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摘  要  自然生态系统不同植物种群之间存在着广泛的竞争，且多种植物种群可以共存，即具有生物多样性。经

典的资源竞争模型（莫诺模型）支持生态学上的“竞争排斥原理”，不适用于阐释自然生态系统不同植物种群间

的竞争与共存。根据植物生态系统的特点，引入植物种群的生长率随着物种个体大小/个体数增加而逐渐趋于饱和

的性质，建立自抑制资源竞争模型。该模型与莫诺模型的本质区别在于，物种的临界可利用资源随种群密度增加

而上升，从而可以达到不同物种间的平衡。数学分析及数值模拟结果表明，该模型可允许多物种稳定共存（即共

存的物种种类数可以多于供给其生长的资源种类数），同时优势物种随资源供给率增加而依次变化。 
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Abstract  Competition and coexistence are two common phenomena occurred in natural ecosystems. The classic 
resource competition model, i.e., the Monod model, supports the competitive exclusion principle, which suggests that the 
number of species in an ecosystem cannot exceed the number of limiting resources. Hence, this model fails to explain the 
coexistence of species with high diversity in plant communities. A resource competition model with self-inhibition is 
developed in this study based on the concept that the species growth rate may reach its limit as the body size or the 
number of individuals of the species gradually increases toward its limit. The essential difference from the Monod  
model is that in the new model, the critical resource availability increases as the population density rises to achieve a 
balance among various species. The results of mathematical analysis and numerical simulation show that the model 
allows for the coexistence of multiple species in which the dominant species change occurs near the gradient of the 
resource supply rate. 
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1  引言 

植物不同种群之间存在着广泛的竞争，这是形

成不同尺度生态结构的重要因素（Fowler，1986；
Casper and Jackson，1997；Tilman，1997；Raynaud 
and Leadley，2004；Fowler，2013）。自然生态系统

另一个显著特征是区域内可同时生长多种物种，即

具有生物多样性（Tilman et al.，1997；Adler et al.，
2013）。如何解释自然生态系统植物种群间的竞争

与共存是生态学研究的难题之一（Silvertown，2004；
Doebeli and Ispolatov，2010；Kremer and Klausmeier，
2013）。 

植物不同种群间的竞争主要可分为资源竞争

（主要是竞争土壤资源，如水、养分等）和空间竞

争（光竞争）（Passarge and Huisman，2002）。在资

源供给有限时，生态系统内主要表现为资源竞争；

在资源供给充足时，系统主要表现为空间竞争（光

竞争）。本文主要研究资源竞争。 
现有的资源竞争理论最具代表的是莫诺模型，

莫诺模型完全支持生态学上经典的“竞争排斥原

理”（competitive exclusion principle），即在资源各

向均匀分布的区域内，共存的物种种类数不超过供

养其生长的资源种类数（Hardin，1960；MacArthur 
and Levins，1964；Levin，1970）。莫诺模型可以很

好地解释浮游生物（Tilman，1977，1981；Tilman et 
al.，1981；Tilman and Sterner，1984；南春容和董

双林，2003；南春容等，2003）和细菌（Hubbell，
1980；南春容和董双林，2003；Yang and Jin，2010）
的竞争过程，而难以解释自然生态系统不同植物种

群间的竞争与共存（Loladze et al.，2004）。如全球

分布着 250000 种维管束植物，全球有 5 种主要生

物地理区域，每一种区域有大约 50 种不同的类型

的生物群落，每一群落约有 1000 种植物（Fargione 
and Tilman，2002），而供养其生长的资源无非就是

水、矿物质和养分等等。其竞争共存的物种种类数

显然远远大于供养其生长的资源种类数。 
为了解释上述“多样性悖论”（paradox of 

diversity），一些模型分别假设生态系统内部具有复

杂的时间/空间结构，如生存/资源供给存在空间异

质性（spatial heterogeneity）（Brandt et al.，2013；
Schreiber and Killingback，2013；Shen et al.，2013；
Ward et al.，2013）、种群具有不同的竞争与繁殖扩

张策略（competition–colonization trade-off）（Nattrass 
et al.，2012；Usinowicz et al.，2012； Nagelkerke and 
Menken，2013）、资源供给率具有时间变率（temporal 
variability）（Letten et al.，2013；Shimadzu et al.，
2013；Bulleri et al.，2014）和系统内具有 3 种以上

营养级相互作用（interactions among three or more 
trophic levels）（Frean and Abraham，2001；Laird and 
Schamp，2006；Dammhahn and Kappeler，2014）
等，在一定程度上可模拟局部多个种群共存的现象

