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封面图说: 白鹭展翅为梳妆,玉树临风巧打扮———这是大白鹭繁殖期时的美丽体态。 大白鹭体羽全白,身长 94—104cm,寿命
20 多年。 是白鹭中体型最大的。 繁殖期的大白鹭常常在湿地附近的大树上筑巢,翩翩飞舞吸引异性,其繁殖期背部
披有蓑羽,脸颊皮肤从黄色变成兰绿色、嘴由黄色变成绿黑色。 大白鹭是一个全世界都有它踪迹的广布种,一般单
独或成小群,在湿地觅食,以小鱼、虾、软体动物、甲壳动物、水生昆虫为主,也食蛙、蝌蚪等。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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局域种群的 Allee 效应和集合种群的同步性

刘志广1,*,赵摇 雪2,张丰盘1,陈爱敏1

(1. 河南大学 数学与信息科学学院 应用数学研究所,开封摇 475004; 2. 河南大学 医学院, 开封摇 475004)

摘要:从包含 Allee 效应的局域种群出发,建立了耦合映像格子模型,即集合种群模型。 通过分析和计算机模拟表明:(1)当局

域种群受到 Allee 效应强度较大时,集合种群同步灭绝;(2)而当 Allee 效应强度相对较弱时,通过稳定局域种群动态(减少混

沌)使得集合种群发生同步波动,而这种同步波动能够增加集合种群的灭绝风险;(3)斑块间的连接程度对集合种群同步波动

的发生有很大的影响,适当的破碎化有利于集合种群的续存。 全局迁移和 Allee 效应结合起来增加了集合种群同步波动的可

能,从而增加集合种群的灭绝风险。 这些结果对理解同步性的机理、利用同步机理来制定物种保护策略和害虫防治都有重要的

意义。
关键词:Allee 效应;迁移;完全同步;耦合印象格子模型

Allee effects of local populations and the synchrony of metapopulation
LIU Zhiguang1,*, ZHAO Xue2, ZHANG Fengpan1, CHEN Aimin1

1 Institute of Applied Mathematics, School of Mathematics and Information Sciences, Henan University, Kaifeng 475004, China

2 Medical college of Henan University, Kaifeng 475004, China

Abstract: A metapopulation describes a system of many small and extinction鄄prone fragmented local populations that are
connected via migration. Spatial synchrony of oscillating populations has been observed in many ecological systems, and
identifying its causes has attracted the interest of ecologists. Theory has shown that spatially autocorrelated environmental
noise, dispersal, and trophic interactions are capable of producing spatial synchrony. Synchrony of a metapopulation has
been shown to be detrimental to its persistence because all local populations may go extinct simultaneously.

Allee effects at the local population level and Allee鄄like effects at the metapopulation level are important topics in
ecology and conservation. Allee effects result in the existence of a threshold density below which the population goes
extinct. At low density, fecundity may decrease while mortality may increase because of a range of factors including
difficulties in finding mates, social dysfunction and inbreeding depression. These demographic changes lead to negative
population growth rates and ultimately extinction. Many studies have demonstrated the potential importance of Allee effects
for the dynamics of small populations, range expansion, community composition and biological invasion. It is widely
accepted that Allee effects may increase the extinction risk of low density populations. However, insufficient attention has
been paid to the relationship between metapopulation synchrony and Allee effects within local populations. By incorporating
detailed information on dispersal strategy in a heterogeneous landscape, we were able to address the following questions:
(1) how do Allee effects affect the synchrony of metapopulations? (2) Does the impact of the Allee effect depend on the
dispersal strategy?

In this paper, we begin by assuming that local populations experience Allee effects and construct a coupled map lattice
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model of connected local populations, i. e. a metapopulation model. A stability criterion for synchrony involving the
Lyapunov number of the local population system, the frequency of dispersal and the network configuration matrix was
obtained by Earn et al. We extend these ideas to the situation of a metapopulation comprising local populations subject to
Allee effects. Using analysis and simulations, the results suggest that when the intensity of the Allee effect on local
populations is strong, the metapopulation goes extinct; (2) when the intensity of the Allee effect on local populations is
relatively weak, the local populations fluctuate in synchrony. In this latter case, the metapopulation persists, but the
synchronous fluctuations of the local populations cause it to be more susceptible to environmental and demographic
stochasticity, which increases metapopulation extinction risk; (3) the connectivity of the network has an important effect on
metapopulation synchrony, and fragmented habitat is beneficial for metapopulation survival. Global migration combined with
Allee effects increases the possibility of synchronous oscillation, and therefore enhances extinction risk of the
metapopulation. As a result, when local populations are subject to Allee effects, the metapopulation quickly goes extinct or
has a relatively high extinction risk. Allee effects have a deleterious effect on metapopulation persistence. These results may
play an important role in understanding the mechanism underlying population synchrony as well as in developing
conservation management plans and controlling the abundance of pest species.

