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水生态食物链多平衡态问题的理论研究

林振山‘,Li Larry2
(I.南京师范大学地理科学学院 南京 210097: 2. Ecological Complexity and Modeling Lab.University of California,

Riverside. CA 42521-0124. USA)

摘要 生态食物链的多平衡态问题关系到生态多样性 由于生态食物链复杂的非线性过程，使得该问题的

理论研究困难重重。建立了一个生态食物链的准三分子模型.并讨论了系统的定态解及其稳定性。研究结

果表明 ((I)在定态里，浮游植物的密度正比于溶解营养物的密度、光合作用过程的速率，而反比于游泳掠

夺者的捕食速率;(2)如果溶解营养物的密度和光合作用过程的速率都很小，或者掠夺者的捕食速率过大，

系统将是不稳定的;(3)生态食物链系统是一空间有序的结构，这揭示了生态群落的演替和多样性的动力

学机制。
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The euilibrium states of food-chain of aqua-ecosystem
LIN Zhen-Shan, Li Larry   (1. Department of Geography, Nanjing Normat university, Naming 210097, 2.
Ecological Complexity and Modeling Lab.。University of California, Riverside. CA 92521-0124, USA). Aeta Eeologica

Sinica.2003,23(10):20"^2072.

Abstracts The Trimolecular model or Brusselator, first introduced by Prigogine Brussels school of

thermodynamics, is one of the simplest models of a nonlinear chemical system for which the relative

concentration of the constituents can oscillate in time, or can exhibit nonlinear waves. It possesses two

initial "reservoirs", two intermediates and two "final products".  Spatially varying steady states,

temporally oscillating homogeneous states and nonlinear traveling waves in the system, which only become

stable far from equilibrium, have been called dissipative structure by 1. Prigogine because their very

existence depends on dissipative processes. Here we developed a modified-Brusselator to show how the

spatio-temporally self-organized pattern can be formed in a simple food chain. Our analyses of this model

indicate that: (1) at the steady state, the density of zooplankton is proportional to the concentration of

dissolved nutrients and the rate of photosynthesis, and is inverse proportional to the predating rate of top

predators the normal modes with wave number tend to stabilize the ecosystem; (2) if the concentration of

dissolved nutrients is small, the rate of photosynthesis and predating rate of zooplankton are very small or

the predating rate of the top predator is very large, the system is unstable; (3) the change of the density

of zooplanktona always lags a phase behind any change of phytoplankton; and (4) both explicit forms of

the steady-state solutions and the time-dependent solutions show that spatio-temporal pattern formed in

this ecosystem is dissipative structure. As we move away from equilibrium, new macroscopic modes
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(dissipative structures) can suddenly appear in this food chain. leading to dramatic new macroscopic

behavior.

Key words ;lirusselator; food chain; ,patio-temporal pattern formation; dissipative structure

文t抽号 1000-0933(2003)10-2066-07 中圈分类号 Q141 文欲标识码 A

    由于浮游动物在调节海洋生物生产中的关键作用 ，对其摄食生态学的研究一直是海洋生态学研究的

一个重点卜刘.生态食物链的多平衡态问题关系到生态多样性，但由于生态食物链复杂的非线性过程，使得

该问题的理论研究困难重重。在生态系统的演化中，连续稳定是很重要的，而生态系统里所有的生命则都

取决于对外界能源(库)— 太阳辐射的利用[}7.入射能量的一部分通过光合作用转化为活的有机体。虽然

浮游植物在分解代谢过程中释放出一部分势能，但大量的剩余能量还是以有机物的形式得以积累。作为消

费者.浮游动物(zooplanktons)和浮游植物的掠食者则依赖于这些势能的积累。在新陈代谢的氧化活动中，

相当一部分的消费物质以动能的形式释放出去，但是剩余的物质则被转化为他们身体中的复杂的化学物

质[s1然而，当它们死后，作为潜在能源的所有有机体都转化为腐殖泥细菌的有机体 而这些细菌有机体可

作为各类消费者的能源。所以，细菌是食物链里另一类重要的库。在食物循环里，浮游植物和浮游动物

(zooplanktons)发挥了十分重要的中间作用。浮游植物和浮游动物(zooplanktons)质量的变化，必将导致两

个最终产物— 浮游植物的掠夺(食)者和游泳掠夺(食)者质量的变化。所以，浮游植物和浮游动物的总量

变化在生物食物链里是十分重要的。

    为研究营养一浮游植物一浮游动物一鱼食物链的形成及其动力学机制，已建立了许多的动力模式[s-}ol然

而，几乎所有这些模式都是关于一个库和一个最终产物(鱼，或掠夺者)的，都不能从数理上解释生态食物

链的复杂的非线性过程。要研究该类问题，如浮游植物和浮游动物的多平衡态和时、空分布，必须建立关于

两个库和两个最终产物的非线性动力学模式。非线性种群的竞争模式已发表了不少[m-;1，但有关生态食

物链的非线性动力模式却很少。

    本文建立了以浮游植物和浮游动物为中间变量的食物链动力模式，该模式依赖于两个库和两个最终

产物。本文建立了准三分子食物链动力学模式并分别研究了定态的线性稳定性、定态的有序结构和时一空

耗散结构.

