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拟环纹狼蛛对褐飞虱的捕食作用及其

模拟模型的研究 亚
.

单种捕食者
一
单种

猎物系统的模拟模型及其稳定性分析
“ `

周集中” 陈常铭
(湖南农学院 )

摘 要

本文提出了描述单种捕食者一单种猎物系统的模拟模 型
。

在拟环纹狼蛛对褐飞 虱功能反应实验的 基

础上
,
分 析了模型中各个参数对模型局部稳定性的影响以及拟环纹狼蛛一褐飞 虱系统 的局部稳定性

。

一
、

数学模型

B e d d i n g t o n ( 1 9 7 5 ) 假设
:

( 1 ) 猎物种群服从 l o g i s t i。 生长曲线
; ( 2 ) 捕食者随机

寻找猎物
,

对猎物密度的功能反应为 H ol l in g 工型反应 ; ( 3 ) 捕食者存在一个用于生长和

维持新陈代谢所需的最低能量阂值
。

提出了单种捕食者
一

单种猎物系统模型
:

{
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上式中N
: ,

N
: + 1 , p , , 尸 , + :

分别表示猎物和捕食者在第 t 代和 t + 1 代的数量
; ; 、

D 分别表

示该捕食者不存在时猎物的内察增长率和环境容纳量
; a `

表示捕食者的发现域 ( a r e a
of id

-

s o o
ve yr )

; 。
表示捕食者捕食猎物个体后

,

转换成新个体的效率
; 尽表示捕食者用于生长和

维持新陈代谢所需的最低能量阑值
。

H as se n ( 19 7 8 ) 假设捕食者聚集寻找猎物
,

对猎物的攻击服从负二项式分布
,

提出了

描述非随机寻找的捕食者
一

单种猎物系统模型
:

《
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上式中 k 为负二项式分布参数
,

描述聚集攻击程度
;
余同前

。

无论 B e
dd in g ot n 模型还是 H a s s e ll 模型都是假设捕食者对猎物的功能反应为 H ol l in g 工型

反应
,

忽视了大多数无脊椎动物捕食者对猎物的功能反应为 H ol l in g 亚型反应
、

捕食者个体

间的相互干扰以及在自然 界中捕食者具有多种猎物的事实
。

为此
,

我们假设
:

( 1 ) 猎物种

群服从 lo g is it c
生长曲线

; ( 2 ) 捕食者聚集寻找猎物
,

对猎物的攻击服从负二项式分布
,

釜 本文系中国科学 院基金委员会 资助 课题 内容之 一
。

曾得到中国科学院动物研究所丁岩钦副研究员和本 院数学教研室

李静奇老师的指教
,

特此致谢
。

样现在中国科学院动物研究所学 习
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但在猎物的每个聚集单位 ( 即猎物块 p at c h n e s s ) 内随机寻找猎物
; ( 3 ) 捕食者对猎物的

功能反应为 亚型反应
,

捕食者个体间相互千扰
; ( 4 ) 捕食

一

者存在一 个用于生长和维持新陈

代谢所需的最低能量闹值
,

捕食者获得的能量超过此闭值就能生殖
,

否则就不能生殖 ; ( 5 )

捕食者具有多种猎物
,

对其他猎物的依赖程度取决于共存猎物种类
,

数量及相对
一

可利用性
。

根据 以上假设
,

我们提出单种击};食者
一

单种猎物系统模型如下
:
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上式中 a 表示攻击率 (或寻找效率 ) ; T *

表示捕食者处置单个猎物所需的时间
; T 为捕食者

总可利用时间 ; m 为捕食者个体问相互 干扰参数
; 二 表示捕食者对其他猎物的依赖程度 (依

他度 )
;
余同前

。

当 m = 0
、

d “ 1
、

T 二 1
、

T 、 “ o
、 x 二 O

、

瓦分的时
,

方程 ( 3 ) 与方程 ( 工 )
~ 一致 ; 当

m 二 0
、

d = 1
、

T = l
、

T * “ o
、

日= o
、 a = i 时

,

方程 ( 3 ) 与方程 ( 2 ) 一致
。

二
、

局部稳定性分析

B e d d i n g t o n ( 1 9 7 4 ) 提出过分析差分方程局部稳定性 ( l o c a l s t a b i l i t y ) 的一般方法
。

据此方法
,

推导出判别方程 ( 3 ) 局部稳定性的一般公式 (见附录 )
。

再根据各个参数值的

变化情况
,

在电子计算机上进行数值模拟分析
,

研究各个参数对方程 ( 3 ) 局部稳定性的影

响
,

以及某些因素的相互作用对方程 ( 3 ) 的局部稳定 性影响
。

1
.

