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摘要：  基于适应性动力学的理论框架，该文研究了具有群体防御效应的功能反应函数的捕食-被捕食模型关于捕食

者处理时间的进化问题.首先，考虑捕食者种群具有种间竞争的相互作用，研究单个捕食者种群能否通过进化分支分

裂为两个策略不同的种群.其次，考虑研究当模型生态平衡态不稳定，系统出现周期振荡的极限环时，种群共存在进

化上的稳定性.最后，与具有 Holling-Ⅱ型功能反应函数的相关模型结论进行对比分析，通过分析猎物承载能力对可

行策略的影响，揭示群体防御效应对捕食者进化策略的影响.
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Abstract： Based  on  the  theoretical  framework  of  adaptive  dynamics,  the  evolution  of  the  predator-prey  model  with
functional  response  of  group  defense  effect  on  the  predator  handling  time,  was  investigated.  Firstly,  in  view  of  the
interaction  of  predator  populations  with  interspecific  competition,  the  evolutionary  conditions  for  a  single  predator
population to split into 2 populations with different strategies through evolutionary branching were given. Secondly, when
the  ecological  equilibrium  of  the  model  is  unstable  and  the  system  has  a  limit  cycle,  the  population  will  have  strong
coexistence under large mutation, but this coexistence will be evolutionarily unstable. Finally, the conclusions for the model
with Holling-Ⅱ  type functional response were compared. The results indicate that,  with a sufficiently large prey carrying
capacity, group defense effects can evolutionarily lead to the extinction of predators.

Key words：adaptive dynamics；group defense；handling time；evolutionary coexistence

 

0    引　　言

生物进化是自然界的普遍现象.根据进化动力学的理论和方法，李自珍等[1] 通过建立生态位构建的空间
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模式及其适合度的计算公式，揭示了生物与环境资源的协同进化关系.而适应性动力学理论[2-3] 作为进化博弈

论在生物表型特征进化方面的拓展，主要是研究生物表型特征的进化.近几十年来，Metz等[4]、Dieckmann等[5]

和 Geritz等[6] 提出了适应性动力学理论的基础工作，并通过使用适应性动力学方法，揭示了源自局部生态相

互作用的选择压力可能会驱动物种表型中的适应性辐射[7]
.

1934年，苏联学者 Gause G F最早用实验证明：在生态学中，当两个物种竞争一种共同的资源时，不能在

平衡状态下共存，现在被称为“竞争排斥原理”[8]，即如果消费者和资源的种群密度达到稳定平衡态，一种有

限资源只能支持一个消费者物种[9-10]
.故在以往的研究中，通常假定单个猎物物种只能被一个捕食者物种捕

获.然而，在现实生活中，捕食者与猎物相互作用的种群结构非常复杂，一个猎物物种可能会被两个不同类型

的捕食者物种捕获[11-13]
.一个常见的实际例子是：鬣狗和狮子都会追捕斑马.也就是说，存在一些因素破坏了这

一原理.例如，如果两个捕食者物种之间存在任何直接的相互作用，比如竞争，则两个捕食者物种能够与一个

猎物物种共存[7]，该原理就不成立.又如，众所周知，消费者和资源的相互作用很容易产生周期振荡，即数学上

的周期解或极限环[14]，而极限环可以改变共存的条件[15]——即当系统表现出非平衡动力学 (如极限环或混

沌)时，两个具有不同功能反应的捕食者物种可以共存于一个猎物物种上[16]
.同样，如果存在某种空间异质性，

则共存也有发生的可能性[17]
.

早些年的研究大多基于模型具有稳定平衡态的前提假设，而在近二十年里，周期振荡即极限环对竞争物

种之间相互作用的影响得到了人们的广泛关注.当几个具有 Holling-Ⅱ型功能反应函数的消费者 (捕食者)使
用相同的资源 (猎物)，且相应的种群动力学模型表现出非平衡动力学时，捕食者处理时间的进化能够破坏周

期捕食者的共存[18]
.进一步地，通过运用临界函数分析的方法，研究周期捕食者的进化和长期共存的条件，可

以发现处理时间通过进化是可能产生进化分支的[19]
.

研究发现，捕食者的瞬时增长率为猎物丰度的非线性函数时，能够出现非平衡共存，而这种非线性可能是

由不同形式的功能反应函数引起的.因此，本文研究的表型特征是捕食者的处理时间，即捕食者需要通过不可

忽略的时间来处理 (攻击、杀死、消化等 )每一个猎物.Sokol和 Howell  [20] 提出了一个简化的 Monod-
Haldane函数，即非单调或具有群体防御效应的功能性反应函数，其形式为

p(x) =
mx

a+ x2 . （1）

p (x)当模型中引入非线性函数 时，不仅会破坏捕食-被捕食模型的种群动力学稳定性，而且猎物在密度较大的

情况下会表现出群体防御效应.在猎物密度很小时，不饱和的捕食者会进一步减少猎物的数量.相反，当猎物

密度很大时，一方面饱和的捕食者无法阻止猎物的生长，另一方面捕食者难以在猎物的群体防御下捕获猎

物.在猎物种群密度较小时，功能反应函数 p(x)与 Holling-Ⅱ型功能反应函数的增长趋势相似.然而，不同之处

在于 Holling-Ⅱ型功能反应函数在猎物密度较大时达到饱和，但函数 p(x)在猎物密度较大的情况下反而呈现

出下降的趋势，即群体防御效应.

