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关链词 寄生虫
,

宿主

� � � � � � � � � � � � ��� �
,

� � � �

少
自从 �� 年代以来

,

寄生虫生态学的不断发展吸引了愈来愈多的寄生虫学和生态学工

作者
。

同时
,

寄生虫生态学也得到了极大的发展
,

成为一门颇具吸引力的学科
。

研究寄生

虫生态学不仅具有理论上的意义
,

而且具有极大的实际意义
。

显而易见
,
寄生虫种群的研

究以及宿主
一

寄生虫相互作用的研究有着极现实的经济价值
。

限于篇幅
,

本文将只介绍寄

生虫种群生态学的一些主要的研究领域以及理论和实际意义较大的研究成果
。

寄生虫种群往往被区分为内种群 ��
� �� �� � � � �� ��� � � 和总种群 ��

� � � � � � � � �� � �� � �
。

�

前者被定义为一种有机体在单个宿主体内的所有个体的数量 � 后者被定义为一种寄生虫

在某一生态系统中的其所有宿主内的各个发育阶段的所有个体的数量
�� ’�。

在本综述中
,

其它的关于寄生虫生态学的术语均按
“, , � � � � � ��� � � � �

�

��� � � �
。

寄生虫在宿主种群的频率分布

寄生虫在宿主种群的分布模式可以被分为 � 种类型
�
均匀 分 布 ��

� � � � �� �� � � �  �
� ,

� � � � �� � � � �� � � � � � � � � �� 随机分布 ��
� � � � � � 和聚集分布 ��

� � �每� �� � �
, � � � � � ��� � � � � �

�� �� �� � � �� �
��

。

这些分布模式通常用 � 种概率分布来表示
,

即用正二项分布来描述均匀

分布
,

用波松分布来描述随机分布
,

用负二项分布来描述聚集分布
。

这种聚集分布的一个

简单的衡量方式就是寄生虫平均数的方差与寄生虫平均数的比 夕�又� 而 � 值用来衡量该

分布的程度��,
�。。

�
本文在完成过程中得到了潘金培老师的支持和鼓励

,

在此谨致以深深的谢意
。

� � � � 年 � 月 � 日收到
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绝大多数的寄生虫种群在它们宿主种群内呈现聚集分布
,

即大量的寄生虫寄生于少

数几个宿主体内
。

聚集分布的意义也就在于使寄生虫对宿主种群的影响减到最小
。

在一

定的感染率的条件下
,

寄生虫的密度越高
,

聚集分布的程度就越大
,

寄生虫寄生在很少几

个宿主体内的程度也越大
。

这样虽可能导致这些特定的宿主个体的死亡
,

但是
,

对于大多

数的宿主或者说对物主种群的影响是很小的
,

甚至根本没有“
。
然而

,

这样高度的聚集分

布对寄生虫种群是有很大的影响的
汇,�� ”