捕食者个体间的相互干扰对局部稳定性的影响

随着捕食者个体间的相互干扰作用增强
,

方程 ( 3 )的稳定性增加
。

在此参数值组合下
,

即使捕食者个体间的相互干扰参数 爪 =
0, 模型仍有较高的稳定性

,

这主要是聚集攻击参数

k存在的结果 (图 1 )
。

图 1 方程 ( 3 ) 的局部稳定性边 界
,

示千扰参数 (爪 ) 对局

部稳定性的影响
。

曲线与 坐标所包围的阴影区域是稳

爪 定的
,

曲线旁边的数值 为。 的取位
0

2斗.8.0吸。
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.
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聚集攻击 (寻找 ) 参数无对局部稳定性的影响

随着 瓦值增加
,

即捕食者的聚集攻击程度降低
,

方程 ( 3 ) 的稳定性逐步下降
。

但 k值

增加
,

稳定性下降幅度不大
,

如 当k < 2时
,

方程 ( 3 ) 有较高 的稳定性
; 在叱 = 1 0 0时

,

方程

( 3 ) 仍有一定的稳定性 (图 2 )

言件一一-

—
.

。

与M a y ( 1 9 7 5 ) 的模型相比 伙 > 1 ,

模型不稳定 )
,

此模型

浅
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2 3 斗 s r

图 2 方程 ( 3 ) 的局 部稳定性边界
,

示聚集寻找参数 (丸 )对局部稳定性的影 响
。

f ig
.

2 L o e a l s t a b i li t y b o u n d a r ie s f r o m e q n ( 3 ) i n t e r m s o f r a n d 口 i l l u s t r a t i n g

r e g a t i o n a t t a e k ( k ) o n th e s t a b i l i t y
o f t h e m o d e l

.

T h o n u m b e r s 卜e s i d e t h e

曲线旁边的数值为 k 的取位
t h e e f f e e t s o f p r e

d
a t o r a g g

-

c u r v e s a r e t h e v a l u e s o f k
.

其 中 ( w h e r e )
:

m = o
.

4 p = 0
.

0 2 巾 二 0
.

9 义 = 0
.

3

具有更高的稳定性
。

H as se U ( 1 9 78 ) 指出
:

只有当瓦落 1 ,

方程 ( 2 ) 才有较高的稳定性
。

由

于方程 ( 3 ) 包 含了干扰效应这个强有力的稳定因子
,

所 以此模型也 比方程 ( 2 ) 的潜在稳

定性高
。

3
.

处皿时间 T
。

对局部稳定性的影响

随着 T 。
值增加

,

方程 ( 3 ) 的稳定性降低
。

在 T , = 0
.

05 时
,

方程 ( 3 ) 有较高的稳定

性
; 当 T 。 二 0

.

5时
,

稳定性极低
。

然而
,
T 。
对稳定性影响与中取值关系极为密切

,

如置中
= 。 ,

其他参数值不变
,

则 T 、 的去稳定作用 ( d es t ab iil iz n g ) 显著变弱
,

即使在 T * 二 0
.

8时
,

方程

( 3 ) 也仍有较高的稳定性 (图 3 )
。

因此可约定
,

当。 较小
, T *

< 0
.

2时
, T *

的去稳定作用

0
.
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图 3 方程

1 2 3 斗 s r 0 1 2 3 斗 s r

( 3 ) 的局部稳定性边界
,

示处置时间 ( T 曰 对局 部稳定性的影响
。

曲线旁边的数值为 T h 取值

f 19
.

3 L o e a l

咬T 为 )

s t a b i l i t y b o u n
d

a r ie s f r o m e q n ( 3 ) i n t e r m s o f r a n d q i ]l
u s t r a t in g t h e e

f f
e e t s o f il a n d l i n g t i n l e

o n th e s t a
b i l i t y

o f t h e

其中 ( w h
e r e

)
:

m o d e l
.

