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食饵庇护所对斑块环境下 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食系统的
影响

刘志广∗

河南大学 应用数学研究所 数学与统计学院， 开封　 ４７５００４

摘要：建立了一个显式含有空间庇护所的两斑块 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食者⁃食饵系统。 假设只有食饵种群在斑块间以常数迁移率迁

移，且在每个斑块上食饵间的迁移比局部捕食者⁃食饵相互作用发生的时间尺度要快。 利用两个时间尺度，可以构建用来描述

所有斑块总的食饵和捕食者密度的综合系统。 数学分析表明，在一定条件下，存在唯一的正平衡点，并且此平衡点全局稳定。
进一步，捕食者的数量随着食饵庇护所数量增加而降低；在一定条件下，食饵的数量随着食饵庇护所数量增加先增加后降低，在
足够强的庇护所强度下，两物种出现灭绝。 对比以往研究，利用显式含有和隐含空间庇护所的数学模型所得结论不一致，这意

味着在研究庇护所对捕食系统种群动态影响时，空间结构可能起着重要作用。
关键词：庇护所，迁移，稳定性，李雅普诺夫函数，斑块模型
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｒｅｆｕｇｅ； ｍｉｇｒａｔｉｏｎ； ｓｔａｂｉｌｉｔｙ； Ｌｙａｐｕｎｏｖ ｆｕｎｃｔｉｏｎ； ｐａｔｃｈｙ ｍｏｄｅｌ

捕食是许多生态系统常见而又非常重要的种间作用关系。 数学模型是理解和分析捕食者⁃食饵系统动态

行为的一个重要且有效的工具，这其中最早也最著名的是 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型［１］。 这个模型假设捕食者对食

饵的捕食效率（即功能反应）随食饵种群密度的增加而成直线增加，但是实验数据表明这个假设对很多种群

不太合理［２］。 根据物种类型和它们所处的环境，Ｈｏｌｌｉｎｇ 提出 ３ 种不同类型的功能反应［３］。 这些功能反应函

数都假设捕食者的捕食效率只依赖食饵的数量，因此被称为食饵依赖的功能反应。 但越来越多的研究发现，
有些物种捕食者的捕食效率除了受到食饵数量的影响，还会受到捕食者数量的影响，因此提出各种捕食者依

赖的功能反应函数，例如率依赖［４］和捕食者间相互干扰［５⁃６］的功能反应函数。
另一类有趣的捕食者⁃食饵模型是考虑捕食者的增长函数与捕食函数不同。 假设捕食者的增长项依赖捕

食者和食饵数量的比值，这就是所谓的 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食者⁃食饵模型［７］。 通过数值模拟［８］ 或严格的数学证

明［９⁃１０］，可以知道这个系统唯一的正平衡点是全局稳定的。 基于 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 框架，很多更加实际的具体因素

被引入到这个模型或者其变种形式中，如其他形式的功能反应［１１⁃１２］、扩散［１３］、时滞效应［１４］、收获效应［１５］、
Ａｌｌｅｅ 效应［１６］和庇护所效应［１７］等。

庇护所对捕食者⁃食饵系统的影响是数学生态学和理论生态学领域备受关注的课题。 大部分研究关注食

饵庇护所对系统稳定性的影响。 研究表明，食饵庇护所可以稳定共存平衡点且防止食饵种群灭绝［１８］。 也有

一些研究揭示在一定条件下可以破坏共存平衡点的稳定性［１９］。 另一方面，时间和空间庇护所对杂食系统物

种共存的影响也越来越受关注［２０⁃２２］。 以往研究大多利用基于 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 框架的捕食模型。 研究方法往往

通过修改功能反应函数来隐含的考虑食饵庇护所效应。 环境异质性可以为食饵种群提供空间庇护所。 斑块

环境下的种群相互作用模型是研究环境异质性的一个有效方法［２３⁃２６］。 此模型由两部分组成，一部分用于描

述局部的物种相互作用，另一部分用于描述斑块间的迁移。 受此启发，本研究提出一个两斑块环境的 Ｌｅｓｌｉｅ⁃
Ｇｏｗｅｒ 模型。 其中一个斑块表示开放的生境，另一个斑块表示食饵的庇护所，从而就可以显式地研究食饵庇

