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封面图说: 植物生命演进石———这不是一块普通的火山岩,而是一块集中展示植物“原生演替”过程最有价值的石头。 火山熔

岩冷却后的玄武岩是无生命无土壤的真正“裸石”,风力使地衣的孢子传入,在一定温湿度环境下,开始出现了壳状
地衣,壳状地衣尸体混合了自然风化的岩石碎屑提供的条件使叶状、枝状地衣能够侵入,接着苔藓侵入,是它们启动
了土壤的形成,保持了土壤的湿度,并使营养物质反复循环。 于是蕨类定居,草丛长了起来,小灌木出现,直到树木
生长,最终形成森林。

彩图提供: 陈建伟教授　 北京林业大学　 E-mail: cites. chenjw@ 163. com
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利用元胞自动机研究一类捕食食饵
模型中的斑块扩散现象

杨　 立∗,李维德
(兰州大学数学与统计学院,兰州　 730000)

摘要:利用概率元胞自动机模型对空间隐式的、食饵具 Allee 效应的一类捕食食饵模型进行模拟,发现随着相关参数的变化,种

群的空间扩散前沿由连续的扩散波逐渐转变为一种相互隔离的斑块向外扩散,这种斑块扩散现象与以往的扩散模式有所不同。

研究结果表明:(1)在斑块扩散的情况下,相关参数的微小变化会导致种群灭绝或者形成连续的扩散波,即斑块扩散发生在种

群趋于灭绝和连续扩散之间;(2)当种群的空间扩散方式为斑块扩散时,种群的扩散速度会变慢,与其他扩散方式下的速度有

着明显的区别。 该研究结果对生物入侵控制和外来物种监测有重要的启发和指导作用。

关键词: 元胞自动机; Allee 效应; 斑块扩散; 捕食食饵系统

Using cellular automata to study patchy spread in a predator-prey system
YANG Li∗, LI Weide
School of Mathematics and Statistics, Lanzhou University, Lanzhou 730000, China

Abstract: The study of basic mechanisms and patterns underlying species spread in space are of central importance in the
theory of biological invasions. Homogeneous environments frequently allow the establishment of classic reaction-diffusion
models that show invasive species spreading at a linear rate and on continuous circular population fronts. However, there is
growing evidence that in some cases invasion can take place via the formation, interaction and propagation of non-continuous
patches of high species density that are separated by regions of nearly zero density. This type of spread is called ‘patchy
spread’ or ‘ patchy invasion’ . It was shown by Petrovskii et al. that patchy spread can arise in deterministic reaction-
diffusion models such as predator-prey systems with the Allee effect and multi-species systems. In this paper, a discrete
probability cellular automata model ( a discrete model widely used in mathematics, physics, complexity science and
theoretical biology) is established to investigate the spreading patterns of a spatially implicit predator-prey system with the
Allee effect in prey that exhibit patchy spread. We address the following questions: (1) Under what circumstances can
patchy spread be observed? (2) Are there essential differences in spread speed under different spread patterns?

Extensive simulations were used to study parameter conditions under which patchy spread can be found, and the
differences between different spreading regimes. We found that under patchy spread conditions, slight variations of
parameters were sufficient to destroy this regime and either restore the propagation of continuous fronts or drive the species to
extinction. Thus, patchy spread can be qualified as an invasion at the edge of extinction. In this paper, predator mortality
was chosen as a control factor and all other parameters treated as fixed. When predator mortality was large, prey were not
fully controlled by predators, continuous circular waves were formed, and prey densities were distributed homogeneously
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behind the wave front. A reduction in predator mortality resulted in a pulse of expanding circular fronts. Further decreases
in predator mortality led to increasing break-ups of the inside of the spread wave and inhibited the formation of continuous
circular waves, ultimately resulting in the complete break-up of continuous spread waves and the establishment of a patchy
spread pattern. The transition from a continuous front propagation pattern to a patchy spread pattern was characterized by a
remarkable drop in invasion speed.

Our results provide a theoretical basis for biological invasion control and exotic species monitoring and suggest the
consideration of an exotic species management and control strategy based on the deliberate introduction of a specialist
predator. While an exotic species is distributed in a patchy pattern at high densities, it poses the risk of an outbreak in the
absence of natural enemies or environmental restrictions. The intensity of population management measures should be
increased when an invasive species enters a patchy spread pattern until effective biological control with the aim of
extermination can be put into practice.