,

因为大量的寄生虫将由于其寄主的死亡而从该寄

生虫种群中消失以翔
。

��
� �� �� �� �� � �

“��
从数量的角度研究了寄生生活的性质

,

成功地运用了频率分布的

方法来描述寄生虫种群在宿主种群的分布
,

负二项分布被用来很好地模拟寄生虫在其宿

主种群的分布
。
��� �� �� ��� �� � � � � ��,� 运用频率分布描述鱼类寄生虫在宿主种群的分布

。

频率分布的方法在近几年的寄生虫宿主相互关系的研究中得至叮更进一步的 应 用 和 发

展
。

负二项分布作为一种宿主
一
寄生虫相互关系的典型特征已经被在实验室和自然条件

下得到证实
。

聚集分布的例子可以从单殖吸虫 ��� 
、

复殖吸虫凶
、

绦虫田 和棘头虫�� ! 中找

到
,

也可以从中间宿主山,,�� 到终末宿主中��, 洲发现聚集分布的例子
。

寄生虫在宿主种群的聚集分布受制于各种因子
。

宿主对寄生虫的易感性
、

寄生虫在宿

主体内的直接繁殖
、

宿主通过免疫反应或各种其他的反应消灭寄生虫的能力等等是引起

聚集分布的主要因子 �而寄生虫的死亡率
、

密度制约过程
、

寄生虫引起的宿主死亡是产生

均匀分布的主要 因子气宿主行为的异源性和感染期寄生虫空间分布的聚集模式已经被证

明在实验室条件下可以引起寄生虫在宿主种群的高度的聚集分布山
,

轶钓
,

, 习。
简单的出生和

死亡过程
、

宿主对初次感染的异源性以及对初次感染后的反应的异源性和对再次感染的

异源性都足以引起寄生虫的聚集分布洲
。

实验表明
,

�口耐�� ��� � �� 在宿主种群的聚集分布

和宿主的年龄及性别无关。�� � �
� �� � �

、
� ���

、

� � � �  � � 、
��� �� � �� � � 和 � � � � � � � � � ��� �  �

〔“ ,

指出聚集分布的产生是由于易感的和有抵抗力的宿主混合组成宿主种群的原 因
。

寄生虫的频率分布不是静止的
,

而是动态的
,

在一系列的影响聚集分布的因素的作用

下
,

频率分布随着时间和空间的变化而变化 �, ,,��
。

但是
,

在自然条件下
,

聚集分布是寄生虫

在宿主种群的最普通的分布模式山
。

厂、

寄生虫的传播动态 �� �� �� � ��� ��
� ���� � ��

。
� 和宿主对毒生虫感染的不同反应

寄生虫从一个宿主传播到另外一个宿主通常是通过自由生活的感染期而取得的
。

在

这种情况下
,

潜在的宿主和感染期的寄生虫遭遇的机会无疑会受到宿主和寄生虫密度以

及它们的空间分布的影响。
, , � � 。 � � � � � �  ! 、

� � ��
� ��� �� 和 � � � ��  

�� � � ��
�� , ,
研究了寄生

在体表的复殖吸虫感染期密度对该寄生虫的传播动态的影响
。
� �� ��

� � �
�� � � � ���� 研究

了穿透表皮的寄生虫感染期的密度对传播动态的影响
。
� � �� � �

、
� � ��

� �
�� �� � � ���� ! 和

� ��� � �
���� � ��� 研究了通过消化道而获得感染的寄生虫的传播过程

,

其研究表明
,

感染

期的寄生虫的密度和空间分布
、

宿主密度
、

宿主和寄生虫接触的长短等因素都影响着寄生

虫的传播过程
。

宿主和寄生虫的密度以及它们的空间分布是影响寄生虫传播的重要因素
。

同时
,

宿

主和寄生虫接触的可能性也受到很多生态的和行为的因素的影响
。

但是
,

一旦宿主和寄
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生虫的接触发生了
,

感染的结果就受到宿主本身内在的和获得性的特征因素的影响
。

由

于这样的特征是受到遗传控制的
,

因而宿主物种水平上的易感性和抵抗性也是由遗传所

决定的
。

这就是通常称之的种间差异
,

即寄生虫的宿主特异性和寄生虫区系的宿主特异

性
〔闭

。

在自然条件下
,

宿主对寄生虫的反应很少象实验室条件下的宿主那样表现 出强的

免疫反应 �� 
