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基于种间竞争模型的毒杂草入侵空间分布模拟研究

刘　 华１，∗， 金　 鑫１， 石　 磊１， 蒋　 芮１， 魏玉梅２

１ 西北民族大学数学与计算机科学学院，兰州　 ７３００３０

２ 西北民族大学实验中心，兰州　 ７３００３０

摘要：本文以天然草场中毒杂草与可食牧草为研究对象，在种间竞争的生态数学模型的基础上引入入侵扩散因素建立毒杂草入

侵扩散模型。 采用元胞自动机理论将竞争模型扩展到空间网络进行模拟研究，分析毒杂草属的空间分布类型，为毒杂草的控制

提供数据支持。 研究表明：１、在入侵扩散作用下，毒杂草与可食牧草的共存平衡点由一个增加为两个，增加了共存的可能性；２、
入侵扩散作用影响了毒杂草种群的空间分布特征，减少了种群空间分布的聚集程度。
关键词：元胞自动机；空间分布；计算机模拟
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生物入侵是指生物由原分布区域经由自然的或人为的途径扩展到一个新的区域，繁殖并维持下去［１］。
近年来， 随着全球经济一体化、国内外贸易的迅速发展， 世界各地生物入侵现象愈加严重［２］。 我国因外来物

种入侵造成的损失相当惊人，每年仅几种外来物种造成的经济损失就达到 ５７４ 亿元人民币［３］。 据世界自然保

护联盟报道，全球范围内入侵物种对生物多样性的威胁高居前 ５ 位， 外来生物入侵是导致原生物种衰竭、生
物多样性减少的重要原因之一［４］。 如今， 生物入侵对我国生物多样性的影响越来越突出， 在一定程度上威
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胁我国生物多样性和生态系统稳定性［４］。
我国西北地区因其独特的地形条件和地理位置，加之资源过度开发和不合理利用，导致长期以来生物灾

害严重、生态环境脆弱，而外来物种入侵加剧了这一矛盾。 外来入侵植物可降低土壤的营养水平， 这主要是

由于竞争、落叶的营养贫乏或难分解， 积累盐分改变土壤 ｐＨ 值等造成的［２］。 在天然草场中，入侵的毒杂草

不仅与可食牧草争夺水、肥料、光照等资源抑制可食牧草的生长、降低可食牧草的产量，而且影响可食牧草的

品质，更有甚者，有的杂草本身就是毒草，家畜误食，造成中毒、死亡。 原产于中美洲的紫茎泽兰（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ
ｏｄｏｒａｔｕｍ），约在上世纪 ５０ 年代初从中缅、中越边境传入云南南部，至今已占据了四川凉山州 １ ／ ５ 的草场，正
以每年约 ３０ ｋｍ 的速度向北、向东扩散蔓延，当地畜牧业遭受了空前打击，每年经济损失达数千万元［３］。 因

此，牧民都希望草场中的毒杂草越少越好，可食牧草越多越好，而要想控制草场中毒杂草的数量，就首先需要

了解毒杂草与可食牧草在草场中的空间分布情况。
本文假设毒杂草与可食牧草存在对环境资源的竞争关系，采用元胞自动机理论对种间竞争模型进行空间

模拟。 元胞自动机的基本思想就是将系统分解为多个元胞，每个元胞看成一个单元，系统中各个相邻单元之

间存在一定的交互相互关系，而每个单元的状态都是整个系统在一些简单的规则作用下不断进化的

结果［５⁃７］。
在对种间竞争模型进行模拟的时候，本文引入了空间扩散因素，从而得到了毒杂草入侵的空间分布情况。

１　 毒杂草与可食牧草的种间竞争模型

假设毒杂草与可食牧草种间存在相互作用，同时假设单一物种独自在同一个草场中生存时，数量的演变

均遵从 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 规律。 于是得到毒杂草与可食牧草的种间竞争模型为［８⁃１０］：
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其中 ｒ１ ＞ ０，ｒ２ ＞ ０，ａ１ ＞ ０，ａ２ ＞ ０， 记 ｘ ， ｙ 分别是可食牧草和毒杂草的数量， ｒ１， ｒ２ 分别是它们的固有增长

率， Ｎ１， Ｎ２ 分别是它们的在理想条件下的最大容量。 因子 （１ － ｘ
Ｎ１

－ ａ１
ｙ
Ｎ２

） 反映由于可食牧草对环境资源的

消耗导致的对它本身增长的阻滞作用和毒杂草对环境资源的消耗对可食牧草产生的影响。 这里 ａ１ 的意义

是：单位数量的毒杂草（相对 Ｎ２ 而言）消耗的供养可食牧草的环境资源量为单位数量的可食牧草（相对 Ｎ１）消
耗的供养自身的环境资源量的 ａ１ 倍。 ａ２ 的意义是：单位数量的可食牧草（相对 Ｎ１ 而言）消耗的供养毒杂草的

