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[摘要 ]  将 A llee效应引入 2-竞争种群系统,建立了具有 A llee效应的 2-竞争种群演化动态模型,对非 A llee

与 A llee竞争种群系统演化进行动力学研究.模拟结果表明: ¹ A llee效应导致两竞争种群系统具有多个平衡态.

º A llee效应使竞争共存物种无法续存甚至全部灭绝,最终平衡态值随初始斑块占有率变化而变化. » A llee效应

可能使竞争排斥物种共同灭绝, 且效应越强, 物种存活时间越短;但 A llee效应不会增强强物种的竞争优势, 反而

可能使强物种变弱, 弱物种变强, 其具有与栖息地破坏类似的影响种群竞争等级排序的作用. ¼A llee效应对种

群续存是极不稳定的干扰因素,微小的变化都将引起系统平衡态的剧变.然而较高的初始斑块占有率也可能使

原本濒于灭绝或竞争排斥的物种继续存活.
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Abstrac t: A llee e ffect is introduced in to the tw o-com pe titive species system to establish a tw o-species dynam ic model

subject to theA llee effect, and the non-A llee and A llee system of tw o-com pe titive spec ies are indiv idually sim ulated.

Num er ica l sim ulation results show tha t: ( 1) TheA llee effect cou ld lead tom ultiple stable sta tes in the two- spec ies com-

petitive sy stem. ( 2) It causes the coex istence impossible and even ex tinction of both spec ies. U ltim ate equilib rium w ill

be changed w ith in itia l patch occupancies. ( 3) W ith competitiv e exc lusion, theA llee e ffect cou ld cause all spec ies to go

ex tinction. The stronger the A llee effect is, the shorter the spec ies. surv iva l per iod wou ld be. It degrades the super ior

spec ies to be infe rio r and upg rades the in ferior superior, sim ilar in hab itat destruction a ffecting the spec ies eco log ical or-

der. ( 4) A s a destab ilizing factor in stab ility and in spec ies persistence in the evo lvement, it w ill significantly affect the

equ ilibr ium even if it is slightly changed. M oreove r, h igh in itia l patch occupanc ies m ay he lp persistence o f those go ing

ex tinction, wh ich dem onstra tes A llee effec tm ust be fu lly considered in the process of ra re anim a ls pro tection.
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  如果一个种群受到 A llee效应
[ 1]
影响,其密度低于某一阈值时, 物种将会灭绝,原因是种群密度过于

稀疏时,种群个体将难以找到配偶或近亲繁殖等因素导致出生率减小,死亡率增加,从而使种群密度出现

负增长
[ 2]

.具有 A llee效应的局域种群动态及实证研究已成为种群生态学研究关注的热点之一
[ 3-5]

.

在局域种群动态研究中,种群竞争是决定生态系统结构和功能的关键生态过程之一, 也是生态学研究

的焦点.国内外学者对种群的竞争进行了大量的研究,如林振山等
[ 6, 7]
、H ansk i等

[ 8, 9 ]
、Ovaskainen等

[ 10]
从

栖息地毁坏及景观异质性的角度研究了集合种群的竞争共存、排序和竞争优势排序下的种群长期动态.但

是,以往研究往往忽视了 A llee效应对种群动态的影响, 那么 A llee效应系统中的竞争种群能够继续共存

还是死亡? 竞争种群系统对 A llee效应的响应机制如何? 特别是那些濒危种群更易受到 A llee效应的影
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响,在人们生态环境保护意识日益强烈的今天,对这些问题进行深入探讨和研究尤为重要.

本文通过建立具有 A llee效应的 2-竞争物种演化动态模型,利用平衡态分析与数值模拟相结合的方

法,从动力学上开展 A llee效应影响下竞争种群动态的模拟与预测. 旨在揭示 A llee效应对竞争种群演化

的生态作用以及 A llee效应影响下的竞争种群的演化动态规律.

1 模型的建立

设甲乙两个种群,独自生存时密度增长均遵从 Log ist ic规律.当其共存于同一环境时, 必然会对有限资

源产生竞争作用.记 x, y是两竞争种群数量, r1、r2分别是它们的内禀增长率, N 1、N 2分别是最大环境容量.