1 准三分子生物桂徽型

    为了研究浮游植物和浮游动物的多平衡态问题，必须建立起有关的生物过程的速率动力学方程

Lindeman[01曾指出:营养一浮游植物一浮游动物一鱼食物链定性食物循环的部分生物过程为:①浮游植物通过

光合作用吸收溶解营养物质;②浮游植物和腐殖细菌的质量被转化为浮游动物和浮游植物的掠夺(食)者

的质量;③游泳掠夺(食)者捕食浮游动物。如果考虑到浮游动物摄(掠)食浮游植物的过程是一非线性过

程，并用A表示溶解营养物密度，B为腐殖质细菌密度，X,Y分别为浮游植物和摄食浮游植物的浮游动

物密度，D,E分别为摄食腐殖质的浮游动物和捕食浮游动物的游泳掠夺者的密度，就可以将Lindeman['1

的定性食物循环理论用以下的生物过程速率反应式来表示:

                              A二 X                                            (1)

                          召+X三 。+y (2)

                          2Y+X三 3Y                                        (3)

                              y上 艺 (4)
反应式(1)表示浮游植物(X)通过光合作用k。吸收溶解营养物质(A);(2)式表示浮游植物和腐殖质细菌

(B)的质量被转化为摄食浮游植物的浮游动物(Y)和摄食腐殖质的浮游动物(D)的质量(转化速率为k,);

(3)式表示摄食浮游植物的浮游动物的非线性摄食过程(摄食速率为k,)i(4)式表示捕食浮游动物的游泳

掠夺者(E)浦食浮游动物过程，其捅食速率为k,。有必要指出，Lindeman[s[的定性食物循环理论是一近似理
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论 因为没有考游泳动物对浮游植物的摄食作用

    方程(1)一(4)就是本文提出的营养一浮游植物一浮游动物 鱼食物链定性食物循环的部分生物过程(反

应)速率的动力学模式，显然它是一个关于两个库(溶解营养物A和水(海)底的腐殖质B)和两个最终产物

(浮游植物X和摄食浮游植物的浮游动物Y)的动力学模式。通过对方程(1)̂-(4)的研究来揭示浮游植物

和浮游动物的时、空分布及其稳定性情况.而浮游植物和浮游动物的时、空分布及其稳定性情况对营养 浮

游植物一浮游动物一鱼食物链以及对鱼资源的可持续性发展都至关重要

    Prigogin的三分子模式[D,」为

(5)

(6)

，二 X

刀+X上 刀+y

(7)

(8)

Y+2X上 3X

  X k'E
其中X,Y分别为中间变量浓度;A,B分别为反应物(库或源)的浓度;D,E为生成物浓度。

    将模式((1)̂-(4)与三分子模式((5)-(8)相比较.可以发现模式的第一、第二方程是一样的，但第三和

第四方程则是不同的。为此，将模式((1)̂  (4)称为准三分子模型 准三分子模型是一全新的模式，它所描写

的将是与Prigogin的三分子模式所描写的完全不同的另一类双源、双库的动力学机制(关于生物过程速率

或化学反应速率或物理过程速率).

    对于(1)一(4)反应式，有以下的(关于生物过程的)速率方程

走A一k,$g一k,g?'+B, v= X

k,$X+龙gy，一k, Y+乃，v;SY,

 
 
--

一一

欲
了

贫
百

产|

!

