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单种捕食者一两种猎物系统的模拟模型及其稳定性分析
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提 要

本文提 出了描述单种捕食者
一

两种猎物系统的模拟模型
.

在功能反应和选择捕食实验的基础上
,

应

用数值模拟方法分析了模型中各参数对稳定性的影响
,

以及拟环纹狼蛛
一

褐 飞虱
、

稻纵卷叶螟三物种系

统的稳定性
。

一
、

数 学模 型

H as
s

ell ( 1 9 7 9) 提出了描述单种捕食者
一

两种猎物系统的模拟模型
。

该模型假设
:

( 1 )

两种猎物种群服从 L og ist ic 增 长
; ( 2 ) 两种猎物之间存在明显的资源竞争 , ( 3 ) 捕食者

对两种猎物的功能反应属 工型反应 ; ( 4 ) 捕食者对两种猎物的攻击均服从负二项式分布
。
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在稻田生态系统内
,

褐飞虱和稻纵卷叶螟占有不同的生态位
,

可以认为它们之间不存在

资源竟争
。

因此
,

对于拟环纹狼蛛
一

褐飞虱
、

稻纵卷叶螟三物种系统
,

我们假设
: ( 1 ) 两种

猎物服从 log ist ic 生长曲线
; ( 2 ) 两种猎物之间不存在资源竟争

,
( 3 ) 捕食者对两种猎物

的攻击服从负二项式分布
; ( 4 ) 捕食者对两种猎物存在喜好性和转换行为 , ( 5 ) 捕食者

对两种猎物的功能反应为 亚型反应
,

且捕食者个体间相互干扰
,

( 6 ) 捕食者具有生长发育

和维持新陈代谢所需的最低能量闹值 ; ( 7 ) 捕食者还可捕食其他种类的猎物
,

对其他猎物

的依赖性取决于共存猎物种类
、

数量和相对可利用性
。

由此
,

提出如下模拟模型
:

签 本文是中国科学院科学基金委员会资 助课题 内守之 一
。

曾得到中国科学院动物研究所丁岩钦研究员的指教
, 在此

致谢
。

本文于 1 9 8 5年 3 月 12 日收到
。
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式中 N : , 、
N ,

·
: * ; 、

N : , , 、

N
: , ` + 1 、 p : 、 p : 十 : 分另IJ表示猎物 z

、

猎 物 2
、

捕 食 者 在

第 t 代和 t + 1代的数量
; ; : 、

D : 、 ; : 、

D
Z

分别表示该捕食者不存在时猎物 1
、

猎物 2 的内察增

长率 (r ) 和环境容纳量 ( D ) ; a , 、 T h , 、 口 : 、 T五 2

分别表示捕食者对猎物 1
、

猎物 2 的寻找效

率 ( a) 和处置时间 ( T动 ; T为捕食者 总可利用时间 , m 为捕食者个体间的相互干扰参数
, d 为

常数 ; k , 、
k Z

分别表示捕食者对猎物 1 、

猎物 2 的聚集攻击程度 ; a , 、 a :

分别表示捕食者 捕

食猎物 1 和猎物 2 的个体后
,

转换成新个体的效率 ; : , 、 : :

分别表示捕食者对猎物 1 和猎物

2 的转换程度 ; c’l
、

c’z 分别表示捕食者对猎物 1 和猎物 2 的伪喜好性 ; 尽表示捕食者用于生

长和维持新陈代谢所需的最低能量阀值 ; x为捕食者对其他猎物的依赖程度
,

简称为依他度
。

二
、

稳定性分析

在拟环纹狼蛛雌成蛛对褐飞 虱二
、

五龄若虫 (令为猎物 1 )
、

稻纵卷叶螟二
、

四龄幼虫 (令

为猎物 2 ) 的功能反应和选择捕食实验的基础上
,

试图通过数值模拟方法
,

了解方程 ( 2 )

的稳定性特征
,

以及各参数对稳定性的影响
。

模拟模型中的参数估计见本研究的其他文章
。

1
。

捕食者个体间的相互千扰对稳定性的影响

数值模拟结果表明
:
捕食者个体间的相互干扰对 3 物种作用系统影响较大

。

轻微的干扰

作用使系统的稳定性增加
,

干扰作用进一步加强又会使系统的稳定性下降
。

当 m = o 、 d = 1

时
, 3物种系统呈以一定时间为周期的等幅振荡 ; 当 、 = 0

.