那么两种群争夺有限资源的竞争模式
[ 11]
为:

dx
dt

= r1x 1 - x
N 1

- b1
y
N 2

,

dy
dt

= r2y 1 - y
N 2

- b2
x
N 1

, ( 1)

对于种群甲来说,竞争效应与种群乙的数量 y (相对于 N 2而言 )成正比, 与N 2成反比;比例系数 b1表

示单位数量乙 (相对N 2而言 )消耗的供养甲的食物量为单位数量甲 (相对 N 1 ) 消耗的供养乙的食物量的

b1倍.类似地,甲的存在也同样影响了种群乙的增长
[ 11]

.

将 A llee效应引进模型,提出具有 A llee效应的 2 - 物种种群竞争模型:

dx

dt
= r1x 1 -

x
N 1

- b1
y
N 2

x
N 1

- B 1 ,

dy

dt
= r2y 1 -

y
N 2

- b2
x
N 1

y
N 2

- B 2 , ( 2)

B1、B2分别表示种群甲、乙的 A llee效应系数, 使种群的增长率 r1、r2分别下降为 r1
x

N 1

- B 1 、

r2
y

N 2

- B2 . 不难看出, b1 > 1表示在消耗供养甲的资源中,乙的消耗多于甲; b2 > 1表示在消耗供养乙的

资源中,甲的消耗多于乙. 本文讨论 b1、b2相互独立的情形.

2 未受 A llee效应影响的 2- 竞争种群系统演化

通过 m atlab对非 A llee系统的 2 -竞争物种模型 ( 1)进行数值求解,得到 4个平衡态: A ( 0, 0); B (N 1,

0); C ( 0, N 2 ); D N 1

b1 - 1

b1b2 - 1
, N 2

b2 - 1

b1b2 - 1
.平衡态 (定态 ) 的稳定性将决定系统的演化方向和趋势

[ 12 ]
,

N 1、N 2、b1、b2的微小改变都将导致系统稳定性及发展方向发生变化.

211 平衡态稳定性分析

平衡态 A (0, 0), X1 = r1 > 0; X2 = r2 > 0, A 为不稳定的结点.平衡态 B (N 1, 0), X1 = - r1 < 0, X2 =

r2 (1 - b2 ),如果 b2 < 1, B为不稳定的鞍点;如果 b2 > 1, B为稳定的结点.平衡态 C ( 0, N 2 ), X1 = - r2 < 0,

X2 = r1 ( 1 - b1 ), 如果 b1 < 1, C 为不稳定的鞍点; 如果 b1 > 1, C 为稳定的结点. 平衡态

D N 1

b1 - 1

b1b2 - 1
, N 2

b2 - 1

b1b2 - 1
, $ = rr ( b1 - 1) ( b2 - 1) / ( 1- b1b2 ),如果 b1、b2 > 1,则 $ < 0, D为鞍点;如果

b1、b2 < 1,则 $ > 0, D为稳定的结点或焦点.

212 数值模拟

图 1展示了不同的参数变化导致 2-竞争种群系统可能的生态后果:稳定共存、物种甲排斥乙、物种乙

排斥甲以及两物种先共存而后其中一物种被排斥, 参数 b1、b2的变化将直接导致系统发展方向的改变.当

种群对彼此的资源消耗均小于供养对方的资源时 (即 b1 < 1、b2 < 1),两竞争种群能够稳定共存,系统向稳

定的平衡态 D演化 (图 1a).当消耗供养乙的资源时,甲的消耗多于乙 (即 b1 < 1、b2 > 1), 意味甲在竞争中

强于乙,于是种群乙终将灭绝, 种群甲逐渐达到平衡状态 (图 1b).当消耗供养甲的资源时, 乙的消耗多于

甲 (即 b1 > 1、b2 < 1),意味着乙在竞争中强于甲,于是种群甲最终灭绝 (图 1c). 当种群对彼此的资源消耗
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均大于供养对方的资源时 (即 b1 > 1、b2 > 1), 种群系统的演化方向具有不确定性,并且对甲乙种群的初始

多度非常敏感, 如图 1d,在最初 20年内,甲乙种群多度均有所增长,能够共存;而后种群甲多度迅速下降直

至灭绝,种群乙继续上升直至稳定平衡态值,原本共存种群不再共存;根据不同的初始多度,竞争物种必然

无法继续共存.