, ‘”。 没有能力产生抵抗性反应的宿主无疑在相应的寄生虫的传播和成活中起

着重要的作用
。

这种反应是具有一定的生理基础的
,

并且可以在特定年龄
、

性别和繁殖对

策的宿主内表现得很明显
,

甚至可以由于遗传的作用而在整个种群发生
。

总之
,

宿主对感

染可以表现出不 同程度的反应
,

这种具有遗传特征的反应可能是引起聚集分布的一个重

要因素
�‘月��

宿主对寄生虫感染的反应包括宿主生活史的改变
〔�� 

、

宿主行为的变化卿 ,�� 以及宿主

的免疫反应对寄生虫的影响等等
‘�� 

。

戈

寄生虫引起的宿主死亡

在直接或者间接调节许多物种的种群增长方面
,

寄生虫起着重大的作用
。

近年来的理

论生态学的发展已经表明微寄生虫�指细菌
、

病毒和原生动物 �和大寄生虫�主要指蠕虫 �可

以通过降低宿主种群的增长率而在调节宿主种群的丰盛度方面具有潜在的作 用 ��,� 刀‘心飞

寄生虫引起的宿主死亡和寄生虫引起的宿主繁殖潜能的降低是宿主和寄生虫系统稳定和

不稳定的过程中的两个重要的种群参数 �� 。

如果跟踪同龄的宿主种群
,

在感染率不随时间变化的前提下
,

寄生虫引起的宿主死亡

趋向于引起凸形的年龄
一
寄生虫强度曲线

。

这种曲线表明
,

寄生虫平均强度的最大值发生

在中间年龄的宿主
。

在较老龄的宿主中出现降低的寄生虫感染强度
,

这可能 是 由 于 严

重感染的宿主的急剧死亡的原因阂。

随着老龄宿主群体的平均寄生虫强度的降低
,

寄生

虫在宿主种群的分布也随之降低 �用 夕� 牙来度量�
。

该理论的实际意义就在于凸形的年

龄
一

强度曲线以及老龄宿主群体中的寄生虫分布程度的降低可以作为寄生虫引起的 宿 主

死亡的证据
。

而这种死亡是和宿主所承受的寄生虫数量成正相关的
【�,� ��

。

但是
,

这个结论

的使用受制于一系列的重要的限制条件
。

除了上面的原因外
,

凸形的年龄
一强度的曲线完

全可 以由和年龄相关的平均感染率的变化而引起 � 在老龄宿主群体中的寄生虫分布程度

的降低也可能是由于除寄生虫引起的宿主死亡之外的另两个因素引起的
�
老龄宿主体内

对感染的异源性的降低 以及获得性免疫产生的对寄生虫的损害作用田
。

此外
,

在一定的

同龄群体的个体数量降到一个低的水平时
,

随机的原因也可以产生这样的寄生虫丰盛度

以及分布程度与宿主年龄的相互模式 � 很小的取样样本也可能产生凸形的年龄
一
强 度 曲

线囚 。

由于这些条件的限制
,

从 自然条件下获得的寄生虫丰盛度和分布的资料数据中是很

难确定这种寄生虫引起的宿主死亡的因素的洲
。

尽管如此
,

寄生虫引起的宿主死亡的例

子可在 自然条件下得以证实� ,�� ��

寄生虫引起的宿主死亡通常被定义为除了其它的死亡率之外的一种特殊的附加性的

死亡率�� 。

在无脊椎动物的宿主
一
寄生虫系统

,

这种寄生虫引起的宿主死亡率是有意义

的
,

并且的确是一种附加性的 �而在高等的脊椎动物的宿主
一

寄生虫系统
,

这种寄生虫引起
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的宿主死亡绝大多数是一种补偿性的
。

只有在寄生虫从它们的正常的已相互适应的宿主

转移到了不正常的未相互适应的宿主时
,

这种寄生虫引起的宿主死亡才是附加性的和有

意义的
。

这方面的最典型的例子就是随着宿主的移植而同时带人的寄生虫对本地种带来

的严重危害训
。

寄生虫引起的宿主死亡以及由寄生虫引起的对宿主种群的调节通常是作

用于中间宿主的
,

其中包括作为中间宿主的鱼类田
�。 � 。�峨

�
�� � � � �

��� 对在寄生虫生态

学的理论研究中提出的寄生虫引起的宿主死亡的观点表示质疑
� 究竟这种死亡是附加性

的还是补偿性的
,

问题的实质就是在 自然条件下寄生虫是否对宿主种群
,

主要是脊椎动物

的宿主种群有调节作用
。

这代表了理论研究者和从事野外研究的学者之间的观点差异
。

寄生虫可能对宿主的繁殖潜能产生影响
,

进而产生调节寄生虫种群的作用
〔2 , . ] 。

s
c
ot

t

(
1 9 8 7

)