‘
!
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其中D和D:分别为浮游植物和浮游动物的扩散系数

3 平衡态及其租定性分析

    为方便起见，引进以下的标度变换

                      t二k4i, X=(k,/k,)... N, Y = (k,/k,)-T',

                        D;=及/k� A二(k;k,/k,)vlA, B=(k,/k,)B

将(4)式代人(3)式，有:

A一 BX一 XY'十 D, v; X

BX+XY,一Y+D, o; Y

将研究方程(11)在Dirichlet(固定)边界条件下，〕的解:

                              X2:=A,y2:二刀1A

方程(11)在Dirichlet边界条件下的定态解为:

                                          IX.=AAA'+B)

                                              l y�=A

夕。二(k, /k, )A

    k,k;A

  (9)

(10)

(11)

(12)

(13)

(14)

(15)

 
 
一一

-一

aX
-祝
ay
-祝

十

、

1
|

又o=k,k;R+k,k;A'

    (14)说明了:(1)在定态里，浮游动物的密度是正比于光合作用速率和溶解营养物质的密度，而反比于

游泳掠夺者的捕食速率,(2)在定态里，浮游植物的密度与光合作用速率、溶解物质密度、腐植细菌密度、游

泳掠夺者的捕食速率、浮游动物摄食浮游植物的摄食速率等食物链因子均有关系，而且为非线性关系
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为研究定态的稳定性[11)，给定态(X., Y})一少扰动(，，户(二<X",y<Y,J:
                                        IX二X 十了

(16)

                                                  IY=Y�+y

将(16)代人系统((11)，有以下的线性化扰动方程

a/ _lam/
二;-} 1= 石I   I

ar(夕/ lyl
(17)

在边界上

i= y拼 0 (18)

而线性算子7..

一A'一B+D, 0' 一2A'八A'+B)

(19)

刁
一

书

A'+ B (A'一B)/(A'十B)十/D} Vz

                                                                                了U翩
为研究在t-.-时解的渐近行为，有必要求出算子I,的本征值wm和本征矢}_，!:

                                                                                                          、V�1

  /U�)     /Um1

LIv_{一“IVJ (20)

Um3=V2:二。 (21)

而。{二)的本征解是:
{=1 。 _1 U-I
} }= L “ 一州 ，，}
syr 一 、犷.1

(22)

    由Lyapunov稳定性理论{Ps〕可知，当
                                                  Rew�< 0

参考定态 (Xo A!(A'+B), Yu=A)是渐近稳定的。

    为方便起见.以下只讨论一维的扩散情况，既

(23)

v2一d2dr2， 0<r<,a (24)

这里a是系统的尺度。

    由于算子72的本征函数是三角函数，考虑边界条件(21).设算子L的本征矢为以下形式:

I001=(̀}la;。二，。一1,2,---
、V. l    }c21     a

(25)

    将上述的本征矢代入方程(20)，由所得的齐次线性方程组可知

解，即:

.仅当(17)式行列式等于零才有非零

一A2一B一D;一%

        A'+ B

        一2A丫(A'+B)

(A2一B)l(A'+B)一D;一气
(26)

从而可以求的扰动方程(17)的特征根

                                    wt,一音[T士(T2一4d)门 (27)

其中: T二(A2一B)/(A' + B)一A，一B一D;一D',                       (28)

                    d=(A'+B) (1+撰)+D;D;一D; (A'一B)八A'+B)                  (29)

    根据非线性稳定性分析理论，如果T<0。那么特征根的实部Re(m:)为负值，扰动将随时间的增长而

衰减.所以，定态(X,,Yo)将是稳定的.由于侧=几矿护/矿，1=1，2，其值将随。的增大而迅速变大(从而使

T<0).所以，有以下结论:
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    (1)具有，、二的那些简正模 有使水生态食物链系统稳定的趋势

    (2)对于大尺度(a大则Di小)、低浓度且扩散系数小的系统，低模数(别小)的简正模可以驱使水生态

食物链进人时间周期解的不稳定区

    另一方面，由于A=(k;k,lk,)"A,B=(k,lk,)A如果溶解营养物质的密度A较大或很大、光合作用k,

和浮游动物摄食浮游植物的摄食速率k:都较大、或者游泳掠夺者的捕食速率k;较小都将导致(( (-A'-B)

<。为较小的负值。从而TGO，特征根的实部Re (w勃为负值。所以，有以下结论:

    (3)如果溶解营养物质的密度A较大或很大、光合作用k和浮游动物摄食浮游植物的摄食速率k:都

较大、或者游泳掠夺者的捕食速率k较小则都将有利于水生态食物链的稳定。反之.如果溶解营养物质的

密度A较小或很小、光合作用k和浮游动物摄食浮游植物的摄食速率k。都较小、或者游泳掠夺者的捕食

速率k，较大则都将驱使水生态食物链远离原来的平衡态，则意味水生态食物链的变异或突变

    根据判别条件。=。，还可以发现一临界曲线:

B;一合(2A'十D',)+专(2A'、D',)'一，'LA'+D} (D} - 1) l1 t DJ;}‘
(30)