3 具有 A llee效应的 2- 竞争种群演化动态

通过 ma tlab对模式 (2)求解, 发现系统演化至 9个平衡态.分别是一个共同灭绝平衡态值 A ( 0, 0), 2

个物种甲排斥乙的平衡态值 B (N 1, 0)、C (B1N 1, 0), 2个物种乙排斥物种甲的平衡态值 D ( 0, N 2 )、E ( 0,

B2N 2 ), 4个种群共存的平衡态值 F (B1N 1, B 2N 2 )、G (B 1N 1,N 2 ( 1- b2B 1 ) )、H (N 1 - b1N 1B 2, B 2N 2 )、I(N 1 ( b1

- 1) ( b1b2 - 1), N 2 ( b2 - 1) ( b1 b2 - 1) ). A llee效应极大的影响了系统稳定性,对竞争种群的稳定与续存是

一个潜在的干扰因素.

311 A llee效应影响下的竞争共存种群动态

根据不同初始斑块占有率和 A llee效应系数的数值模拟,共存的竞争种群将产生 4种生态后果: 竞争

物种继续稳定共存、竞争物种都灭绝,物种甲灭绝或乙灭绝 (图 2及表 1).

表 1 数值模拟两稳定共存物种在 A llee效应影响下的演化

Table 1 The evo lution o f tw o species tha t competitive coex is tence under A l lee effect by num erica l sim ula tion

种群甲

增长率 r1

种群乙

增长率 r2

A llee效应

系数 B1

A llee效应

系数 B 2

初始斑块

占有率 p1 ( 0), p2 ( 0 )
物种演化情况

013 011 012 012 012、012 两物种稳定共存.改变初始斑块占有率,将改变平衡态值

013 011 012 0128 012、012 种群甲稳定,种群乙灭绝; B
1
增大,两物种均灭绝

013 011 013 013 012、012 两物种均灭绝,种群甲先灭绝

013 011 013 014 012、014 种群甲灭绝,乙达到平衡态;若 p1 ( 0)增大,物种仍可共存

  图 2及表 1的数值模拟表明两物种构成的竞争共存系统中, A llee效应及不同初始斑块占有率可以导

致多个平衡态,系统演化表现出明显扰动和复杂性. A llee效应系数较小时,原本竞争共存物种可以继续共

存,但达到平衡态的驰豫时间要比未受 A llee效应影响长得多,前者用了 80年左右的时间, 后者却需要
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350年, A llee效应使共存物种的演化变得复杂而缓慢 (图 2a) .当种群乙的 A llee效应增强, 种群甲所受影

响较小时,种群甲有可能完全取代种群乙达到稳定状态,并且种群甲平衡态值随其初始斑块占有率增大而

上升 (图 2b). A llee效应增强将导致共存物种无法继续共存并共同灭绝,即使两者具有相对较高的初始斑

块占有率 (图 2c) .当种群甲所受的 A llee效应较强时,种群乙完全可以战胜种群甲并占有斑块 (图 2d) .模

拟还发现,当物种乙的初始值很大,对斑块占有绝对优势时,即使 A llee效应影响很大,物种甲仍有可能被

物种乙替代获得竞争胜利;当两物种初始斑块占有率同时增大时,两物种在 A llee效应影响下也可能继续

共存, 说明竞争物种的初始斑块占有率及 A llee效应的微小变化都可能导致系统演化方向发生质的变化

(表 1) .

312 A llee效应影响下的竞争排斥种群动态

当消耗供养对方的资源时,甲 /乙的消耗多于乙 /甲,意味着甲 /乙在竞争中强于对方, 于是甲 /乙将逐

步达到平衡稳定状态,竞争种群将被排斥并最终灭绝 (图 1b、图 1c). 我们以物种甲竞争排斥物种乙为例

(即物种甲的竞争能力强于乙, 图 1b)进行模拟后发现,若两物种均受 A llee效应影响, 甲乙种群很可能一

同灭绝,其中弱物种先灭绝,且 A llee效应越强,物种存活的时间越短 (图 3a); 当 A llee效应对种群甲影响

较小 (B1较小 )时, 才可能维持原来种群甲对种群乙的竞争排斥状态 (图 3b), 这说明 A llee效应在强物种

排斥弱物种的竞争过程中不利于强物种保持原有的竞争优势.