环境资源量为单位数量的毒杂草（相对 Ｎ２）消耗的供养自身的环境资源量的 ａ２ 倍。 模型（１）的 ４ 个平衡点

为： ｐ１ Ｎ１，０( ) ， ｐ２ ０，Ｎ２( ) ， Ｐ３

Ｎ１ １ － ａ１( )

１ － ａ１ａ２
，
Ｎ２ １ － ａ２( )

１ － ａ１ａ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ ， ｐ４ ０，０( ) ；这 ４ 个平衡点的稳定性分析结果见下

表［１１］，（证明过程见附录 １）。

表 １　 种群竞争模型的平衡点及稳定性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｐｏｉｎｔ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

平衡点
Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｐｏｉｎｔ

稳定条件
Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

平衡点
Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｐｏｉｎｔ

稳定条件
Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

ｐ１ Ｎ１，０( ) ａ１ ＜ １，ａ２ ＞ １ ｐ２ ０，Ｎ２( ) ａ１ ＞ １，ａ２ ＜ １

Ｐ３
Ｎ１ １ － ａ１( )

１ － ａ１ａ２
，
Ｎ２ １ － ａ２( )

１ － ａ１ａ２
( ) ａ１ ＜ １，ａ２ ＜ １ ｐ４ ０，０( ) 不稳定

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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２　 毒杂草入侵空间扩散模型

毒杂草和可食牧草作为两个物种在单个斑块中将产生竞争，而且毒杂草是外来物种，在生长过程中会从

密度高的斑块向密度低的斑块发生迁移，考虑到以上因素建立单个斑块毒杂草入侵空间扩散模型

ｄｘｉ，ｊ
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ｘｉ，ｊ

Ｎｘ

－ ａ１
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－
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Ｎｙ
） ＋ μ ∑ｙｉ ±１，ｊ ±１⁃４ｙｉ，ｊ( )

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

（２）

模型（２）中下标 ｉｊ 表示二维平面上的网格中的第 ｉ 行第 ｊ 列的斑块， ∑ｙｉ ±１，ｊ ±１ － ４ｙｉ，ｊ( ) 为第 ｉｊ 个斑块中

毒杂草的邻体对第 ｉｊ 个斑块的入侵扩散作用，本模型中元胞自动机设计采用冯诺依曼型，每个元胞的邻体只

含上下左右 ４ 个邻体，分别为： Ｎｉ，ｊ －１ （左邻体）， Ｎｉ，ｊ ＋１ （右邻体）， Ｎｉ －１，ｊ （上邻体）， Ｎｉ ＋１，ｊ （下邻体）， μ 为扩散

系数［１２］。

２．１　 具有空间扩散的毒杂草入侵空间扩散模型的稳定性分析

讨论模型（２）的稳定性，首先要计算平衡点，令：

ｆ ｘｉ，ｊ，ｙｉ，ｊ( ) ＝ ｒ１ｘｉ，ｊ（１ －
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则平衡点为：
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定理： （证明过程见附录 ２）模型（２）的平衡点 ｐ１ ０，
θ１

２
Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ 稳定的条件为：

θ１ ＞ １ ， ａ１ ＞ ２
θ１

， ａ２ ＜ １ ；

平衡点 ｐ２ ０，
θ２

２
Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ 稳定的条件为：

θ１ ＞ １ ， ａ１ ＞ ２
θ２

， ａ２ ＜ １ ；

平衡点 Ｐ３ Ｎｘ －
ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
θ３，θ３

æ

è
ç

ö

ø
÷ 稳定的条件为：

ａ２ ＞ １ ，
ａ１θ３

Ｎｙ
＜ １ ， ａ１ａ２ ＜ ｍｉｎ｛２，

Ｎｙ ａ２ － １( )

２θ３

＋ １｝ ；

平衡点 ｐ４ Ｎｘ －
ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
θ４，θ４

æ

è
ç

ö

ø
÷ 稳定的条件为：

ａ２ ＞ １ ，
ａ１θ４

Ｎｙ
＜ １ ， ａ１ａ２ ＜ ｍｉｎ｛２，

Ｎｙ ａ２ － １( )

２θ４

＋ １｝ 。

其中：

θ１ ＝ １ ＋ １ ＋ ４Ｍ
ｒ２Ｎｙ

， θ２ ＝ １ － １ ＋ ４Ｍ
ｒ２Ｎｙ

，
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θ３ ＝
ａ２ － １( ) ＋ １ － ａ２( ) ２ － ４