〔, 幻在实验室条件下成功地证实了寄生虫对宿主种群
{
的调节作用

,

寄生虫引起了实

验室条件下宿主的死亡
,

并将之作为唯一的补偿性的寄生虫引起的宿主死亡的例子
。

一

方面
,

寄生虫影响着宿主 ;另一方面
,

宿主也产生很多适应性的反应
。

宿主抵抗力的发展

增强
、

宿主感染后生殖力的补偿
、

宿主个体大小的变化 以及宿主生活史的改变都是有效的

对寄生虫侵害的反应[47 lo

寄生虫的种内竞争和密度制约过程

种群参数
,

例如出生率和死亡率
,

在功能上是和种群的密度联系在一起的
。

由于对有

限的资源的种内竞争的存在
,

种群的死亡率可能会随着种群密度的增加而增加
’幻。 对有

些资源的竞争既可能导致某些寄生虫个体的死亡
,

也可能导致所有寄生虫或部分寄生虫

生长发育的停滞围
。

种内竞争的明显特点是当宿主体内的寄生虫种群增长的时候
,

寄生

虫的平均大小降低
,

每个寄生虫的繁殖能力降低
〔3
0Jo

单个宿主体内的寄生虫内种群的增长同样受到密度制约因素的影响
。

密度制约过程

既可以作用于寄生虫的繁殖率和死亡率
,

也可以作用于寄生虫引起的宿主反应
,

以及对

有限的空间和营养资源的竞争
〔21 。

多种密度制约的种群过程已经被证明有调节种群密度

的作用
,

例如: 寄生虫密度和寄生虫的瞬时死亡率[1l
, ,

寄生虫密度和寄生虫的大小[4l
,

,
,

闭

等等
。

种群密度和宿主提供的营养被认为是决定绦虫和棘头虫的繁殖成功率和身体大小

的两个重要的因子[21 ]o

在大量的鱼类寄生虫种群的研究 中还没有发现密度制约的过程;相反
,

非密度制约的

因素对寄生虫种群有着重要的影响
,

其中最重要的大概是鱼类的行为和水温的作用
〔3。, 。

从

目前的研究中可 以得出这样的结论
,

大多数的鱼类寄生虫种群是不能受调节的
,

从而也是

不稳定的〔
s0J

。

仅仅只有很少的几个研究证实了密度制约因素在鱼类寄生虫种群的调节中

起着作用
。

对 Pom ph oryoch“ 5 l a 。 , f
s 和 Eu bo:h riu m , c a

l
, 。1 1爪 的长期的种群研究证

实了它们的种群是受调节的 ; 但是
,

没有可能去鉴别这些调节机制
〔
30J

。

更进一步的各种

寄生虫种群过程的研究将有利于懂得各个种群过程的作用
。

在实验室的控制条件下进行

这样的 目的的实验具有更大的可能性和理论意义
。

实验室条件下的宿主
一

寄生虫系统

随着寄生虫生态学理论的发展
,

对实验条件下的宿主
一

寄生虫系统的研究产生了迫切
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的要求
,

而且这样的研究也将有利于检验现有的各种理论和假说
。

如果这样的宿主
一

寄生

虫系统可以在实验室条件下持续较长的时间
,

那么就可 以利用这种方法进行实验流行病

学的研究
。

实验室条件下的鼠群体和病毒与细菌感染的研究脚阳 被认为是这个领域里的

开拓性的研究
。

P
a
rk [48] 成功地研究了两种面粉甲壳虫在一种原生动物寄生虫的存在下的

长期的种群竞争
。

St i
v e

n[’
31 研究了水媳和一种寄生原生动物相互作用的长期的种 群 动

态
。

为了更好地懂得寄生虫种群在它们的宿主种群中的传播
、

扩散和延续
,

对实验室条件

下的可以自由延续的宿主
一

寄生虫系统的研究已经提到了很重要的地位t5’、

目前
,

这方面的研究尚不多
,

但已经报道了几个十分有意义的研究
。

S
co

tt 和 A n der
-

s。n
(
1 9 5 4

)
〔, , ,

s
c o t t

(
一9 5 5 )

〔,‘,
采用长周期的流行病学的实验方法

,

结合短周期的理论性

的以及方向性的指导实验
,

进行三代虫 G y
rojac, y l

“ :
b
,
l l

a t a r , d i
:
和其宿主 P oecilia r。

-

‘
ic

,
la ta 的寄生虫与宿主种群动态的研究

。

一系列的寄生种群参数以及起主
一

寄生 虫 的

相互关系得到了透彻的研究
,

密度制约的过程被证明对该寄生虫 种 群 起 着 重 要 的 作

用〔, 5一57 , , , 一“ , 。
K

e
y m

e :

(
1 9 5 5

)

