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[摘要 ] � 通过对线性增长的哺乳种群在 A llee效应下的最大持续生产量 (M SY )进行模拟和计算发现: ( 1 ) 线

性增长的 A llee种群系统的 M SY与种群的个体大小相关; ( 2) 当 B � 0�001时 (B = A /K,表示 A llee效应, 其中 K

为环境容量, A 为 A llee效应常数 ),线性增长的 A llee种群受 A llee效应的影响很小; ( 3) 线性增长的 A llee种群

的 M SY随生殖率的增加先是快速增长,而后逐渐稳定;同时, MSY随 B的增加而增加;另外当形状参数介于 0�3

~ 3之间时, M SY同样也会随着形状指数的增加而增加.
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Abstract: By ca lcu la ting and simu la ting, it is found: ( 1) TheM ax imum SustainableY ie ld ( MSY ) of the

linear grow th population is dependent on the indiv idualw e ight. ( 2) W henB � 0�001 (B = A /K , hereK is

the ca rry ing capac ity, and A is the param ete r of A llee effec t), the linear grow th population w ith A llee

effec ts have hard ly been influenced by A llee effects. ( 3) TheM SY of the linear grow th popu la tion g rows

w ith the increase o f net production rate firstly, and then decreases. A t them eantim e, theM SY grow s w ith

the inc rease o f the value o fB. M oreover, w hen the shape param ete rs of the sy stem are in the range from

0� 3 to 2, M SY increases w ith the increase of them.
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0� 引言

种群的增长必然受到环境容量的限制.当种群较小时其增长曲线与指数增长很接近. 但种群在任何水

平上对某种资源的竞争都要减少种群的增长. 增长的限度与种群的大小成正比.因此, 随着种群大小的增

加,其增长率下降,即经过一段大体上是指数增长以后, 种群进入另一阶段 ∀ ∀ ∀ 线性增长阶段.这时由于资

源的限制,增长率下降.种群以大致恒定的数量增殖,增长曲线呈线性状态
[ 1]
. 因此,通常有以下两类增长

模式来研究种群的增长,即指数增长模式:

dN
dt
= rmN, ( 1)
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和线性增长模式:

dN
dt
= rm, ( 2)

其中N 为种群密度 (单位面积成年个体数 ), rm 为内禀增长率.

考虑环境约束 (承载力 ) 后与之对应的种群增长模式为:

dN

dt
= rmN 1 -

N

K
, ( 3)

dN

dt
= rm 1 -

N
K
, ( 4)

其中K为环境容量,即环境承载力,令种群相对大小 u = N /K, 则 (1 - N /K ) = (1 - u)为可供给种群后代

生存的环境剩余容量.考虑环境 (自然资源 )与种群之间各种可能的复杂关系 (非线性 ), 引进形状参数 d

来表示这种任意的关系.则有以下两类种群增长普适模式 (动力方程 ):

dN
dt
= rmN ( 1 - u )

d
, ( 5)

dN
dt
= rm (1 - u )

d
, ( 6)

其中 d为形状参数,表示环境对种群的影响.我们定义 (1- N /K )
d
= (1- u )

d
为在环境非线性影响该种群

生存的情况下,环境可供给种群后代生存的实际环境剩余容量.

从式 (5)及式 ( 6),我们可以看出:当 d > 1, ( 1- u )
d
< ( 1- u ) ( u = N /K < 1).且随 d的增大, ( 1-

u)
d
不断变小,即可供给种群后代生存的环境剩余容量不断减少,种群生存越来越困难.

当 d < 1, (1 - u )
d
> (1 - u ),且随 d的减小而变大,即环境 (自然资源 )允许种群生存的密度或数量

变大, 种群生存条件越来越好.

所以, d > 1对应着种群与环境不协调的情况,而 d < 1对应着种群与环境协调的情况
[ 2]
.

A llee
[ 3]
指出:群聚有利于种群的增长和存活, 但过分的拥挤又可阻止生长, 并对生殖发生负作用.同

时,群聚的程度随种类和条件而变化.过分稀疏和过分拥挤都会起限制作用, 每种生物都有自己的最适密

度.这就是所说的 A llee效应.因此, 对于某些指数增长的哺乳种群和某些线性增长的哺乳种群,都可能存

在 A llee效应.

