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封面图说: 泥炭藓大多生长在多水、寒冷和贫营养的生境,同时有少数的草本、矮小灌木也生长在其中,但优势植物仍然是泥炭藓

属植物。 泥炭藓植物植株死后逐渐堆积形成泥炭。 经过若干年的生长演变,形成了大片的泥炭藓沼泽。 这种沼泽地

有黑黑的泥炭、绿绿的草甸和亮晶晶的斑块状水面相间相衬,远远看去就像大地铺上了锦绣地毯一样美丽壮观。
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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具有捕食正效应的捕食鄄食饵系统

祁摇 君,苏志勇*

(兰州大学数学与统计学院,兰州摇 730000)

摘要:在经典的捕食食饵系统中考虑到由于捕食效应对食饵种群带来的正向调节作用后,提出了具有捕食正效应的捕食鄄食饵

系统。 通过对模型的动力学行为的分析,从理论上说明了正向调节作用对系统的影响,并就第一象限内平衡点存在时的相图解

释了捕食正效应的作用。 结果表明:(1)捕食系统中适当的正向调节作用会增加系统的稳定性;(2)当捕食正效应达到一定的

程度后系统拥有一个不稳定的极限环;(3)当捕食正效应过大时会使系统的稳定性发生变化,使捕食者种群与食饵种群同时趋

向无穷,出现了调节放纵现象。 这些结果在保护生物学中具有重要的意义。
关键词:捕食正效应;捕食食饵系统;正向调节因子;极限环

Predator鄄prey system with positive effect for prey
QI Jun,SU Zhiyong*

School of Mathematics and Statistics, Lanzhou University, Lanzhou 730000, China

Abstract: It is well know that prey鄄predator interaction is one of the fundamental interspecies interactions in ecology. A
predator鄄prey interaction has been described firstly by Lotka and Volterra in two independent works, naming Lotka鄄Volterra
prey鄄predator system, one of the fundamental population models in theoretical biology. After them, prey鄄predator interaction
has been studied systematically in past decades. Many works on prey鄄predator interaction have mainly focused on the
negative effect produced by predation, but no attention on the positive effect produced by predation. A set of theoretical
models of co鄄evolution and genetic feedback mechanism suggested by laboratory experiments have shown that predation can
produce the positive effect for prey. Dawkons & Krebs忆s description of predator鄄prey coevolution as an arms race also helped
to revive interest in the field. Considering the positive effect for prey during the predation, this paper introduces the positive
effect for prey into the classical predator鄄prey model and a new predator鄄prey system is constructed. By dynamics analysis of
the system, the condition for the existence of the positive equilibrium is given. The stability of the equilibriums are also
discussed, and the positive equilibrium is either stable or unstable and either a node or a focus depending on the parameter
conditions. Especially we show our model has an unstable limit cycle by using the Hopf bifurcation theorem. By
investigating the influence of positive effect for prey on the dynamics of the coexistence equilibrium in the first quadrant, the
result show, (1) the suitable positive effect for prey in the classical predator鄄prey model can strengthen the stability of the
system, (2) there is an unstable limit cycle in the system when increasing the positive effect reaching a certain level, and
(3) the stability of the system will be changed, and both the predator and prey go towards the infinite as we continue to
increase the positive effect. The computer simulation of the system supports our main results and illustrates them intuitively.
Through computer, the phase portraits of all kinds of equilibriums are drawn, such as a saddle, a stable node, a stable
focus, an unstable focus and an unstable limit cycle. The predictions of the model are emphasized by the results of
simulation. Combining the phase portraits with the consequence predicted by simulation, the model we established can be
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easily to understand. These predictions of the model have the vital significance in conservation biology. From the odocoielus
nemionus case which lived in Arizona Kaibab grassland of United States, we conclude that the increase in the defensive
ability of prey is to increase the positive effect for prey in our system. First, the increase of positive effect has strengthen the
stability of the system, while more increase in the defensive ability of prey would lead to the change of the system stability,
finally it made both the predator and prey go towards the infinite and our system collapsed. It is why the number of
odocoielus nemionus reduced with the reduction of their natural enemies. The case is consistent with the prediction of our
model, and our model give a more reasonably explanation for the odocoielus nemionus case. On the other hand, the case has
shown that our model is more realistic and reasonable.

