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摘要：Ａｌｌｅｅ 效应对物种的续存是潜在的干扰因素，在很大程度上将增加种群局部甚至全局灭绝的可能性。 对许多物种，尤其是

濒临物种更容易受其影响。 将 Ａｌｌｅｅ 效应引入囚徒困境博弈模型，通过理论分析与数值模拟相结合的方法分析讨论了 Ａｌｌｅｅ 效

应对合作进化的影响。 研究结果表明：在恶劣的环境条件下，Ａｌｌｅｅ 效应极易使物种灭绝，不利于合作进化；在相对优越的环境

条件下（死亡率较低），Ａｌｌｅｅ 效应促进合作进化，且 Ａｌｌｅｅ 效应强度越强，更有利于合作进化，不过种群的空间斑块占有率也会随

着 Ａｌｌｅｅ 效应强度的增强而降低，使物种最终灭绝。
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达尔文生物进化论的核心是自然选择学说———物竞天择、弱肉强食。 物种在生存竞争的过程中，经过自

然选择的作用，逐渐产生更能适存的物种，实现生物的进化。 大自然中存在着竞争与矛盾冲突， 合作行为是

生物体有利于其它个体的各种行为策略，是社会性生物的一个重要特征。 合作进化机理是长期困扰进化生物

学的一个难题，问题的关键是合作如何通过自然选择从背叛种群中进化出来，及合作个体怎么才能避免背叛

个体的剥削，从而抵制它们的入侵！ 囚徒困境的博弈不仅是博弈论中最具代表性的例子，而且作为研究合作

进化的一个普遍范式［１］。
此外，Ａｌｌｅｅ［２］指出，群聚有利于种群的增长和存活，每个生物都有自己的最适密度，其过分稀疏和拥挤都

会对生殖发生负作用，阻止生长。 Ａｌｌｅｅ 效应的产生源于很多方面的不利因素［３］，例如，配偶，生殖能力，过度

掠夺，环境条件，同系繁殖等等。 对于一个具有 Ａｌｌｅｅ 效应的种群来说，当种群密度低于某一阈值时，物种将

会灭绝，也就是说该种群具有一个足以维持生存的最低密度。 尤其那些濒危的哺乳类种群，其种群稀疏，更容

易受到 Ａｌｌｅｅ 效应的影响。 许多理论研究表明 Ａｌｌｅｅ 效应在种群动力学研究中存在强大的潜在影响，这引起

了生态学家的广泛关注［４⁃５］。 关于 Ａｌｌｅｅ 效应对种群生态学系统稳定性的影响的研究也越来越受到人们的重

视［６⁃９］。 因此，考虑到 Ａｌｌｅｅ 效应和合作行为的进化分别是种群生态学和进化生物学的重要理论问题。 Ｆｅｎｇ
Ｚｈａｎｇ［１０］等人做了囚徒困境博弈中的生态进化反馈和入侵的研究，结果表明：合作行为在密度依赖选择的条

件下更容易进化，该工作没有涉及种群受 Ａｌｌｅｅ 效应影响下的合作行为的进化，为了使模型更加切合实际。
本文提出了受 Ａｌｌｅｅ 效应影响的囚徒困境博弈模型，并利用动力模型分析及数值模拟方法对新建模型的基本