Key Words: cellular automata; Allee effect; patchy spread; predator-prey system

生物入侵被视为造成生物多样性丧失的最重要的原因之一,随着全球经济一体化过程的深入,生物入侵

的危害越来越严重,对生态、环境、经济都产生了一定的影响[1-2]。
对生物入侵的研究,产生了多种入侵种管理和控制方法,生物控制方法是其中之一。 生物控制方法利用

引入自然天敌、生物控制媒介来减轻或控制入侵种造成的危害[3-4]。 在实际应用中,一种相对容易控制的生

物控制方法就是引入特化型捕食者,实践说明捕食强度的增加会减小入侵种入侵速率,甚至会导致入侵种

灭绝[5-6]。
对物种在空间扩散的基本机制和斑图的研究在生物入侵理论中是非常重要的,主要包括其扩散方式和扩

散速率[7-8]。 经典的反应扩散模型是建立在均质的环境中,预测入侵种以线性速率扩散,有着连续的扩散前

沿[7-9],但在实际观测领域中,有越来越多的证据说明一些情况下,入侵种会以不连续的、高密度的斑块形式

向前扩散,即扩散半径逐渐增加,但扩散前沿是不连续的,这种扩散方式称之为“斑块扩散”或“斑块入

侵” [10-12]。
Petrovskii 与 Malchow 等人最早建立了均质的,连续的反应扩散模型,利用有限差分数值方法首次在理论

研究中发现了“斑块扩散”现象,并在两种群和多种群模型中也发现了这种现象,说明了当种群临近于灭绝的

边缘时,更容易产生斑块入侵的斑图[13-16]。
元胞自动机模型(Cellular Automata,CA)是由 Ulam 和 Von Neumann 在 20 世纪 50 年代提出的一种灵活

的数学工具,通过制定一些简单的局部规则来模拟复杂系统,非常适用于复杂系统时空演化过程的模拟,已经

被广泛地应用到各个领域。 在生态学方面,CA 可以用来模拟流行病的扩散、物种进化、竞争捕食等各个

方面[17-24]。
本文建立了一类离散的元胞自动机模型,即概率转换模型(Probability transition model) [25-27],对食饵具有

Allee 效应的捕食食饵系统进行空间模拟,得到了斑块入侵的斑图,说明了斑块入侵出现的可能情况,研究了

不同扩散形式下的入侵速率的差异。 其中捕食者可以解释为一类特化型捕食者,食饵为入侵种,得到了和

Petrovskii 与 Malchow 等文章中类似的结论[14-16]。
1　 数学模型

1. 1　 空间隐式模型

考虑二维捕食食饵模型[28]

dN
dT

= F(N) - f(N)P

dP
dT

= k2 f(N)P - mP

ì

î

í (1)
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式中, N = N(T) , P = P(T) 分别是食饵和捕食者在 T时刻的种群密度。 F(N) = rN(K - N)(N - N0) 为食饵的

增长函数,r 为内禀增长率,K 为食饵的环境容纳量,N0 为 Allee 效应的强度,故食饵在低密度 0<N(T)<N0 时,

增长率为负值。 f(N) = k1
N

N + μ
为捕食者的功能反应函数, k1 为最大捕食率, μ 为半饱和常数。 k2 为捕食者对

食饵的转化率, m 为捕食者的死亡率。

为了方便,引入以下无量纲变量 N̂ = N / K , P̂ = P
k2K

, t = aT , a = k1k2K / μ ,则模型(1)转化为:

dN̂
dt

= γN̂(1 - N̂)( N̂ - b) - N̂P̂

1 + αN̂

dP̂
dt

= N̂P̂

1 + αN̂
- δP̂

ì

î

í (2)

式中, α = K / μ , δ = m / a , γ = rK / a , b = N0 / K 。 为了方便,将上述模型(2)中字母的标识符去掉,得到如下的

简化模型:
dN
dt

= γN(1 - N)(N - b) - NP
1 + αN

dP
dt

= NP
1 + αN

- δP

ì

î

í (3)