Armstrong-McGehee机制共存的最重要条件是捕食者种群在其功能反应的形状上有足够大的差异[16]
.具

有群体防御效应的功能反应函数满足该条件，且其形状取决于处理时间的长短.捕食者种群的处理时间越长，

意味着其功能反应函数达到饱和的速度越快；如果处理时间太短，则功能反应函数几乎是线性的.

本文研究处理时间的进化，并通过数值模拟揭示了捕食者种群共存的进化情况.当猎物充足时，处理时间

过长的捕食者种群可能因只能捕获有限数量的猎物而处于劣势.然而，长时间的处理却能够让捕食者从单个

猎物中汲取更多营养.例如，可以促进肠道充分吸收，或可以食用到短时间内不容易被处理的身体部位.因此，

我们假设消耗的猎物数量和产生的新捕食者数量之间的转换因子，与处理时间长度成正相关.然而，由于处理

时间长所暴露出的缺点，则由具有群体防御的功能反应函数来体现.

在生物学上，处理时间和转换因子之间的函数关系可以有多种合理的选择.本文假设所有的捕食者种群

具有相同的捕获率和死亡率，并且在处理时间和转换因子之间具有共同的权衡关系——在其他条件相同的情

况下，捕食者搜索猎物的时间越多，捕获的猎物就越多；然而，捕食者处理猎物的时间相应缩短，进而从单个猎

物中汲取到的营养也会相对减少.我们使用适应性动力学框架研究处理时间的进化[6,21]，主要解决了三个问题：
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第一，当种群模型具有全局稳定的内部平衡点时，单个捕食者种群能否通过进化分支分裂成两个种群，且这两

个共存的捕食者种群具有不同的处理时间？第二，当种群模型具有稳定极限环时，进化能否破坏共存？第三，

猎物种群的群体防御效应如何影响捕食者种群的进化？ 

1    非单调捕食-被捕食模型的进化分析

我们假设猎物种群独立生存时具有 logistic增长规律，且捕食者种群对猎物的功能反应具有非单调性

(1)[22]，因此得到如下的捕食- 被捕食模型：
dN
dt
= rN

(
1− N

K

)
− NP

a+N2 ,

dP
dt
= P

(
µN

a+N2 −D
)
,

（2）

N

a > 0

h

h γ(h)

其中， 和 P 分别表示猎物种群和捕食者种群的种群密度，r 和 K 分别是猎物种群的内禀增长率和环境容纳

量， 是半饱和常数，D 是捕食者种群的死亡率.转换因子µ刻画了每消耗一个猎物所产生的新捕食者的数

量.假设捕食者种群采用固定的方式处理猎物，且捕食者种群的策略只在处理时间 上有所不同.因此，本文研

究的转换因子是关于处理时间 的不减函数 ，模型 (2)可以变为
dN
dt
= rN

(
1− N

K

)
− NP

a+hN2 ,

dP
dt
= P

(
γ(h)

N
a+hN2 −D

)
.

（3）

γ(h)生物学因素和实际背景确定了函数 满足以下性质[19]：

γ(h) h1） 由于长时间的处理不会导致汲取营养的减少，因此 是一个关于 的不减函数.

γ(h)2）  在某个有限值下达到饱和，且该值对应于猎物个体的总营养含量.

γ(0) = 0

h0 0≤h≤h0 γ(h)

3） 由于不经过处理，捕食者就无法从猎物中汲取营养，故有 .假设在汲取营养前需要一段初始的

处理时间 ，则当 时， 也可能为零. 

1.1   种群模型内部平衡点稳定时的进化策略

由文献 [22]可知，如果模型 (3)满足如下两个条件：

16
3

ahD2 < γ2 (h) <
18+2

√
6

3
ahD2, （4）

γ(h)−
√
γ2(h)−4ahD2

2hD
< K <

2γ(h)−
√
γ2(h)−4ahD2

2hD
, （5）

(N∗,P∗)则存在一个正生态平衡点 ，且该内部平衡点是全局稳定的焦点或结点，其中
N∗ =

γ(h)−
√
γ2(h)−4ahD2

2hD
,

P∗ = r
(
1− N∗

K

)
(a+h (N∗)2).

（6）

(N∗,P∗)

由于发生在生态时间尺度上的种群动力学比发生在进化时间尺度上的适应性动力学要快得多，我们将生

态时间尺度和进化时间尺度分开来研究.由于在生态时间尺度上，种群对于某些表型特征值和权衡函数可能

不会共存，于是需要定义一个可行的进化集 H.并且在该集合中，正生态平衡点 是渐近稳定的.