T h
e n u m b e r s

机 = 0
.

4 k = 0
。
s x 二

b
e s i d e th e e u r v e s a r e th e v a l u e s o f T *

.

。 . 3 ( a )中 = 0 . 9 ( b )币 二 o
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极小
,

可忽略不计
。

这与 H a s
se ll l( 9 73

,

模型
c
) 的分析结果一致

。

在自然条件下
,

各种天

敌的处置时间一般小于 0
.

2 (天 )
。

从这可 以看出
:

在模型 ( 3 ) 中
,

因干扰参数和聚集攻

击参数存在
, 五型反应导致模型不稳定的作用较小

。

4
。

复合参数中 (中 = 明 )对局部稳定性的影晌

随着。 值增加
,

模型的稳定性下降
,

且小取值变化对稳定性影响较大
。

如 当中 < 2
.

1时
,

模型的稳定性较高
; 当中 > 2

.

1时
,

稳定性急剧下降
; 当中 二 4时

,

稳定性极低
。

这与 B de d i n
-

g t o n (一9 7 5 ) 的分析结果一致 ( 图 4 )
。

q:..o

n
.

石

O

侧娜

0 1 2 3 4 s r

o 丈 乏 乡 , ,

f ig
.

4

4 方程 ( 3 ) 的局部稳定性边界
,

示复合参数 (中 ) 对局部稳定性的影响
。

曲线旁边的数值为 中 的取值

L
o e a l s t a b sl i t y b o u n

d
a r i e s f r o m e q n ( 3 ) i n t e r m s o f r a n d 口 i l l

u s t r a t i n g th e e ￡f e e t s o f t h e e o m p o u n
d

P a r a m e t e : 巾 (中 二 a 尽
, s e e a p p e n

d i
x ) o n t h e s t a b i li t y o f t h e m o d e l

.

T h e n u m b
e r ,

b
e s i d

e t h e 。 u r v e s

a r e t h e v a lu e s o f 中
.

其
:

卜 ( w h e r e )
: ” 乞= 0

.

4 丸 二 o
.

s p = o
.

o Z x = 0
.

3

5
。

依他度 x 对局部稳定性的影响

捕食者对其他猎物一定程度的依赖性
,

可增加模型的稳定性
,

对其他猎物依赖性过小或

过大均使模型的稳定性降低
。

因此
,

具有一定食性范围的捕食者和多种猎物共存可帮助提高

捕食者一猎物系统的稳定性 (图 5 )
。

{
.

3

图 5 方程 ( 3 ) 的局部稳定性边界
,

示依他度 ( x )对

局 部稳定性的影响
.

曲线旁边数值为 x 的取值

f 19
.

9 L
o e a l s t a b i l i t y b

o u n
d

a r 又e s
f
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f
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f f

e e t s o f

t il e
d

e g er
e o

f P r e
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t h e r k i n d
s o f p r e y s ( x ) o n t h e s t a
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t h e m o
d

e i
.

T h
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b

e s i d
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t h e v a
l
” e s o

f x
-

其 中 ( w h
e r e )

: , ,: 二 0
.

4 丸二 o
.

s p 二 0
.

0 2 中 二 0
.
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图 6 方程 ( 3 ) 的局部稳定性边界
,

示聚集攻击参数 (瓦 )与干扰参数 (机 ) 的取值变化对局部稳定性 的影响

f i g
.

6 L o e a l s t a b i li t y b o u n d a r i e s f r o m e q n ( 3 ) i n t e r m s o f r a n d m i l lu s t r a t i n g t h
e

e f fe e t s o
f

v a r y in g v a ! u e s o f m a n d 北 o n th
e s t a b il it y o f th

e m o d e l
。

其中 ( w h e r e )
:
q = o . s p = 0

.

0 2 小 = 0
.

9 义 二 0
.

3 ( a ) k = 0
.

1 ( b )瓦 = 0
.

5 ( e ) k = z ( d ) k 二 3 ( e )丸 二 5

1
。

9

0
.