Key Words: predator鄄prey positive effect; prey鄄predator system; positive factor of regulation; limit cycle

生态学中,捕食,竞争,寄生与互利共生等种间作用是构成生物群落的基础。 捕食现象是生物学家关注的

焦点,过去的几十年对捕食现象已经做了系统的研究。 经典的 Lotka鄄Volterra 捕食鄄食饵模型研究了周期轨的

存在性,表明食饵增长由几何增长变为 Logisitcal 增长时,周期解将不存在[1]。 Rosenzweig 鄄MacArthur System
研究了加入功能反应函数的捕食鄄食饵系统(如 Holling 功能反应以及第四功能反应等) [1]。 Freedman and
Wolkowicz 在 Rosenzweig鄄MacArthur 模型中选取第四功能反应函数进行了全局范围内的分支情况的研究[1]。
经典的捕食鄄食饵系统过多关注捕食者吃掉食饵产生的负作用、以及系统的稳定性和两种群共存的条件,很少

关注捕食者对食饵种群的调节作用。 然而捕食者与猎物的关系相当复杂,捕食者固然有一整套有关的适应性

特征,以便顺利地捕杀猎物,但猎物也产生一系列适应性以逃避捕食者[2]。 对捕食鄄食饵系统而言,捕食者不

光对食饵种群有捕食的负作用。 1905 年前,美国亚利桑那州 Kaibab 草原的黑尾鹿(Odocoielus nemionus)种群

保持在 4000 头左右,人们为了发展鹿群,在 1907 年开始捕杀美洲狮、狼等捕食者,使鹿群数量开始上升,最后

由于鹿群数量过多,超过环境承受的范围而导致鹿群大幅度的死亡。 这个例子说明捕食者对猎物种群具有重

要的调节作用[2]。 Peter A. Abrams 等对捕食鄄食饵间的相互作用做了系统的概括分析,从进化论的角度得出

捕食作用可以促进食饵种群的进化[3]。 Vermij 的研究表明捕食者种群对食饵种群进化的影响明显要比食饵

种群对捕食者种群进化的影响大[4鄄5]。 Vermij 的研究也表明自然界中物种间的关系是相当复杂的,食者与食

饵在进化过程中的相互影响不一定对称[4鄄5]。 20 世纪 60 年代后期协同进化被生态学家提了出来,并通过试

验以及建模对协同进化做了大量的研究[7鄄10]。 Dawkins 和 Krebs 定义捕食者鄄食饵的协同进化是天敌的竞争

过程,但该过程有利于捕食者与食饵的再生产[6]。 从进化的角度来分析上述黑尾鹿的案例,人类的捕杀使捕

食者种群数量维持在相对低水平,而食饵种群的数量则保持在较高水平上,人为地改善了食饵种群生存的环

境,增强了食饵种群自身的生存繁殖能力,使食饵种群更能加适应生存环境;同时也释放了一些可利用的环境

资源,从而产生捕食的正向调节作用(即捕食正效应)。 本文主要是考虑到正效应后,在传统模型中加入该正

效应,并对新模型的基本性质进行初步研究。
1摇 模型的建

传统的捕食食饵模型为:
dN
dT = rN(1-NK )-渍(N)P

dP
dT = b渍(N)P-mP

(1)

式中,N 为食饵的数量或密度,P 为捕食者的数量或密度,渍(N)为功能反映函数,r 为食饵的内禀增长率,b 为

转化率(捕食者吃掉一个食饵后产生新捕食者数),K 为食饵的环境容量。 另外捕食者鄄食饵的协同进化是天

敌的竞争过程[6],竞争过程中的互惠现象已做了系统的研究[1],类似于互惠现象,用竞争系数描述捕食过程

中的正效应[1],设捕食者种群对食饵种群的正向调节因子为 琢0,表示每个捕食者进行捕食以后可释放出闲置
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的生存资源,可产生 琢0 个食饵个体,在系统(1)中加入该正向调节作用可描述为:

dN
dT = rN(1-

N-琢0P
K )-渍(N)P

dP
dT = b渍(N)P-mP

(2)

式中,琢0 为正向调节因子,其他参数与模型(1)中相同。 前言中黑尾鹿的案例中,捕食者有足够的潜在食

饵资源,该情况适用于捕食者能够遇见足够多的食饵时,捕食者捕获猎物的功能反应函数———第三功能反应

函数:渍(N)= cN2

a2+N2(a 为半饱和常数),故选择更加符合实际的该功能反应函数对模型进行分析,则模型可描

述为:

dN
dT = rN(1-NK +

琢0P
K )- cN2

a2+N2P

dP
dT = b N2

a2+N2P-mP
(3)

