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� � 寄生虫寄生于宿主, 组成了宿主�寄生虫系统,它们之间是否已经通过长期的选择进

化形成了一种稳定的关系呢? 寄生虫对宿主是否还具有种群调节能力呢? Price[ 1]认为寄

生虫是一种开拓性物种, 具有高度的进化和形成物种速率, 有较广的适应范围,从而形成

了不稳定的宿主�寄生虫系统,寄生虫和宿主种群之间仍然产生相互作用。这种相互作用

的结果,使宿主�寄生虫系统始终处于一种动态平衡中[ 2~ 5]。同时,寄生虫对宿主的调节

作用也已经被诸多的实验和调查数据所证实[ 6, 7] ,目前已得到寄生虫学界的普遍认同。

大量的研究都表明, 在Taylor 方程(LogS2= a+ b logX )中,对于同一宿主�寄生虫系统,

取对数后的寄生虫丰度的方差与取对数后的平均丰度的关系是直线关系
[ 8~ 10]

, 且斜率 b

在1�5左右,这表明寄生虫在宿主中经常是聚集分布, 但这种分布通常又不是高度聚集

的,而是处于随机分布和高度聚集分布之间, 这是因为严重感染寄生虫的宿主的死亡造成

了寄生虫的丢失,或者通过寄生虫本身的密度制约减少了同一宿主中的感染强度,使寄生

虫在宿主中的聚集程度适当降低, 从而防止了寄生虫的高度聚集
[ 11]
。它也表明宿主�寄

生虫系统通常处在一个相对稳定的动态平衡中,两者之间随时都表现出相互的调节作用。
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本文试图阐述寄生虫对宿主种群的调节作用机制。文中有关寄生虫生态学的术语均按

Bush
[ 12]
所定义。

动物种群的数量变动是由很多因素决定的,包括非生物因子和生物因子,非生物因子

主要指环境因子中的温度、光、湿度、pH 值、溶氧等;生物因子包括种内关系和种间关系中

的竞争、捕食、寄生、互利共生等, 其中捕食和竞争通常被认为是两个重要的生物因

子
[ 13, 14]

。如果捕食行为随着被捕食物密度上升而增加, 那么捕食将在密度制约这种调节

方式中起作用; 如果被捕食者失去捕食者的控制, 其种群生长将受到种内对资源竞争的限

制,呈现逻辑斯蒂曲线增长。寄生虫对宿主种群的调节作用虽然没有捕食和竞争那么直

接和明显,但它同样也在种群调节中起着重要的作用, 这是因为寄生虫有着和捕食者相类

似的限制它们宿主种群生长的作用[ 15~ 17]。

寄生虫依靠宿主而生活,它对宿主的影响是多方面的, 它或者摄取宿主的营养, 对附

着组织产生损害,从而影响宿主的生长;或者改变宿主的行为,增加发病率,使宿主易于被

捕食者捕食
[ 18]