性质进行初步研究，说明 Ａｌｌｅｅ 效应对合作进化的影响，丰富了合作行为的演化动力学理论。

１　 模型建立

１．１　 生态囚徒困境博弈模型

生物界中，不论在同一种生物内部还是不同的物种之间，从低等的微生物到高等的多细胞生物都有合作

行为的存在。 尽管合作可以给群体带来利益，但合作者遇到背叛者不可避免地付出代价。 因此，合作行为进

化的关键问题存在两方面：一方面，如何从背叛者组成的种群中通过自然选择进化产生合作行为？ 另一方面，
合作种群如何有效地抵制背叛个体入侵？

囚徒困境博弈是合作行为进化的隐喻，假设种群由合作（Ｃ）和背叛（Ｄ）的个体组成，合作个体自身付出

一定的代价 ｃ ，对和它相互作用的对方产生利益 ｂ （ ｂ ＞ ｃ ＞ ０），然而，背叛个体即不付出代价也不会产生利

益。 这两种行为的囚徒困境博弈的赢得矩阵为
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Ｃ
Ｄ

ｂ － ｃ － ｃ
ｂ ０

æ

è
ç

ö

ø
÷

定义合作个体与背叛个体分类相遇的概率［１１］：
（１）一个个体遇到采取同样策略个体的概率是 ｍ ；
（２）一个个体随机遇到其他个体（包括采取同样策略的个体）的概率是 １ － ｍ 。
Ｆｅｎｇ Ｚｈａｎｇ， Ｃａｎｇ Ｈｕｉ［１０］研究了合作个体在囚徒困境博弈中的生态进化反馈及入侵，动力系统模型由如

下的微分方程表达：
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ｄｘ
ｄｔ

＝ ｃｘｘ（１ － ｘ － ｙ） － δｘ

ｄｙ
ｄｔ

＝ ｃｙｙ（１ － ｘ － ｙ） － δｙ

ì

î

í

ï
ïï

ï
ï

（１）

其中， ｘ 、 ｙ 分别是合作种群和背叛种群占有的栖息地的比例，按照生态动力学，种群大小是变量， ｘ ＋ ｙ ≤ １。
ｃｘ 、 ｃｙ 分别是合作个体和背叛个体的依赖于密度的出生率（ ｃｘ ＝ μ ＋ ｍ ＋ １ － ｍ( ) ｘ( ) ｂ － ｃ( ) － １ － ｍ( ) ｙｃ ；
ｃｙ ＝ μ ＋ １ － ｍ( ) ｘｂ ， μ 为基础繁殖率）， δ 为死亡率。

对系统（１）通过理论分析与数值模拟，结果表明：个体间的分类是至关重要的，同时高死亡率和低的种群

占有率更能促进合作进化。
１．２　 种群具有 Ａｌｌｅｅ 效应的合作进化模型

林振山等［１２］以丹顶鹤为例研究了人类活动影响下具有 Ａｌｌｅｅ 效应的非自治种群演化模式，其 Ａｌｌｅｅ 效应

形式为
Ｎ

Ｎ ＋ α
，式中， Ｎ 为种群密度， α 为 Ａｌｌｅｅ 效应常数， α 越大意味着 Ａｌｌｅｅ 效应越强。 考虑到系统（１）中

的种群若具有 Ａｌｌｅｅ 效应，则其种群的总体占有率为 ｘ ＋ ｙ ，且种群中的个体不论采取哪种行为策略都会受到

Ａｌｌｅｅ 效应的影响。 将 Ａｌｌｅｅ 效应代入模型（１），建立具有 Ａｌｌｅｅ 效应的动力系统模型如下：
ｄｘ
ｄｔ

＝ ｃｘｘ（１ － ｘ － ｙ） ｘ ＋ ｙ
ｘ ＋ ｙ ＋ α

－ δｘ

ｄｙ
ｄｔ

＝ ｃｙｙ（１ － ｘ － ｙ） ｘ ＋ ｙ
ｘ ＋ ｙ ＋ α

－ δｙ

ì

î

í

ï
ïï

ï
ï

（２）

其中
ｘ ＋ ｙ

ｘ ＋ ｙ ＋ α
为 Ａｌｌｅｅ 效应， α （ ０ ＜ α ＜ １）为 Ａｌｌｅｅ 效应常数。

易验证，在分类相遇 ｍ ＞ ０ 且密度依赖选择（ ｘ ＋ ｙ ＜ １）的情形下，有利于合作行为的进化。 进一步我们

通过计算可得系统（２）的平衡点如下：
（１） Ｅ（０，０） ，合作行为与背叛行为都灭绝；
（２）最多存在四个边界平衡点：（ｉ）当 δ ＜ μ且 （δ － μ） ２ ＞ ４μδα时，存在四个边界平衡点（其中，两个平衡