ｒ２Ｎｙ
ａ１ａ２ － １( ) Ｍ

２
Ｎｙ

ａ１ａ２ － １( )

，

θ４ ＝
ａ２ － １( ) － １ － ａ２( ) ２ － ４

ｒ２Ｎｙ
ａ１ａ２ － １( ) Ｍ

２
Ｎｙ

ａ１ａ２ － １( )

，

扩散项 μ ∑ｙｉ ±１，ｊ ±１ － ４ｙｉ，ｊ( ) 记为参数 Ｍ 。

在以上两个模型中，模型（１）是毒杂草与可食牧草的种间竞争模型，该模型只考虑了当两个种群在同一

个自然环境中生存时它们的相互竞争关系。 而模型（２）是毒杂草入侵的空间扩散模型，该模型考虑到了毒杂

草和可食牧草作为两个物种在单个斑块中将产生竞争，而且毒杂草是外来物种，在生长过程中会从密度高的

斑块向密度低的斑块发生迁移这一重要因素。 可以说模型（２）是模型（１）的改进。 所得到的结果中：没有加

入扩散项时，模型（１）的四个平衡点包括零平衡点和毒杂草灭绝的平衡点以及一个共存的非零平衡点；加入

扩散项之后，模型的零平衡点和毒杂草灭绝的平衡点消失，而且毒杂草与可食牧草的共存的非零平衡点由一

个变为两个。 说明在扩散作用下，两种群的可能出现两种稳定情况，而且毒杂草续存的可能性增加。

３　 毒杂草入侵的空间分布模拟

将单一斑块中的毒杂草与可食牧草的相互竞争扩展到空间上，在 １００ × １００ 的二维网格平面模拟两物种

（毒杂草与可食牧草）的种群动态，时间标度 ｔ 为单位时间步长。 初始时刻可食牧草与毒杂草的数量都是随机

的。 在二维网格中，网格之间的物种会发生迁移，假定物种在冯诺依曼邻体（即只考虑相邻的每个斑块边的

四个斑块）由高密度向低密度发生迁移（也可推广为摩尔邻体即与斑块边和顶点相邻的八个斑块发生迁移）。
迁移率为 ０．２５ 倍的密度差，即 μ ＝ ０．２５。

现假定 ｒ１ ＝ ０．４５，ｒ２ ＝ ０．４５，ａ１ ＝ ０．５，ａ２ ＝ ０．７，最大容量 Ｎ１ 为 ４０， Ｎ２ 为 ６０，考虑到毒杂草为外来物种，因此

认为该物种在入侵过程中具有扩散过程，而作为本地物种的可食牧草在空间上是没有扩散作用的，通过

Ｍａｔｌａｂ 进行编程模拟。 图 １、图 ２ 及图 ３ 分别以第 ４０，６０，８０ 代可食牧草与毒杂草空间分布情况为例给出空间

图 １　 第 ４０ 代可食牧草与毒杂草空间分布

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｔｉｅｔｈ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｇｒａｓｓ ａｎｄ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄｓ
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图 ２　 第 ６０ 代可食牧草与毒杂草空间分布

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘｔｉｅｔｈ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｇｒａｓｓ ａｎｄ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄｓ

图 ３　 第 ８０ 代可食牧草与毒杂草空间分布

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｉｇｈｔｉｅｔｈ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｇｒａｓｓ ａｎｄ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄｓ

分布的模拟结果，其中白色代表生存，黑色代表已灭绝。 图 ４ 和图 ５ 显示：可食牧草生物量大概在 １８ 代之后

趋于不变，而毒杂草的生物量大概在 １８ 代之后在小范围内波动。

４　 毒杂草入侵的空间分布假设检验

Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ（１９５４）法、Ｉｗａｏ（１９６８，１９７２） ｍ∗ － ｍ 回归法、平均拥挤度指标 Ｌｌｏｙｄ， Ｍ．（１９６７）等方法［１３⁃１４］

是常见的种群的检验空间分布状况的方法，根据上述模拟的数据，利用 Ｍａｔｌａｂ 编写程序，判断在加入扩散项

前后毒杂草的空间分布结构。 下面以加入扩散项后的第 ８０ 代种群分布数据为例进行的假设检验。
（１）利用分散指标 Ｃ 对数据进行检验

根据数据计算得： 􀭰ｘ ＝
∑ ｆ × ｘ

∑ ｆ
＝ ２０４５１８．３４

１００００
＝ ２０．４５１８３４
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图 ４　 可食牧草总生物量随时间变化

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｇｒａｓｓ ｃｈａｎｇｅｄ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ
图 ５　 毒杂草总生物量随时间变化

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄｓ ｃｈａｎｇｅｄ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ

Ｓ２ ＝
∑ ｘｉ － 􀭰ｘ( ) ２

ｎ － １
＝ １４８．０５

又因为　 Ｃ ＝ Ｓ２

􀭰ｘ
＝
∑ ｘｉ － 􀭰ｘ( ) ２

􀭰ｘ． ｎ － １( )

所以　 　 Ｃ ＝ Ｓ２

􀭰ｘ
＝ ７．２３８９００８４

Ｃ 的概率为 ９５％ 的置信区间为

１ ± ２ ２ｎ
ｎ － １( ) ２

＝ １ ± ２ ２０００
９９９８０００１

＝ １ ± ０．０２８２８７

７．２３８９００８４ ＞ １．０２８２８７，７．２３８９００８４ ＞ ０．９７１７１２９
显然 Ｃ 落入区间外，故模拟数据属于聚集型分布。
（２）利用 Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ（１９５４）方法对数据进行检验

首先假设模拟数据属于随机分布，则有
χ２
０．９７５ ＜ χ２ ＜ χ２

０．０２５

由上可知

Ｉ ＝ Ｓ２

􀭰ｘ
＝ Ｃ ＝ ７．２３８９００８４

求得
χ２ ＝ Ｉ ｎ － １( ) ＝ ７．２３８９００８４ × ９９９９ ＝ ７２３８１．７６９５

取自由度

ｉ ＝ １００００ － １ ＝ ９９９９
经计算得：

χ２
０．９７５ ＝ ９７２３．７３２２３７
χ２
０．０２５ ＝ １０２７８．０５６３２

所以
χ２ ＞ χ２

０．０２５ 　 ， χ２ ＞ χ２
０．９７５

显然不接受假设，所以模拟数据属于聚集型分布。
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（３）利用平均拥挤度指标 Ｌｌｏｙｄ， Ｍ． （１９６７）对数据进行检验

平均拥挤度指标参数 ｍ∗ ＝
∑

ｎ

ｊ ＝ １
ｘ ｊ ｘ ｊ － １( )

∑
ｎ

ｊ
ｘ ｊ

，判断相应数据的邻居个数。 根据模拟数据求得 ｍ∗ ＝ ５４５８５９．４９
２０４５１８．３４

＝

２６．６９ ，即平均每个元素有 ２３．８５６９ 个邻居。 因为 ｍ ＝ 􀭰ｘ ＝ ２０．４５２，得 ｍ∗

ｍ
＝ １．３０５００６８５ ＞ １，所以模拟数据属于

聚集型分布。
（４）利用 Ｉｗａｏ（１９６８，１９７２） ｍ∗ － ｍ 回归法对数据进行检验

根据 Ｉｗａｏ 的发现 ｍ∗ ＝ α ＋ βｍ ，因为我们研究的是个体分布，所以分布基本成分是单个个体，即 α ＝ ０，由前

文可知 ｍ∗ ＝ ２６．６９， ｍ ＝ 􀭰ｘ ＝ ２０．４５２，所以可得 β ≈ １．３０５００６８５ ＞ １，很容易判断模拟数据属于聚集型分布。
（５）计算 Ｍｏｒｉｓｉｔａ′ｓ ｉｎｄｅｘ 对数据进行检验

由公式 Ｉｄ ＝ ｎ
∑ｘ２ － ∑ｘ

∑ｘ( )
２ － ∑ｘ

é

ë

ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú

，我们求得 Ｉｄ ＝ １．３０５００６８５，自由度 ｎ － １ ＝ ９９９９，由上可得

χ２
０．９７５ ＝ ９７２３．７３２２３７
χ２
０．０２５ ＝ １０２７８．０５６３２

计算临界点

Ｕｎｉｆｏｒｍ ｉｎｄｅｘ　 Ｍｕ ＝
ｘ２
０．９７５ － ｎ ＋ ∑ｘｉ

∑ｘｉ( ) － １
＝ ０．９９８６５

Ｃｌｕｍｐｅｄ ｉｎｄｅｘ　 Ｍｃ ＝
ｘ２
０．０２５ － ｎ ＋ ∑ｘｉ

∑ｘｉ( ) － １
＝ １．００１４

所以

Ｉｄ ≥ Ｍｃ ＞ １
计算 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｍｏｒｉｓｉｔａ ｉｎｄｅｘ

ＩＰ ＝ ０．５ ＋ ０．５
Ｉｄ － Ｍｃ

ｎ － Ｍｃ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ＝ ０．５０００１５３５

因为 ＩＰ ＝ ０．５０００１５３５，得 Ｉｐ ＞ ０，所以模拟数据属于聚集分布型。
采取以上方法，通过计算机模拟数据并对所有 ８０ 代数据进行检验，得到的结果如下所示，其中字母“Ｕ”