2摇 模型分析

2. 1摇 平衡点

对模型(3)的参数进行变量代换:t= rT, x=N / a, p= y。
模型(3)变形为:

dx
dt = x(1-琢x)+(茁x-酌

x2

1+x2)y

dy
dt = 啄

x2

1+x2y-滋y
(4)

式中,琢= a
K , 茁=

a0

K , 酌= c
ra, 啄= b

r , 滋= m
r 。 通过分析模型(4)可得模型(3)的性态,为简化分析过程引入下列

函数:f(x)= 茁x-酌 x2

1+x2和 g(x)= (1-琢x)(1+x2)
茁x2-酌x+茁

模型(4)变形为:

dx
dt = f(x)(g(x)+y)

dy
dt = 籽(茁x-f(x))y-滋y

(5)

式中, 籽= 啄
酌 = abc ,对系统(5)在第一象限内进行分析,求得平衡点为:

E0(0,0),E1(
1
琢 ,0),E2(

滋
啄-滋 ,-g( 滋

啄-滋 ))

平衡点 E2(
滋

啄-滋 ,-g( 滋
啄-滋 ))只有 啄-滋>0,且-g( 滋

啄-滋 )>0 时才在第一象限内存在,所以有以下定理。

定理摇 如果 啄-滋>0,系统(4)在 g(x)<0 的解区间上存在正平衡点 E2,如果 啄-滋<0 或 g(x)>0,则系统(4)
不存在正平衡点。
2. 2摇 平衡点的稳定性

系统(4)的雅克比矩阵为:

J(X,Y)=
1-2琢x+(茁- 2酌x

(1+x2) 2)y 茁x- 酌x2

1+x2

2啄xy
1+x( )2 2

啄x2

1+x2-

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷滋
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(1)平衡点 E0(0,0)处:

J(0,0)=
1 0
0 -

æ

è
ç

ö

ø
÷

滋
特征值为 1 和-滋,E0(0,0)为鞍点。

(2)在平衡点 E1(
1
琢 ,0)处:

J( 1
琢 ,0)=

-1 茁
琢 - 酌

1+琢2

0 啄
1+琢2-

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷滋

其特征值: -1 和
啄

1+琢2-滋,
啄

1+琢2-滋>0 时,E1 为鞍点, 啄
1+琢2-滋<0 时,E1 为稳定结点。

(3)平衡点 E2(
滋

啄-滋 ,-g( 滋
啄-滋 ))在第一象限内存在时,令 x* = 滋

啄-滋方便起见,对系统(5)进行分析:

J(x*,-g(x*))=
f(x*)g忆(x*) f(x*)

籽g(x*)( f忆(x*)-茁)
æ

è
çç

ö

ø
÷÷

0
其特征方程为:姿2-f(x*)g忆(x*)姿-籽f(x*)g(x*)( f忆(x*)-茁)= 0

特征值为:姿1,姿2 =
f(x*)g忆(x*)依 f(x*)g忆(x*[ ]) 2+4籽f(x*)g(x*)( f忆(x*)-茁)

2
令 驻= f(x*)g忆(x*[ ]) 2+4籽f(x*)g(x*)( f忆(x*)-茁)