γ(h) > DKh+aD/K h

hmin hmax hmin hmax γ(h) = DKh+aD/K

(N∗,P∗)

λ η (λ,η) h > η

在适应性动力学中，不同的表型特征表示种群采取不同的策略.如果某个特征值所对应的策略使得种群

在生态时间尺度上灭绝，则我们称该策略是不可行的.由于需要一些初始处理时间，所以捕食者种群采用处理

时间过短的策略是不可行的.然而，如果捕食者种群将大部分的时间都用于处理几乎没有营养的猎物尸体，即

它们采用处理时间过长的策略，也是不可行的.本文中，如果 ，则捕食者种群的策略 是可行

的.因此，可行的处理时间应该处于 和 之间.其中， 和 是通过求解方程 得到

的.由于在条件 (4)成立的前提下，如果种群模型 (3)满足条件 (5)，正生态平衡点 稳定.因此可以通过计

算得到两个临界值 和 ，且当处理时间在区间 内时，模型 (3)具有稳定的内部平衡点.当 时，模型
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(3)稳定在极限环上.

hmut当特征为 的突变捕食者以低密度进入常驻捕食-被捕食种群，且考虑常驻捕食者与突变体之间具有竞

争的相互作用时，常驻-突变种群动力学可以表示为

dN
dt
= rN

(
1− N

K

)
− NP

a+hN2 −
NPmut

a+hmutN2 ,

dP
dt
= P

(
γ(h)

N
a+hN2 −D− c12Pmut

)
,

dPmut

dt
= Pmut

(
γ(hmut)

N
a+hmutN2 −D− c21P

)
,

（7）

Pmut c12 c21

(N∗,P∗,0)

(N∗,P∗,0)

其中， 表示突变捕食者种群的种群密度.为了降低模型的复杂性，我们假设竞争系数 和 是大于零的常

数.当突变非常罕见且足够小时，内部平衡点 的稳定性决定了突变捕食者能否入侵.通过计算，常驻-
突变模型 (7)在平衡点 处的 Jacobi矩阵为

J =
[

Jres J1

0 Jmut

]
,

其中

Jres =


2h(N∗)2P∗

(a+h(N∗)2)2 −
rN∗

K
− N∗

a+h(N∗)2

γ(h)(a−h(N∗)2)P∗

(a+h(N∗)2)2

γ(h)N∗

a+h(N∗)2 −D

 ,

J1 =

 −
N∗

a+hmut(N∗)2

−c12P∗

 ,
0 = (0,0) Jmut =

γ(hmut)N∗

a+hmut(N∗)2 −D− c21P∗ J Jres Jmut

Jres

Jmut sh (hmut)

， .Jacobi矩阵 是一个分块上三角矩阵，其特征值由 和 决定.为了

保证在突变捕食者出现前，正生态平衡点是全局稳定的，我们已经假设了 的特征根都具有负实部.因此，相

关的特征值为 这一单元素，我们将其定义为 ，即

sh (hmut) =
γ(hmut)N∗

a+hmut(N∗)2 −D− c21P∗. （8）

sh (hmut)

sh (hmut) < 0 J (N∗,P∗,0)

sh (hmut) > 0

hmut h

是突变捕食者种群的长期指数增长率，也是突变捕食者种群的入侵适应度函数，决定了突变种群

能否入侵常驻种群.当 时，Jacobi矩阵 的所有特征值都具有负实部，内部平衡点 是稳定的，

意味着突变种群注定要灭绝.相反，如果 ，则突变种群可以成功入侵.当突变非常罕见且足够小时，

突变种群的表型特征 和常驻种群的表型特征 非常接近，突变种群的入侵适应度函数有如下的线性表达式：
sh (hmut) = sh (h)+D (h) (hmut−h) ,

sh (h) = 0 D (h) =
∂sh (hmut)
∂hmut

∣∣∣∣∣
hmut=h

其中， .适应度梯度函数 ，反映了种群的进化方向，其中

D(h) =
aγ′(h)N∗+hγ′(h)(N∗)3−γ(h)(N∗)3

(a+h(N∗)2)2 , （9）

γ′ (h) =
dγ (hmut)

dhmut

∣∣∣∣∣
hmut=h

且 .根据共同进化的动力学理论[5]，如果突变非常罕见且足够小，那么进化过程可以近似

地用适应性动力学的典型方程来描述，即
dh
dt
=

1
2
µpσ

2P∗D (h) , （10）

µp P∗ σ2

D (h)

其中， 表示每个出生事件是突变事件的概率， 表示平衡点处常驻捕食者种群的种群密度， 是突变捕食者

种群的表型效应方差， 为式 (9)所示的适应度梯度函数.

D (h∗) = 0 h∗ aγ′ (h∗) = −h∗γ′ (h∗) (N∗∗)2+γ (h∗) (N∗∗)2令 ，可以得到进化奇异策略 ，且有 ，即
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γ′ (h∗) =
γ (h∗) (N∗∗)2

a+h∗(N∗∗)2 , （11）

N∗∗ = N∗ (h∗)其中　　 .

h∗ h∗如果邻近突变策略反复入侵常驻策略，导致常驻策略向 收敛，则奇异策略 是收敛稳定的[23]
.收敛稳定

性的相应分析条件由下式给出：
dD(h)

dh

∣∣∣∣∣
h=h∗
< 0. （12）

运用式 (11)和 (12)可以转化为如下条件：

dD(h)
dh

∣∣∣∣∣
h=h∗
=

N∗∗γ′′(h∗)
a+h∗(N∗∗)2 −

2a(N∗∗)2(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)3 < 0, （13）

即

γ′′(h∗) <
2aN∗∗(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)2 , （14）

其中

γ′′(h∗) =
d2γ(hmut)

dh2
mut

∣∣∣∣∣∣
hmut=h∗

, (N∗∗)′ =
dN∗(h)

dh

∣∣∣∣∣
h=h∗

.