尽管未受 A llee效应影响时,物种乙被竞争强的物种甲排斥, 但在 A llee效应影响下,竞争力弱的种群

乙也可能战胜种群甲获得竞争优势 (图 3c) .然而,当种群甲的初始斑块占有率增大时,两物种可能不再是

竞争排斥,而是竞争共存并最终共同达到平衡态 (图 3d).

综上表明,物种甲竞争排斥物种乙的过程在 A llee效应影响下转变为 4个平衡态 ( A llee效应影响下物

种乙排斥物种甲的演化与此完全类似,本文不再赘述 ) . A llee效应不会增强物种甲 (强物种 )对物种乙的

排斥强度,反而使强物种失去原有的竞争优势,甚至与弱物种一同灭绝. A llee效应越强, 竞争物种存活时

间越短.强弱物种所受 A llee效应不同,会导致强物种继续排斥弱物种或弱物种战胜强物种的不同生态后

果;种群的初始斑块占有率对种群能否续存起很关键的作用,可能使原本竞争排斥的种群向稳定共同续存
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方向发展.

4 讨论

本文运用非线性动力学方法,建立了具有 A llee效应的 2- 竞争物种演化动态模型. 经过平衡态分析

及数值模拟我们发现, A llee效应导致两竞争共存的物种构成的系统具有多个平衡态 (图 1a、图 2) ,并且最

终平衡态值随种群初始斑块占有率变化而改变, 这对种群管理与保护具有重要的启示意义. 例如不受

A llee效应影响的两竞争物种 (方程 2)侵占一个空斑块时,如果它们可以通过竞争达到稳定共存, 两物种

各自占有斑块的一定比例,群落的构成与侵占顺序及初始斑块占有率无关. 如果两竞争共存的物种均受

A llee效应影响,就将有 4种不同的群落构成: ( a)两物种继续竞争共存,但达到共存的驰豫时间要比不受

A llee效应时长的多; ( b)、( c)只有竞争力强的物种生存或只有竞争力弱的物种生存, 即 A llee效应导致共

存物种彼此竞争排斥; ( d)两物种均灭绝. 这说明 A llee效应对物种灭绝的影响是很明显的,种群系统演化

过程也表现出显著的扰动和复杂性. 因此, 在对具有 A llee效应的物种, 特别是濒危物种进行管理与保护

时,要充分考虑 A llee效应.

在未受 A llee效应影响的竞争种群演化过程中,竞争能力强的物种可能排斥弱物种并夺取生境斑块

(图 1b、图 1c) .在 A llee效应影响下,两物种很可能都灭绝,且效应越强, 灭绝时间越早. A llee效应还可能

导致强物种竞争排斥弱物种的过程向完全相反的方向发展,使弱物种变为强物种, 强物种变为弱物种,这

与 N ee和 M ay在研究栖息地破坏对两竞争物种影响的结果相同
[ 13]

, 栖息地破坏降低了强物种的平衡态

多度, 同时增加了弱物种多度, 说明 A llee效应具有与栖息地毁坏同样的影响集合种群续存和等级排序的

负面作用.此外, 初始斑块占有率对物种能否续存起很大作用,即使在 A llee效应影响下, 较高的初始斑块

占有率也可使原本濒于灭绝或竞争排斥的物种继续存活,并逐渐达到平衡状态 (表 1、图 3d) .

本文运用动力学建模及数值模拟,分析了具有非 A llee与 A llee竞争种群系统的演化动态. 自然界中

物种相互竞争的物种更多,并且在集合种群演化中似 A llee效应对物种续存也是极大的干扰因素.那么,

具有 A llee效应的 n-种群如何演化以及集合种群对似 A llee效应影响又有怎样的响应将是下一步深入研
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究的方向.
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