代表均匀分布，字母“Ａ”代表聚集分布。 充分说明毒杂草入侵可食牧草时，以较强的竞争能力，空间分布型从

开始的均匀分布逐渐演变成最终的聚集分布。

表 ２　 加入扩散项前毒杂草空间分布结构（１ 到 ８０ 代均为 Ａ）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ （１ｔｈ ｔｏ ８０ｔｈ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ａｒｅ Ａ）

代数 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ １ … ２０ … ３０ … ４０ … ５０ … ６０ … ７０ … ８０

平均拥挤度指数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｇｅｓｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ

Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ 方法 Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ ｍｅｔｈｏｄ Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ

Ｍｏｒｉｓｉｔａ′ｓ 指数法 Ｍｏｒｉｓｉｔａ′ｓ ｉｎｄｅｘ Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ … Ａ

由表 ２ 可以看出，在加入扩散项之前，即扩散系数为 ０ 时，毒杂草在第 １ 代到第 ８０ 代一直为聚集分布。
由表 ３ 可以看出，在加入扩散项之后，且扩散系数取 ０．２５ 时，毒杂草在第 １ 代至第 ２４ 代时为均匀分布，从

第 ２５ 代以后开始变为聚集分布。
计算 １ 至 ８０ 代加入扩散项的植物入侵模型的空间分布相关参数，毒杂草从第 １ 代开始到第 ２４ 代为均匀
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分布，从第 ２５ 代开始其空间分布已经由均匀分布向聚集分布发生转变，此后一直是聚集分布。 综合两个表可

以发现，外来植物物种的入侵及空间扩散可以影响植物物种的空间分布的格局，减少了种群空间分布的聚集

程度。

表 ３　 加入扩散项后毒杂草空间分布结构（１ 到 ２４ 代为 Ｕ，２５ 代以后为 Ａ）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ （１ｔｈ ｔｏ ２４ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ａｒｅ Ｕ， ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ２５ｔｈ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ａｒｅ Ａ）

代数 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ １ … １０ … ２０ ２１ ２２ ２３ ２４ ２５ ２６ ２７ ２８ … ８０

平均拥挤度指数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｇｅｓｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ Ｕ … Ｕ … Ｕ Ｕ Ｕ Ｕ Ｕ Ａ Ａ Ａ Ａ … Ａ

Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ 方法 Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ ｍｅｔｈｏｄ Ｕ … Ｕ … Ｕ Ｕ Ｕ Ｕ Ｕ Ａ Ａ Ａ Ａ … Ａ

Ｍｏｒｉｓｉｔａ′ｓ 指数法 Ｍｏｒｉｓｉｔａ′ｓ ｉｎｄｅｘ Ｕ … Ｕ … Ｕ Ｕ Ｕ Ｕ Ｕ Ａ Ａ Ａ Ａ … Ａ

在通过 Ｍａｔｌａｂ 进行编程模拟的过程中，我们观察到：当扩散系数、固有增长率、可食牧草与毒杂草的生存

能力等因素变化时，毒杂草与可食牧草的空间分布发生显著的变化，同时，毒杂草与可食牧草的总数量随时间

的变化也很明显。 当取扩散系数为 ０， ｒ１ ＝ ０．４５， ｒ２ ＝ ０．４５， ａ１ ＝ ０．５， ａ２ ＝ ０．７ 时，由于没有受到扩散因素的影

响，毒杂草从第 １ 代开始到第 ８０ 代都是聚集分布；当取扩散系数为 ０．１，其余参数不变时，由于受到扩散因素

的影响，可食牧草与毒杂草的分布结构发生了变化，毒杂草在第 １ 代至第 １４ 代时为均匀分布，从第 １５ 代以后

变为聚集分布；当取扩散系数增加到 ０．２ 时，毒杂草从第一代至第 ８０ 代全部为聚集分布；当我们再取扩散系

数为 ０．２５ 时，可食牧草在第 １ 至 ２４ 代为均匀分布，从第 ２５ 代开始为聚集分布；而当取扩散系数继续增加到 ０．
３ 时，由于扩散系数过大，且可食牧草与毒杂草竞争激烈，可食牧草在很短的时间内灭绝，而毒杂草在第 １ 至 ９
代为均匀分布，从第 １０ 代以后为聚集分布；当扩散系数达到 ０．４，由于扩散系数太大，可食牧草很快就灭绝了，
而毒杂草在第 １ 代时为均匀分布，从第 ２ 代开始便属于聚集分布。