由于-籽f(x*)g(x*)( f忆(x*)-茁)= 籽x*(1-琢x*) 2酌x*

(1+x*2) 2,其中(x* = 滋
啄-滋 ),其符号由(1-琢x*)决定,分

两种情形进行分析。
淤当 1-琢x*<0 时,特征值 姿1 与 姿2 是符号相反的实数,平衡点 E2 为鞍点。

于当 1-琢x*>0 时,平衡点 E2 只在区间(酌- 酌2-4茁2

2茁 ,酌+ 酌2-4茁2

2茁 )上存在。

平衡点类型由 f(x*)g忆(x*)和 驻 的符号决定,f(x*)g忆(x*)和 驻 的符号很难确定,下用作图进行分析。

区间(酌- 酌2-4茁2

2茁 ,酌+ 酌2-4茁2

2茁 )上 f(x*),g(x*)和 驻 的图形(图 1)。 由图 1 知:在该区间上 f(x)<0,g(x)取

得最大值,驻 与 x 轴有两交点 x1 和 x2,设最大值点的横坐标为 M,且 M沂(x1,x2);(酌- 酌2-4茁2

2茁 x1)上 g忆(x)>

0,f(x*)g忆(x*)<0 和 驻>0,平衡点为稳定结点,在[x1,M]上 g忆(x)>0,f(x*)g忆(x*)<0,驻<0 平衡点为稳定焦

点,在[M,x2]上 g忆(x)<0,f(x*)g忆(x*)>0 和 驻<0 平衡点为不稳定焦点,在(x2, 酌+ 酌2-4茁2

2茁 )上 g忆(x) <0,

f(x*)g忆(x*)>0,驻>0 平衡点为不稳定结点。

另一方面平衡点为两种群 0 增长等倾线的交点,图 2 和图 3 中分别表示当
1
琢 >酌+ 酌2-4茁2

2茁 和
酌- 酌2-4茁2

2茁 <

1
琢 <酌+ 酌2-4茁2

2茁 时平衡点分布图。 图 2 和图 3 中在 x=0. 5 和 x=2 处各有一条与 x 轴垂直的直线,这两条直线

对应系统(5)中直线 x=酌依 酌2-4茁2

2茁 ,即 g(x)的分母为 0 的情况。 也就是说: x 趋于
酌依 酌2-4茁2

2茁 时,l 食饵的 0

增长等倾线趋向无穷。
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图 1摇 同一区间上 f(x),g(x),和 驻的图像

Fig. 1摇 The graphs off(x),g(x) and 驻 in the same interval

图 2摇 1
琢 >酌+ 酌2-4茁2

2茁 时,捕食者与食饵种群 0 增长等倾线及平衡点的分布

Fig. 2摇 Predator and prey zero鄄growth isoclines for 1
琢 >酌+ 酌2-4茁2

2茁

琢=0. 4,茁=0. 2,酌=0. 5,图 2(a)中(啄=0. 5,滋=0. 25)表示(酌- 酌2 -4茁2

2茁 <x*<M)平衡点为稳定结点或焦点;图 2(b)中( 啄 = 0. 34,滋 = 0. 25)

表示(M<x*<酌+ 酌2 -4茁2

2茁 )平衡点为不稳定结点或焦点;图 2(c)中(啄=0. 68,滋=0. 64)表示( 1
琢 <x*)平衡点为鞍点;图 2(d)中( 啄 = 0. 29,

滋=0. 25)表示( 1
琢 = x*)的情况

3摇 模型的相图分析

为更直观的理解模型的性质,对模型在第一象限内的相图进行分析:
1-琢x*<0 时,平衡点 E2 为鞍点如图 4(a)对应图 2(c)和图 3(b)的情况。

1-琢x*>0 时,平衡点 E2 只在区间(酌- 酌2-4茁2

2茁 ,酌+ 酌2-4茁2

2茁 )上存在,增加 茁 的值, x = 滋
啄-滋将在该区间

上移动,可能属于(酌- 酌2-4茁2

2茁 ,x1), [x1,M]和[M,x2] 以及(x2,酌+ 酌2-4茁2

2茁 )中的某个区间,平衡点可能

为:稳定结点,稳定焦点,不稳定焦点,不稳定结点如图 5 对应图 2(a),2(b)和图 3(a)的情况。 特别地平衡点
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从[x1,M]移动到[M,x2]上时平衡点会由稳定焦点变为不稳定焦点,且经过 M 点时,由 Hopf 分支定理可得在

x=M 附近系统(5)存在一个不稳定的极限环(如图 4(b));在区间(x2,酌+ 酌2-4茁2

2茁 )上平衡点为不稳定结点,

x 和 y 趋向于正无穷;平衡点移出区间(酌- 酌2-4茁2

2茁 ,酌+ 酌2-4茁2

2茁 )时,食饵种群的 0 增长等倾斜线 g(x)由正

无穷瞬间趋向负无穷,对应食饵种群局部灭绝。

图 3摇 酌- 酌2-4茁2

2茁 < 1
琢 <酌+ 酌2-4茁2

2茁 时,捕食者与食饵种群 0 增长等倾线及平衡点分布情况

Fig. 3摇 Predator and prey zero鄄growth isoclines for 酌- 酌2-4茁2

2茁 < 1
琢 <酌+ 酌2-4茁2

2茁

琢=0. 6,茁=0. 2,酌=0. 5,图3(a)中(啄=0. 6,滋=0. 25)表示(酌- 酌2 -4茁2

2茁 <x*< 1
琢 )平衡点为:稳定结点,稳定焦点,不稳定结点,不稳定焦点;