Key Words: Allee effect; migration; coherent; coupled map lattices

Allee 效应[1]引起了近乎生态学各个方面的关注。 如果一个局域种群受到 Allee 效应的影响,即种群的数

量低于一定值时,由于寻找配偶的困难,社会性功能异常(例如保护幼体,觅食,警戒分工等),近交衰退等原

因导致种群增长率减小甚至出现负增长(对应弱 Allee 效应和强 Allee 效应),以致最终走向灭绝。 这方面的

理论探讨和实验观测一直都是种群生态学研究的热点之一[2鄄3]。
同时,随着人们对空间在生态学研究中重要性的认识,生态学家正在尝试把 Allee 效应这一生态现象的

研究拓展到更广的空间尺度上去。 集合种群是由大量在空间呈斑块状离散分布的具有灭绝风险的小局域种

群通过迁移连接而成的。 周淑荣和王刚[3]从局域种群出发,建立一个既包含局域种群动态,又包含集合种群

侵占率的模型,利用计算机模拟研究发现当局域种群受 Allee 效应影响时,出现了一个占据斑块的阈值,低于

这个值时,集合种群将灭绝。 这个阈值与局域种群 Allee 效应强度、单位迁移率、迁移死亡率和占据斑块的初

始种群大小都有关系。 此现象也就是被 Amarasekare 称为的集合种群似 Allee 效应[4]。 也就说,局域种群的

Allee 效应也会影响到集合种群的续存,当初始占有斑块较少时,这种影响是非常严重的,会导致灭绝的出现。
那么如果初始占据斑块比例较大时,集合种群的续存情况又会如何呢?

集合种群的同步性与集合种群的续存是密切相关的。 Hanski[5] 强调典型的集合种群要求各个局域种群

的动态不能完全同步。 完全同步不利于集合种群的续存,因为它在大的全局干扰的情况下可能导致入侵新斑

块是不可能的。 Allen 等人[6]的研究表明混沌波动减少了斑块间同步的程度,从而减少了灭绝风险。 Heino
等人[7]也注意到续存更多是和非同步相关。 在实验方面也有类似的结论出现[8]。 其中,Earn 等人[9] 建立了

更加准确的联系,斑块间的同步程度和集合种群的续存是正相关的,且利用通过迁移耦合的简单动态系统

(Logistic 映射),分析了迁移率和最大增长率与集合种群同步性的关系,得到了单物种集合种群同步的重要判

别条件。 因此,受 Allee 效应影响的局域种群所组成的集合种群同步性的研究对研究集合种群的续存很有

帮助。
本研究将从受 Allee 效应影响的局域种群出发,建立一个通过不同迁移方式耦合起来的单物种集合种群

模型,从而考察 Allee 效应对集合种群同步性的影响,并讨论集合种群的续存。
1摇 模型

本研究采用耦合了弱 Allee 效应的 Logistic 模型:

2 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇
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xt +1 = f(xt) = rxt(1 - xt)
xt

a + xt

式中, xt 表示种群在 t 时刻的密度, r 表示繁殖率, 项
xt

a + xt
表示弱 Allee 效应[2],a 表示 Allee 效应强度, a 值

越大表示局域种群受到越强的 Allee 效应的影响。
与 Earn 等人[9]相同,本研究利用耦合印象格子模型,考虑一维的 N 个斑块组成的格子,且采用周期边界。

格子上物种的迁移通常由两个因素决定:迁移个体数目和个体在空间中的迁移距离。 在理论生态学的研究

中,迁移个体数目通常可有两种类型:非密度依赖和密度依赖的迁移模式。 而个体在空间中的迁移距离可分

为局域和全局的迁移状态。 为了便于分析,本研究采用非密度依赖的迁移方式(即常数比例的迁移),且假设

没有迁移死亡发生。 在格子上考虑两种简单的迁移状态:全局迁移和最近临体迁移,其它现实的迁移状态介

于这两种极端情况中间。 假设每个斑块上种群先繁殖然后迁移,因此迁移后斑块 i 上种群在时间 t + 1 的数

量为:

xi,t +1 = 移
N

k = 1
mik f(xk,t) 摇 i = 1,…,N

式中, mik 表示从斑块 k 迁移到斑块 i 的个体的比例, N 表示斑块数, M = (mik) 是迁移矩阵。 对于全局迁移,

即每个斑块上有比例为 m的个体平均迁移到其它 N - 1 个斑块上,则迁移矩阵为: mi,k =
m / (N - 1),i 屹 k
1 - m,{ i = k

。

对于最近临体迁移,即每个斑块上有 m / 2 迁移到两个最近的斑块,故迁移矩阵为:

