


摇 摇 摇 摇 摇 生 态 学 报
摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 (SHENGTAI XUEBAO)

摇 摇 第 32 卷 第 21 期摇 摇 2012 年 11 月摇 (半月刊)

目摇 摇 次
白洋淀富营养化湖泊湿地厌氧氨氧化菌的分布及对氮循环的影响 王衫允,祝贵兵,曲冬梅,等 (6591)………
造纸废水灌溉对滨海退化盐碱湿地土壤酶活性的响应 夏孟婧,苗颖,陆兆华,等 (6599)………………………
图们江下游湿地生态系统健康评价 朱卫红,郭艳丽,孙摇 鹏,等 (6609)…………………………………………
适应白洋淀湿地健康评价的 IBI 方法 陈摇 展,林摇 波,尚摇 鹤,等 (6619)………………………………………
基于 MODIS 的洞庭湖湿地面积对水文的响应 梁摇 婕,蔡摇 青,郭生练,等 (6628)……………………………
崇明东滩湿地不同潮汐带入侵植物互花米草根际细菌的多样性 章振亚,丁陈利,肖摇 明 (6636)……………
中国东部亚热带地区树轮 啄13C 方位变化的谐波分析 赵兴云,李宝惠,王摇 建,等 (6647)……………………
甘肃臭草型退化草地优势种群空间格局及其关联性 高福元,赵成章 (6661)……………………………………
川西亚高山 / 高山森林土壤氧化还原酶活性及其对季节性冻融的响应 谭摇 波,吴福忠,杨万勤,等 (6670)…
模拟分类经营对小兴安岭林区森林生物量的影响 邓华卫,布仁仓,刘晓梅,等 (6679)…………………………
苹果三维树冠的净光合速率分布模拟 高照全,赵晨霞,张显川,等 (6688)………………………………………
拟茎点霉 B3 与有机肥配施对连作草莓生长的影响 郝玉敏,戴传超,戴志东,等 (6695)………………………
落叶松林土壤可溶性碳、氮和官能团特征的时空变化及与土壤理化性质的关系

苏冬雪,王文杰,邱摇 岭,等 (6705)
………………………………

……………………………………………………………………………
人工固沙区与流沙区准噶尔无叶豆种群数量特征与空间格局对比研究

张永宽,陶摇 冶,刘会良,等 (6715)
…………………………………………

……………………………………………………………………………
山地河流浅滩深潭生境大型底栖动物群落比较研究———以重庆开县东河为例

王摇 强,袁兴中,刘摇 红 (6726)
…………………………………

…………………………………………………………………………………
荣成俚岛人工鱼礁区游泳动物群落特征及其与主要环境因子的关系 吴忠鑫,张摇 磊,张秀梅,等 (6737)……
北黄海秋、冬季浮游动物多样性及年间变化 杨摇 青,王真良,樊景凤,等 (6747)………………………………
鄂尔多斯市土地利用生态安全格局构建 蒙吉军,朱利凯,杨摇 倩,等 (6755)……………………………………
村落文化林与非文化林多尺度物种多样性加性分配 高摇 虹,陈圣宾,欧阳志云 (6767)………………………
不同生计方式农户的环境感知———以甘南高原为例 赵雪雁 (6776)……………………………………………
两种预测模型在地下水动态中的比较与应用 张摇 霞,李占斌,张振文,等 (6788)………………………………
四川黄龙沟少花鹤顶兰繁殖成功特征 黄宝强,寇摇 勇,安德军 (6795)…………………………………………
硝化抑制剂对蔬菜土硝化和反硝化细菌的影响 杨摇 扬,孟德龙,秦红灵,等 (6803)……………………………
新疆两典型微咸水湖水体免培养古菌多样性 邓丽娟,娄摇 恺,曾摇 军,等 (6811)………………………………
白洋淀异养鞭毛虫群落特征及其与环境因子的相关性 赵玉娟,李凤超,张摇 强,等 (6819)……………………
双酚 A 对萼花臂尾轮虫毒性及生活史的影响 陆正和,赵宝坤,杨家新 (6828)…………………………………
孵化温度对双斑锦蛇初生幼体行为和呼吸代谢的影响 曹梦洁,祝摇 思,蔡若茹,等 (6836)……………………
黄玛草蛉捕食米蛾卵的功能反应与数值反应 李水泉,黄寿山,韩诗畴,等 (6842)………………………………
互惠鄄寄生耦合系统的稳定性 高摇 磊,杨摇 燕,贺军州,等 (6848)………………………………………………
超微七味白术散对肠道微生物及酶活性的影响 谭周进,吴摇 海,刘富林,等 (6856)……………………………
专论与综述
氮沉降对森林生态系统碳吸存的影响 陈摇 浩,莫江明,张摇 炜,等 (6864)………………………………………
全球 CO2水平升高对浮游植物生理和生态影响的研究进展 赵旭辉,孔繁翔,谢薇薇,等 (6880)………………
跨界自然保护区———实现生物多样性保护的新手段 石龙宇,李摇 杜,陈摇 蕾,等 (6892)………………………
研究简报
会同和朱亭 11 年生杉木林能量积累与分配 康文星,熊振湘,何介南,等 (6901)………………………………
退化草地阿尔泰针茅生殖株丛与非生殖株丛的空间格局 任摇 珩,赵成章,高福元,等 (6909)…………………
期刊基本参数:CN 11鄄2031 / Q*1981*m*16*326*zh*P* ￥ 70郾 00*1510*35*