图 3(b)中(啄=0. 3,滋=0. 25)表示(酌+ 酌2 -4茁2

2茁 <x*)平衡点为鞍点;图 3(c)中(啄=0. 34,滋=0. 25)表示( 1
琢 = x*)的情况

4摇 结论与讨论

在传统的捕食鄄食饵系统中,考虑到捕食作用后产生了闲置资源,以及由“精明捕食者冶吃掉老弱病残的食

饵,使食饵种群自身生存能力有所提高,一定程度上对食饵种群产生了正向调节作用。 在捕食鄄食饵系统中加

入该正向调节作用后,通过对模型的分析可得到:
a) E0 为鞍点说明在捕食者种群与食饵种群数量都很少时,捕食者种群因为没有足够的食饵而呈指数减

少趋向于 0,食饵种群因受到捕食者种群捕食压力较小而呈 Logistic 增长趋向于环境容量 K。 这与经典捕食食

饵模型的结论是一致的[1]。

b) 当
啄

1+琢2-滋<0 时,平衡点 E1 为稳定的结点,说明没有捕食者种群时,食饵种群增长到环境容量 K。 当

啄
1+琢2-滋>0 时,平衡点 E1 为鞍点,这说明在捕食者种群增长到一定数量后,其转化率和死亡率的比值必须保

持在一定范围类内时即: b
m <1+( a

K )
2

,E1 稳定;当该比值超出这个范围类时即: b
m >1+( a

K )
2

,捕食作用远大于

正向调节作用而使平衡点 E1 不稳定。

c) 平衡点 E2 在 1-琢x*<0 时为鞍点。 这说明当食饵的数量超过环境容量 K 时,由于食饵可利用的资源

不足,食饵数量不会再继续增长趋向平衡点 E2,而最终趋向于环境容量 K,该结论与单种群的密度依赖模型
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图 4摇 x*> 1
琢 时,平衡点 E2 为鞍点的平面相图(a)和 x*经过 M时,平衡点 E2 附近会出现不稳定的极限环(b)

Fig. 4摇 Phase portrait for x*> 1
琢 (a) and Phase portrait for x* =M(b)

图 5摇 酌- 酌2-4茁2

2茁 <x*<酌+ 酌2-4茁2

2茁 时,模型的平面相图

Fig. 5摇 Phase portrait for 酌- 酌2-4茁2

2茁 <x*<酌+ 酌2-4茁2

2茁

琢=0. 4,茁=0. 2,酌=0. 5 图 5(a)中(啄=0. 74,滋=0. 25)表示 E2沂(酌- 酌2 -4茁2

2茁 ,x1)稳定结点;图 5(b)中( 啄 = 0. 5,滋 = 0. 25)表示 E2沂( x1,

M)为稳定焦点;图 5(c)中(啄=0. 4,滋=0. 36)表示 E2沂(M,x2)为不稳定焦点;图 5(d)中( 啄 = 0. 29,滋 = 0. 25)表示 E2沂( x2,酌+ 酌2 -4茁2

2茁 )

为不稳定结点

的结论一致[3]。

d)增加 茁 的值,平衡点 E2 稳定性可能发生变化,出现 Hopf 分支产生极限环;继续增加 茁 达到一定程度可

能会使 x 和 y 趋向正无穷,与互惠模型中的“互惠放纵冶类似出现“调节放纵冶现象;再继续增加 茁 时,食饵种
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群的 0 增长等倾斜线 g(x)可能由正无穷瞬间趋向负无穷,种群趋向局部灭绝。
综上所述,在捕食系统中对食饵种群增加捕食正效应后,适当的正效应会增加食饵种群的生存能力,增加

系统的稳定性;增加正效应会导致系统的稳定性发生变化,出现一个不稳定的极限环,更大的正效应会产生调

节放纵现象,当正效应达到一定程度时食饵种群趋向局部灭绝,出现类似于冶富营养化悖论冶的冶捕食正效应

的悖论冶现象。 由美国亚利桑那州 Kaibab 草原黑尾鹿的例子,人类的捕杀使捕食者种群数量维持在较低水平

上,而食饵种群的数量则保持在较高水平上,人为地在捕食鄄食饵系统中加强了捕食正效应,过大的正效应使

得食饵种群趋向局部灭绝,导致系统崩溃,这进一步验证了系统的合理性。
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