护所的影响。 基于此，本研究重点关注食饵庇护所对系统稳定性和捕食者食饵密度变化的影响。

１　 捕食者⁃食饵的完全模型

假设有两个斑块，斑块 １ 上面生活着捕食者和食饵。 ｘ１（ ｔ） 和 ｙ（ ｔ） 表示在斑块 １ 上 ｔ 时刻的食饵和捕食

者的种群密度，可以用以下微分方程来描述：
ｄｘ１

ｄｔ
＝ （ ｒ１ － ｂ１ｘ１ － ａ１ｙ）ｘ１

ｄｙ
ｄｔ

＝ ｒ２ －
ａ２ｙ
ｘ１

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｙ

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

（１）
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这就是所谓的 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食者⁃食饵模型［７⁃１１］。 此模型假设捕食者的环境容纳量与食饵数量成比例。
它强调捕食者和食饵的增长率都存在一个上限的实际情况，而这是 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型没有注意到的［１０］。 这

个上限只有在适合的条件下才能达到：对于捕食者来说，是在单位捕食者占有的食饵数量最大时；对于食饵来

说，是在单位食饵占有的捕食者最少时。 其中， ｒ１， ａ１， ｂ１， ｒ２ 和 ａ２ 是模型参数，都假设为正值。 这些参数的生

物学意义为： ｒ１ 表示斑块 １ 上食饵的增长率， ｂ１ 表示斑块 １ 上食饵的种内竞争强度， ａ１ 是最大捕食率， ｒ２ 表示

斑块 １ 捕食者的增长率， ａ２ 和 ａ１ 有类似的意义。
另外，假设斑块 ２ 为庇护所斑块，只有食饵才可以迁移到上面，而捕食者不能迁移到上面。 且假设斑块 ２

上面食饵的增长率为负，这是考虑到庇护所斑块上面缺少资源和寻找配偶的机会［２７］。 假设迁移和生物相互

作用发生在两个不同的时间尺度上。 迁移发生在快时间尺度，而种群的增长、死亡和捕食发生在慢时间尺度。
本研究仅考虑非密度依赖的迁移方式。 根据以上假设，可以建立一个显式含有庇护所的两斑块捕食者⁃食饵

模型如下：
ｄｘ１

ｄτ
＝ αｘ２ － βｘ１ ＋ ε（ ｒ１ － ｂ１ｘ１ － ａ１ｙ）ｘ１

ｄｘ２

ｄτ
＝ βｘ１ － αｘ２ ＋ ε（ － ｄｘ２）

ｄｙ
ｄτ

＝ ε ｒ２ －
ａ２ｙ
ｘ１

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｙ

ì

î

í

ï
ï
ï
ï

ï
ï
ï
ï

（２）

式中，参数 ε 是一个非常小且无量纲的正数，它表示快慢时间尺度的比率。 τ 是快时间尺度。 参数 β 表示食饵

从斑块 １ 到斑块 ２ 的迁移率， α的意义相反。 参数 ｄ表示斑块 ２ 上食饵的增长率， ｄ ＞ ０ 表示在庇护所斑块上

食饵只能死亡。

２　 综合模型

基于已有的理论［２３］，可以将以上的完全系统简化成只有两个变量的综合模型。 这个方法的思想就是当

有快慢两个时间尺度的时候，认为在慢时间尺度系统的每一个时刻，快时间尺度系统都处于平衡态。 因此可

以将快时间尺度系统的平衡点代入到慢时间尺度的系统中，从而得到简化的综合系统。 具体操作的方法是：
第一步，忽略方程的慢时间尺度部分，从而研究在快时间尺度下的迁移模型。 先来计算快时间尺度系统的平

衡点。 选取两斑块上物种的总密度作为综合变量，即
ｘ１（τ） ＋ ｘ２（τ） ＝ ｘ（τ） ， ｙ（τ） ＝ ｙ（τ） （３）

在快时间尺度上， ｘ（τ） 和 ｙ（τ） 是常数。 迁移可以改变两个斑块上食饵的比例，但不能改变它们的总密

度。 对方程（２），令 ε ＝ ０，快的时间系统的平衡点为

ｘ∗
１ ＝ αｘ

α ＋ β
， ｘ∗

２ ＝ βｘ
α ＋ β

（４）

参数
β

α ＋ β
表示停留在斑块 ２ 上的食饵种群的比例，也就是常数比例的食饵种群利用庇护所。 因此，综

合模型可以通过以下的步骤得到：
（Ｉ） 把模型（２）的前两个方程相加，得到

ｄｘ
ｄτ

＝ ε（ ｒ１ｘ１ － ｂ１ｘ１
２ － ｄｘ２ － ａ１ｘ１ｙ）

ｄｙ
ｄτ

＝ ε ｒ２ －
ａ２ｙ
ｘ１

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｙ

ì

î

í

ï
ïï

ï
ï

（５）

（ＩＩ） 将 ｘ∗
１ 和 ｘ∗

２ 带入到模型 （２）， 得到慢时间尺度下的综合系统：
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ｘ̇（ ｔ） ＝
αｒ１ － βｄ
α ＋ β