;或者使宿主不能获得充分的生存资源等。在种群水平上就是对宿主种群

的内禀增长率产生影响, 这种影响与寄生虫的感染丰度和频率分布密切相关。

1 � 寄生虫的聚集分布对宿主种群的调节

尽管寄生虫在宿主种群中有三种分布模式,即均匀分布(方均比 S2/ X< 1)、随机分布

(S2/ X= 1)和聚集分布( S2/ X> 1) , 但绝大多数寄生虫在宿主种群中的分布类型是聚集分

布,通常可以用负二项分布进行拟合。方均比和负二项分布的参数 k值可以用来衡量聚

集程度的大小。寄生虫的聚集分布具有重要的生态学意义, 由于大多数宿主不被寄生或

者只寄生少量的寄生虫, 因此寄生虫对宿主种群的危害可以减小到最低程度,从而维持了

宿主�寄生虫系统的相对平衡。
寄生虫的聚集分布受到各种因子的影响,如宿主对寄生虫的易感性、宿主对寄生虫的

免疫抵抗能力, 以及寄生虫在宿主体内的直接繁殖等。某些因素被实验证明可以引起寄

生虫的高度聚集分布,如宿主行为的异质性(Heterogeneity)和感染期寄生虫在空间上的聚

集分布等[ 19]。在诸多影响寄生虫聚集分布的因素当中,寄生虫在宿主体内的直接繁殖是

最重要的因素之一。一些寄生虫, 特别是原生动物直接在宿主体内繁殖,使寄生虫种群逐

渐增长,从而影响寄生虫的聚集分布程度。当直接繁殖率非常高时, 会导致寄生虫呈高度

聚集分布,迅速增加的寄生虫种群会引起大量的宿主死亡, 甚至导致寄生虫和宿主的灭

绝[ 3] ;当直接繁殖率和传播率都比较低时,寄生虫的聚集程度也较低,这时,寄生虫就不能

调节宿主种群的增长;只有处于中等程度的聚集分布才能对宿主种群起调节作用。

聚集分布对宿主种群的调节作用可以通过 Anderson的理论模型来认识。在该模型

中,�为寄生虫的繁殖率, �为寄生虫的死亡率, a为宿主的出生率, b 为宿主的自然死亡

率, �为寄生虫引起的宿主死亡率, k为寄生虫的聚集程度( k 值越小聚集程度越高)。当

�> �+ b+ �+ ( k+ 1) ( a- b) / k时,表明寄生虫的聚集分布能对宿主种群起调节作用。当

k值非常小,即寄生虫高度聚集时, 大量的寄生虫寄生于少数宿主中,严重感染寄生虫的

宿主就会死亡; 同时,随着这部分宿主的死亡,寄生虫的数量便急剧减少,寄生虫的平均感

染丰度和聚集程度降低, 趋向于随机分布,寄生虫对宿主的调节作用也随之消失。但寄生
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虫的随机分布是暂时的, 随着寄生虫数量的增加和受其他因素的影响,寄生虫的聚集程度

逐渐增高, k值变小,当上面的不等式成立时,寄生虫又开始对宿主种群起调节作用。寄

生虫对宿主种群的调节作用, 使宿主�寄生虫系统经常处于动态平衡之中。另外, 这个模

型也表明, 当寄生虫引起的宿主死亡率(�)较小时, 也就是说寄生虫对宿主的有害影响比

较小时,寄生虫更能有效地调节宿主种群的增长。因为当�较大,寄生虫引起的宿主大量

死亡将导致寄生虫的严重丢失,从而失去了对宿主种群的调节能力; 而较低的�值在种群

水平上可以加强寄生虫的调节作用,从而增强宿主�寄生虫系统的稳定性。然而, 上述公

式中的种群参数 �、�、�很难从野外获得的数据中获得,所以只能定性地加以分析。

2 � 寄生虫的密度制约对宿主种群的调节

密度制约在自由生活的动物种群中起着重要的调节作用, 在寄生虫种群中密度制约

的调节作用也不可忽视。密度制约可以通过调节寄生虫种群的出生率和死亡率等参数来

影响宿主种群的增长,从而使宿主�寄生虫系统达到一个相对稳定的平衡状态。密度制约
对寄生虫种群的调节作用,在寄生虫刚开始的随机分布阶段就已经发挥作用。当寄生虫

在宿主体内达到一定的密度后,寄生虫就会通过自身的或者宿主的某些调节机制进行种

群密度调节,这些调节机制,包括寄生虫对有限空间和营养资源的竞争( Exploitative compe�
tit ion)、寄生虫之间直接的相互作用( Interference competition)和宿主的免疫反应( Host im�
mune response) [ 20~ 23]等。调节的结果是,一部分寄生虫迁移出去,或死亡一部分,或寄生虫

的繁殖力下降, 使寄生虫的种群密度维持在适当的范围内。与聚集分布和寄生虫引起的

宿主死亡一样, 密度制约同样可以通过降低寄生虫丰度,从而防止由于寄生虫的大量感染

和无止境的繁殖导致宿主的大量死亡和影响宿主�寄生虫系统的相对平衡。

3 � 寄生虫导致宿主繁殖能力的下降

寄生虫的感染经常引起宿主繁殖潜能的变化,它可以直接导致宿主产卵能力的下降,

如寄生于螺的一种原圆线虫( Elaphostrongylus rangiferi ) [ 24]
,寄生于一种水生昆虫(Hydrome�

tra myrae)的水螨(Hydryphantes tenuabilis ) [ 25]。尽管寄生虫一般不会导致宿主繁殖能力的

完全丧失,而且有的时候一旦寄生虫消失, 宿主可以恢复产卵能力
[ 26]