1时
,

3 物 种系统为减幅振荡
,

最后可达 到稳定平衡水平 , m = 0
.

2 时
,

系统呈减幅振荡
,

但达到稳定平衡的速度比 m 二 0
.

1

时快
,

振幅减小
; 当 m = 0

.

35 时
,

系统为两点间等幅振荡
。

由此可知
: 捕食者个体间一定的

干扰作用能使 3 物种作用系统稳定性增加
,

干扰作用过强
,

系统的稳定性下降
,

由稳定平衡

点变成两点间等幅振荡
,

当干扰作用加大到某一程度
,

使两点间的振幅大到使某一物种数量

小于 1 时
,

3 物种就不能共存
。

这与李超 ( 1 9 8 2 ) 的分析结果一致 (图 1 )
。
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图 1 方程 ( 2 ) 的数值模拟结果
,

示捕食者个体间的干扰反应 (川 ) 对稳定性的影响
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聚粼该击参数 k对德定性的影响

捕食者一定的聚集攻击程度可使系统的稳定性增加
,

聚击攻击程度过大或过小
,

均使系

统的稳定性下降
。

如当 k ; 二 k : = 1
.

2时
,

系统呈减幅振荡
,

最后可达到稳定平衡
, 当丸

, = k : “ 2

时
,

系统达到稳定平衡的速度变慢 , 当 k : = k : 二 。
.

6时
,

系统呈等幅振荡 ; k : ” k : = 3
.

5时
,

系统

呈间隙性的增幅振荡 (图 2 )
。

然而
,

捕食者对两种猎物聚集攻击程度的差异
,

对系统稳定性的

影响较大
。

当北 , = 1
.

2
, k : 二 3

.

5时
,

系统呈减幅振荡; 当k : 二 3
.

5
,
丸: 二 1

.

2时
,

系统呈以一

定时间为周期的等幅振荡
,

稳定性较低 (图 3 )
。

由此可知
:
捕食者聚集攻击程度过大或过

小
,

三物种不能稳定共存 , 捕食者对不同猎物聚集寻找程度的差异
.

可使系统表现出不同的

稳定性特征
,
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图 2 方程 ( 2 )的数值模拟结果
, 示 捕食者聚集攻击 ( k ) 对稳定性 的影响
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从生物学的角度来看
:
如果捕食者聚集寻找程度过大 (即丸值小 )

,

意味着捕食者把搜索

时间较多地分配在密度极高的猎物块上
,

在猎物密度较低的猎物块上
,

捕食作用弱
,

可免遭

捕食的猎物数量多
。

对内享增长率大的褐飞虱梁说
,

幸存个体就易迅速大量繁殖
,

从而逃脱

捕食者的控制
。

如果聚集攻击程度过小
,

意味着捕食者趋向于随机寻找
,

在猎物生境的各个

部分
,

捕食作用均较强
,

致使猎物种群数量达到极低水平
,

而不易恢复到稳定平衡
。

这二种

情况
,

均使猎物数量波动幅度加大
, 3 物种系统稳定性降低

。

3
.

依他度 x对稚定性的影响

数值模拟结果表明
:
捕食者对其他猎物的依赖性越强

,

系统越不稳定
。

如当 x 二 o时
,

系

统呈减幅振荡
,

最后可达到稳定平衡 , 当 二 = 0
.

3 时
,

系统也呈减幅振荡
,

但振幅加大 , 当

二 = 0
.