－
α２ｂ１

（α ＋ β） ２ｘ －
αａ１

α ＋ β
ｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｘ

ｙ̇（ ｔ） ＝ ｒ２ －
ａ２（α ＋ β）ｙ

αｘ
æ

è
ç

ö

ø
÷ ｙ

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

（６）

式中 ｔ ＝ ετ 是慢时间尺度。

３　 综合模型正平衡点的稳定性

通过简单计算，可以得到系统（６）唯一的内部平衡点：

ｘ∗ ＝
ａ２（α ＋ β）（αｒ１ － βｄ）

α２（ｂ１ａ２ ＋ ａ１ｒ２）
， ｙ∗ ＝

ｒ２（αｒ１ － βｄ）
α（ｂ１ａ２ ＋ ａ１ｒ２）

（７）

此平衡点为正需要满足条件
β

α ＋ β
＜

ｒ１
ｒ１ ＋ ｄ

。 显然， （ｘ∗，ｙ∗） 满足以下等式：

αｒ１ － βｄ
α ＋ β

＝
α２ｂ１

（α ＋ β） ２ｘ
∗ ＋

αａ１

α ＋ β
ｙ∗

ｒ２ ＝
ａ２（α ＋ β）ｙ∗

αｘ∗

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

（８）

因此，关于内部平衡点稳定性的主要结果表述如下：

定理 ３．１ 当
β

α ＋ β
＜

ｒ１
ｒ１ ＋ ｄ

，系统（６）的存在唯一的正平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 且是全局渐近稳定的。

证明：首先构造李雅普诺夫函数：

Ｖ（ｘ，ｙ） ＝ ｌｎ ｘ
ｘ∗

＋ ｘ∗

ｘ
＋

ａ１α２ｘ∗

ａ２ （α ＋ β） ２
ｌｎ ｙ

ｙ∗
＋ ｙ∗

ｙ
æ

è
ç

ö

ø
÷ （９）

显然， Ｖ（ｘ，ｙ） 当 ｘ ＞ ０， ｙ ＞ ０ 是有定义且连续。 这个函数满足：

∂Ｖ
∂ｘ

＝ １
ｘ

１ － ｘ∗

ｘ
æ

è
ç

ö

ø
÷ ， ∂Ｖ

∂ｙ
＝

ａ１α２ｘ∗

ａ２ （α ＋ β） ２

１
ｙ

１ － ｙ∗

ｙ
æ

è
ç

ö

ø
÷ （１０）

因此，正平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 是函数 Ｖ（ｘ，ｙ） 在第一象限的唯一极小值点。 因为 ｌｉｍ
ｘ→０＋