室室室室室室室室室室室室室室

2012鄄11

封面图说: 白洋淀是华北地区最大的淡水湖泊湿地。 淀区内沟壕纵横交织错落,村庄、苇地、园田星罗棋布,在水文、水化学、生
物地球化学循环以及生物多样性等方面,具有非常复杂的异质性。 随着上游城镇污废水、农田径流进入水域,淀区
富营养化日益加剧。 复杂的水环境特点、高度的景观异质性和良好的生物多样性,使得该地区成为探索规模性厌氧
氨氧化反应的良好研究地点(详见本期第 6591—6598 页)。

彩图提供: 王为东博士摇 中国科学院生态环境研究中心摇 E鄄mail: wdwangh@ yahoo. com
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互惠鄄寄生耦合系统的稳定性

高摇 磊1,2,杨摇 燕1,贺军州1,3,王亚强1,2,刘奇龙1,2,李耀堂2,王瑞武1,*

(1. 中国科学院昆明动物研究所,昆明摇 650223;摇 2. 云南大学数学与统计学院,昆明摇 650091;

3. 云南财经大学统计与数学学院, 昆明摇 650221)

摘要:寄生物与宿主之间协同进化的研究早已在生命科学领域引起广泛关注。 现有研究寄生物与其宿主协同进化的模型几乎

都是基于寄生物将会导致宿主种群减少的前提建立的。 然而,寄生物在很多情况下也会促进宿主种群的增长,比如低密度的寄

生物能提高宿主的免疫力从而提高宿主的存活率。 基于这一前提假设,在经典的 Lotka鄄Volterra 模型和 Leslie 型捕食者鄄食饵模

型基础上,引入寄生物对宿主的固有促进水平参数 K,建立了一类互惠鄄寄生耦合模型。 利用微分方程稳定性理论对模型进行

分析,发现系统平衡点的稳定性与固有促进水平 K 密切相关。 分析显示,在不同的固有促进水平 K 下,寄生物与宿主将会以稳

定均衡或周期振荡的形式持续共存。 数值模拟实验表明在一定条件下系统会出现 Hopf 分岔现象,并且随着固有促进水平 K 的

增大,系统还会出现稳定的极限环,即随着固有促进水平 K 的增大,寄生物与宿主由稳定共存转变为变振幅、变周期的振荡共

存。 当固有促进水平参数 K 为零时,我们的模型就转化为经典的 Leslie 型捕食者鄄食饵模型。

关键词:Lotka鄄Volterra 模型;互惠;寄生;稳定性分析;极限环;Hopf 分岔

Stability analysis of mutualistic鄄parasitic coupled system
GAO Lei1,2, YANG Yan1, HE Junzhou1,3, WANG Yaqiang1,2, LIU Qilong1,2, LI Yaotang2, WANG Ruiwu1,*

1 State Key Laboratory of Genetic Resources and Evolution,Kunming Institute of Zoology,Chinese Academy of Sciences,Kunming 650223,China