h∗
在适应性动力学中，奇异策略是否是进化稳定的，可以通过考虑入侵适应度函数对突变特征求二阶导数，

并在奇异策略 处取值来评估.具体来说，如果

∂2sh(hmut)
∂h2

mut

∣∣∣∣∣∣
hmut=h=h∗

=
N∗∗γ′′(h∗)

a+h∗(N∗∗)2 < 0, （15）

hmut h∗ h∗

h∗ γ′′(h∗) γ(h) h∗

γ′′(h∗) < 0 h∗ h∗

则关于突变特征 的入侵适应度函数在奇异策略 处达到最大值.因此，进化奇异策略 对于邻近表型特征

的入侵是稳定的，即 是一种进化稳定策略 (ESS)[6,24].值得注意的是， 是转换因子 在奇异策略 处的

曲率.因此，如果 (即在 附近为局部凹函数)，则满足条件 (15)，奇异策略 在进化上是稳定的.

h∗然而，如果进化模型 (10)既不具有收敛稳定性，又不满足进化稳定的条件，即奇异策略 满足

dD(h)
dh

∣∣∣∣∣
h=h∗
=

N∗∗γ′′(h∗)
a+h∗(N∗∗)2 −

2a(N∗∗)2(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)3 > 0, （16）

即

γ′′(h∗) >
2aN∗∗(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)2 , （17）

γ′′(h∗) > 0 h∗

h∗
并且 .在这种情况下，奇异策略 是一个可入侵的进化排斥子，选择会驱使捕食者种群的表型特征向

远离 的方向移动，最终达到进化的双稳态[25]
.于是，有如下重要结论.

γ′′(h∗) > 0 γ′′(h∗) >
2aN∗∗(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)2

h∗

定理 1　假设条件 (4)、(5)成立，如果 且 ，则进化模型 (10)的进化奇异

策略 是进化集 H 中的可入侵排斥子.

图 1中的转换因子是关于处理时间的 S型函数，即

γ1 (h) =


0, h≤h0,

c+
h− θ+h0√
1+m(h− θ)2

, h > h0.
（18）

γ1 (h) 0≤h≤h0 γ1 (h)

h > h0 γ1 (h)

可以看出， 在与猎物个体总营养含量对应的某个有限值下饱和.并且当 时， 为零.当

时， 作为 S型函数增长.

γ1(h)

c = 5.5 h0 = 0.8 θ = 20 m = 1.8 hmax

如图 1所示，如果转换因子 位于灰色和绿色区域内，则捕食者种群的策略不可行；在白色区域内，捕

食-被捕食模型可能具有一个稳定的不动点；在红色区域内，该不动点不稳定，捕食-被捕食模型稳定在极限环

上.图中参数取值为 ， ， ， .捕食者种群可行的处理策略处于 0和 之间.在区间
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(h0,hmax) (λ,η)

(η,hmax)

内，存在一个处理时间区间 ，且在该区间内单个捕食者种群和猎物种群具有稳定的内部平衡

点.而在区间 中，单个捕食者种群和猎物种群稳定在极限环上.
  

γ1(h)图 1    以 为转换因子的单个捕食者种群和猎物种群的动力学性质

γ1(h)Fig. 1    Dynamics of the individual predator and prey populations with   as conversion factors

注　为了解释图中的颜色，读者可以参考本文的电子网页版本，后同.
 

h ε1 ε2 0 < h0 < ε1 < λ < h∗ < η < ε2 < hmax

a = 14 r = 0.4 K = 1.6 D = 0.13 c21 = 0.000 000 01

h = hmut

h∗ γ′′1 (h) > 0 h∗ h∗

h∗

为了满足条件 (4)，处理时间 必须介于数值 和 之间.如图 2所示，有 .

图中参数取值为 ， ， ， ， ，其他参数取值同图 1.灰色区域表示突变体

可以入侵常驻捕食者种群，白色区域则表示不能入侵.当常驻策略和突变策略都具有稳定平衡点，成对入侵图

(PIP)关于主对角线 成镜像时，具有正入侵适应度的区域与入侵适应度为负的区域完全重叠，PIP是斜

对称的[18]
.在奇异策略 的邻域内有 ，则 失去了进化稳定性.通过计算和数值结果可知， 也不满足

收敛稳定的条件，此时，进化排斥子 能够被邻近表型特征的突变体入侵.
  

γ1(h)图 2    使用 获得的 PIP
γ1(h)Fig. 2    PIP related to function 

 

h∗

h∗ h∗
在适应性动力学中有两种不同类型的进化吸引子.如果奇异策略 既是收敛稳定的，又是进化稳定的，则

选择会驱使捕食者种群的表型特征向 方向移动，然后停止，即 是进化过程的终点.该奇异策略也被称为

“连续稳定策略 (CSS)”[6,26-27]
.结合收敛稳定性和进化稳定性的性质，我们可以得到如下结论.