9 9。

( f ) k 二 l 、
、

。

, 45
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又 4 s r

图 7 方程 ( 3 ) 的局部稳定性边界
,

示拟环纹狼蛛
一

褐飞 虱系统的局 部稳定性
。

曲线旁边 的数值为聚集攻击参数 ( k )的取值

f i g
.

7 L
o e a

l
s t a b i li t y b o u n

d
a r i e s

f
r o m e q n ( 3 ) i n t e r m s o f r

e e i e s s y s t e m f o r t h
e s P i d e r a n d b

r o w n P l a n t h
o P P e r

.

o
f 丸

.

a n d q i li u s t r a t i n g t h e s t a
b i li t y

T h
e n u m b e r s b e s i d e th e e u r ve s

o f t h e

a r e

一e t w o 一 s P -

t h e v a lu e s

其 中 ( w h e r e )
:

m 二 o
.

6 4 g g s 5 T 二 o ,

0 2 0 45 1 中 二 o
, 17 s 5 s 5 x = 0

. 5
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从上分析可知
:

对于参数瓦
、

T * 、

中
,

随着其值增加
,

对方程 ( 3 ) 有去稳定作用 ; 对

于参数 m
,

随着其值增加
,

对方程 ( 3 ) 有稳定作用
。

然而
,

上述分析只能说明各参数的作

用性质
,

而某参数对方程 ( 3 ) 稳定性影响大小与其他参数有关
。

例如
,

当 k 值较小时
,

参

数 m对稳定性影响极小
,

不管。 取何值
,

方程 ( 3 ) 的稳定性变化不大
;
而 当叱值较大时

,

参

数m对稳定性影响较大
,

只有在二值较大
,

方程 ( 3 ) 才稳定
。

反 之亦然 (图 6 )
。

6
。

拟环纹狼蛛
一

褐飞虱系统的局部稳定性

根据室内外实验可估计出方程 ( 3 ) 的各种参数
` ) 。

局部稳定性的分析 结 果 表 明
: 随

着 瓦值增加
,

稳定性下降
,

但下降幅度极小
,

即使 瓦值较大
,

方程 ( 3 ) 的稳定性仍然较高

(图 7 )
。

由此可知
,

在该种参数值组合下
,

拟环纹狼蛛
一

褐飞 虱系统的稳定性较高
。

三
、

讨 论

B e d d i n g t o n ( 1 9 7 5 ) 和 H a s s e l l ( 1 9 7 8 ) 提出的捕食者
一

猎物系统模型是木文所提出的捕

食者
一

猎物系统模型 的特例
。

由于本模型结合了捕食作用的多种成分
,

综合地反映了各种成

分的相互作用关系
,

这样就更加符合生态学的实际情况
,

具有更强的描述能力
。

通过修改参

数的办褚
,

可进一步将 , 型功能反应
,

温度对功能反应的影响
,

捕食者个体间的相互干扰与

捕食者密度
、

猎物密度之间的关系等结合到方程 ( 3 ) 中去
。

因此
,

方程 ( 3 ) 可作为描述

捕食者
一

单种猎物系统的一般模型
; 也可用于描述拟寄生物与寄主的相互作用关系

;
进一步

可推广到描述单种捕食者
一

多种猎物系统 以及多种捕食者
一

单种猎物系统的相互作用关系
。

许多捕食者对其猎物的功能反应为 互型反应
。

如果孤立地看
,

这种相互作用是不稳定

的
,

但若把捕食作用的其他成分如多种猎物共存
、

猎物隐蔽和逃跑行为
、

捕食者个体间的相

互干扰及捕食者非随机寻找等综合起来考虑
,

就会改善其稳定性
。

方程 ( 3 ) 的局部稳定性

分析
,

也证明了由 亚型功能反应导致种群模型不稳定的作用极小
。

局部稳定性分析区分了参数空间中的稳定区域和非稳定区域
。

B e d id gn ot n( 1 g 7 5 )的研究

表明
: 某些参数对局部稳定性影响与对全局稳定性 ( g lo b a l s t a ib ilt y )影响是不同的

。

在参数
空间局部稳定区域内的各个点上

,

存在不同的特征返回时间 (
。 h a r a C t 。 r ss t i。 : e t u r n t i m e )