2 School of Mathematics and Statistics,Yunnan University,Kunming 650091,China

3 Statistics and Mathematics School, Yunnan University of Finance and Economics, Kunming 650221, China

Abstract: The co鄄evolution between parasite and its host is one of the most important research field in both population
ecology and biological forecasting, such as crop cultivation, livestock breeding, excessive copies of pathogenic cells, and so
on. The main models for studying host鄄parasite interactions include: (1) The classical Lotka鄄Volterra model and Leslie
model, which showed that the host鄄parasite system could have diversified dynamical behaviors, including local asymptotic
stability, global asymptotic stability, limit cycle, bifurcation phenomenon, chaotic phenomena, and so on; (2) Epidemic
models, which are developed to explain whether the spread of virus will depend on the threshold value. If the amount of
virus is higher than the threshold value, infectious will be maintained, whist the infectious will tend to disappear, if the
amount of virus is lower than the threshold value; (3) The Nicholson鄄Bailey model with discrete time variable. The model
demonstrates that host and parasite population system might form a coupling vibration. The oscillation in this model is not
stable, and any disturbance might lead to non鄄equilibrium of the system. The improved models will display more diversified
dynamical behaviors such as Hopf bifurcation, period鄄doubling bifurcation, chaotic phenomenon, etc.

All above鄄mentioned models for co鄄evolution between hosts and parasites are based on an assumption that the increase
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of parasite population will decrease the host population. However, in many host鄄parasite systems, parasites might favorite
the host population increase in some situations. For example, in the system between Escherichia coli or Lactobacillus and
their hosts, the parasite with low鄄density will enhance immunity of hosts therefore improving host忆s survival rate, while the
parasites with high鄄density will produce more carcinogens and toxins, causing detrimental effects on hosts. Based on the
assumption that parasites might facilitate the host population increase, here we introduce the inherent promotion level K
(maximum promotion effect of parasite on host) into an integration model of Lotka鄄Volterra and Leslie type, then establish a
mutualistic鄄parasitic coupled system. Using differential equation stability theory, we find that the behavior dynamics of the
system closely associate with the inherent promotion level parameter K. Analysis shows that hosts and parasites will coexist
with stable equilibrium, if the inherent promotion level K is a relative low value, or coexist with quasi鄄periodic oscillation,
if the inherent promotion level K is a relatively high value. Numerical simulation shows that the system will display Hopf
bifurcation at K = 琢1 1 +( )r / ( )茁棕 + 棕 1 -( )r , and will exhibit a stable limit cycle at K > 琢1 1 +( )r / ( )茁棕 +
棕 1 -( )r . Namely, with the increasing of the inherent promotion level K, stable coexistence between hosts and parasites
might transform into the coexistence of variable鄄amplitude oscillations and variable鄄period oscillations. If the inherent
promotion level K was zero, the model developed here will be transformed to be the classical Leslie prey鄄predator model.

Key Words: Lotka鄄Volterra model;mutualism;parasitism;stability analysis;limit cycle;Hopf bifurcation

寄生物与宿主协同进化的研究,不仅在种群生态学领域受到广泛关注,而且对农作物培育,畜牧养殖,致
病细胞的过度复制等领域的预测研究有着重要启示[1鄄6]。 目前研究寄生物与宿主相互作用的经典模型主要