在 A llee效应的影响下,与 ( 5)和 (6)式对应的模式是:

dN
dt
= rmN (1 - u)

d
( u - B ), ( 7)

dN

dt
= rm ( 1 - u )

d
( u - B ), ( 8)

其中 B = A /K, A 为 A llee效应常数. B值的大小表示了 A llee效应的强弱.

对应于指数增长的 A llee系统的模式 (式 ( 7) ),有关学者已经进行过全面和深入的研究和介绍
[ 4- 11 ]

.

而对于线性增长的 A llee系统的模式 (式 ( 8) )尚未见到相关的报道.而自然界中同样存在着以线性增长的

哺乳动物,例如由于资源环境的限制,种群与环境达到了一种平衡,种群以大致恒定的数量线性增长.尤其

那些濒危的珍稀大型哺乳类种群如鲸鱼、熊猫等,它们在一定的时间内呈线性增长,由于其种群密度稀疏,

更容易受到 A llee效应的影响. 因此,研究线性增长的珍稀种群在 A llee效应下的最大持续生产量对生物保

护有重要意义.本文拟在与指数增长的 A llee系统的模式进行对比的基础上, 对线性增长的哺乳类种群尤

其是珍稀动物在 A llee效应下的最大持续生产量 (M SY )进行研究.

1� A llee系统的形状参数与种群大小的关系

设 W为成年个体体重均值,则 d(NW ) /dt就是种群大小为N时的生产量,对应于式 ( 7)、式 (8)可改写

为:

d(NW )
dt

= W rmK ( 1 - u )
d
u ( u - B ), ( 9)
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d(NW )
dt

= W rm ( 1 - u)
d
(u - B ). (10)

当指数增长的 A llee系统的 u的极值 uEm 满足下面的条件:

u
2
Em ( 2 + d ) - uEm (2 + B + Bd ) + B = 0, (11)

或:

d =
( 1 - uEm ) ( 2uEm - B )

uEm ( uEm - B )
, (12)

式 ( 9)之 d(NW ) /dt有极大值,其最大持续产量 MSYE 为:

MSYE = W rmK ( 1 - uEm )
d
uEm ( uEm - B ). (13)

线性增长的 A llee系统的 u的极值 uLm 满足下面的条件:

uLm = (1 + Bd ) / (1 + d ), (14)

或:

d = (1 - uLm ) / (uLm - B ), (15)

式 ( 10)之 d(NW ) /dt有极大值,其最大持续产量 MSYL为:

M SYL = W rm (1 - uLm )
d
( uLm - B ). (16)

取 Fow ler近似值
[ 11 ]
,

uEm = uLm = 0�633 - 0�187y, y = ln( lnRm ), (17)

其中 Rm为净生殖率.

图 1是B = 0�05条件下,在形状参数 d取极值情况下, 指

数增长和线性增长的 A llee系统的种群相对大小 u = N /K 的

极值 um随形状参数 d的变化关系.

从图 1可以看出, um随 d的增加而减小, 即种群相对大小

随着环境的恶化而减小.当形状参数 d小于 1时, 即种群与环

境协调的情况下, um 将随 d的增大而快速减小, 种群相对大

小受形状参数的影响较明显;当形状参数 d大于 1时, 即种群

与环境不相协调的情况下, um 将随 d的增大而缓慢减小, 种

群相对大小受形状参数的影响较小. 同时可以看出, 线性增

长模式的 um 随形状参数 d的变化比指数增长模式的 um 随 d

的变化要剧烈些.这主要是因为线性模式所描写的种群系统

的增长速度远比非线性模式所描写的种群系统的增长速度

慢,因此,前者对环境的变化要比后者更为敏感.

2� d取极大值时 A llee系统的最大持续产量

根据 Charnov
[ 6 ]
的研究,最大内禀增长率 rm 与环境容量K 一般有下面的比例关系:

rm = A 3W
- 0�25
, (18)

K = CW
- 0�75

, (19)

其中 A 3与 C为参数,而且:

A 3 =
lnRm

A 1 + A 2

, A 1 = M
- 1
/W

0�25
, A 2 = �/W

0�25
, A 1 + A 2 # 2�4, (20)

其中M
- 1
为成体寿命均值, �为首次生殖年龄.