。

如果特征返回时间过长
,

即使种群受到一个极小的干扰
,

在生物学上可行的
、

有意义的时间

范围内
,

种群也不是阻尼振荡达到平衡
。

在参数空间非稳定区域内
,

存在稳定 的 极 限 环

s( at bl
e h m it o

yc le )
。

因而
,

种群模型的稳定性分析
,

不但要了解模型的局部稳定性特

征
,

同时也应考虑模型的全局稳定性特征
,

特征返回时间以及在非稳定区域内模型所表现的

行为
。

自然界捕食者
一

猎物系统的持久稳定性
,

决定于系统抵抗外部和内部因子所引起的干扰

的能力
。

根据实验结果所估计的参数
,

拟环纹狼蛛
一

褐飞虱系统有较高的稳定性
。

从蜘蛛能

稳定地控制褐飞虱种群消长的生物防治成功经验来看
:

拟环纹狼蛛
一

褐飞虱系统可 以达到稳

定平衡
。

然而
,

如果拟环纹狼蛛
一

褐飞虱系统受到某些因素 (如施药
、

翻耕等 ) 干扰
,

使得

描述系统的各种参数组 合落在非稳定平衡区域和非稳定极限环上
,

或者种群数量波动极大
,

超过全局稳定极限
,

则系统就不能稳定地共存
,

褐飞虱就有可能脱离捕食作用控制而爆发
。

1) 功能反应 和干扰反应参数为雌成蛛对褐飞虱五龄若虫的捕食作用结果
。

参数估计见 附录参考文献 (周集中等
,

19 8 6)
。
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因此
,

本文所提出的模拟模型能在一定程度上作为解释自然条件下
,

拟环纹狼蛛
一

褐飞 虱系

统动态变化的理论依据
。

模拟模型中
,

参数 k的估计
,

可在捕食者对猎物攻击的分布与猎物分布一致的假定上
,

通

过猎物分布估计得到
。

但是
,

在稻田中
,

拟环纹狼蛛对褐飞虱攻击的分布与猎物分布是否一

致
,

还有待进一步研究
。

附 录

1
。

局部粗定性分析方法

B e
dd in g ot n ( 1 9 7 5 ) 提出捕食者

一

单种猎物系统差分方 程模型的一般形式为
:

{
N

: 十 , = N
:

f
:

( N
:

) f
:
( N

, , p :
)

P : 、 , = P ,

f
:
( N

: , P :

)
( A I )

用矩阵表示为
:

V
* + 1 = M ( v

t ) V
,

( A Z )

其中

V :

一 [g:++:I
V : 一

[公:]
M (一 ) =

[f
:
( N

:
) f

Z

( N
` , P :

) 0

s
( N

: , P :
)

根据 B e d d i n g t o n ( 1 9 7 4
、
1 9 7 5 )的分析方法

,

在平衡点给予系统一个极小的干扰 6 : ,

则有

d : + 1 = M o 6 :

( A 3 )

其中

M 。 = M ( v ` ) +
乙

+ M ` ( v ` ) H ` ( v , )

i 一 1

M ( v ` )是M ( v : ) 在平衡点 V *

的估计值
,

M飞( v ,
)是平衡点 v

*

与 V ,

的第￡个元素相关的 M ( v
, ) 的

一阶导数
,

H `
v( 朽为第 ￡ 列向量为V

* ,

所有其他元素为。的方阵
。

通过求导数得
:

M
。 =

l
1 + N

*

〔V
:

f
;

( N
*
) + V :

f
:

( N
* , p *

) 〕 N
*

f
l

( N
*
)刀

2

P * V 3 1 + P *
H

3
( A 4 )

其中

= 1 , 2 , 3
)一尸一几一NN一动叭

一

一
ì

V

H
` =

f
`
( N

: , P :

)

O P :
i = 2 5 3

M
。的特征方程为

:

久2 + b几 + c = O

其中

b = 一 2 一 N
*

〔V Z

f
,
( N

*
) + V :

f
:

( N
* , p *

) 一 p *
刀

3

c = 一 b 一 i + N
* P *

〔f
,

( N
*
) ( v

Z
汀 3 一 V

3
H

2

) + f
:

( N
* , p *

) V
:
H 3 〕

特征方程的根为
:

叹A S )
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2 4 5

几 1
一 b + 侧 b“ 一 4 c

几 2
一 b 一 侧 b Z 一 4 c

2
(A 6 )

( 1 ) 如果 b Z 一 4c ) 0, 则只有当几
,
< 1和几

2
> 一 l 时

,

模型才是局部稳定的
,

否则
,

模

型不稳定
。

( 2 ) 如果 b “ 一 c4 < 0 ,

当 c < 1时
,

模型稳定
,

否则不稳定
。

2
.