点是背叛行为独存，两个平衡点是合作行为独存），（ｉｉ）当 μ ＋ ｍ（ｂ － ｃ） ＜ ｍｉｎ｛δ，（１ － ｍ）（ｂ － ｃ）｝ 时，存在两

个边界平衡点（合作行为独存）；
（３）最多存在一个内部平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） ，其中，

ｘ∗ ＝ ｍ（ｂ － ｃ）［ｃδ（１ － ｍ） － μ（ｃ － ｍｂ）］ ＋ δｃ２α（１ － ｍ）
ｂｍ（１ － ｍ）（ｃ － ｍｂ）（ｂ － ｃ）

ｙ∗ ＝ ｍ（ｂ － ｃ）［ｍｂ（ｃ － ｍｂ）（ｂ － ｃ） ＋ ｃｍ（ｃδ － ｂμ） ＋ ｃ２（μ － δ）］ － δｃ３α（１ － ｍ）
ｂｃｍ（１ － ｍ）（ｃ － ｍｂ）（ｂ － ｃ）

且满足条件

μ（ｃ － ｍｂ）
ｃｍ（ｂ － ｃ）（１ － ｍ） ＋ ｃ２α（１ － ｍ）

＜ δ ＜ ［μ ＋ ｍｂ（ｂ － ｃ）
ｃ

］ （ｃ － ｍｂ）ｍ（ｂ － ｃ）
ｃ（１ － ｍ）［ｍ（ｂ － ｃ） ＋ αｃ（１ － ｍ）］

，

代表合作行为与背叛行为共存。 如果 ｍｂ ＞ ｃ ，系统不存在内部平衡点。
平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 的雅克比行列式为

Ｊ ＝
（１ － ｍ）（ｂ － ｃ）ｘ∗（１ － ｘ∗ － ｙ∗） ｘ∗ ＋ ｙ∗

ｘ∗ ＋ ｙ∗ ＋ α
＋ ｆｘ∗ － （１ － ｍ）ｃｘ∗（１ － ｘ∗ － ｙ∗） ｘ∗ ＋ ｙ∗

ｘ∗ ＋ ｙ∗ ＋ α
＋ ｆｘ∗

（１ － ｍ）ｂｙ∗（１ － ｘ∗ － ｙ∗） ｘ∗ ＋ ｙ∗

ｘ∗ ＋ ｙ∗ ＋ α
＋ ｆｙ∗ ｆｙ∗

æ

è

ç
ç
ç
çç

ö

ø

÷
÷
÷
÷÷

其中 ｆ ＝ ［μ ＋ １ － ｍ( ) ｘ∗ｂ］ α － ２α（ｘ∗ ＋ ｙ∗） － （ｘ∗ ＋ ｙ∗） ２

（ｘ∗ ＋ ｙ∗ ＋ α） ２ 。 因此，可知其对应的特征方程为
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λ２ － ｔｒλ ＋ ｄｅｔ ＝ ０，

其中 ｔｒ ＝ （１ － ｍ）（ｂ － ｃ）ｘ∗（１ － ｘ∗ － ｙ∗） ｘ∗ ＋ ｙ∗

ｘ∗ ＋ ｙ∗ ＋ α
＋ ｆ（ｘ∗ ＋ ｙ∗） ， ｄｅｔ ＝ （１ － ｍ） ２ｙ∗ｂ （１ － ｘ∗ － ｙ∗） ２

（ ｘ∗ ＋ ｙ∗

ｘ∗ ＋ ｙ∗ ＋ α
）

２

ｃｘ∗

由于 ｄｅｔ ＞ ０，则当 ｔｒ２ － ４ｄｅｔ ＞ ０ 且 ｔｒ ＞ ０，平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 为不稳定的结点；当 ｔｒ２ － ４ｄｅｔ ＞ ０ 且 ｔｒ ＜ ０，
平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 为稳定的结点；当 ｔｒ２ － ４ｄｅｔ ＜ ０ 且 ｔｒ ＞ ０，平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 为不稳定的焦点；当 ｔｒ２ － ４ｄｅｔ ＜
０ 且 ｔｒ ＜ ０，平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 为稳定的焦点。 由此易知，系统（２）最多存在一个内部平衡点，随着参数的变化，
内部平衡点会从一个结点演化成一个焦点，即若 ｔｒ２ － ４ｄｅｔ ＝ ０，系统（２）出现分叉现象。 与此同时，内部平衡