5时
,

系统变成以一定时间为周期的等幅振荡
,

且振幅加大 (图 4 )
。

由此可推知
: 当

依他度 二增大到某一程度
,

3 物种就不能共存
。

这与李超 ( 19 8 2 ) 的分析结果一致
。
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图 4 方程 ( 2 ) 的数值模拟结果
,

示 依他度 ( x ) 对稳定性的影响
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从生物学的角度来看
:
如果捕食者对其主要猎物的依赖性不强

,

一方面对主要猎物的控

制作用减弱
,

猎物有可能脱离捕食者的控制 ; 另一方面
,

当主要猎物密度较低时
,

因捕食者

数量不随猎物数量下降而下降
,

捕食者数量可 能较多
,

对主要猎物的捕食作用过强
,

有可能

导致猎物种群灭绝
。

但是
,

对褐飞虱这样的
r
对策猎物来说

,

生殖力强
,

环境容纳量大
,

又
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因为捕食者 聚集寻找行为存在
,

导致猎物种群灭绝的可能性是极小的
。

相反
,

由于捕食者 的

控制作用减弱
,

猎物种群数量就会剧增
。

褐飞 虱
、

稻纵卷叶螟是稻田生态系统内 的 主 要 成

员
,

数量繁多
,

是拟环纹狼蛛最主要的猎物 : 如果狼蛛对其他猎物的依赖性强
,

势必对褐飞

虱
、

稻纵卷叶螟的控制作用减弱
,

有可能使 2 种害虫种群数量急增而爆发
, 3物种系统 不 稳

定
。

4
。

转换行为对德定性的影响

数值模拟结果表明
: 正

、

负转换行为对方程 ( 2) 稳定性的影响不同
。

在一定范围内
,

随着

正转换程度增加
,

系统的稳定性增加
。

当 s 工 二 s : 二 O和 sl = s : 二 0
.

2时
,

系统均呈减幅振荡
,

但后者达到稳定平衡的速度比前者快
,

当 s , = : 2 = 0
.

5和 : , 二 : 。 = 1时
,

系统呈等幅振荡
,

振

幅随着正转换程度增加而加大 (图 5 )
。

随着负转换程度增加
,

系统稳定性下降
,

如 s , = : 2

………………一口
;

_

i
_

玉

卜
丫 〕

{
l 冬场 咚创

工二。 1 3。 {

2乡寸 反训
l

一「一 一一 t t 一 丫 t 一一 一一
- 一 r . ,

10 1 5 2 0 2 5 3 0 3 二 呜 0 4 亏 5 0

犷
.

\一o日卜n八J几”

世 }处

图 5 方程 ( 2 ) 的数值模拟结果
,

示正转换行为 ( s) 对稳定性的影响

F i g
.

S Nu m
e r

l
e al 5

1刚 l at io n s f r o m e q n ( 2 ) i l l u s t r a t i n g t h
e e

f f
e e t s o

f t h
e p o s s it i

v e s w it e
h i

n g ( s
)

o n t h
e

就 ab il iyt
o f t五e 口 o d e

l

其中 ( w五e r e ) :

m = 0
.

1
,

d 二 1
.

2 6 6 2 6 2
, c i ` = e : ` = o

其他参数值见 图 i ( T h e 丫 a lu e s o
f t h

e o t五e r p a r a m e t e r s i n e q n
( 2 )

a r e s e e n i n F i g
.

i ) ( a
) s ; 二

冬: 二 0
.

0
,

( b ) 5 1 = s : = 0
.