有:(1)含有两个时间变量的连续的 Lotka鄄Volterra 模型及其改进形式 Leslie 型捕食者鄄食饵模型,通过对该类

模型的研究,发现系统会呈现出局部渐近稳定、全局渐近稳定、极限环、分岔现象、混沌现象等丰富的动力学行

为[7鄄17]。 (2)传染病模型,其主要研究病毒与其宿主的相互作用,该类模型对传染病传播与否提出了阀值理

论:若病毒的数量高于阀值,传染病将维持;低于阀值,传染病将趋向绝灭[18]。 通过考查该系统平衡点的稳定

性及周期解的存在性等问题[19鄄20],来预测传染病传播的方式。 (3)离散形式的 Nicholson鄄Bailey 模型[21],其动

态行为演示出寄生物和宿主种群可形成耦合振荡动态(周期解),这种振荡不稳定,任何干扰都可使系统失去

平衡。 而通过对 Nicholson鄄Bailey 模型的不断改进,系统将表现出更加复杂的动力学行为:Hopf 分岔、倒转

Hopf 分岔、倍周期分岔、混沌等现象[22鄄27]。
以上 3 类模型都是基于寄生物将导致宿主种群减少的前提下建立的。 然而,寄生物在很多情况下也会导

致宿主种群的增长,如大肠杆菌和乳酸杆菌与其宿主的关系:大肠杆菌和乳酸杆菌都属于双向菌,适当数量的

大肠杆菌和乳酸杆菌对宿主是有利的,它们能合成维生素、蛋白质,辅助消化吸收,防止外来菌繁殖,增强免疫

功能,有利于宿主的繁殖。 同时,大肠杆菌和乳酸杆菌也存在着潜在的致病性,该类细菌的增加,可导致腐败

物质、致癌物和毒素的增加,并加速宿主老化,对宿主产生不利影响[28鄄29]。 类似于大肠杆菌和乳酸杆菌与其

宿主组成的系统,若系统中寄生物与宿主之间既存在互惠关系也存在寄生关系,称之为互惠鄄寄生耦合系统。
本文拟结合经典的 Lotka鄄Volterra 模型和 Leslie 型捕食者鄄食饵模型,引入寄生物对宿主的固有促进水平

参数 K 建立互惠鄄寄生耦合模型。 该固有促进水平 K 是指系统内寄生物与宿主的数量之比极小(趋向于 0)
时,寄生物对宿主的最大促进作用。 鉴于 Logistic 模型中固有增长率的定义[30],称 K 为寄生物对宿主的固有

促进水平。 当系统内寄生物与宿主的数量之比不超过 K 时,寄生物对宿主具有促进作用;当该数量之比超过

K 时,寄生物对宿主具有抑制作用。 利用微分方程稳定性理论对该模型进行分析,发现系统平衡点的稳定性

与固有促进水平 K 密切相关。 分析显示,在不同的固有促进水平 K 下,系统中寄生物与其宿主将会以稳定均

衡形式或周期振荡的形式持续共存。 数值模拟实验表明在一定条件下系统会出现 Hopf 分岔现象,并且随着

固有促进水平 K 的增大,系统还会出现稳定的极限环。 即随着固有促进水平 K 的增大,两种群由稳定共存转

化为周期振荡共存;而随着固有促进水平 K 的继续增大,种群数量的变化将呈现出变振幅、变周期的振荡。

9486摇 21 期 摇 摇 摇 高磊摇 等:互惠鄄寄生耦合系统的稳定性 摇
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当固有促进水平参数 K 为零时,模型就转化为经典的 Leslie 型捕食者鄄食饵模型。 最后,分析讨论了影响寄生

物与宿主共存形式的因素,并进一步探讨了影响固有促进水平 K 的因素,以上理论分析可为研究两种群相互

作用提供新的理论依据。
1摇 建立互惠鄄寄生耦合模型

1. 1 摇 Lotka鄄Volterra 模型和 Leslie 型捕食者鄄食饵模型的回顾

1935 年 Gause 和 Will 提出了著名的 Lotka鄄Volterra 模型[31]

dx
dt

= x r1 + a11x + a12( )y

dy
dt

= x r2 + a21x + a22( )

ì

î

í

ï
ï

ï
ï y

(1)

式中,以 x( t),y( t) 分别表示两种群密度, r1,r2 表示两种群的固有增长率, a11,a22 表示两种群的密度制约系

数, a12,a21 表示两种群之间的相互作用系数。 此模型包含了种群间的 3 种关系:(1)当 a12 > 0,a21 > 0 时,两
种群互惠共存。 (2)当 a12 < 0,a21 < 0 时,两种群相互竞争。 (3)当 a12 < 0,a21 > 0 时,两种群是捕食与被捕

食关系(寄生关系)。
Leslie 和 Gower 考虑到食饵种群内部密度制约因素使 x 呈 Logistic 增长,也考虑了 x 对 y 增长的影响(即

当 y 大而 x 小时,比值 y / x 大,这使捕食种群增长减缓;反之, x 大而 y 小时,比值 y / x 小,这削弱了捕食者增长

的束缚),对模型(1)进行改进,得到经典的 Leslie 型捕食者鄄食饵模型[8]

dx
dt

= x r1 - b1x - b2( )y

dy
dt

= x( r2 - 啄y
x

ì

î

í

ï
ï

ï
ï )

(2)