则对应于式 ( 13)和式 (16)的最大持续产量 M SY可以改写为:

MSYE = C ( 1 - um )
d

um lnRm / (A 1 + A 2 ), (21)

MSYL = W
0�75
( 1 - um )

d
( um - B ) lnRm / (A 1 + A 2 ). (22)

剩余生产在渔业管理中有一段较长的使用历史, Charnov
[ 7]
曾经根据该管理技术及身体尺寸或异速

生长研究结果, 认为哺乳类最大持续生产量 (M SY )与身体大小无关.同时, L in和 L i
[ 4]
也认为指数增长的
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A llee系统的 MSY与个体大小无关.然而我们从式 ( 21)和式 ( 22)可以明显看出,线性增长的 A llee系统的

M SY和种群的个体大小是相关的. 因此可以认为, C harnov的结论并不适用于线性增长的具有 A llee效应

的哺乳动物.

对于指数增长的 A llee系统的最大持续生产量,林振山等人
[ 5]
已经进行了比较全面的研究.本文仅对

线性增长模式的 A llee系统 (即种群在资源的限制下,增长率下降,种群以大致恒定的数量增殖,增长曲线

呈线性状态 ) 的最大持续生产量进行研究.

从式 (22)可以看出,线性增长的 A llee系统的最大持续产量 MSYL主要由 um、B、d及 Rm、W所决定,在

这里我们先沿用 Charnov
[ 6]
的方法,即先用式 ( 17) 确定 um,再用式 ( 15)计算 d.即当 Rm净生殖率取某一

值时, 惟一地确定了种群相对大小 um和系统形状参数 d,在这里我们假定 W为一常数,即种群的个体大小

是一定的.因此,根据 Charnov的方法可以看出,最大持续产量最终是由 B (A llee效应 )和Rm即净生殖率所

决定的.

令:

yu = (1 - um )
d

( um - B ), (23)

ya = ( 1 - um )
d
( um - B ) lnRm = y ( u ) ∃ lnRm, (24)

其中 yu表示环境对哺乳种群的作用, ya表示环境与哺乳种群的相互作用.

图 2显示 B取不同值时 yu, ya与 Rm 之间的关系.

从图 2( a)可见, yu随着 Rm 的增加而降低,即环境对种群的作用随着净生殖率的增加而减弱. 同时可

以看出, yu随着 B值的增大而减小,即 A llee效应越大,环境对种群的作用就越强;但当 B < 0�001时, yu线
已经重合了,说明了环境对种群的作用受 A llee效应的影响已经很小.

从图 2( b)可见, ya随着 Rm值即净生殖率的增加而增加,但是达到顶点以后, y a几乎不再随着净生殖

率的增长而变化,即环境与哺乳种群的相互作用先是增强的,随后便逐渐稳定下来,变化很小,同时也表明

了最大持续生产量 MSY会随着净生殖率的增长先是增长, 随后渐趋稳定. 同时, ya随着 B 值的减少而增

大,说明了 A llee效应越弱, M SY越大; 但当 B < 0�001时, ya线已经重合了, 即 ya不随B的变化而变化,说

明了在 B < 0�001时, MSY受 A llee效应的影响非常小.

表 1- 2为 A llee系统在 d取极值时, 不同的净生殖率 Rm条件下的MSY值,同时令W 1 = W
0�75
.从表 1、

表 2可以发现,当 d取极值,即 d =
( um - 1)

(B - u m )
时,线性增长的 A llee系统的 MSY都会随着生殖率的增加而

增加.

而对于同一 R值, 当 B > 0�001时, 线性增长的 A llee系统的 MSY随着 A llee效应的增强而减少; 当 B

� 0�001,线性增长的 A llee系统的 MSY大致相同, 这与图 2分析的结果基本一致.
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表 1� 当 R = 3时线性增长的 A llee系统的 MSY