M =

1 - m m / 2 0 … m / 2
m / 2 1 - m m / 2 … 0
0 m / 2 1 - m … 0
左 左 左 埙 左
m / 2 0 0 左 1

æ

è

ç
ç
ç
ç
ç
ç
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ø

÷
÷
÷
÷
÷
÷

- m N伊N

2摇 同步性判据

对于同步的定义有很多,这里采用完全同步,即各个斑块上的种群动态完全相同。 Earn 等人[9] 分析了

Logistic 的集合种群模型后得到了完全同步性的判据。 运用他们的结果,并且结合本研究的情况,很容易得到

本研究情况的同步性判据如下:
1)如 e滋 姿 < 1,完全同步性是可能的(动力学上对应于局域稳定的同步解)。
2)如 e滋 姿 > 1,完全同步性是不可能的(动力学上对应于不稳定的同步解)。
3)如 rmax 姿 < 1,完全同步性是不可避免的(动力学上对应于全局稳定的同步解)。
其中, 姿 是迁移矩阵的次主值特征根(即模第二大的特征根),对于全局迁移 姿 = 1 - [N / (N - 1)]m ,而

对于最近临体迁移 姿 = 1 - [1 - cos(2仔 / N)]m 。 滋 是单斑块动态的最大 Lyapunov 指数, 滋 = lim
T寅¥

1
T移

T-1

t = 0
log f忆(xt) = lim

T寅¥

1
T移

T-1

t = 0
log (xt + a)(2rxt

2 - 3rxt
3) - rxt

2 + rxt
3

(xt + a) 2 。 rmax 是单斑块内的最大繁殖率, rmax

= supx f忆(x) = r
1 + a 。

3摇 结果

为了更清楚的理解 Allee 效应对局域种群稳定性的影响,利用分岔图进行分析。 图 1 把局域种群的动态

分岔图与集合种群出现同步波动可能性的参数区域图叠加在一起,以便对照分析。 图 1a,b 中 a = 0 是没有

Allee 效应的情况,即 Earn 等人所研究的情况。 为了方便与具有 Allee 效应的情况比较,集中在 2 < r < 4 的情

形。 图 1 c,d 是具有 Allee 效应的情形,Allee 效应强度 a = 0. 05。 很容易看到,Allee 效应具有稳定局域种群

动态的作用,很弱强度的 Allee 效应( a = 0. 05)就使得混沌发生的参数区域大幅的较少(对照图 1a 与 c 或 b

3摇 1 期 摇 摇 摇 刘志广摇 等:局域种群的 Allee 效应和集合种群的同步性 摇
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与 d 中的分岔图),这一点与以往的研究是一致的。
具有 Allee 效应的集合种群,全局的迁移模式(图 1c)比最近临体的迁移模式(图 1d)更容易让集合种群

产生同步性波动,这与没有 Allee 效应时的结果(对比图 1 中 a 与 b)一致。 此外,在两种迁移模式下都发现了

Allee 效应减少了非同步性的参数区域(黑色区域),相应的可能出现同步波动的参数区域增加了(灰色区

域),因此 Allee 效应加强了集合种群同步性的可能。 同步性出现的可能性与局域种群动态是密切相关的,稳
定和周期波动的种群比较容易出现同步性波动,而混沌的种群动态不易出现同步性波动[6],这从分岔图与参

数域的对照很容易发现。 从这个角度来看,Allee 效应正是通过稳定局域种群动态来减少集合种群非同步的

可能性的,也支持了使得局域种群稳定的生态因子也是集合种群同步因子的观点。

最近临体迁移

图 1摇 简单集合种群模型同步波动的可能性,以繁殖率 r 和迁移率 m 为函数,并且叠加了局域种群的分岔图

Fig. 1摇 Possibility of coherence in a simple metapopulation model as functions of fecundity ( r) and the migration fraction (m), the graphs

are superimposed on the bifurcation diagram of local population dynamics

白色表示同步波动不可避免,灰色表示同步波动可能发生,黑色表示非同步波动;参数: N = 10,图 a 和 b 不受 Allee 效应影响 a = 0,图 c 和

d Allee 效应强度 a = 0. 05

摇 图 2摇 非同步波动发生的比例作为 Allee 效应强度 a 的函数

摇 Fig. 2摇 Proportion of asynchrony as Allee effect intensity a

(N=10)