为使模型(3)有意义,假定 α,δ,γ,N,P 均为正值,且 0 < b < 1。 可以对模型(3)的平衡态和稳定性进行

分析,考虑到其生态学意义,只研究在第一象限和坐标轴上的平衡点及其稳定性。

系统(3)在第一象限和坐标轴上的平衡点有 (0,0) , (b,0) , (1,0) 和共存平衡点 (N∗,P∗) = ( δ
1 - αδ

,

g(N∗)) ,其中 g(x) = γ(1 - x)(x - b)(αx + 1) 。 经过动力系统分析,可以得到:(1)灭绝平衡点 (0,0) 是渐

进稳定的;(2)当 δ < b
1 + αb

时, (b,0) 为不稳定节点,否则为鞍点;(3)当 δ > 1
1 + α

时,捕食者灭绝的平衡点

(1,0) 是渐进稳定的,否则为鞍点;(4)共存平衡点的分析比较复杂,但还是可以得到其渐进稳定的一个必要

条件为 b
1 + αb

< δ < 1
α + 1

。

1. 2　 空间显式模型

虽然微分方程(3)可以用微分方程的稳定性理论来分析,但这一方法忽略了种群在局部的扩散作用。 事

实证明,种群中个体的作用只与其周围的个体相关[29],因此有必要考虑空间显式模型。 这里考虑二维均质格

子上的概率元胞自动机模型,采用 Moore 邻居、同步更新和周期边界[20-22,24-27]。 采用周期边界是为了消除边界

效应[30]。
在概率转换模型[25-27](Probability Transition Models,PTM)的框架下,有以下的离散化方法:

N( t + 1,x,y) = N( t,x,y) + γ ∑N
z

(1 - N( t,x,y) - P( t,x,y))(∑N
z

- b) - N( t,x,y)
1 + αN( t,x,y)

∑P
z

P( t + 1,x,y) = N( t,x,y)
1 + αN( t,x,y)

∑P
z

+ (1 - δ)P( t,x,y)

ì

î

í

(4)
这里的 N( t,x,y) , P( t,x,y) 分别表示位置 (x,y) 上 t 时刻食饵和捕食者存在的概率。 z 为邻居个数,文

中 z = 8,∑N表示 N( t,x,y) 位置的邻居中存在种群的概率,即∑N + N( t,x,y) =∑ x+1

i = x-1∑
y+1

j = y-1
N( t,i,j) ,

∑P 表示同样的含义。
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模型(4)是一组加入空间的差分方程, N( t + 1) = N( t) , P( t + 1) = P( t) ,对任意的 (x,y) 都成立可以得

到平衡态时的种群密度。 根据模型(3)的稳定性分析结果来选取模型(4)的参数范围。 从下文中的模拟结果

可以看到,在物种的扩散前沿连续且扩散区域内部为均匀分布时(图 1),其平衡点才可以用模型(3)的结果

来估计。

d

图 1　 δ = 0. 26 时,不同时间下的食饵密度

Fig. 1　 Prey density under different time when δ = 0. 26

(a) t=300,(b) t=600,(c) t=1200,(d) t=1800;空间大小: 200 × 200 ; 其他参数: γ = 0. 7 , α = 2 , b = 0. 012

2　 模拟结果与分析

计算机模拟在 200 × 200 的格子区域中进行,采用摩尔邻居、同步更新、周期边界。 对模型(4)的模拟需

要初始条件,文中模拟的初始条件采用在区域中心的 16 × 16 的小区域中让食饵和捕食者按比例随机占据的

方法。 主要考虑物种扩散时形成的空间斑图,选择了较大的初始区域,保证研究的物种可以成功入侵。
模型(4)中的参数较多,对所有参数都进行研究过于复杂,选取了捕食者的死亡率 δ 作为控制因子,研究

当 δ 变化时,捕食者和食饵种群的空间结构变化。 选取捕食者的死亡率作为控制因子,从生物控制的角度来

说也是合适的,通过控制捕食者的释放量和收获量来调整捕食者的死亡率。
对于模型(4)的参数 δ 、 γ 、 α 、 b ,作者通过大量的模拟已经验证,在参数 γ 、 α 、 b 合理且给定时, δ 的变

化会导致种群的空间构型经历相似的斑图,文中仅用一组参数来说明这种现象。 主要关注共存平衡点附近的

两物种空间斑图,故当参数 γ 、 α 、 b 给定时, δ 只在 ( b
1 + αb

, 1
α + 1

) 内变化。 文中食饵和捕食者初始占据比

例分别为 0. 65、0. 2,作者通过大量的模拟验证了在同一组参数 γ 、 α 、 b 下,初始占据比例的选择不会影响空

间斑图的变化,这也可以由对模型(3)的平衡点稳定性分析或者元胞自动机的稳定性来保证[31]。 以下图中的
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密度表示无量纲条件下的食饵和捕食者密度,由于捕食者和食饵的空间模式很相似,只展示食饵种群的空间