考虑到在同一系统内的寄生物与宿主两种群间的相互作用既可能是寄生关系也可能是互惠关系,下面将

在上述模型的基础上引入固有促进水平参数 K ,建立更具一般性的互惠鄄寄生耦合模型。
1. 2摇 模型基本假设

(印) 寄生物和宿主数量的演变均遵从 Logistic 规律,即均受到自身的密度制约,当种群在一个有限空间

中增长时,随着密度的上升,对有限空间资源利用的限制加剧,种内竞争增加,必然要影响到种群的出生率和

死亡率,从而降低了种群的实际增长率。 用 - 琢1h 、 - 琢2
p
h

分别表示宿主与寄生物的密度制约项。

(英) 系统内寄生物与宿主的数量之比 p / h 极小(趋向于 0)时,寄生物对宿主具有最大促进作用,用参数

K 来表示这一促进作用,称之为寄生物对宿主的固有促进水平。
(樱) 寄生物对宿主的作用受其密度的影响,当系统中寄生物与宿主的数量比 p / h 没有超过固有促进水

平 K 时,寄生物对宿主具有促进作用,促进宿主种群的增加;当数量比 p / h 超过固有促进水平 K 时,寄生物对

宿主具有抑制作用,使种群数量减少。 用 (K - p / h)茁p 来表示寄生物对宿主的作用, K - p / h 表示相关系数。
当 p / h < K 时,寄生物对宿主的作用项 (K - p / h)茁p 为正,两种群表现为相互促进的关系;当 p / h > K 时,寄生

物对宿主的作用项 (K - p / h)茁p 为负,两种群表现为寄生关系; 当 p / h = K 时,寄生物对宿主的作用项 (K -
p / h)茁p 为 0,此时仍假定两种群为相互促进关系,但寄生物对宿主的促进程度为 0。

(婴) 寄生物种群的环境容纳量与宿主种群的数量成比例,即满足 Leslie 型捕食者-食饵模型的假设:当 p
大而 h 小时,比值 p / h 大,这使寄生物种群增长减缓;反之, h 大而 p 小时,比值 p / h 小,这削弱了寄生物种群增

长的束缚,用 r2 - 琢2·p / h 来表示寄生物的繁殖率。 模型中符号所表示的生物意义由表 1 给出。
根据 Lotka鄄Volterra 模型和 Leslie 型捕食者鄄食饵模型及以上假设可建立如下耦合模型:

dh
dt

= h( r1 - 琢1h + (K - p
h
)茁p) 以 f1(h,p)

dp
dt

= p( r2 - 琢2
p
h
) 以 f2(h,p

ì

î

í

ï
ï

ï
ï )

(3)
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显然模型(3)为非线性系统,为了研究系统内寄生物与宿主的动态演化行为,需要借助于非线性动力系

统理论对其进行稳定性分析。

表 1摇 文中符号及定义

Table 1摇 Definitions and the symbols used in this paper

符号 Symbol 含义 Definition

h( t) t 时刻宿主种群的数量

p( t) t 时刻寄生物种群数量

r1,r2 分别表示宿主种群和寄生物种群的固有增长率

茁 寄生物对宿主的影响程度

K 表示系统内寄生物对宿主的固有促进水平

琢1 宿主的密度制约系数

琢2 寄生物的密度制约系数

r 表示宿主与寄生物的固有增长率之比,即 r = r1 / r2
棕 表示环境中所能容纳的寄生物的最大数量,简称寄生物的环境容纳量,即 棕 = r2 / 琢2

摇 摇 表里的寄生物的固有增长率 r2 是指其不受密度制约情况下的增长率,以上各个系数均为正实数

2摇 系统(3)稳定性分析

为分析系统(3)的稳定性,需先求出其平衡点。 为此,令 fi = 0 i = 1,( )2 ,并求解该方程组得系统(3)的

全部平衡点: E1( r1 / 琢1,0) , E2(h*,棕h*) ,其中 h* = r1 / [琢1 - K -( )棕 茁棕] 。
为了确保 E2 是一个正的平衡点,须 h* > 0,即 K < 琢1 / (茁棕) + 棕 。 由此知:当 K逸 琢1 / (茁棕) + 棕时,系统