Ｖ（ｘ，ｙ） ＝ ｌｉｍ
ｙ→０＋

Ｖ（ｘ，ｙ） ＝

ｌｉｍ
ｘ→＋¥

Ｖ（ｘ，ｙ） ＝ ｌｉｍ
ｙ→＋¥

Ｖ（ｘ，ｙ） ＝ ＋ ¥，所以点 （ｘ∗，ｙ∗） 是全局最小值点，即

Ｖ（ｘ，ｙ） ＞ Ｖ（ｘ∗，ｙ∗） ＝ １ ＋
ａ１α２ｘ∗

ａ２ （α ＋ β） ２ ＞ ０ ， （ｘ ＞ ０，ｙ ＞ ０） （１１）

沿着系统（６）的解，计算 Ｖ（ｘ，ｙ） 的导数，并结合等式（８），得到

ｄＶ（ｘ，ｙ）
ｄｔ

＝ ∂Ｖ
∂ｘ

ｘ̇ ＋ ∂Ｖ
∂ｙ

ｙ̇

＝ １
ｘ

１ － ｘ∗

ｘ
æ

è
ç

ö

ø
÷

αｒ１ － βｄ
α ＋ β

－
α２ｂ１

（α ＋ β） ２ｘ －
αａ１

α ＋ β
ｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｘ ＋

ａ１α２ｘ∗

ａ２ （α ＋ β） ２

１
ｙ

１ － ｙ∗

ｙ
æ

è
ç

ö

ø
÷ ｒ２ －

ａ２（α ＋ β）ｙ
αｘ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｙ

＝ ｘ － ｘ∗

ｘ
αｒ１ － βｄ
α ＋ β

－
α２ｂ１

（α ＋ β） ２ｘ －
αａ１

α ＋ β
ｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋

ａ１α２ｘ∗

ａ２ （α ＋ β） ２

ｙ － ｙ∗

ｙ ｒ２ －
ａ２（α ＋ β）ｙ

αｘ
æ

è
ç

ö

ø
÷

＝ ｘ － ｘ∗

ｘ
α２ｂ１

（α ＋ β） ２（ｘ
∗ － ｘ） ＋

αａ１

α ＋ β
（ｙ∗ － ｙ）

æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋

ａ１αｘ∗

（α ＋ β）
ｙ － ｙ∗

ｙ
ｘｙ∗ － ｘｙ ＋ ｘｙ － ｙｘ∗

ｘｘ∗
æ

è
ç

ö

ø
÷

＝ －
α２ｂ１

（α ＋ β） ２

（ｘ － ｘ∗） ２

ｘ
－

ａ１α
（α ＋ β）

（ｙ － ｙ∗） ２

ｙ
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显然，对 ｘ ＞ ０， ｙ ＞ ０，除了在正平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 处
ｄＶ
ｄｔ