γ′′(h∗) < 0 γ′′(h∗) <
2aN∗∗(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)2

h∗

定理 2　假设条件 (4)、(5)成立，如果 且 ，则进化模型 (10)的奇异策略

是进化集 H 中的 CSS.
如图 3所示，转换因子是关于处理时间的双曲函数[18]，即

γ2 (h) =


0, h≤h0,

c (h−h0)
h+ θ

, h > h0,
（19）

θ h c = 1 h0 = 0.4 θ = 2.4 0≤h≤h0

γ2 (h) h > h0 γ2 (h) γ′′2 (h) < 0 hmin = A−
√

A2−B

其中， 决定了营养汲取随处理时间 饱和的速率.图中参数取值为 ， ， .同样，当 时，

为零.当 时， 作为双曲函数递增，且满足 .可行的处理策略位于 和
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hmax = A+
√

A2−B A = (c/(DK)−a/K2− θ)/2 B = ch0/(DK)+aθ/K2之间，其中 ， .
  

γ2(h)图 3    以 为转换因子的单个捕食者种群和猎物种群的动力学性质

γ2(h)Fig. 3    Dynamics of the individual predator and prey populations with   as conversion factors
 

0 < hmin < ε1 < λ < h∗ < η < hmax < ε2 a = 3 r = 0.4 K = 0.8 D = 0.05 c21 =

0.000 000 01

h∗ h∗ h∗

在图 4中，有 .图中的参数取值为 ， ， ， ，

，其他参数取值同图 3.当常驻策略和突变策略都具有稳定平衡点时，PIP也是斜对称的.如图 4
所示，奇异策略 既是收敛稳定的，又是进化稳定的，此时 附近的突变捕食者都不能入侵，即奇异策略 是 CSS.
  

γ2(h)图 4    使用 获得的 PIP
γ2(h)Fig. 4    PIP related to function 

 

h∗相反，如果吸引的奇异策略 不具有进化稳定性，则进化分支发生在

∂2sh(hmut)
∂h2

mut

∣∣∣∣∣∣
hmut=h=h∗

=
N∗∗γ′′(h∗)

a+h∗(N∗∗)2 > 0. （20）

γ(h) h∗ h∗

h∗ h∗

h∗ h∗

因此，如果转换因子 在 的邻域内是局部凸函数，则满足条件 (20).在该条件下，如果奇异策略 是一

个进化吸引子，那么选择首先仍然会驱使捕食者种群的表型特征向 方向移动.然而，一旦抵达 ，捕食者种群

的入侵适应度达到最小值， 邻域内的任何突变捕食者都可以入侵.此外，如果 是收敛稳定的，则有

dD(h)
dh

∣∣∣∣∣
h=h∗
=
∂2sh(hmut)
∂h2

mut

∣∣∣∣∣∣
hmut=h=h∗

+
∂2sh(hmut)
∂h∂hmut

∣∣∣∣∣∣
h=hmut=h∗

< 0. （21）

由条件 (20)和 (21)可得

∂2sh(hmut)
∂h∂hmut

∣∣∣∣∣∣
h=hmut=h∗

< 0. （22）

h∗根据 Dercole和 Rinaldi[2] 以及 Geritz[28] 的研究结果可知：当条件 (22)成立时，在奇异策略 的邻域内是可

能发生相互入侵的.此外，如果条件 (20)成立，则共存的常驻和突变捕食者种群将在其特征值上表现出差异

性，并经历破坏性选择[2]
.因此，如果条件 (20)和 (21)成立，捕食者种群进化到入侵适应度最小的表型特征，且

捕食者种群的表型特征经历破坏性选择，产生进化分支，单态捕食者种群将分裂为两个策略不同的表型集
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群[6,19,29]
.在一维的适应性动力学中，收敛稳定但不具有进化稳定性的奇异策略称为进化分支点[6]，由此定义可

以得到如下结论.

γ′′(h∗) > 0 γ′′(h∗) <
2aN∗∗(N∗∗)′γ(h∗)

(a+h∗(N∗∗)2)2

h∗

定理 3　假设条件 (4)、(5)成立，如果 且 ，则进化模型 (10)的奇异策略

是进化集 H 中的进化分支点.

3由定理 可知，当模型 (3)具有全局稳定的内部平衡点时，单个捕食者种群能够产生进化分支，进而分裂成

两个种群，且这两个共存的捕食者种群具有不同的处理时间. 

1.2   种群模型经历超临界Hopf 分支时的进化策略

N∗ (hmut) < N∗ (h) N∗ (hmut) > N∗ (h)

hmut h h = hmut

hopt

众所周知，当捕食-被捕食模型达到稳定平衡点时，只有一个捕食者种群能够在具有单个猎物种群的环境

中生存.由文献 [30-31]中进化稳定策略与优化原则的关系可知，如果表型特征是一维的，且捕食者种群的种

群增长率是关于单一猎物密度的递增 (递减)函数，当且仅当  (或 )时，一种新

突变体 能够成功入侵策略为 的常驻种群.进而，在该优化原则的影响下，PIP是关于主对角线 斜对

称的.如果捕食-被捕食模型 (3)的种群动力学始终处于稳定平衡点的状态，进化则会导致最优策略 ，从而使

得猎物的密度在种群动力学的平衡点处最小化 (最大化).