只有边界平衡点 E1( r1 / 琢1,0) ; 当 0 臆 K < 琢1 / (茁棕) + 棕 时, 系统有两个平衡点 E1( r1 / 琢1,0) 和

E2(h*,棕h*) 。
鉴于寄生物与宿主的数量均为非负数,故只需讨论非负平衡点的稳定性。 根据非线性动力系统稳定性理

论,可以通过求解系统(3)的线性近似系统在平衡点处对应特征方程的特征值,由特征值的性质来判断系统

在该平衡点处的稳定性。 由此得到如下结论(具体分析证明过程见附录):
(1) 在 K 逸0 的条件下, E1( r1 / 琢1,0) 是不稳定的鞍点。
(2) 当 琢1 / 茁 < 棕2 时,淤 若 0 臆 K < 琢1 1 +( )r / (茁棕) + 棕 1 -( )r , E2(h*,棕h*) 是局部渐近稳定点;于

若 琢1 1 +( )r / (茁棕) + 棕 1 -( )r < K < 琢1 / (茁棕) + 棕 , E2(h*,棕h*) 不是稳定点,此时数值模拟显示系统出现

稳定的极限环;盂若 K = 琢1 1 +( )r / (茁棕) + 棕 1 -( )r ,系统出现 Hopf 分岔。
(3) 当 琢1 / 茁 逸 棕2, 0 臆 K < 琢1 / (茁棕) + 棕 时, E2(h*,棕h*) 是局部渐近稳定点。

若记 G = (h,p) ( 1
h

- 1
h*)·

h( r1 - 琢1h) - 茁p2

- K琢2h
- 2p + pæ

è
ç

ö

ø
÷

* 臆0,h > 0,p >{ }0 ,其中 h* = r1 / [琢1 -

K -( )棕 茁棕] , p* = 棕h* ,则系统在区域 G 上全局渐近稳定。
为了清晰显示不同条件下系统的动力学行为,通过数值模拟对系统(3)的稳定性进行定量说明。 采用

Runge鄄Kutta鄄Felhberg 算法[32]近似求解系统(3)。
模拟 1摇 在系统(3)中取 r1 = 1;r2 = 0. 5;琢1 = 0. 8;琢2 = 0. 6;茁 = 1. 5,根据结论 1 知:当 0臆K < 1. 0867 时,

选取适当的初值,系统处于稳定状态(图 1a、b);当 1. 0867 < K < 1. 4733 时,系统处于不稳定状态(图 1c、d)。
在此条件下 K = 1. 0867 是一个 Hopf 分岔点(图 3a)。

模拟 2:在系统(3)中取 r1 = 1;r2 = 0. 5;琢1 = 0. 8;琢2 = 0. 8;茁 = 1。 由结论 1 知, K 在整个有意义区间 (0,
1郾 905] 上系统都处于稳定状态(图 2)。

图 1a、b 是在 琢1 / 茁 < 棕2 前提下,选取的参数满足系统稳定时的理论分析条件,从时间序列图 1a 和相图

1b 可以看出,系统中寄生物与宿主最终长期共存,稳定到 E2(h*,棕h*) ;图 1c、d 选取的参数满足系统不稳定

时的理论分析条件,从图 1 的时间序列图图 1c 和相图 1d 可以看出,系统中寄生物与宿主最终会以拟周期振
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图 1摇 宿主和寄生物的时间序列图及相图

Fig. 1摇 Time series graphs and phase graphs of the host鄄parasite

(a)表示系统内宿主种群数量变化的时间序列图,(b)表示系统内寄生物种群数量变化的时间序列图,(c)、(d)分别是(a)、(b)所对应的相

图;(a)、(b)、(c)的初值选取为 (h(0),p(0)) = (0. 80,0. 04) ,( d)中两子图的初值分别取为 (h(0),p(0)) = (1. 00,0. 04) , (h(0),

p(0)) = (1. 20,1. 00) ; (a)、(b)中固有促进水平参数 K = 0. 8,(c)、(d)中固有促进水平参数 K = 1. 2

图 2摇 宿主和寄生物的时间序列图及相图

Fig. 2摇 Time series graph and the phase graph of the host鄄parasite

(a)是系统内宿主与寄生物种群数量变化的时间序列图,(b)是(a)所对应的相图;(a)、(b)初值选取为 (h(0),p(0)) = (0. 90,0. 02) ,固

有促进水平参数 K = 0. 6

荡的形式持续共存。 从图 1d 图可以看出系统最终产生一个稳定的极限环。 图 2a、b 是在 琢1 / 茁 逸 棕2 前提下,
选取的参数满足系统稳定时的理论分析条件,从时间序列图图 2a 和相图图 2b 可以看出,系统中寄生物与宿