〔, , ,
分析了现有的实验资料

,

评价了 N em a , 0 5户ir oid os d , b i
。 ,

作为研究宿主
一寄生虫相互关系的流行病学实验模式的适宜性

。

在此基础上
,

Sc ot
t
t581 研

究了在这种传播途径很简单的线虫的存在下
一实验室条件下鼠种群的动态

,

证实了寄生虫

对宿主种群具有调节作用
,

而且是一个很好的实验室条件下脊椎动物种群受到寄生虫调

节的例子
。

该实验不仅可以作为 H ol m es (1982 ) 山
,
争议的到目前为止还没有发现寄生

虫调节脊推动物种群的一个反例
,

也就是说这种线虫引起的鼠种群的死亡是附加性的
。

同

时
,

该研究的结果也意味着寄生虫不仅可 以在单一物种种群上产生影响
,

也可以影响到宿

主和其他物种之间的种间关系
,

进而对群落产生影响
〔s

alo

此外
,

还有一些宿主
一

寄生虫系统的研究仍具有很大的理论意义
。

K
e
y m

e r

阴 在实验

室条件下证实了 衬夕m e , o
l
e
P i ‘ d i m i , , t a

的囊尾蜘有调节 T riboli“m c o ,
f
二 s“ m 种群密

度的作用
。

A
n
d
e r s o n

和 C rom bie[4, 证实了曼氏血吸虫 Sch矛sto som a m a n so , i 的幼虫阶

段具有调节中间宿主种群的作用
。

A
n
d
e r s o n

,

W
h i

t e
f i

e
l d 和 M ills「

, 3 ,
在实验室条件下研

究了外寄生虫吸虫的种群动态
,

对于各种种群参数都进行了详细的研究
,

其中大量的种群

过程都是密度制约的
。

M
c
e

a
l ]

u
m

(
1 9 8 2

)

L“ , 研究了多子小瓜虫 Ichthyoph , h i r i , s , 二 l; i
-

ti lii
‘ 感染 p 口。。

ili
。

la
,
如i

, n 。 的实验 ;其结果表明
,

宿主感染寄生虫的数量不受密度制
「

约因素的调节而与宿主接触的感染期虫体的数量成线性关系; 宿主易感性的差异
,

感染

期虫体的感染力的差异是两个影响感染动态和宿主的感染寄生虫数量的主要因子
。

但总

之
,

在实验室条件下的寄生虫种群的研究中密度制约的因素被认为是主要的种群过程
,

在

调节实验室寄生虫种群方面具有很大的作用
,

这些也正是现有的理论所预见的
。

自然条件下的宿主
一

寄生虫系统

大量的寄生户生态学的研究提供了许多在个体和种群水平上的寄生虫和宿主相互作
用的例子

。

但是
,

由于自然条件下的取样的困难
,

有关这种相互作用在进化上的意义以及

寄生虫作用于宿主种群的选择性压力的研究确很少
〔
351

。

近年来不断增加的实验室条件下

的选择的宿主
一
寄生虫种群的研究表明寄生虫有着和捕食者以及资源限制相类似的 限 制

它们的宿主种群生长的作用
〔‘, 7. 9) ,

寄生虫在宿主的适应性方面也有着非常重要的作用
L10) 。
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Pr ic e[5
们
提出了与此相反的观点

,

他认为寄生虫适应于小的不连续的环境
,

具有高的进化

和形成物种的速率
,

具有广的适应范围
,

其形成物种的方式不是通过地理隔绝
,

而是通过

占据不同的不连续的地理区域的形成物种的过程
。

总的来说
,

寄生虫处在一种不平衡的状

态中
。

在宿主和寄生虫的相互作用的系统研究中
,

这代表了两种不同的学术观点
。

A
nd

e
-

r
so

n 和 M a户
一 ’0) 认为寄生虫作为一种长期存在的物种而形成了稳定的宿主

一

寄生虫系统 ;