点由稳定状态向不稳定状态演变，即若 ｔｒ ＝ ０，系统（２）存在极限环。 与系统（１）相比，Ａｌｌｅｅ 效应对合作进化是

一个潜在的干扰因素。 由于参数的繁杂，很难推断出 Ａｌｌｅｅ 效应具体如何影响合作进化及系统（１）的稳定性。
因此，我们利用 Ｍａｔｌａｂ 软件对系统（２）进行数值模拟。

２　 数值模拟与结果分析

为了定性讨论 Ａｌｌｅｅ 效应对合作进化的影响，我们取文献［１０］中的参数 μ ＝ ０．１，ｍ ＝ ０．１，ｂ ＝ １，从系统（２）
的演化结果可知，在 Ａｌｌｅｅ 效应 α ＝ ０．０５ 的影响下，系统（１）中由于合作行为的高死亡率与高代价（ ｃ ＝ ０．３，δ ＝
０．０９）产生的阻尼振荡（即焦点）变成周期性振荡（即极限环；见图 １－ｉ）；更高的死亡率（ ｃ ＝ ０．２５，δ ＝ ０．１５）产
生的阻尼振荡将会消失，种群灭绝（见图 １－ｉｉｉ）；而合作行为的更高代价（ ｃ ＝ ０．３９，δ ＝ ０．１３７）产生的周期性震

荡也会消失，种群灭绝；在较低的死亡率和代价（ ｃ ＝ ０．２５，δ ＝ ０．１５）条件下，Ａｌｌｅｅ 效应对系统的影响不大，系
统（２）出现一个临界值，当初值大于这个临界值时，系统仍然存在一个稳定的内部平衡点（见图 １－ｉｉ）。 由此

可知，在恶劣的环境条件下，若种群由于寻找配偶的困难，社会功能异常，近交衰退等原因受 Ａｌｌｅｅ 效应的影

响时，更容易导致物种灭绝，影响生物的多样性。
由图（２－ｉ）可见，取参数 μ ＝ ０．１，ｍ ＝ ０．１，ｂ ＝ １，ｃ ＝ ０．１５，δ ＝ ０．１５，不受 Ａｌｌｅｅ 效应影响时，系统存在一个稳

定的结点；然而，在 Ａｌｌｅｅ 效应常数 α ＝ ０．０５ 时，若合作种群与背叛种群的初始占有率大于某个临界值（见图 １
－ｉｉ），Ａｌｌｅｅ 效应更容易使系统达到稳定状态，促进合作进化（见图 ２－ｉｉ）；继续增强 Ａｌｌｅｅ 效应（ α ＞ ０．０７７），就
会导致种群灭绝，不利于合作进化（见图 ２－ｉｉｉ）。 说明在环境较为优越的条件下，适当的 Ａｌｌｅｅ 效应促进合作

进化，而继续增强 Ａｌｌｅｅ 效应将会导致物种灭绝。

图 １　 受 Ａｌｌｅｅ 效应 α ＝ ０．０５ 影响下系统（２）的演化相图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｖｅ ｐｈａｓｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓｙｓｔｅｍ （２） ｗｉｔｈ Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃｔ α ＝ ０．０５

参数取值： μ ＝ ０．１，ｍ ＝ ０．１，ｂ ＝ １， （ｉ） ｃ ＝ ０．３，δ ＝ ０．０９ ；（ｉｉ） ｃ ＝ ０．１５，δ ＝ ０．１５ ； （ｉｉｉ） ｃ ＝ ０．２５，δ ＝ ０．１５ ； （ｉｖ） ｃ ＝ ０．３９，δ ＝ ０．１３７