（Adler et al.，2013）。但是，产生生物多样性的本

质机理仍无定论。 
本文研究指出，即使不考虑上述假说，而仅根

据植物自身生长特点引入“自抑制机制”，也可以

使种群资源竞争产生稳定共存的结果。本文首先对

经典的资源竞争模型（莫诺模型）进行了特性分析。

然后结合自然生态系统植物自身的特性，将自抑制

机制引入到莫诺模型中，建立自抑制资源竞争模

型，并对其特性进行数学分析及数值模拟。最后探

讨自抑制特性对自抑制资源竞争模型的重要性及

下一步工作重点。 

2  经典资源竞争模型（莫诺模型） 

资源竞争模型主要用于描述一个生态系统内

不同种群竞争资源（一般指非生物性资源）而生长

的动力学过程，一般不考虑种群间的直接相互作

用。经典资源竞争模型（莫诺模型）的动力学方程

形式如下： 
d

( ) 1,...,
d

i
i i i i i i

N
G M N R N m i n

t
μ= − = − ,  =    ，（1） 

1

d ( )
d

n

i i i
i

R S LR N R h
t

μ
=

= − − , ∑              （2） 

其中， iN 表示物种 i 的种群密度； i i iM N m= 表示

物种 i 的死亡率， im 表示物种 i 的相对死亡率；R 表

示可利用资源（resource availability）； ( )i i iG N Rμ=

表示物种 i 的生长率； max( ) /( )i i ihR R R Rμ μ= + 称为

莫诺函数，表示物种 i 的相对生长率， maxiμ 是 ( )i Rμ
的上限值（当 R → ∞ 时）， ihR 是相对生长率达

max0.5 iμ 时 R 的大小；S 表示资源供给率；hi 表示繁 

衍出单位数量物种 i所需消耗的资源R；
1

( )
n

i i i
i

N R hμ
=
∑  

表示所有物种资源消耗率的总和；L 表示相对资源

自消耗率（specific resource loss rate），LR 表示资源
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自消耗率（Passarge and Huisman，2002）。  
由方程（1）可得，第 i 个物种的平衡条件是

c /( )i i ih i iR m R mμ= − ， c
iR 称为临界可利用资源

（ critical resource availability）。当 c
i iR R≥ 时，

d / d 0iN t≥ ；当 c
i iR R< 时，d / d 0iN t < 。当资源供

给率 S 为常数（不随时间变化）时，模型的主要特

性可表述为： 
（1）如果系统中不同物种的 c

iR 都不相同，则平

衡态仅是最小 c
iR 对应的物种存活，不存在多物种共

存情况（Passarge and Huisman，2002）； 
（2）平衡态时可利用资源 R 不随资源供给率 S

变化； 
（3）获胜物种不随资源供给率S 的变化而改变。 

3  考虑自抑制的资源竞争模型 

3.1  模型方程 
莫诺模型的主要不足是无法解释自然界高等

植物种群之间竞争与共存的普遍现象。在一个自然

植物生态系统中，共存的物种种类数远远大于供给

其生长的资源种类数，如在热带雨林中每公顷约有

400 种树木（武吉华等，2004），这显然不能简单地

用局部气候或环境差异来解释。另一方面，莫诺模

型中优势物种（即竞争获胜的物种）不随资源供给

率而变化，这显然无法再现自然生态系统随着气候

分布格局而改变的特性，如随着降水量增加而从荒

漠到灌丛/草原最终成为森林的变化过程。其根本原

因是莫诺模型以浮游生物为原型，不考虑物种的个

体大小，物种的生长率与自身种群密度成正比；而

在植物生态系统中，随着物种个体大小/个体数增

加，物种的生长率逐渐趋于饱和，即所谓的自抑制

现象（Rees et al.，2010）。例如，树木的叶（生产

器官）占个体总生物量的比例随个体增大而降低，

因而相对生长率也降低；植物光合作用强度也随叶

面积指数（即单位地表面积上的叶子总面积）上升

而逐渐趋于饱和（Dickinson et al，2008）。为此，

我们将自抑制特性引入资源竞争模型（莫诺模型）。

为简单起见，取生长率随 N 的变化与随 R 的变化形

式相同，即： 
max max( ) ( )

h h

N R
G N R

N N R R
δ μ

δ μ=   ∝  . 
+ +

× ×   （3） 

将（3）式引入莫诺模型（1）、（2），得到自抑

制资源竞争模型： 

1

d
( , ) 1,...,

d
d ( , )
d

i
i i i i i

n

i i i i
i

N
N g R N N m i n

t
R S LR N g R N h
t =

= − ,   =  ,   

= − − ,     ∑
 

其中，相对生长率 ( , ) [ /( )]i i i ihg R N R R Rφ= +× × 
[ /( )]ih i ihN N N+ ， iφ 是 ( , )i ig R N 在R → ∞、 0iN →