模式。
通过模拟,得到 3 种性质不同的扩散模式:(1)扩散前沿是连续完整的扩散波,前沿区域内部的种群是均

匀分布的。 此时的种群平衡密度可以用隐式情况下的共存平衡点来描述。 (2)扩散前沿和内部均为连续的

扩散波,相邻扩散波之间存在种群的灭绝地带。 (3)斑块扩散。 种群的扩散前沿和内部均不再连续,而是以独

立的斑块形式扩散,每个斑块中的种群密度很大,且相邻斑块间存在种群灭绝带。
固定 γ = 0. 7、 α = 2、 b = 0. 012,对 δ进行变化,展示食饵种群的空间构型变换情况。 当捕食者的死亡率较

大时, δ = 0. 26,食饵的空间扩散前沿为规则的连续扩散波。 食饵的扩散波前沿过后,区域内部的食饵密度呈

均匀分布,最终的平衡态也是一种均匀分布,这种斑图即为传统的模型得到的空间情况。 图 1 为这种情形下

不同时间下食饵种群的空间密度,其中横轴和纵轴表示研究区域的空间坐标。 其他图中也有相同的表示。 在

文中的同一幅空间密度图中,颜色越深,表示物种存在的密度越大,在物种没有扩散到全区域之前,白色表示

无物种存在。 此时的平衡态密度可以由模型(3)中的分析结果来计算,如食饵的平衡密度 N∗ = δ
1 - αδ

=

0. 26
1 - 2 × 0. 26

= 0. 5417,如图 1(d)所示。

图 2　 δ = 0. 20 时,不同时间下的食饵密度

Fig. 2　 Prey density under different time when δ = 0. 20

(a) t=300,(b) t=600,(c) t=1800,(d) t=4800; 空间大小: 200 × 200 ; 其他参数: γ = 0. 7 , α = 2 , b = 0. 012

减小捕食者的死亡率, δ = 0. 20 时(图 2),食饵的空间扩散则会呈现多层次的连续扩散前沿,时而还会出

现旋转,追逐式的扩散。 即食饵繁殖过后,捕食者会在其后进行捕食,相邻扩散波间的食饵灭绝带则是由于过
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度捕食造成的。
继续减小 δ ,食饵空间构图中连续扩散波会从内部首先断裂,呈现斑块式,混乱的扩散,随着 δ 的进一步

减小,扩散前沿内部的破碎区域变得会更大,如图 3 为 δ = 0. 16 时的食饵空间斑图。 当时间足够长时,区域内

的扩散波会全部破碎。

图 3　 δ = 0. 16 时,不同时间下的食饵密度

Fig. 3　 Prey density under different time when δ = 0. 16

(a) t=600,(b) t=1200,(c) t=1800,(d) t=4800;空间大小: 200 × 200 ; 其他参数: γ = 0. 7 , α = 2 , b = 0. 012

取 δ = 0. 14 时,最外部的扩散波也会出现追逐式的旋转,扩散前沿内部的斑块数量急剧下降,扩散前沿也

趋于破碎;当 δ = 0. 12 时,扩散前沿内部的斑块数量已经很少,出现灭绝的趋势,物种沿着扩散前沿呈追逐式

扩散;当 δ = 0. 11 时,扩散前沿和区域内部均断裂呈斑块状,为斑块扩散方式,如图 4;继续减小 δ ,则会导致两

种群的灭绝。
2. 1　 种群密度

食饵和捕食者的种群总密度用以下方式来计算

n( t) = ∫L
0
∫L
0
N( t,x,y)dxdy

p( t) = ∫L
0
∫L
0
P( t,x,y)dxdy

ì

î

í (5)

在文中离散的状态下,通过对每时刻全区域的各个点的密度求和得到总密度。 图 5 表示 3 种不同性质的

扩散形式下食饵种群的密度变化情况。 图中的纵轴用平均密度来表示:
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图 4　 δ = 0. 11 时,不同时间下的食饵密度

Fig. 4　 Prey density under different time when δ = 0. 11

(a) t=1200,(b) t=1800,(c) t=2400,(d) t=4800;空间大小: 200 × 200 ; 其他参数: γ = 0. 7 , α = 2 , b = 0. 012