, 但是, 在大多数情

况下, 寄生虫感染对宿主繁殖力的损害是永久性的,是很难恢复的[ 27]。寄生虫引起的宿

主产卵能力的降低与宿主的负虫数量有直接的关系,负虫数量越大, 产卵能力的降低程度

越显著[ 28]。寄生虫引起宿主繁殖能力的下降不同于寄生虫引起的宿主死亡, 它并不直接

导致寄生虫的大量丢失。当寄生虫的聚集程度较低(或者是随机分布) , 而这种影响宿主

繁殖能力的作用又很大时,大多数宿主的繁殖能力大大下降,从而影响到宿主种群的增长

和稳定;当寄生虫聚集程度较高时,繁殖能力受到影响的只是少数宿主, 这样就不致于造

成宿主种群的大范围波动,从而可以对宿主种群产生稳定的调节作用。如通常在宿主中

呈高度聚集分布的甲壳动物寄生虫就表现出这一模式[ 29]。

4 � 寄生虫引起宿主死亡

在自然状态下, 寄生虫能否引起宿主的死亡一直是寄生虫学界争论的焦点,特别是致
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病性较弱的终末宿主的肠道寄生虫。然而,越来越多的证据证明许多寄生虫确实能引起

宿主的死亡,如 Skorping和 Lanciani在试验中证明寄生虫能引起宿主存活率的降低, 而且

许多野外调查数据也证实了寄生虫引起的宿主死亡。由于在自然状态下寄生虫引起的宿

主死亡通常很难直接观察到, 因此人们普遍使用生物统计的方法加以证明,目前比较常用

的方法主要有: 截尾负二项分布、感染丰度的方差与均数比(方均比)、随着宿主年龄变化

的凸形平均丰度等[ 30]。

在寄生虫引起的宿主死亡中, 宿主的死亡率和寄生虫的感染丰度一般是一种幂指数

函数关系,但有时也不尽如此, 如 Skorping 在研究中间宿主螺的寄生线虫实验中, 就发现

宿主的死亡率和寄生虫的感染丰度之间是一种线性关系。寄生虫引起宿主死亡实际上是

对密度制约的一种反应。一般来说,对宿主危害很小的寄生虫不会对宿主种群产生明显

的影响,所以它不具备调节宿主种群的能力; 而危害很大的寄生虫,由于能使宿主产生高

死亡率,因此也不能很好地调节宿主种群的增长; 只有那些对宿主产生中等危害的寄生虫

才能对宿主种群进行较好的调节作用, 使宿主�寄生虫系统能够相对稳定地平衡。通常情
况下,非线性形式的调节很难到达稳定的平衡, 但一旦达到平衡,它将处于一种高度的稳

定状态。如果寄生虫在调节宿主种群中起着主导作用,那么这种平衡状态下的聚集程度

相对于线性死亡来说作用是比较小的。

寄生虫调节宿主种群的各种因素和条件不是互相孤立的, 它们之间是相互促进和相

互制约的。聚集分布有助于加强寄生虫的密度制约调节; 密度制约过程和寄生虫引起的

宿主死亡又能引起寄生虫聚集分布程度的下降; 寄生虫引起宿主的非线性死亡是一种密

度制约的反应。在几种分布模式中,并不只有聚集分布能起稳定的调节作用,如果种群率

参数受到某种限制, 其它几种分布模式都可以调节宿主种群的增长, 例如:如果密度制约

对寄生虫死亡和产卵起作用, 随机分布能调节宿主种群平衡;如果寄生虫引起的宿主死亡

是非线性的,则均匀分布也能起作用。聚集分布毫无疑问是具有最强调节作用的分布模

式。然而,这些生物调节机制相对于非生物因子来说是一种较慢的调节过程,当环境因子

(非生物)突然改变时, 在生物调节机制还来不及形成的情况下,寄生虫就有可能大量繁

殖,从而引起宿主的突然死亡,如对鱼类危害较大的中华鳋在温度较高的夏、秋季节就会

导致宿主的大量死亡。

除了寄生虫对宿主的调节外,宿主也能对寄生虫种群进行调节。严重感染寄生虫的

宿主死亡能引起寄生虫数量和聚集程度的下降; 宿主的免疫应答限制着寄生虫种群的增

长;宿主的密度和行为影响着寄生虫的感染过程和行为等。总之,寄生虫和宿主之间是相

互作用、相互调节、共同进化的,它们之间长期以来形成了一种稳定的、动态的平衡系统,

共同维持着宿主�寄生虫系统的平衡。
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