从以上的模拟过程中我们观察到：当扩散系数从 ０ 逐渐增大至 ０．４ 的过程中，可食牧草的灭绝速度越来

越快。 同时，毒杂草在受到扩散因素影响的时候，其均匀分布保持的时间长度也有很大变化，当扩散因素从 ０
增加到 ０．２５ 时，毒杂草均匀分布保持的时间逐渐变长，而当扩散因素从 ０．２５ 增加到 ０．４ 时，毒杂草均匀分布

保持的时间逐渐变短。

５　 结果讨论

本文的模拟过程以及结果充分表明，在生存条件受到制约时，种群的发展与其生存能力的大小密切相关，
两种或者两种以上的不同种群所需的生存资源大概相同时，在同样的环境下，生存能力强的种群肯定能赢得

种群竞争的胜利［１４］。 就如同一片草场中的牧草和毒杂草，它们的生存资源基本相同，毒杂草的生存能力强，
最后牧草将会被毒杂草淘汰。 利用 Ｄａｖｉｄ ＆ Ｍｏｏｒｅ（１９５４）方法、Ｉｗａｏ（１９６８，１９７２） ｍ∗ － ｍ 回归法、平均拥挤度

指标 Ｌｌｏｙｄ，Ｍ．（１９６７）等方法对毒杂草的空间分布做假设检验，证明了毒杂草的入侵影响了草原生态分布，毒
杂草的空间分布型也由最初的均匀分布演变成聚集分布。

本文在假设参数时，认为毒杂草的生存能力略大于牧草，故在模拟中参数取值只考虑这一类情况。 由于

数据是模拟出来的，可能并不能很贴切的描述实际的情况，但这也可以从一个方面来了解研究毒杂草空间分

布，进而进行有关的毒杂草问题的处理。 本文元胞自动机的规则是自己设定的，并且采用的是四邻域，这个是

可以使用八邻域、二十四邻域，得到进一步推广延伸，也就是说本文使用的元胞自动机为冯诺依曼型，可推广

为摩尔型以及扩展摩尔型［１５⁃１９］。
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附录 １：证明：１）对 ｐ１（Ｎ１，０） 进行平移变换
ｎ１ ＝ ｘ － Ｎ１

ｎ２ ＝ ｙ{ ，代入模型（１）得：

ｄｎ１

ｄｔ
＝ － ｒ１ｎ１ －

ｒ１ａ１Ｎ１

Ｎ２
ｎ２ －

ｒ１
Ｎ１

ｎ２
１ －

ｒ１ａ１

Ｎ２
ｎ１ｎ２

ｄｎ２

ｄｔ
＝ ｒ２ １ － ａ２( ) ｎ２ －

ｒ１ａ２

Ｎ１
ｎ１ｎ２ －

ｒ２
Ｎ２

ｎ２
２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，

取得线性近似系统为：
ｄｎ１

ｄｔ
＝ － ｒ１ｎ１ －

ｒ１ａ１Ｎ１

Ｎ２
ｎ２

ｄｎ２

ｄｔ
＝ ｒ２ １ － ａ２( ) ｎ２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，

其特征方程为：
λ ＋ ｒ１ －

ｒ１ａ１Ｎ１

Ｎ２

０ λ － ｒ２ １ － ａ２( )

＝ ０，解得：
λ１ ＝ － ｒ１
λ２ ＝ ｒ２（１ － ａ２）

{ 。

当 ａ１ ＜ １，ａ２ ＞ １ 时，特征根有负实部， ｐ１（Ｎ１，０） 稳定，否则不稳定（其中 ａ１ ＜ １ 是根据相轨线分析的结

果添加的［１１］，这也与生态背景相符合，当 ａ１ ＜ １ 时，毒杂草的竞争力弱于可食牧草，从而灭绝）。
２）同理可得［１１］，当 ａ１ ＞ １，ａ２ ＜ １ 时， ｐ２（０，Ｎ２） 稳定，否则不稳定。

３）对 ｐ３

Ｎ１ １ － ａ１( )

１ － ａ１ａ２
，
Ｎ２ １ － ａ２( )

１ － ａ１ａ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 进行平移变换

ｎ１ ＝ ｘ －
Ｎ１ １ － ａ１( )

１ － ａ１ａ２

ｎ２ ＝ ｙ －
Ｎ２ １ － ａ２( )

１ － ａ１ａ２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，代入模型（１）得：

ｄｎ１

ｄｔ
＝
ｒ１（ａ１ － １）
１ － ａ１ａ２

ｎ１ －
ｒ１ａ１Ｎ１（１ － ａ１）
Ｎ２（１ － ａ１ａ２）

ｎ２ －
ｒ１
Ｎ１

ｎ２
１ －

ｒ１ａ１

Ｎ２
ｎ１ｎ２

ｄｎ２

ｄｔ
＝ －

ｒ２ａ２Ｎ２（１ － ａ２）
Ｎ１（１ － ａ１ａ２）

ｎ１ ＋
ｒ２（ａ２ － １）
１ － ａ１ａ２

ｎ２ －
ｒ２
Ｎ２

ｎ２
２ －

ｒ２ａ２

Ｎ１
ｎ１ｎ２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，
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取得线性近似系统为：
ｄｎ１