主最终长期共存,稳定到 E2(h*,棕h*) 。 由以上模拟可以发现模拟结果与理论分析相符。
3摇 结果分析与讨论

有关寄生物与宿主之间的协同进化的研究早已在生命科学领域引起广泛关注。 以往的研究模型大都关

注于寄生物对宿主产生有害的 “负作用冶,而事实上,寄生物与宿主的协同进化,常使有害的“负作用冶减弱,
甚至于演变为互惠关系,比如低密度的寄生物能提高宿主的免疫力从而提高其存活率,能促进宿主种群的增
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加。 基于这一假设,本文在 Lotka鄄Volterra 模型和 Leslie 型捕食者-食饵模型的基础上,引入固有促进水平参数

K ,建立了一类互惠鄄寄生耦合的种群模型。 通过模型分析得到了一些有趣的结论:(1)寄生物与其宿主的演

化行为与固有促进水平 K 密切相关,在不同的固有促进水平 K 下,寄生物与宿主的演化将表现出稳定均衡及

周期振荡的现象;(2)数值模拟实验表明固有促进水平 K 满足一定的条件时,系统会出现 Hopf 分岔现象,并
且随着固有促进水平 K 的增大,系统还会出现稳定的极限环;(3)通过对寄生物对宿主的作用项的分析,得到

随着固有促进水平 K 的增加,系统中寄生物与宿主的演化既有互惠现象,又有寄生现象。 讨论了影响固有促

进水平 K 及寄生物与宿主共存形式发生变化的因素,下面对模型中的一些结果进行具体地分析与讨论。
3. 1摇 关于固有促进水平参数 K 的分析与讨论

由以上理论分析及模拟实验知,寄生物与宿主的演化形式与固有促进水平 K 有密切关系,可能正是由于

不同的系统具有不同的固有促进水平 K ,从而导致了寄生物与其宿主演化具有了多态现象。 取参数 r1 = 1;
r 2 = 0. 5;琢1 = 0. 8;琢2 = 0. 6;茁 = 1. 5,理论分析知 K抑1. 0867 系统会出现分岔现象,寄生物与宿主的演化形式

由稳定均衡转变为不稳定的准周期振荡形式。 图 3a 给出了随固有促进水平 K 增大时系统所呈现的状态:寄
生物与宿主由稳定均衡态在 K 抑1. 0867 处出现 Hopf 分岔,转变为准周期振荡态,达到相对的稳定,且这种振

荡是变振幅、变周期的。
此外,寄生物对宿主的固有促进水平 K很可能与寄生物的毒力有关。 系统内寄生物与宿主的数量比不超

过 K 时,寄生物对宿主具有促进作用,当该数量比超过 K 时,寄生物对宿主具有抑制作用。 即固有促进水平 K
可以看作寄生物对宿主产生促进或抑制作用的临界值。 少量的毒力强的寄生物就会使宿主致病( p / h 比较