为了研究不同强度 Allee 效应对集合种群同步性的

影响,把其它参数固定,让 a 变化。 因为非同步的局域

种群动态有利于集合种群的续存,故重点关心非同步波

动发生的比例随 Allee 效应强度的变化情况。 这里,非
同步波动发生比例的值等于非同步波动发生的参数区

域面积除以所讨论的整个参数区域面积 (如当 a =
0郾 05,全局迁移时,即图 1c 的情形,此时,非同步波动比

例等于图中黑色区域面积除以整个参数区域面积). 非
同步波动发生比例与 Allee 效应强度 a 的关系如图 2。
8 可见,随着 Allee 效应强度的增加,非同步波动发生的

比例越来越低。 全局迁移比最近临体迁移具有更低的

非同步波动的可能性,也就是说在 Allee 效应的作用下,

4 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇



http: / / www. ecologica. cn

全局迁移比最近临体迁移更容易同步。
同时,通过局域种群动态图(图 3:r=3. 5, m=0郾 4),可以看到全局耦合下,较大强度的 Allee 效应导致各

个局域种群同步灭绝,而在强度较小时,各个局域种群发生周期和平衡态的同步波动。

图 3:全局耦合下不同 Allee 效应强度的各个局域种群密度的动态

Fig. 3摇 Density of local population of different Allee effect intensity under equal coupling

N=10, r=3. 5,m=0. 4

3摇 结论与讨论

本研究利用前人的理论[4],拓展得到了适合本研究情况的完全同步的判据。 据此,分析了 Allee 效应对

集合种群同步性的影响。 研究发现:一方面,Allee 效应正是通过减少局域种群混沌动态从而加强了集合种群

的同步性。 非同步的波动被认为有利于集合种群续存。 随着 Allee 效应强度的增强,这种非同步发生的可能

性越来越小,故 Allee 效应不利于集合种群续存。 另一方面,局域种群经历很强的 Allee 效应时,此时集合种

群同步灭绝,这与周淑荣和王刚[3]得到的结论一致。 进一步,局域种群经历相对较弱的 Allee 效应时,各个局

域种群的动态很容易发生同步性波动。 集合种群虽然没有灭绝,但是这种同步性的波动使得集合种群更容易

受到环境随机性(如“灾害年冶)和统计随机性的影响,从而增加它的灭绝风险。 因此,局域种群受到 Allee 效

应时,集合种群要么同步灭绝,要么具有高的灭绝风险。 总之,对集合种群的续存不利。
迁移在集合种群生物学中具有重要意义。 当迁移可以增加个体适合度的时候,个体便可以迁移。 促使迁

移发生的因素很多,如避免近交衰退[10]、避免近亲竞争[11]、高密度下资源竞争和低密度下同种之间的相互吸

引[12]等等。 在集合种群中,迁移通过增加“援救效应冶来提高集合种群的续存[9]。 然而,从研究结果中很容

易看到,高的迁移率和长距离的迁移很容易使得集合种群发生同步波动,不利于集合种群的续存。 迁移矩阵

实际上反映了各个生境斑块间的连接情况,连接程度越好也越容易发生同步波动,对集合种群的续存产生威

胁。 这些结果对濒危物种保护具有指导意义,如在保护区的保护廊道建设时应该适当减少斑块间的连接程度

来减少同步波动发生的可能性,适当的破碎化是有利于物种保护的。 高的迁移率和长距离的迁移都是同步因

素,因为他们都增加了斑块间连接的程度[9],然而迁移死亡和景观动态都是破坏同步的因素[13],资源利用上

的异质性或环境噪音也都可以减少同步性[14]。 对于物种保护,同步性是可怕的,但对于有害的种群,则可以

制定措施增加同步性从而增加它的灭绝风险,如害虫的防治以及人类传染病的消除[9]。
在过去十多年间,分析局域种群动态同步波动的原因及对集合种群续存的影响受到了很多的关注[15]。

空间相关的环境变化(即 Moran 效应)和迁移被认为是单种群系统空间同步性的两个主要原因。 本研究重点

分析了迁移,而 Moran 效应对具有 Allee 效用的集合种群的影响也值得关注。 此外,越来越多的研究表明对于

单种群同步性的理论不能直接推广到多种群的集合群落[16]。
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