� � � � � Tab le 1� M SY of linear grow th sy stem

w ith A l lee effect when R = 3

ya MSYA

B = 0 0�372 1 0�1550W 1 # 2 /13W 1

B = 0�00001 0�372 1 0�1550W 1 # 2 /13W 1

B = 0�000 1 0�372 0 0�1550W 1 # 2 /13W 1

B = 0�001 0�371 1 0�1546W 1 # 2 /13W 1

B = 0�01 0�362 5 0�1510W
1

# 2 /13W
1

B = 0�1 0�277 5 0�1156W 1 # 1 /8W 1

表 2� 当 R = 15时线性增长的 A llee系统的 MSY

� � � � � Tab le 2� MSY of linear grow th sy stem

w ith A llee effect when R = 15

ya MSYA

B = 0 0�581 2 0�2422W 1 # 1 /4W 1

B = 0�00001 0�581 1 0�2421W 1 # 1 /4W 1

B = 0�000 1 0�580 9 0�2421W 1 # 1 /4W 1

B = 0�001 0�578 9 0�2412W 1 # 1 /4W 1

B = 0�01 0�558 7 0�2328W
1

# 1 /4W
1

B = 0�1 0�365 1 0�1521W 1 # 2 /13W 1

3� 不同形状参数下 A llee系统的特征研究

在第 2节讨论了 d取极值时 A llee系统的 MSY值.其中 d值由 um确定 (式 ( 15) ),而 um由 Rm确定 (式

( 17) ),即认定 R为系统独立量.但实际上,MSY与 d(NW ) /dt的最大值相关,换句话说, ( 15) 式是关于相

对于 u值的 d(NW ) /dt的导出结果.因而 u值是事实上的系统独立变量.图 3显示当 B = 0�01时不同 d值

条件下 yu和 ya随 u值的变化情况.

根据图 3( a)我们可以看出, yu随着 u的增加先是增

加,当达到顶点时,随着 u的增加而迅速下降, 即环境对种

群的作用随着种群的相对大小的增加先是缓慢增强, 随后

快速减弱.从图 3( a)可以看出 d值越小, 上升和下降的速

度越快.根据图 3( b)可见, ya却是先随 u的增大快速上

升,到达顶点后则随着 u的增大而缓慢下降. 说明了 MSY

先随着 u的增加快速上升,随后缓慢下降.并且也是 d值越

小变化的幅度越大.

图 4显示当 B取不同值时 A llee系统 d与 R的相互关

系.由于形状参数 d的增大意味着种群的生存环境的恶化,

要达到生态平衡, 物种必需增加它的净生殖率 Rm.所以劣

势种群总是有较大的净生殖率
[ 4]
.因此,从图 4可以看出两者呈正相关关系;同时,当 B � 0�001, d值曲线

几乎重合, 表明 A llee效应不改变种群与环境之间的相互作用;同时,净生殖率是 d的函数表明所有的具有

不同 B值的 A llee系统是通过控制他们的净生殖率来适应环境的.

图 5是形状参数 d与最大持续产量 (M SY )的关系.考虑到现实中,哺乳类净生殖率多在 1�6 ~ 145之

间,而从图 4可以看出形状参数一般在 0�3 ~ 3之间,这与事实相符
[ 6]
.从图 5可见,在该范围内,最大持续

产量随着形状参数的增加而增加.同时,当 B � 0�001时,几条 MSY曲线几乎重合在一起,即 M SY只与形

状参数 d有关, 而不受 A llee效应的影响.
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4� 结语

( 1) 线性增长的 A llee系统的最大持续生产量 (M SY )与

种群的身体大小相关, 从而说明了 Charnov
[ 6 ]
所认为的 MSY

与身体大小不相关的结论并不适用于线性增长的具有 A llee

效应的哺乳动物种群.

( 2) 环境对种群的作用在 B> 0�001时,会随着 A llee效

应的增强而减弱; 但当 B � 0�001时, 环境对种群的作用受

A llee效应的影响很小; 线性增长的 A llee种群的最大可持续

生产量 (M SY )会随着净生殖率 R的增长先是快速增长, 随后

渐趋稳定; 而环境对种群的作用会随着生殖率的增加而减

弱.

( 3) 在 B > 0�001,呈线性增长的 A llee种群增长的最大

持续生产量 (M SY )随着 A llee效应的增强而增加; 当 B �

0�001,呈线性增长的 A llee种群的 MSY受 A llee效应的影响很小, M SY几乎不随 B的变化而变化.

( 4) 通过计算和模拟发现,当形状参数介于 0�3~ 3之间时,呈线性增长的 A llee种群的最大持续生产

量 (M SY )随着形状参数 d的增加而增加.

通过以上的分析可以看出,当 B > 0�001时, A llee效应对呈线性增长的种群的影响较为明显,而当 B

� 0�001时, A llee效应对呈线性增长的种群的影响很小.

利用本文建立的模型对线性增长的 A llee种群的最大可持续生产量进行计算和模拟, 探讨了在不同

条件, 不同因素影响下,线性增长的 A llee种群的最大持续生产量的变化规律, 从而为保护濒危种群和实

现线性增长的种群的可持续发展提供了一定的参考价值. 由于本文仅是对线性增长的 A llee种群的最大

持续产量进行计算和模拟,而现实中的情况要复杂的多,因此还有待在实际工作中对该模型做进一步的检

验和完善.
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