2
,

(
e ) 5 1 = 5 2 = o

,
5

,

( d ) 5 1 = s : 二 l
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< O时系统的稳定性均比
, , = s : = O时低 ( 图 6 )

异
,

可使系统表现出不同的稳定性
。

并且
,

捕食者对不同猎物转换程度的差

七
广、

,

广
吸 、 了

、

~
声

一
、 l州

卜 产 r 、 、 、 - 产 户 一 、 一 护 尹 户
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一
4 0 { 10 一

、 了 ~ ~ ~ 、 ~ 一 一 ~ 一 ~ 一一一

-

一
刀工

一 - - -

一 尸

l 玉 2 ` ) 2亏 3 0 3 5 呜0 4 5 5 0

l 「
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图 6 方程 ( 2 ) 的数值模拟结果
,

示负转换行为 〔)S 对稳定性的影响

F i g
.

6 N u 也 e r
i

e 4
1

s i m u l a iot
n s

f
r o m e q n

( 2 )
s t ab i li yt

o
f t五e m o

d
e
l

il l
u 鱿r at i

n g t五e e
f f

e e坛 o
f t五e n e g a七i

v e s w i t e
h i n g ( s ) o n t h

e

参数值见图 5

( b ) 5 1 二 5 2 =

( T h
e v al u e s o f t五e p a r a m e t e r s i n e q n

( 2 )
a代 s e e n i n

一 0
.

2
,

(
e

) 5 2 = s : = 一 0
.

5
,

( d ) s , 二 一 0
.

3 , s : = 0
.

3

F i g
.

5 ) (
a ) 5 1 二 s : 二 一 0

.

2 ,

从生物学的角度来看
:
负转换行为一般引起猎物逆密度制约死 亡

,

对猎物种群有去稳定

d( se at ilb iiz gn ) 作用
,

随着负转换程度加大
,

去稳定作用增强
,

使整个系统的稳定性下降
。

正

转换行为通常引起猎物密度制约死亡
,

可增强猎物种群的稳定性
。

然而
,

引起密度制约死亡

的正转换行为不一定导致整个系统的稳定性
。

捕 食 者
一

猎物整个系统的稳定性是多种参数共

同作用的结果
,

某参数对稳定性的影响还呀到其他参数制约
。

当捕食者正转换程度特强
,

意

味着在环境中某一猎物比例较大时
,

捕食者对该猎物的捕食比例仍很低
,

环境中某一猎物比

例超过一定的范围
,

捕食者对该猎物的捕食比例急剧增高
。

对内察增长率大的猎物来说
,

在

捕食者对其捅食比例较低的密度范围内
,

就可迅速增殖
,

从而导致整个系统不稳定
。

据研究
:

褐飞虱若虫
、

稻纵卷叶螟幼虫在田间服从负二项式分布
,

平均 北值分别为可
二
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3
.

28
,

蕊
= 1

.

74
。

我们假设拟环纹狼蛛对两种猎物攻击的分布与两种猎物的分布型式一致
。

在稻田内
,

当褐飞虱
、

稻纵卷叶螟共存和空间异质性较高时
,

拟环纹狼蛛个体间的相互干扰

作用相对较小
,

粗 估 。 二 0
.

3 ; 褐飞 虱
、

稻纵卷叶螟是拟环纹狼蛛的主要猎物
,

故粗 估 二 =

。
.

2 ; 根据褐飞虱和稻纵卷叶螟生命表
,

粗估
; , 二 3

.

5
、 r Z = 1

.

5
、

D
, = 2 0 0

、
D 。 = 50

。

由雌成

蛛对褐飞虱二
、

五龄若 虫和稻纵卷叶螟二
、

四龄幼虫的功能反应 和 选 择 捕 食实 验 得
a ; =

1
.

0 1 1 1 6 , a : 二 0
.

8 7 2 3 0 9 , T瓦 , = 0
.

0 3 2 7 7 1 , T 。 。 = 0
.

0 4 2 7 8 3 , e
飞

= 。
.

0 5 7 5 1 4 , e
飞

“ 0
.

0 0 2 0 5 ,

S , 二 一 0
.

0 。。4 6 5 , s : = 。
.

28 32 5 o] 假设拟环纹狼蛛捕食褐飞虱和稻纵卷叶螟的转换效率相

等
,

则有
a , = a : 二 。

.