小),对宿主产生抑制作用,从而寄生物对宿主的作用项 (K - p / h)茁p < 0,即 p / h > K ,此时系统中固有促进

水平 K 比较小;毒力弱的寄生物只有达到一定数量后才会使宿主致病( p / h 相对较大),即 p / h 相对较大时才

能超过临界值 K 对宿主产生抑制作用,此时系统的固有促进水平 K 相对较大,所以寄生物对宿主的固有促进

水平 K 的大小与寄生物的毒力可能成负相关。 同时固有促进水平 K 还可能与宿主的免疫力有关。 若宿主有

较强的免疫力,少量的寄生物不会对它产生不利影响,只有寄生物达到一定数量后才会使宿主致病。 类似上

述,此时固有促进水平 K相对比较大,相反,若宿主免疫力低下,少量的寄生物都会使它致病,此时固有促进水

平 K 相对比较小,所以固有促进水平 K 的大小与宿主的免疫力可能成正相关。 遗憾的是本文并没有给出固

有促进水平 K 与寄生物的毒力及宿主免疫力的关系表达式,这需要进一步研究。
3. 2摇 关于寄生物对宿主作用项 (K - p / h)茁p 的分析与讨论

为了进一步讨论寄生物对宿主产生的影响,考虑模型中寄生物对宿主的作用项 (K - p / h)茁p 随固有促进

水平 K 的变化情况。 图 3b 给出了作用项随固有促进水平 K 增大时的变化情况,图中的红线表示寄生物对宿

主的有害程度为零,红线以上部分正值表示寄生物对宿主起促进作用(二者之间表现为相互促进关系,寄生

物能促进宿主种群的增加),红线以下部分负值表示寄生物对宿主起抑制作用(二者之间表现为寄生关系,寄
生物使宿主种群减少)。 从图 3b 可以看出随着固有促进水平 K 的增大,寄生物对宿主的影响在 K = r2 / 琢2 抑
0. 833( r2 = 0. 5;琢2 = 0. 6)处由抑制作用转变为促进作用,最终转变为抑制和促进共存的形式,即寄生物与宿

主之间既存在寄生关系,也存在相互促进的关系。 如果 K = 0,寄生物对宿主的作用项变为 - 茁p2 / h ,此时模型

就转变为经典的 Leslie 型捕食者鄄食饵模型。
3. 3摇 影响系统中寄生物与宿主共存形式因素的讨论

从前面的分析知,寄生物与宿主以何种形式共存与固有促进水平 K 的取值范围有直接关系,从而讨论固

有促进水平 K 的取值范围与哪些因素有关显得尤为重要。 把系统中寄生物与宿主处于稳定共存状态时,参
数 K 的取值范围称为该系统的(渐近)稳定范围,反之,寄生物与宿主处于不稳定的周期振荡共存状态时,参
数 K 的取值范围称为该系统的不稳定范围。 为了保证有生物意义,讨论都是在固有促进水平 K 满足 [0,
琢1 / (茁棕) + 棕) 区间上进行的。 由结论 1 知,(印)当 琢1 / 茁 < 棕2 时,系统的稳定范围为 [0,琢1 1 +( )r / (茁棕) +
棕 1 -( )r ) ,不稳定范围为 [琢1 1 +( )r / (茁棕) + 棕 1 -( )r ,琢1 / (茁棕) + 棕) 。 可以看出, 琢1 1 +( )r / (茁棕) +
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图 3　 系统的 Hopf 分岔图及寄生物对宿主的影响图

Fig. 3　 The Hopf bifurcation graphs of the H-P system and the effect graph of parasite on host

(a)是宿主与寄生物关于固有促进水平 K 的变化图,(b)是寄生物对宿主的影响关于固有促进水平 K 的变化图; (a)、(b)参数选取为 r1 =

1;r2 = 1;α1 = 0. 8;α2 = 0. 6;β = 1. 5,初值为 (h(0),p(0)) = (0. 70,0. 04) , (a)中 0. 8 ≤ K ≤1. 3,(b)中 0 < K ≤1. 3

ω 1 - r( ) 是寄生物与宿主由稳定共存变为不稳定共存的临界值。 记 g1 α1,β,ω,r( ) = α1 1 + r( ) / (βω) +
ω 1 - r( ) ,得到 dg1 / dr < 0, dg1 / dβ < 0, dg1 / dω < 0(由假定 r1 > r2,得 r = r1 / r2 > 1),这说明随着宿主与寄

生物固有增长率之比 r 、寄生物对宿主的影响程度 β 、寄生物的环境容纳量 ω 的增大,临界值 g1 减小,此时随

着固有促进水平 K 的增大,寄生物与宿主由稳定共存状态转变为周期共存状态的时间缩短; dg1 / dα1 > 0, 临

界值随着宿主密度制约系数 α1 增大而增大,此时随着固有促进水平 K 的增大,寄生物与宿主由稳定共存状态

转变为周期共存状态的时间延长。 (ⅱ)当 α1 / β ≥ ω2 时,系统的稳定范围为 [0,α1 / (βω) + ω) ,此时寄生物

与宿主始终以稳定形式持续生存下去。 记 g2 α1,β,ω( ) = α1 / (βω) + ω ,得到 dg2 / dω = 1 - α1 / (βω2) < 0,
dg2 / dβ = - α1 / (β2ω) < 0, dg2 / dα1 > 0。 这说明系统的稳定范围随着寄生物对宿主的影响程度 β 、寄生物的

环境容纳量 ω 的增大而变小;随着宿主密度制约系数 α1 增大而变大。
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