ｄｔ
＝
ｒ１（ａ１ － １）
１ － ａ１ａ２

ｎ１ －
ｒ１ａ１Ｎ１（１ － ａ１）
Ｎ２（１ － ａ１ａ２）

ｎ２

ｄｎ２

ｄｔ
＝ －

ｒ２ａ２Ｎ２（１ － ａ２）
Ｎ１（１ － ａ１ａ２）

ｎ１ ＋
ｒ２（ａ２ － １）
１ － ａ１ａ２

ｎ２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，

其特征方程为：
λ －

ｒ１（ａ１ － １）
１ － ａ１ａ２

ｒ１ａ１Ｎ１（１ － ａ１）
Ｎ２（１ － ａ１ａ２）

ｒ２ａ２Ｎ２（１ － ａ２）
Ｎ１（１ － ａ１ａ２）

λ －
ｒ２（ａ２ － １）
１ － ａ１ａ２

＝ ０，解得：

λ１，λ２ ＝ １
２

ｒ１ ａ１ － １( ) ＋ ｒ２ ａ２ － １( )

１ － ａ１ａ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ ±

ｒ１ ａ１ － １( ) ＋ ｒ２ ａ２ － １( )( ) ２

１ － ａ１ａ２( ) ２
－ ４

ｒ１ｒ２ １ － ａ１( ) １ － ａ２( )

１ － ａ１ａ２

é

ë

ê
ê

ù

û

ú
ú

，

所以，当 ａ１ ＜ １，ａ２ ＜ １ 时，有
λ１ ＜ ０

λ２ ＜ ０{ ，此时 ｐ３

Ｎ１ １ － ａ１( )

１ － ａ１ａ２
，
Ｎ２ １ － ａ２( )

１ － ａ１ａ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 稳定，否则不稳定。

４）对模型（１）的零点 ｐ４ ０，０( ) ，其线性近似系统为

ｄｘ
ｄｔ

＝ ｒ１ｘ

ｄｙ
ｄｔ

＝ ｒ２ｙ

ì

î

í

ï
ïï

ï
ï

，对应的特征方程为：
λ － ｒ１ ０

０ λ － ｒ２
＝ ０，

解得：
λ１ ＝ ｒ１
λ２ ＝ ｒ２

{ ，因此 ｐ４ ０，０( ) 不稳定。

附录 ２：证明：为简化符号，证明中 ｘｉ，ｊ 均记为 Ｘ ， ｙｉ，ｊ 均记为 Ｙ 。

１）对 ｐ１ ０，
θ１

２
Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ 进行平移变换

ｎ１ ＝ Ｘ

ｎ２ ＝ Ｙ －
θ１

２
Ｎｙ

ì

î

í

ï
ï

ïï

代入模型（２）得：

ｄｎ１

ｄｔ
＝ ｒ１ １ －

ａ１θ１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ１ －

ｒ１ａ１

Ｎｙ
ｎ１ｎ２ －

ｒ１
Ｎｘ

ｎ２
１

ｄｎ２

ｄｔ
＝ －

ｒ２θ１ａ２Ｎｙ

２Ｎｘ
ｎ１ ＋ ｒ２ １ － θ１( ) ｎ２ －

ｒ２
Ｎｙ

ｎ２
２ －

ｒ２ａ２

Ｎｘ
ｎ１ｎ２ ＋ Ｍ ＋

ｒ２θ１

２
Ｎｙ １ －

θ１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，

取得线性近似系统：
ｄｎ１

ｄｔ
＝ ｒ１ １ －

ａ１θ１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ１

ｄｎ２

ｄｔ
＝ －

ｒ２θ１ａ２Ｎｙ

２Ｎｘ
ｎ１ ＋ ｒ２ １ － θ１( ) ｎ２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，

其特征方程为：
λ － ｒ１ １ －

ａ１θ１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷ ０

ｒ２ａ２θ１Ｎｙ

Ｎｘ
λ － ｒ２ １ － θ１( )

＝ ０，令方程为 λ２ ＋ ｐλ ＋ ｑ ＝ ０，

其中 ｐ ＝ － ｒ１ １ －
ａ１θ１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋ ｒ２ １ － θ１( )

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú ， ｑ ＝ ｒ１ｒ２ １ －

ａ１θ１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷ １ － θ１( ) ，由文献［１１］的相关分析结果， 若 ｐ ＞ ０