(N∗,P∗)

然而，当模型具有稳定极限环时，上述结论就不成立了.由文献 [22]可知，如果条件 (4)和 (5)成立，则系

统 (3)有一个非平凡平衡点 是稳定的.如果条件 (4)和
2γ(h)−

√
γ2(h)−4ahD2

2hD
< K <

γ(h)+
√
γ2(h)−4ahD2

2hD
（23）

K = (2γ(h)−
√
γ2(h)−4ahD2)/(2hD) (N∗,P∗)

γ2(h)

(hmin,hmax) (η,hmax)

成立，解曲线收敛到唯一的稳定极限环.当 时，不动点 经历超临界

Hopf分支.由于非平衡动力学的复杂性，这里采用上一小节中的双曲函数 (式 (19))作为转换因子.则区间

内可能存在一个处理时间区间 ，且在该区间内单个捕食者种群和猎物种群稳定在极限环上.

h随着突变捕食者种群的入侵，处理时间 也在不断进化.不同于很多文献中假设的小突变[19]，这里不限制

新突变策略的大小[18]，即任何策略都有成为突变策略的可能性.此外，我们依然假设发生突变是稀有事件，因

而在下一次突变出现时，常驻种群已经达到生态平衡.

hmut当特征为 的突变捕食者以低密度进入常驻捕食-被捕食种群时，突变捕食者的瞬时种群增长率可以表示为
1

Pmut

dPmut

dt
= γ2 (hmut)

N (t;h,γ2 (h))
a+hmutN2 (t;h,γ2 (h))

−D, （24）

N (t;h,γ2 (h)) t

hmut

其中， 是由常驻种群的稳定极限环所确定的在时间 处的猎物密度.我们用瞬时适应度的时间平均

值[19] 表示策略 的长期入侵适应度：

sh (hmut) =
γ2 (hmut)

T (h)

w T (h)

0

N (t;h,γ2 (h))
a+hmutN2 (t;h,γ2 (h))

dt−D, （25）

T (h) h其中 是常驻种群 (策略为 )的稳定极限环在一个周期内的长度[4]
.

T (h)

N (t;h,γ2 (h)) N (t;h,γ2 (h))

t ∈ [0,T (h)]

假设常驻种群的极限环长度 有限，且本文暂不考虑混沌动力学的情况 .由于无法计算出

的解析解，本文使用简单的预测-校正方法[19] 对式 (3)进行数值求解，以获得 ，进而对

模型的一个周期 进行数值积分，从而得到突变体的入侵适应度.

h D (h) =
∂sh (hmut)
∂hmut

∣∣∣∣∣
hmut=h

h∗ h∗

hopt h∗

通过新突变体的反复入侵，处理时间 将朝着适应度梯度 的方向进化.在具有单个捕

食者种群的模型中，总是存在一个进化奇异策略 ，且适应度梯度在 处消失，定向进化停止.由文献 [32]可
知，如果模型 (3)的种群动力学始终处于稳定平衡点的状态，最优策略 实则是一个特殊的进化奇异策略 .

hmut > h0 sh (hmut) sh (hmut) =
c (hmut−h)

(hmut+ θ) (h+ θ)
ρ (h,hmut)

ρ (h,hmut) hmut ρ (h,hmut)

引理 1　假设条件 (4)、(23)成立，当 时， 可以记为   ，且

是关于第二个参数 的严格递减函数.此外， 具有以下性质：

h1 = h2 > h0 ρ (h,h1) = ρ (h,h2)1)当且仅当 时， ；

ρ (h,h1)−ρ (h,h2) = (h2−h1)ϕ (h,h1,h2) ϕ (h,h1,h2) h,h1,h2≥h02)  ，且 对于所有参数 都是严格大于零的.

h证明　如果条件 (4)和 (23)成立，每种常驻策略 都具有零入侵适应度，即
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sh (h) =
γ2 (h)
T (h)

w T (h)

0

N (t;h,γ2 (h))
a+hN2 (t;h,γ2 (h))

dt−D = 0. （26）

hmut因此，可以将任意突变策略 的入侵适应度记为

sh (hmut) =
γ2 (hmut)

T (h)

w T (h)

0

N (t;h,γ2 (h))
a+hmutN2 (t;h,γ2 (h))

dt− γ2 (h)
T (h)

w T (h)

0

N (t;h,γ2 (h))
a+hN2 (t;h,γ2 (h))

dt. （27）

γ2 (h) =
c (h−h0)

h+ θ
h > h0将式 (19)中的 (当 时)代入式 (27)，可以得到

sh(hmut) =
c(hmut−h)

(hmut+ θ)(h+ θ)
× 1

T (h)

w T (h)

0

N[ah0+aθ+h0N2(h+ θ)−hmutN2(h−h0)]
(a+hN2)(a+hmutN2)

dt, （28）

N = N (t;h,γ2 (h))其中， .记

ρ(h,hmut) =
1

T (h)

w T (h)