方程 ( 3 ) 的局部祖定性分析

方程 ( 3 ) 有平衡点
:

( 1 ) N
* = 0 , P * = 0

( 2 ) N
* = D , P * = 0

( 3 )
N一【

“
·

刀 ( 1 + a T o N *
)

Q d T 1
八 ( 1 + 中 一 x )

口V
( A 7 )

!

一ō一

刀 ( 1 + a T 、 N *

)
Q d T

( A S )
k
一ó

l
.
L

一一
*P

其中

刀= 〔e x p ( r ( 1 一 N *

/ D ) ) 〕 ’ /

一 1

V = 1 一 e x p ( 一 r ( 1 一 N *

/ D ) )

M 。的特征方程系数为
:

r l , ,

D = 二二- I V 一

D

一 1 一 x + 中 +
瓦

·

刀

(刀+ l )

1

1 + a T o N *

( 1 + 巾 一 义 ) ( l 一 m ) ( 1 一 V )
一 1 一 一

—— 一
-

—
一一一一

V }
( A g ,

C = 一 b 一 1 +
( 1 + 中 一 x )

V {
瓦

。
刀

(刀 + 1 )

答
r `卜 m ,

)
- N

*

; 二 一 r 气 1 一 刀 1少

口

I
v

(
,
一
+ 。

车
。 N

·

1
+

誉
; V

}

一 月乙十

( A 1 0 )

设 叼 = N
*

/D
,

p =

1 十

a T 。厂

十 a T , N
*

( A l l )

由 ( A l l) 式可知 :

化
, a对p值影响极小

。

根据方程 ( 3 )
,

当

。毛 q 成 1 , 0 ( p ( 1
, p 主要受 T , 的影响

,

由于平衡值 N *

白勺补偿变

p =

m = 0 时有
:

a
几 N * =

乙
.

犯刀旦土鱼二茎)
1 + a T o N * T a V

( A 1 2 )

从 ( A 12 ) 的右边可知
,

此方程中 p 值变化比较复杂
。

为方便起见
,

在分析除 T 。
外的各个参

数对稳定性的影响时
,

近似地取

p = T 。

/ T ( A 1 3 )

分析 T .
对稳定性影响时

,

则取 ( A 1 2) 式
。

将 q , p代入 ( A g )
、

( A l o )式得
:

一P一

r...L

b “ .r q 一 1 一 x + 中 +
北

.

刀

(勺+ l )

( 1 + 中 一 x ) ( l 一 矛n
) ( l 一 V )

1 ( A 1 4 )
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c

一 卜 ` +妞
一

罗
一多’

{
一

蓄先
一

I
v “ 一 。

一
+、( `

一
, , 一 a(r

`
一

,

]
+ ; 。 V

}
参数中 (中

由方程 ( 3 )

二 a月)的估计

可得
:

i + a尽一 x 一 a N
*

/p
半〔 i 一 e x p ( 一 r ( 1 一 N *

/ D ) ) 〕 = o ( A 1 6 )

在平衡点 ( N
* ,

P
*

) 每个捕食者捕食的猎物数量为
:

N
*

r
J

/
_

.

` v · = P琳 [
1 一 、1 +

a d T P * , 一 二

k ( 1 + a T o N
*
)

( A 1 7 )

ō ...J
t`

一
、 、.J/

又

( A 18 )

ùó肠
一, ....J

一 p (一 ( 1 一 N
·

/ D ) ) =

【
1 + a d T P * 卜 二

瓦( 1 + a T 。
N

水
)

因此

1 一 a ( N
。
一 月) 一 火 = O ( A 19 )

若令 Z =
刀N

。 ,

则有

中 = 。
尽=

( 1 一 % ) Z

1 一 Z
( A 2 0 )
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