而 Pric e〔,
。〕
将寄生虫看作开拓性的物种

,

从而形成了不稳定的宿主
一寄生虫系统

。

这两种不

同的观点代表的进化上的意义也是不同的
。

如果寄生虫处在稳定的平衡状态中
,

那么 可

以肯定寄生虫在相 当长的一个时期内存在于一个特定的区域并且对宿主种群产生选择性

压力
,

反过来宿主对寄生虫种群也产生这样的压力
。

另一方面
,

如果寄生虫种群处在不稳

定
、

不平衡的状态中
,

那么局部的寄生虫的聚集和消亡是可能经常发生的
。

寄生虫种群没

有可能长期在一定的区域内生存
,

它们可以和宿主种群产生相互作用 ;但是
,

它们不 可能

对它们的宿主种群产生强的持久的选择性压力
,

也不可能有任何重要的维持宿主遗传多

样性的能力[3,
, 。

自然条件下的宿主
一

寄生虫系统的研究可以给上述的学术观点提供有力的证据
。

自

然条件下的寄生虫种群
,

特别是鱼类寄生虫种群
,

它们受到气候的影响而通常呈现 出明显

的周期性tlO
。

自然条件下绝大多数的鱼类寄生虫种群处在一种没有被调节的状态
,

因而

也是不稳定的
〔
30j

,

尽管对某种的鱼类寄生虫种群的研究表明了这些种群的持久性和稳定

性的
。

K
e n

ne d y 比,
(
1 9 8 , ) 总结了他在英格兰西南部的一个小湖进行的近 20 种寄生虫种

群和寄生虫与宿主种群相互关系的研究
。

寄生虫引起的宿主死亡这样一个密度制约的过

程有利于舌状绦虫转移给鸟类终宿主而并不导致寄生虫的死亡
。

所以
,

在这种情况下产

生的宿主死亡对寄生虫种群没有调节作用
。

研究还表明
,

其舌状绦虫的种群是没有受到

调节的
,

并且处在一种不平衡的状态中
,

尽管它和宿主种群产生相互作用
,

甚至对宿主

种群产生大的影响
。

在同一地点
,

对 3 种眼吸虫 D i户lo sto m , m g a : t e r o s t ‘
i
,

T y l
o

d
e

l 户h y s

‘
la
。。 , 。 ,

T

.

Po di

‘

iPi

, 。
[31J 的研究表明它们对宿主种群没有任何危害

,

宿主对它们的感染

也没有易感性和抵抗力的差异
。

尽管这 3 种寄生虫种群的数量在研究期间内经历了明显

的变化
,

但没有任何证据表明这种变化是由于某些调节机制的作用
,

或者是 由于宿主种群

的作用 ;它们的种群大小的变化受到它们种间竞争的影响
。

这些研究表明
,

不同种的鱼类

和寄生虫之间的作用是不同的
,

鱼类寄生虫种群处在一种不平衡的状态中国
。

该研究的

结果也有力地支持了 Pr i
oe“0j 的观点

。

Gi
n 和 M ock 网提供了另外一个 自然环境条件下长期的寄生虫和宿主种群相互关系

的研究
。

蝶螺血液中的锥体虫 T ry P 。。so 。。
di

o m yc
t y li 和其宿主的相互关系得以清楚

地表现 出来
。

经验和实验的结果都表明这种锥体虫对宿主的存活没有影响
,

对宿主的净

繁殖率产生最小限度的影响
,

绝大多数的宿主也没有有效的抵抗这种锥体虫的机制
。

他

们同时指出
,

如果在有利的传播条件下
,

同一宿主体内的几种相互竞争的锥体虫基因型之

间的自然选择有利于具有最高的净繁殖率和最大的病原性的基因型
。

因此
,

他们认为 目

前观察到的宿主
一

寄生虫的相互作用处在非致病的阶段
,

处在致病性突变之前
。

锥体虫在

这个局部的蝶螺和蚂蛾群落里经历着非致病性的起源和毒性的结束的自然循环的 过 程
,

他们预测该锥体虫将向毒性突变
。

但是
,

自然选择有利于那些使蝶螺达到性成熟
,

并且使
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它们能重新进人成年的蝶螺和蚂蜡之间的循环的基 因型的锥体虫
,

这就是现实中观察到

的结果
。

他们观察到蝶源的繁殖种群 10 年内都处在一个稳定的动态中的
,

而该锥体虫的感

染率和频率分布在 4 年内也没有发生什么变化
。

这种观察的结果是和 A
n derso n图的结论

相矛盾的
。

A
n
de

r s o n 断言对宿主产生很小危害的寄生虫会引起不稳定的平衡
,

而观察到

的锥体虫和宿主种群都处在相对稳定的状态中
「,41

。

这两个长期的宿主
一

寄生虫系统 的 研

究
,

都提出了实验室和理论性研究中获得的结论所不同的观点
。

进一步更多地深人研究

在 自然和实验室条件下的周期的宿主和寄生虫种群关系
,

将有利于认识宿主
一

寄生虫的相

互关系
。

、勺
从
3
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