空间网格上的博弈行为是近年进化博弈研究的新焦点［１３］，基本思想是把种群安置在规则的空间网格上，
一部分斑块只有一个采取特定策略的个体占有，所有个体只和它局部相邻斑块上的个体相互作用，根据它们

的总赢得和邻体中个体的总赢得决定下一次所采取的策略。 取参数 μ ＝ ０．１，ｍ ＝ ０．１，ｂ ＝ １，
ｃ ＝ ０．１５，δ ＝ ０．０９，对未受 Ａｌｌｅｅ 效应及受不同 Ａｌｌｅｅ 效应强度影响的空间囚徒困境博弈，在 ２００∗２００ 的空
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间网格上，只考虑相邻于每个斑块边的四个斑块（冯诺伊曼邻体），进行时间 ｔ ＝ ２００ 的空间数值模拟（见图

３）。 由图 ３ 可见，当系统未受 Ａｌｌｅｅ 效应影响时，除了少数的空斑块，斑块全部被合作策略及背叛策略的个体

占有。 当种群受 Ａｌｌｅｅ 效应（ α ＝ ０．０５）影响时，空间中空斑块的数量明显增多，合作个体的占有比率有所增

加。 然而，继续增加 Ａｌｌｅｅ 效应（ α ＝ ０．１５），空间的绝大部分斑块未被占有，成为空斑块，只有极少数的被种群

占有；再继续增加 Ａｌｌｅｅ 效应，将导致物种灭绝。
下面我们将详尽地讨论 Ａｌｌｅｅ 效应在未使物种灭绝的情况下，如何促进合作行为的进化，如图 ４ 所见，当

时间 ｔ＜８０ 时，Ａｌｌｅｅ 效应抑制合作进化；当时间 ｔ＞８０ 时，Ａｌｌｅｅ 效应促进合作进化，且随着 Ａｌｌｅｅ 效应强度的增

强，合作个体的斑块占有率逐渐增多。 然而，对于背叛个体，Ａｌｌｅｅ 效应强度越强，其斑块则占有率越低。 若

Ａｌｌｅｅ 效应强度大于 ０．３３５ 时，物种灭绝。

图 ２　 受 Ａｌｌｅｅ 效应影响的系统（２）的演化曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｅｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｓｙｓｔｅｍ （２） ｗｉｔｈ Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃｔ

参数取值： μ ＝ ０．１，ｍ ＝ ０．１，ｂ ＝ １，ｃ ＝ ０．１５，δ ＝ ０．１５ ， Ａｌｌｅｅ 效应： （ｉ） α ＝ ０； （ｉｉ） α ＝ ０．０５； （ｉｉｉ） α ＝ ０．１５

图 ３　 在 ２００∗２００ 网格上，受 Ａｌｌｅｅ 效应影响的空间囚徒困境在时间 ｔ ＝ ２００ 的空间格局

Ｆｉｇ．３　 Ａｔ ｔｉｍｅ ｔ＝ ２００， ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌ Ｐｒｉｓｏｎｅｒ′Ｓ Ｄｉｌｅｍｍａ ｗｉｔｈ Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ａ ４０１６４０１ ｌａｔｔｉｃｅ

以上的数值模拟和预测说明，Ａｌｌｅｅ 效应对合作进化的影响显著，对种群的续存是不可忽视的干扰因

素［１４］。 与没有受 Ａｌｌｅｅ 效应的系统（１）相比，Ａｌｌｅｅ 效应破坏原来的平衡，形成新的平衡。 合作个体在高代价、
高死亡的条件下，Ａｌｌｅｅ 效应使以阻尼振荡的相互作用共存的两种行为策略变成周期性振荡的共存模式；在更