时的极限值， ihN 与 ihR 的意义类似；（4）、（5）中其

他参数的意义均和（1）、（2）中的相同。这样增长     
率就可以表示为： ( , ) [ /( )]i i i ih ihG R N N R R Rφ= +× × 
[ /( )]i i ihN N N+ ，显然增长率会随 iN 的增加而趋于

饱和。 
3.2  模型特性分析 

3.2.1  单物种情形 
方程（4）平衡态种群密度 N 满足： 

*

*

( 1) ,

0 ,

h
h

R N R R
m R RN

R R

φ⎧ −      ⎪ += ⎨
⎪                                  ⎩

>×

≤

    （6） 

其中， * /( / 1)hR R mφ= − 决定物种出现时（随着 R
变化）的最小 R0。 max ( / 1) hN m Nφ= − 决定物种随 R
变化的上限值（图 1）。 

同样令方程（5）中 1i = 且 d / d 0R t = ，得平衡

态时可利用资源 R： 

2

(

 ( ) 4 ( )  ) / 2
h h h

h h h h

R S N mh LR N h

S N mh LR N h L S N mh L

φ

φ

= + − − +

+ − − + +   ，

（7） 
由（6）式、（7）式知平衡态时种群密度 N 直接决

定于可利用资源 R ，平衡态时可利用资源 R 直接

决定于资源供给率 S ；且 N 与 R 和 N 与 S 均正相

关。 

图 1  N 随 R 变化而变化的函数关系图。图中 max ( / 1) 50,hN m Nφ= − =
* 50R =   

Fig. 1  Variation of N as a function of R. max ( / 1) 50,  hN m Nφ= − =
* 50R =  

（4）
 
（5）
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3.2.2  多物种情形 
3.2.2.1  模型性质一 

该模型第一条性质是多物种可以稳定共存，分

析如下： 
令公式（4） d / d 0iN t = ，且记 = /i i imλ φ ，

* ( 1)i ih iR R λ= − ，则 

*

*

( 1)

0

i
ih i

ihi

i

R
N R R

R RN

R R

λ⎧ −    ⎪ += ⎨
⎪                           ⎩

>

≤
1,2,..., .i n=  （8） 

因为当 *
iR R> 时，平衡态物种 i 的种群密度 iN

不为 0 ，由于 n 的任意性且 i 可以取遍1,2,...,n，所

以说这 n 种物种是稳定共存的（图 2）。令公式

d / d 0R t = ，且结合（8）式得到平衡态 R 的表达式

和 N 没有关系，故不影响多物种稳定共存的性质。 
3.2.2.2  模型性质二 

该模型的第二条性质：物种随 R 的变化可以依次

出现优势物种，竞争不改变每一个物种的N R− 曲线。 
由 3.2.1 单物种情形分析知 * /( 1)i ih iR R λ= − 决

定物种 i 出现时的最小 R， max ( 1)i i ihN Nλ= − 决定物

种 i 随 R 变化的上限值；故若满足 * * *
1 2 ... nR R R< < <

且 1max 2max max... nN N N< < < 时，会出现优势物种更

替的情形（图 3，具体参数及数值见表 1）。另外由

（8）式知（4）式、（5）式中 n 增加或减少，不会

影响每个物种 i 的 N R− 曲线，即竞争不改变每一

个物种的 N R− 曲线（图 3）。 

表 1  当 n=3 时，模型（4）、（5）的数值解使用的参数和初值 
Table1  Detail parameters and initial values of numerical 
simulation results in models (4) and (5) when n=3 

参数 初值 时间间隔 

1φ = 80， 2φ = 110， 3φ = 150 

1hR = 40， 2hR = 10， 3hR = 80 

1hN = 10， 2hN = 11， 3hN = 15 

1m = 1.3， 2m = 1.4， 3m = 1.7 

1h = 0.1， 2h = 0.2， 3h = 0.3 
S = 25，L=0.1 

1N = 0.1 

2N = 0.1 

3N = 0.1 

R = 70 

tΔ = 0.1 
 
 
 

 
图 3 是 n 取值为 3 时，自抑制资源竞争模型平

衡态物种种群密度随可利用资源 R 的变化关系。图

中物种 1、物种 2 和物种 3 分别在 R=50、R=200 和

R=400 时出现，物种 1 在 A 点之前为优势物种，物

种 2 在 A 点和 B 点之间时为优势物种，物种 3 在 B
点之后为优势物种；这是因为三物种满足：

* * *
1 2 3R R R< < 且 1max 2max 3maxN N N< < 。若从这三物种

中去掉物种 1 或增加一种物种 4，物种 2、3 或物种

1、2、3 的 N R− 曲线不会发生变化。 
3.2.2.3  模型性质三 

该模型的第三条性质：物种随 S 的变化可以依

次出现优势物种，每一物种出现时前一物种的

N S− 曲线会出现转折点（图 4）。 
令公式（ 5）中 d / d 0R t = ，得到 S LR= +  

1
( , )

