地种的灭
绝，使得外来种的多度发生波动起伏．最终，当栖息地毁坏过大时，外来种将无法成功入侵．因此，栖息地毁
坏对奇数强的外来种首先是抑制作用，而后是抑制和促进交替作用，如图 5a 的外来种竞争力为 1 和 3，图
5b的外来种竞争力为1，3和5．而对于偶数强的外来种，栖息地毁坏先是促进，之后是抑制和促进作用相互
交替．尤其是，在 c = 0. 18时，竞争力排序为 6的外来种，在栖息地未毁坏时，无法成功入侵，但是随着栖息
地毁坏的加重，却能成功入侵．当扩散力较小，并且竞争力也很小时，外来种无法入侵成功，而栖息地毁坏
对其既无促进，也无抑制作用．如 c = 0. 061 时，外来种竞争力为 4，5，6 和 7．

3 讨论与结论

李乐等
［22］
研究温州地区黑荆树入侵群落的竞争与动态时发现，在黑荆树没有优势甚至处于劣势时，

对其他物种影响较小，并最终能稳定共存，而对那些竞争力不强的物种则存在较大的排斥．而本文的模型
亦假设了外来种对竞争力比其强的本地种没有影响，而仅影响到竞争力比其弱的本地种，尤其是竞争力与

其相邻的物种．这是因为竞争力相近的两个物种之间的竞争最为激烈．同时，外来种入侵，将可能导致比其
弱的本地种由强到弱依次灭绝，这是因为弱物种的扩散力较强，将比其竞争力较强的物种更容易逃逸外来

干扰
［14，15］．

栖息地毁坏如同其他干扰一样被认为是促进植物入侵的一个重要因子
［3-6］．然而，栖息地毁坏并不一

定在所有情形下都会促进外来种入侵
［23］．我们的研究发现，不同竞争等级的外来种入侵对栖息地毁坏的

响应发生了奇偶分异:奇数强的外来种入侵，随着栖息地毁坏，首先受到抑制，之后随着更强的本地种的灭

绝，其抑制和促进作用交替．而对于偶数强的外来种，栖息地毁坏首先可以一定程度促进其入侵，之后随着
更强的本地种的灭绝促进与抑制作用交替． Marvier 等［3］认为保护栖息地将对抵御外来种入侵十分有效．

然而通过我们的研究发现，不同程度的栖息地毁坏对不同竞争等级的外来种的影响是非常复杂的，因而针

对不同竞争力的外来种入侵，应该采取不同的栖息地保护策略．栖息地毁坏对外来种的影响，不仅受外来
种的扩散力影响，同时还受其竞争力强弱的影响．同时，不同程度的栖息地毁坏改变了本地种群落物种的
构成，从而影响着外来种入侵的成功与否．
影响外来种入侵成功与否的因素既包括了竞争力、扩散力等生物特性，也包括了栖息地面积、形状、空

间结构和性质等特征
［23］．然而本文仅仅研究了外来种的竞争力和扩散力对外来种入侵成功与否的影响，

而对栖息地性质的研究，也仅仅研究了栖息地面积丧失的影响．因此，在未来的工作中，我们将进一步考虑
更多的因素．
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