且 ｑ ＞ ０，则平衡点稳定。
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

因此，当 θ１ ＞ １， ａ１ ＞ ２
θ１

， ａ２ ＜ １ 时， ｐ１ 是稳定的（其中 ａ２ ＜ １ 与生态背景相符合，当 ａ２ ＜ １ 时，可食牧草

的竞争力弱于毒杂草，从而灭绝）。

２）同理可得平衡点 ｐ２ ０，
θ２

２
Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ 的稳定条件为： 当 θ２ ＞ １， ａ１ ＞ ２

θ２
， ａ２ ＜ １ 时， ｐ２ 是稳定的。

３）对 Ｐ３ Ｎｘ －
ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
θ３，θ３

æ

è
ç

ö

ø
÷ 进行平移变换：

ｎ１ ＝ Ｘ － Ｎｘ ＋
ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
θ３

ｎ２ ＝ Ｙ － θ３

ì

î

í

ï
ï

ïï

　 代入模型（２）得

ｄｎ１

ｄｔ
＝ ｒ１

ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ１ －

ｒ１ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
１ －

ａ１θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ２ －

ｒ１
Ｎｘ

ｎ２
１ －

ｒ１ａ１

Ｎｙ
ｎ１ｎ２

ｄｎ２

ｄｔ
＝ －

ｒ２ａ２θ３

Ｎｘ
ｎ１ ＋ ｒ２ － ｒ２ａ２ ＋

ｒ２ａ１ａ２θ３

Ｎｙ

－
２ｒ２θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ２ ＋ ｒ２θ３ １ ＋

ａ１ａ２θ３

Ｎｙ

－ ａ２ －
θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷

－
ｒ２ａ２

Ｎｘ
ｎ１ｎ２ －

ｒ２
Ｎｙ

ｎ２
２ ＋ Ｍ

ì

î

í

ï
ï
ï
ïï

ï
ï
ï
ï

，

取得线性近似系统：
ｄｎ１

ｄｔ
＝ ｒ１

ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ１ －

ｒ１ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
１ －

ａ１θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ２

ｄｎ２

ｄｔ
＝ －

ｒ２ａ２θ３

Ｎｘ
ｎ１ ＋ ｒ２ － ｒ２ａ２ ＋

ｒ２ａ１ａ２θ３

Ｎｙ

－
２ｒ２θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｎ２

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

，

其特征方程为：

λ － ｒ１
ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷

ｒ１ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
１ －

ａ１θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷

ｒ２ａ２θ３

Ｎｘ
λ － ｒ２ － ｒ２ａ２ ＋

ｒ２ａ１ａ２θ３

Ｎｙ

－
２ｒ２θ３

Ｎｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷

＝ ０ ，

同理若 ｐ ＞ ０ 且 ｑ ＞ ０，则平衡点 ｐ３ 稳定［１１］，

其中： ｐ ＝ － ｒ１
ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋ ｒ２ １ － ａ２( ) ＋

ｒ２θ３

Ｎｙ
ａ１ａ２ － ２( )

æ

è
ç

ö

ø
÷ ，

ｑ ＝ ｒ１ｒ２ １ － ａ２( )
ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋

ｒ１ｒ２θ３ ａ１ａ２ － ２( )

Ｎｙ

ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋

ｒ１ｒ２ａ１ａ２θ３

Ｎｙ

ａ１θ３

Ｎｙ

－ １
æ

è
ç

ö

ø
÷ ，

由 ｐ ＞ ０ 得：

ａ２ ＞ １ ，
ａ１θ３

Ｎｙ
＜ １ ， ａ１ａ２ ＜ ２

由
ａ１θ３

Ｎｙ
＜ １ 及 ｑ ＞ ０ 有：

１ － ａ２( ) ＋
θ３ ａ１ａ２ － ２( )

Ｎｙ

＋
ａ１ａ２θ３

Ｎｙ
＜ ０，即： ａ１ａ２ ＜

Ｎｙ ａ２ － １( )

２θ３

＋ １。

综上，当 ａ２ ＞ １，
ａ１θ３

Ｎｙ
＜ １， ａ１ａ２ ＜ ｍｉｎ｛２，

Ｎｙ ａ２ － １( )

２θ３

＋ １｝ 时，平衡点 ｐ３ 稳定。

４）同理可得，当 ａ２ ＞ １，
ａ１θ４

Ｎｙ
＜ １， ａ１ａ２ ＜ ｍｉｎ｛２，

Ｎｙ ａ２ － １( )

２θ４

＋ １｝ 时，平衡点 ｐ４ Ｎｘ －
ａ１Ｎｘ

Ｎｙ
θ４，θ４

æ

è
ç

ö

ø
÷ 稳定。
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