高死亡率和代价的环境中，Ａｌｌｅｅ 效应使博弈共存的物种灭绝。 但是，在优越的环境条件下（即死亡率较低），
Ａｌｌｅｅ 效应反而促进合作进化，且 Ａｌｌｅｅ 效应的强度越强越有利于合作行为的进化，不过种群的总体斑块占有

率会越低。 与此同时，Ａｌｌｅｅ 效应强度过强，就会导致物种灭绝，行为策略不复存在。 也就是说强 Ａｌｌｅｅ 效应不

仅减少物种的多样性，而且影响生物进化。
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图 ４　 合作个体、背叛个体对 Ａｌｌｅｅ 效应变化（ α ＝ ０，０．０４，０．０８…０．３６ ）的相应

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｃｏｏｐｅｒａｔｏｒｓ ａｎｄ ｄｅｆｅｃｔｏｒ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃ （ α ＝ ０，０．０４，０．０８…０．３６ ）

参数取值： μ ＝ ０．１，ｍ ＝ ０．１，ｂ ＝ １， ｃ ＝ ０．１５，δ ＝ ０．０９

３　 结论

Ａｌｌｅｅ 效应是种群动力学中的一个重要的调节机制：低的种群密度使雌雄个体相遇机会减少，寻觅配偶的

困难大大增加［１５］（例如在防治橘小实蝇虫害的过程中，就采用了释放不育雄虫制造 Ａｌｌｅｅ 效应的措施），对于

植物来说同样也会由于低密度使授粉成功的机会大大减少。 非洲野狗是一种典型的群居动物，它们具有群体

合作哺育后代、合作觅食的习性，过小的种群规模致使某些合作技能丧失，不能维持种群个体的生存。 一定的

种群规模也有利于抵御敌害，增加群体的反捕食的能力。 很多自然界的物种曾被报导过具有 Ａｌｌｅｅ 效应，比
如植物［１６］，海洋无脊椎动物［１７］，昆虫［１８］，哺乳动物［１９］等。 正是因为 Ａｌｌｅｅ 效应在现实生物种群中是普遍存在

的，加之合作进化并不是一个进化稳定策略，在一次囚徒困境博弈的博弈中．不论对方采取什么策略，背叛总

是最好的策略，所以背叛行为是 Ｎａｓｈ 平衡，也是进化稳定的策略。 这意味着合作行为成功地入侵一个背叛的

种群几乎是不可能的，即使是已经成为合作的种群，也很难抵制背叛个体的入侵。 于是，合作进化对 Ａｌｌｅｅ 效

应的影响更加敏感，将 Ａｌｌｅｅ 效应这一因素引入囚徒困境博弈是合理的，而且更具有现实意义。
通过平衡态分析与数值模拟我们发现，在 Ａｌｌｅｅ 效应的影响下，分类相遇对合作进化仍然是必要条件。

Ａｌｌｅｅ 效应导致合作行为与背叛行为构成的囚徒困境系统具有更多的平衡态，破坏原来的平衡，形成新的平衡

态，并且最终平衡态值随行为策略的初始斑块占有率的变化而改变，这对合作进化的管理与保护具有重要的

启示意义。 系统（１）研究结果表明，优越的外部环境有利于种群的发展，但却抑制了合作行为的进化，相反，
适当的环境压力可以促进合作行为的空间入侵和维持。 考虑了种群受 Ａｌｌｅｅ 效应的影响之后，分析结果说

明，在恶劣的环境条件下，Ａｌｌｅｅ 效应将导致物种灭绝，这也就意味着合作进化不复存在，而在相对优越的外部

环境中，Ａｌｌｅｅ 效应的存在促进合作行为的进化，且随着 Ａｌｌｅｅ 效应强度的增强，更有利于合作行为的入侵，不
过过强的 Ａｌｌｅｅ 效应依旧会导致物种灭绝。 因此，从保护生物学的角度来说，Ａｌｌｅｅ 效应对合作进化的影响是

不容忽视的，尤其是濒临物种。 应该采取相应的保护措施，例如，就地保护或迁地保护［２０］等，这不仅能保护生

物的多样性，而且还可以有效地促进合作行为的进化。
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