＝ ０，其他地方
ｄＶ
ｄｔ

＜ ０。 利用李雅普诺夫渐近稳定

定理，此时系统（６）正平衡点 （ｘ∗，ｙ∗） 是全局渐近稳定的。

４　 食饵庇护所的影响

４．１　 食饵庇护所对捕食者密度的影响

为了方便，令 ｕ ＝ β
α ＋ β

。 则参数 ｕ 表示停留在斑块 ２ 上的食饵种群的比例，也就是常数比例的食饵种群

利用庇护所。 改写 ｙ∗ 的表达式为如下形式：

ｙ∗ ＝
ｒ２

ｂ１ａ２ ＋ ａ１ｒ２
ｒ１ ＋ ｄ － ｄ

１ － ｕ
æ

è
ç

ö

ø
÷ （１２）

因为 ｙ∗ 是 ｕ 的减函数，所以捕食者的平衡密度随着食饵庇护所数量的增加而降低。 如果
ｒ１

ｒ１ ＋ ｄ
＜ ｕ ＜

１，捕食者灭绝。
４．２　 食饵庇护所对食饵密度的影响

改写 ｘ∗ 的表达式为如下形式：

ｘ∗ ＝
ａ２（ ｒ１ － ｒ１ｕ － ｄｕ）

（１ － ｕ） ２（ｂ１ａ２ ＋ ａ１ｒ２）
（１３）

通过计算 ｘ∗ 关于 ｕ 的导数：

ｄｘ∗

ｄｕ
＝

ａ２

ｂ１ａ２ ＋ ａ１ｒ２

ｒ１ － ｄ － （ ｒ１ ＋ ｄ）ｕ
（１ － ｕ） ３ （１４）

结果表明，存在一个阈值 γ∗ ＝
ｒ１ － ｄ
ｒ１ ＋ ｄ

。 如果 ０ ＜ ｕ ＜
ｒ１ － ｄ
ｒ１ ＋ ｄ

，则 ｘ∗ 是关于 ｕ严格增函数，即随着食饵庇护

所数量的增加，食饵的数量增加。 如
ｒ１ － ｄ
ｒ１ ＋ ｄ

＜ ｕ ＜
ｒ１

ｒ１ ＋ ｄ
，则 ｘ∗ 是 ｕ的严格减少函数，即随着食饵庇护所数量

的增加，食饵的数量减少。 如
ｒ１

ｒ１ ＋ ｄ
＜ ｕ ＜ １，则食饵灭绝。 因此，当 ｕ ＝

ｒ１ － ｄ
ｒ１ ＋ ｄ

时， ｘ∗ 达到它的最大值

ａ２ （ ｒ１ ＋ ｄ） ２

４ｄ（ｂ１ａ２ ＋ ａ１ｒ２）
。

５　 结果与讨论

在空间生态学的研究中，常见的数学模型可分为反应扩散方程、基于个体模型、集合种群模型、斑块模型

和网格模型［２４］。 网格模型常用于考虑空间结构和局部扩散对系统时空动态的影响。 而斑块模型常用于研究

空间异质性和全局扩散对生态系统时空动态的影响。 本研究就是利用斑块模型来考虑庇护所斑块和普通斑

块间的异质性对种群动态影响的。 另外以往关于斑块环境下捕食系统的研究大多假设迁移和局域相互作用

发生在同一时间尺度，很少研究假设迁移发生在快时间尺度［２５⁃２６］。 但很多现实情况是迁移和种群的增长、死
亡及捕食发生在不同的时间尺度。 比如，在水生环境下，浮游动物每天都表现出一种垂直迁移。 两个主要因

子可以解释这种现象：光和食物。 在白天，光线增加了被鱼类捕食的风险，这导致很多物种向下迁移到光线暗

的地方从而减少捕食风险。 晚上，这些物种在向上迁移去消费那些白天生产出的浮游植物［２６］。 在这种情况

下，迁移相对于种群的增长、死亡和捕食来说是快时间尺度的。 因为迁移每天都发生，而种群的增长、死亡和

捕食发生在星期或者月的时间尺度上的。 因此，假设迁移和种群过程不在同一个时间尺度往往更符合实

际［２３，２５⁃２７］。 另外，两个时间尺度的好处在于可以利用奇异摄动理论将系统简化［２５］，这样数学上更方便分析。

５　 ８ 期 　 　 　 刘志广：食饵庇护所对斑块环境下 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食系统的影响 　
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否则，包括两个斑块和迁移的模型非常复杂，很难得到一般的分析结果。
大部分关于空间庇护所对捕食系统动态影响的研究都基于 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型框架，有的研究采用隐含

空间庇护所的模型［１９］，有的研究采用显式含有空间庇护所的模型［２７］。 本研究基于 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食模型系

统，而基于这个模型揭示食饵庇护所对系统动态的研究相对较少。 因此本研究对全面认识和理解庇护所对不

同类型生态系统动态的影响是非常有帮助的。 最近，也有研究基于 Ｌｅｓｌｉｅ⁃Ｇｏｗｅｒ 捕食系统，采用空间隐含的

方法研究食饵庇护所对系统动态的影响［１７］。 研究揭示食饵庇护所对系统的续存没有影响，但是增加了食饵

平衡密度；在一定条件下，捕食者平衡密度与庇护所的数量呈现单峰曲线。 与之不同，本研究采用显式含有空

间庇护所的方法，这样更能体现空间及空间异质性所起到的作用。 研究表明捕食者的平衡种群密度随着躲进

庇护所食饵数量增加而降低。 这是因为被保护的食饵数量越多，捕食者的食物就越少，当然数量会越低。 研

究还发现在一定条件下，随着躲进庇护所食饵数量的增加，食饵的平衡密度先增加后降低。 这是因为我们假

设庇护所上食饵不能生存。 当躲进庇护所食饵数量比较小时，庇护所的保护作用大于捕食效应，所以食饵数

量增加。 但当被保护的食饵数量达到一定程度时，因庇护所上没有食物，此时庇护所对躲在它上面的食饵的

不利影响大于保护作用，因此食饵数量下降。 这也就是说食饵种群存在一种利用庇护所的最佳策略。 不能一

味的躲进庇护所里面不出来，这实质上是捕食和庇护作用的权衡。 显式含有和隐含空间庇护所的数学模型所

得结论不一致，这意味着在研究庇护所对捕食系统种群动态影响时，空间结构可能起着重要作用。 到底哪种

理论预测的结果更合理，还需结合以后的实验工作来检验。
本研究假设斑块间食饵的迁移是一种非密度依赖的方式。 它代表的是一种逃逸行为，但这里给出的是被

动的扩散而已，并没有体现出随捕食压力加重的逃逸行为。 假设食饵迁移是一种密度依赖的方式会更加合

理。 比如假设食饵的迁移率依赖所在斑块的捕食者密度［２５］、食饵密度［２３］ 或者同时依赖于捕食者和食饵密

度［２６］。 另外，本研究为了分析方便，假设只有两个空间斑块，扩展到多斑块的情形也是值得思考的问题。 此

时，庇护所的空间位置、大小及空间结构对系统动态行为都会有影响［２８］。
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