n

i i i i
i

N g R N h
=
∑ ，其中 iN 依赖于 R [公式（8）]。显 

然 S 与 R 成正相关，故 N S− 曲线与 N R− 曲线基

本相似；但每一物种出现时，S－R 曲线会出现转折

点，从而导致前一物种的 N S− 曲线会出现转折点。

特性 c 可以描述自然生态系统随着气候分布格局而

改变的特性。 
图 4 是 n 取值为 3 时，自抑制资源竞争模型平衡

态物种种群密度随资源供给率 S 的变化关系。在 1S 处

物种 2 出现时，物种 1 的N S− 曲线出现转折点；在

2S 处物种3出现时，物种2的N S− 曲线出现转折点。 
3.2.2.4  多物种稳定共存原因分析 

令方程（4）中 dNi/dt=0 得到第 i 个物种的平衡

条件是 c* /[ /( ) 1]i ih i ih i ihR R N N Nλ= + − ，同样称 c*
iR 为

模型（4）、（5）的临界可利用资源。 
取（4）、（5）中任意两物种 A、B 来分析，不

妨假设初始状态满足 c* c*
A BR R R< < ，那么 AN 、 BN 都

将增加，而 AN 、 BN 的增加会消耗资源 R，使 R 减

少；同时 c*R 是 iN 的单调递增函数，故 AN 、 BN 的

增加会使 c*
AR 、 c*

BR 增加；这两种因素最终会使 R 处

于状态： c* c*
A BR R R< < ，此时， AN 将增加， BN 将

减少。同样因为 c*R 是 iN 的单调递增函数，所以 AN
增加会使 c*

AR 增大， BN 减少会使 c*
BR 减小；因此，

c* c*
A BR R R< < 这种状态会因为 c*

AR 的增大和 c*
BR 的

减小最终变为： c* c*
A BR R R= = ，此时 AN 、 BN 将不

增不减，物种 A、B 将稳定共存。 
这种结果很容易推广到 n 种物种的情形：不论

初始状态 R 与 c* ( 1,2,..., )iR i n= 的大小关系如何，只

要 R 与 c* ( 1,2,..., )iR i n= 有所不同，那么就会导致每

一物种 i 的 Ni 发生变化，Ni 的变化进而会使物种 i
的特征参数 c* ( 1,2,..., )iR i n= 以及 R 趋于相同，

c* ( 1,2,..., )iR i n= 与 R 相同就意味着这 n 物种将稳定

共存。 
 

4  结论和讨论 
 

本文模型与莫诺模型的本质差异在于，莫诺模
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型中各物种生存的临界可利用资源 Rc
是恒定的，不

随物种种群密度 N 及资源供给率 S 而发生变化，因

而各物种对资源的竞争能力不变，仅有 Rc
最小的物

种可以存活，不能达到多物种共存；而本文模型通

过引入生长的自抑制，使得临界可利用资源随物种

种群密度增加而上升，资源竞争的结果使得各物种

的 Rc*
达到动态平衡，从而实现多物种共存，同时

可再现生态系统中优势物种随资源供给率变化的

现象。 
自抑制是自然生态系统的重要现象。许多生态

学理论与模型认为，种内竞争（即自抑制）大于种

间竞争（互抑制）是使物种稳定共存的重要因素

（Chesson，2000；Zhang，2003）。这些理论一般

适用于种群间存在直接竞争的情况（如光竞争）。

本文研究表明，即使在不考虑直接竞争的情况，如

在土壤资源（如水、养分）供给不足而限制植物生

长的生态系统中，同样需要引入自抑制以实现生态

系统内的稳定共存。其实，生态系统中一个物种/
群体生长常具有一定聚集性，即使当生态系统内部

个体分布相对稀疏（因而可忽略互抑制）时，依然

在一定程度上存在自抑制。 
资源竞争与光竞争的一个重要区别在于，资源

是可分配的，并在一定空间尺度上可近似假设为均

匀分布，如公式（4）中不同物种具有相同的可利

用资源，因而物种状态（种群密度）随资源供给率

增加而单调上升。而当资源供给充足时，生态系统

内主要表现为对空间/光的竞争，高大植物（如树）

可更有效地获取阳光，并通过遮荫抑制低矮植物生

长，即光（强度）的分配是不均匀的（Weissing and 
Huisman，1994；Huisman and Weissing，1994）。我

们下一步工作将光竞争引入自抑制资源竞争模 
型，期望模拟不同物种随资源供给率的增大依次出

现、达到最大值并逐渐消亡的现象。 
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