■n = n( t)
L × L

, ■p = p( t)
L × L

为食饵和捕食者的平均密度。 从图 5 中可以看出不同的扩散形式下,食饵种群的密度增长情况差异很

大。 在连续的扩散波形式下,如 δ = 0. 24, δ = 0. 26 时,密度增加很快;而在斑块扩散的情况的,如 δ = 0. 12 时,
密度波动很大,且保持在较小的数量下。 由于文中捕食者为专一性捕食者,捕食者和食饵的密度变化呈现相

似性,但会出现滞后现象。
2. 2　 种群的扩散速度

文中的模拟采用中心释放的方法,对于 200 × 200 的区域来说,取点 (100,100) 为扩散中心,记作 (Cn,

Cp) ,某一时刻的扩散半径指在种群存在的区域中,离中心最远的点的坐标到中心的距离,即

R( t) = max (x - Cn) 2 + (y - Cp) 2

式中, (x,y) ∈ {(x,y) | n(x,y,t) > 0} , n(x,y,t) 为 t 时刻在 (x,y) 位置上食饵种群的密度。 假设两物种

具有线性扩散速率[7-8],给定 γ 、 α 、 b 、 δ 时,以食饵达到区域边界前的半径数据 R (R < 100) 为因变量,以其

相应的时间步 T 为自变量,进行最小二乘拟合: R = β1 + β2R ,拟合得到的 β2 称为扩散速度。 图 6 为不同的捕

食者死亡率 δ下食饵种群的扩散速度,固定 γ = 0. 7, α = 2, b = 0. 012。 可以看出在斑块扩散的情况下,扩散速

度明显小于其他情况,随着捕食者死亡率的增加,食饵的扩散速度也逐渐增加,演化为分层次的,环状的扩散

波,当 δ 在区间 0. 13—0. 17 时,扩散速度比较平稳,最后又会很快的增加。
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图 5　 不同 δ 下,食饵的密度

Fig. 5　 Prey density under different δ

图 6　 不同 δ 下,食饵种群的扩散速度

Fig. 6　 Prey spread speed under different δ

3　 讨论

物种相互作用下的分布模式和入侵过程中的空间

模式一直是很有吸引力的研究课题, 现实物种相互作

用中呈现出的复杂空间构型一直激励着数学家和生态

学家去理解这些复杂模式形成的机理[13-17]。 入侵的扩

散过程较多研究的是其扩散前沿的孤立波,食饵和捕食

者追逐式的环形扩散也有研究,但斑块扩散现象却研究

得很少[7-9]。 Petrovskii 等在确定性的反应扩散模型中

发现了斑块扩散现象的存在[13-16],这种现象是否在空

间离散的模型中也存在呢? 本文的研究正是回答了这

一问题。
本文模拟研究表明:在捕食者死亡率较大时,食饵受捕食者控制少,扩散前沿是连续的扩散波,扩散波后

为低密度的均匀分布区;当捕食者死亡率减小时,食饵扩散会出现分层或螺旋状的扩散波,这可能是捕食者食

饵追逐扩散造成的;进一步减小捕食者死亡率,捕食者对食饵控制作用增强,捕食者和食饵相互扭结,出现斑

块扩散现象;进一步减小捕食者死亡率,捕食者消灭食饵,由于捕食的专一性,捕食者也会灭绝。 研究还表明,
斑块扩散时,扩散速度减缓。

从文中的一系列模拟结果中可以看出,当种群开始出现斑块扩散时,随着捕食者死亡率 δ 的减小,区域内

部的斑块数量在急剧减少,最终会导致种群灭绝,所以还可以考虑区域内部斑块数量与捕食者死亡率的关系;
图 5 中斑块扩散时食饵密度随时间变化的不规则的序列图,似乎存在某种混沌性质,这也值得我们进一步去

研究;
由于人类干扰和环境恶化,生境破坏和生境破碎已成为普遍的生态现象,研究破碎生境下的物种扩散研

究者感兴趣的课题[22,24]。 一般认为,生境破坏和丧失是有助于物种入侵的,但是多大程度的破碎是合适的却

是未知的。 本文在均质环境中研究了有 Allee 效应的捕食食饵系统,如果加入生境破碎,会对种群的入侵产

生什么样的效果呢[22]?
文中得到的现象对生物入侵控制和外来物种监测有一定的启发和指导作用。 对于处于低密度下的外来

种,并不能忽略其可能造成的危害性,它在没有天敌和环境的限制下,可能会很快就会爆发。 对于已经在进行

生物控制的种群,如发现入侵种已经被控制在多个小的斑块中时,应该继续加大控制力度,将其彻底地清除。
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