2 8 5 2 ,

尽= 。
.

6 2 6。

根据以上参数进行数值模拟
,

其结果表明
: 拟环纹狼

蛛
一

褐飞虱
、

稻纵卷叶螟三物种系统经过几代波 动 后
,

能达 到稳定平衡
,

但最初几个世代种

群数量波动较大 ( 图 7 )
。

对于褐飞虱
、

稻纵卷叶螟这样的多化性迁飞害虫
,

最初几个世代种

世代

图 7 方程 ( 2 ) 的数值模拟结果
,

示拟环纹狼蛛
一

褐 飞虱
、

稻纵卷叶螟三物种系统的稳定性

F l g
.

7 A
n u m e r i e a

l
s i mu l at i

o n f or m e q n
( 2 ) il l

u st r at i n g t h
e 就 a b i l it y o f t h e t五r e e 一 s p e e i e s 叮 s t e m fo r t h e

w o l f
s p i d

e r 一
b拍w n p l

a n t五o p p e r a n d ir
e e e a s e

确
r m

模 拟初值 ( t h e p r
i m a r 了 s i m u

l iat
o n 丫 a

l
u e s

)
:

N
, 二 2 0

,
N : = 5

,
尸 = 2

参数值见正文 ( T h
e v a lu e s o

f t h e p a r a m e t e r s
i

n e q n ( 2 )
a r e s e e n i n t h

e t e x t )

群数量波动大小尤为重要
。

如果在最初几代
,

环境中存在某些因素阻止或延迟狼蛛对褐飞 虱

种群数量和稻纵卷叶螟种群数量的响应时
,

则 2种害虫就有可能脱离狼蛛控制而爆发
。

同时
,

最初几个世代种群数量波动大小与褐飞 虱
、

稻纵卷叶螟
,

狼蛛的初始数量关系极为密切
。

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所观察到的现象的一种理论

依据
。

三
、

讨 论

本文提出的模型是对 H as
s e1 1( 1 9 7 9) 提出的模型进行修改得来的

。

由于方程 ( 2 )考虑 了捕

食者个体间的相互干扰
、
兀型功能反应

,

捕食者对猎物的转换行为以及对其他猎物的依赖程

度等多种捕食作用成分
,

因而
,

就更加符合生态学的实际情况
,

具有更强的描述能力
。

方程

( 2 )也可作为两种猎物不存在明显竞争时单种捕食者
一

两种猎物系统的一般模型
。

在自然界中
,

种群数量变化是生物因子和非生物 因子综合作用的结果
,

是一个极其复杂

的变化过程
。

模拟模型中的各种参数
,

一些是通过功能反应和选择捕食实验估计 的 室 内 结

果
,

另一些是通过他人实验估计的结果
。

室内实验结果能否真正完全反映自然条件 下 的 情

况 ? 各个参数值 的可靠性
、

准确性以及变化规律怎样? 还有待进一 步通过室内
、

室外实验加

以校正
。

捕食作用是一个复杂的生物学过程
,

特别是拟环纹狼蛛这样的捕食 者
,

个体 大
,

寿 命
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长
,

世代重叠现象严重
,

而模拟模型中没有考虑捕食者对猎物种群响应长于一个世代的时滞效

应
。

其次
,

捕食者个体间互相残杀
,

仅用参数 m不可能完全描述捕食者个体间的相互作用关

系
; 捕食者和猎物的年龄结构对捕食作用影响

,

捕食者的发育速率
、

成活率与捕食者捕食猎物

数量的关系
,

以及在稻田生态系统中拟环纹狼蛛的其他猎物种类
、

数量变化和褐飞虱
、

稻纵

卷叶螟其他天敌种类
、

数量变化对拟环纹狼蛛
一

褐飞虱
、

稻纵卷叶螟 3物种系统的影响等等
。

如何把这些因素结合到模拟模型中去
,

有待进一步研究
。
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