0

N[ah0+aθ+h0N2(h+ θ)−hmutN2(h−h0)]
(a+hN2)(a+hmutN2)

dt, （29）

sh(hmut) = c(hmut−h)ρ(h,hmut)/((hmut+ θ)(h+ θ)) [0,T (h)]
N3(a+h0N2)(h+ θ)

(a+hN2)(a+hmutN2)
ρ(h,hmut) hmut

∂ρ(h,hmut)
∂hmut

= − 1
T (h)

w T (h)

0

N3(a+h0N2)(h+ θ)
(a+hN2)(a+hmutN2)

dt

ρ(h,hmut) hmut ρ(h,h1) −ρ(h,h2)

则 有 .当 有 界 闭 区 间 内 的 非 负 连 续 函 数

不恒为零时， 关于 的偏导数   恒为

负值.因此， 关于第二个参数 严格递减.差值   可以化简为

ρ(h,h1)−ρ(h,h2) = (h2−h1)(h+ θ)
1

T (h)

w T (h)

0

N3(a+h0N2)
(a+hN2)(a+h1N2)(a+h2N2)

dt. （30）

记

ϕ(h,h1,h2) = (h+ θ)
1

T (h)

w T (h)

0

N3(a+h0N2)
(a+hN2)(a+h1N2)(a+h2N2)

dt, （31）

ρ (h,h1)−ρ (h,h2) = (h2−h1)ϕ (h,h1,h2) ϕ (h,h1,h2) h,h1,h2则有 ，且 .对于所有参数 都是严格大于零的.证毕. □
如果种群动力学具有稳定的不动点，引理 1同样成立.基于引理 1，可以得到如下关于捕食-被捕食模型进

化动力学的结论.

h∗定理 4　奇异策略 是全局进化稳定的，捕食者种群不可能发生进化分支.

h sh (hmut) hmut hmut hmin

hmax sh (hmut) hmut (h1,h2)

h1 < h2 h1 h2 sh (h1) = sh (h2) = 0

证明　假设模型 (3)中常驻策略 是任意的， 是关于 的连续函数，且当 小于 或大于

时， 都为负.因此，所有能够入侵常驻种群的突变体，其处理时间 都应位于区间 内 (假设

).其中， 和 满足 .

hmut ρ (h,hmut) = 0 h1 = h h2 = h

h1 h2 hmut = h h h2 = h

(h1,h)

由引理 1的性质 1)可知，有且仅有一种突变策略 能使 .因而，只有当 (或 )时，

才能不同于 ，即突变体只能在一个以 为端点的开区间内入侵策略为 的常驻种群.如果 ，能够

入侵的突变策略应在区间 内.

h h h hmut

∂sh (hmut)
∂hmut

∣∣∣∣∣
hmut=h

h h∗

如果有突变体能入侵策略为 的常驻种群，则存在要么极小地小于 ，要么极小地大于 的处理时间 ，即

适应度梯度 在 处不为零.然而根据定义，在奇异策略 处的适应度梯度应为零，与假设矛盾.

证毕. □
定理 5　至多有两种不同的处理策略可以共存.

h h1 h2 h1,h2 , h sh (h1) = sh (h2) = 0

ρ (h,h1) = ρ (h,h2) = 0 h1 = h2

证明　假设常驻捕食者具有三种不同且共存的策略 ， 和 .当 时，如果 ，则

.由引理 1的性质 1)可知， ，即不存在三种及以上的不同策略共存，这与假设矛盾.证毕.□
定理 6　不存在不同的处理策略在进化上稳定共存.

h1 h2 h1 < h2 sh1 (h2) = 0

ρ (h1,h2) = 0 sh1 (hmut) =
c (hmut−h1)

(hmut+ θ) (h1+ θ)
ρ (h1,hmut)

证明　假设常驻捕食者有两种不同且进化稳定共存的策略 和 .当 时，如果 ，由引理

1可知， .则入侵适应度 可以记为

sh1 (hmut) =
c (hmut−h1)

(hmut+ θ) (h1+ θ)
[
ρ (h1,hmut)−ρ (h1,h2)

]
= −c (hmut−h1) (hmut−h2)

(hmut+ θ) (h1+ θ)
ϕ (h1,hmut,h2). （32）

h1 < hmut < h2 sh1 (hmut) h1 h2

hmut

由引理 1的性质 2)可知，当且仅当 时， 大于零.进而， 和 总是能被介于两者之间的突变

策略 入侵.故不同的处理策略不能进化稳定共存.证毕. □
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0 < hmin < ε1 < λ < h∗ < η < hmax < ε2 a = 2.6 r = 7

K = 0.7 D = 0.1 c = 2.1 h0 = 1.1 θ = 1.5 (hmin,hmax) h = η

λ < h < η

h hmut (λ,η) h∗

h = hmut (h,hmut)

(η,hmax)

(h,hmut) (h,hmut)

h∗

h∗

对结论进行数值验证，如图 5所示，有 .图中参数取值为 ， ，

， ， ， ， .在区间 内，捕食者种群的策略是可行的.种群在 处经历

超临界 Hopf分支.如果策略满足 ，模型 (3)具有稳定平衡点.相互入侵图（MIP）如图 5(b)所示，当常驻

策略 和突变策略 都在区间 内，PIP是局部斜对称的.奇异策略 是全局进化稳定的，其邻域内的突变

体都不能入侵.主对角线 附近的策略组合 都处于白色区域内，表明小突变不能使单态种群进化

为多态种群.然而，如果两种策略中至少有一种处于区间 内，则可能发生相互入侵.如灰色区域所示，策

略组合 的入侵适应度都为正，且两个不同策略的捕食者种群能够共存.因此，若有策略组合 发生

了共存现象，意味着突变策略与常驻策略具有足够大的差异，且两种策略皆与奇异策略 存在足够大的差异，

即种群中发生了大突变.但随着策略的进一步进化，其中一种策略进化为全局进化稳定的奇异策略 ，另一种

策略则消亡，即共存消失.
  