、+D;I2十1' 8A'D;2,1+D,+州‘

一

    图1表示沿着临界曲线B'..B作为，的函数。根

据非线性理论[U,,,,]，曲线B'.上对应于，为整数的点

是时间周期解的分岔点。当B从小值区域增大时，第一

个分岔点出现在。=1处.第二个分岔点出现在m=2

处，⋯ ，以此类推。这不仅揭示了水生态食物链空间

分布的多样性，还预示了水生态分布多样性的动力学

机制 即不同区域的空间扰动(即不同的简正模态。)

将导致水生态系统空间的不同分布。

4 定态耗傲结构的分歧级胜解

    以下讨论该系统的定态分歧解，即系统的扰动解

或系统的空间分布r("(r)y(r))，这里的r是系统的空

间尺度.这将从数理上直接揭示生物分布(空间分布)

的多样性。

，3

em

0 0

图1                         d=0时定态分岔的临界曲线B;..参数取A=

0.02. Da'la'=0.02

Fig. 1  The diagram of crhicaf curve (d=。)with

bifurcation of steady-stare solution. The parameter A=

0.02)hc'/a'=0. 02.

将(16)式代人(11)式，可得扰动!二)的非线性定
态方程为:

二 (一A'一B+A 0')s一
2A'
A'+By一万AA'+ B、一2Azy一”’一。

(31)

= (A'+B)s+ 旁端+D' 0e)，十矛AA' + Byz+2Aay+-Y'一。

趾
-氏

勿
一改

!

J
唱l

es

为了能求出扰动{’)的显式.不仅必须求出(25〕式的系数，还需求出、，线性的各级系数。为此，将{’)作以
下级数展开:

(二{一(Yt卜一(Yz卜⋯
axy!一LI v)+(厂‘)一

(32)

(33)

其中
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，
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ee
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|
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es

        L=人+已L +护L:+·

          B=B。+目刀】+护几 +

        h=砂臼1+扩几+砂口3+

一AZ一双+Dl口子 一2A2/(AZ十B)

(34)

(35)

(36)

(37)

沌2+B (AZ一B)/(乃2+及)+DZp矛

l

胜

 
 
 
 

一- 
 
 
 

人

B一B:一(，2+警)+专(拜铁+。、2{‘ (38)

将(32)、(34)~(36)代人(33)式，并按‘的幕次取等式得

:一= O (39)

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

a

 
 
 
 
 
 

气

-

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

+

�
L‘
‘

甽l
w
e

试
、

!

=一 乙 立。 (40)

=一LZ (41)

炙一:)+(全。} (42)

毛

yl

几

关

菩乙五

八

为

丸

为

几

扎

其中

_厂一“‘
    L 卢1

ZA乞奋风

一ZAZQ?夕

2A2Q2口

(43)

干

︺

LZ=厂一“2
L 月:

  O =

(44)

一2A2牙月，+守月:

(Az十及)一‘

al = 0

口:=仁A八A，+B)鱿+ZA了)

0:二ZA，1):/(八2+尽)一AI夕少}/(AZ+B)?+ZA(x少:+夕x:)+二夕釜

(45)

(46)

(47)

(48)

从而可以求得

{了1卜}，:立*{，in:
        t了二1又}

(49)

其中

尸 钾

根据Fredh。1，择一定理[14〕，可以求出准确到任一级的近似、。线性解{‘2)，{‘3{，一{’·}，(，一。，4，⋯)

由方程(49)得知.在相空间里浮游动物的变化振幅是浮游植物的豁 ，。
    综上得出以下的结论:

    准三分子水生态食物链系统的定态扰动解是不同振幅、不同空间频率的正弦展荡的叠加，从而揭示了

浮游植物和浮游动物空间分布的多样性和有序性。从而间接说明了以浮游植物和浮游动物为食物的鱼群

在海洋里的空间分布的多样性和有序性

5 抢论

万方数据
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    本文根据将Lindeman的定性食物循环理论建立了描写非线性营养一浮游植物一浮游动物一鱼食物链过

程的准三分子动力模式。研究结果表明 在定态里，浮游植物的密度正比于溶解营养物的密度、光合作用过

程的速率、而反比于游泳掠夺者的捕食速率;如果溶解营养物的密度和光合作用过程的速率都很小，或者

掠夺者的捕食速率过大，则将导致系统的不稳定.而有关的定态解说明了准三分子水生态食物链系统在远

离平衡态时，将出现空间上的有序结构 从而揭示了生态事物链丰富多彩和生态多样性的动力学机制之一

— 丰富的空间上的有序结构。正是由于作为中间变量的浮游植物和浮游动物密度在空间上呈现出有序

的分布和结构，才使得赖以生存的鱼类、虾类等游泳掠夺者亦表现出时空的有序分布和生物多样性
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