γ2(h) γ2(h)图 5    PIP和MIP(参数 1)：(a)使用 获得的 PIP；(b)使用 获得的MIP
γ2(h) γ2(h)Fig. 5    PIP and MIP (parameter 1): (a) PIP related to function  ; (b) MIP related to function 

 

0 < hmin < ε1 < λ < η < h∗ < hmax < ε2 a = 2.8 r = 7 K = 0.85 D = 0.1 c = 1.9

h0 = 0.3 θ = 2.1 λ < h < η h∗

h∗

(η,hmax)

h∗

如图 6所示，有 .图中参数取值为 ， ， ， ， ，

， .当两种策略都满足 时，PIP也是局部斜对称的.数值结果表明， 是全局进化稳定的.在

图 6(b)中，两个不同策略的捕食者种群是可能共存的.然而，一旦进化到奇异策略 处，两种策略的差异缩小

到零，即进化成一个策略相同的捕食者种群，这意味着不存在进化上的稳定共存.同图 5一样，如果常驻策略

和突变策略中至少一个位于区间 内，两个不同策略的捕食者种群可能通过相互入侵共存.但与图 5不

同的是，图 6示例中能发生相互入侵的区域延伸到了奇异策略 的附近，且不存在策略在进化过程中消亡的情况.
  

γ2(h) γ2(h)图 6    PIP和MIP（参数 2）：(a)使用 获得的 PIP；(b)使用 获得的MIP
γ2(h) γ2(h)Fig. 6    PIP and MIP (parameter 2): (a) PIP related to function  ; (b) MIP related to function 
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2    群体防御效应对进化策略的影响

在种群动力学中，当猎物的数量足够大时，猎物保护或者伪装自己的能力增强，捕食机会便会减少，甚至

完全被阻止，这一现象是由猎物形成的群体防御所导致.Freedman和 Wolkowicz[33] 的研究表明，如果猎物种群

的承载能力足够大，捕食者种群几乎总是会灭绝.基于此，这里主要从猎物种群的承载能力方面，将本文模型

与被研究较多的具有 Holling-Ⅱ型功能反应的相关模型做对比，揭示群体防御对捕食者种群进化策略的影

响.这里采用 Kisdi等[18] 和 Geritz等[19] 研究的具有单个捕食者的种群模型：
dN
dt
= rN

(
1− N

K

)
− NP

a+hN
,

dP
dt
= P

(
γ(h)

N
a+hN

−D
)
.

（33）

γ2(h)为了便于比较，我们固定模型 (3)和模型 (33)中的转换因子都为双曲函数 (式 (19)).通过上文的分

析，我们得到只有

γ(h) > DKh+
aD
K

（34）

h h (hmin,hmax)

γ2(h) =
c (h−h0)

h+ θ

时，模型 (3)中捕食者种群的处理策略 才是可行的，即处理时间 在区间 内，捕食者种群才不会灭

绝.将转换因子 代入式 (34)中，得到

DKh2+

(
DKθ+

aD
K
− c

)
h+

aDθ
K
+ ch0 < 0. （35）

∆1 = (DKθ+aD/K − c)2−4DK (aDθ/K + ch0) ∆1 > 0 ∆1≤0

h ∆1 > 0

记 .易知，当 时，式 (35)有解.相反，如果 ，则任意处理策

略 都是不可行的，这意味着捕食者种群面临灭绝的危险.当 时，如果用
H1,min =max

{
0,
− (DKθ+aD/K − c)−

√
∆1

2DK

}
,

H1,max =max
{

0,
− (DKθ+aD/K − c)+

√
∆1

2DK

} （36）

∆H1 = H1,max− H1,min表示具有群体防御效应的模型中可行策略的最小值与最大值，则可用   表示处理策略的可行

区间长度.

N̂ (h) =
aD

γ (h)−hD
P̂ (h) = r

(
1− N̂

K

)
(a+hN̂) a = 1 h≤1

h > 1 γ (h) = d (h+1)h/ (h−1)

模型 (33)在 和 处有一个内部平衡点.当 时，如果 ，该内部

平衡点稳定.如果 ，则当 时，该内部平衡点经历超临界 Hopf分支，且模型 (33)稳定

在唯一的极限环上.当

γ(h) > Dh+
aD
K

（37）

时，捕食者种群的处理策略可行.同前面的分析过程类似，式 (37)可以转化为

Dh2+

(
Dθ+

aD
K
− c

)
h+

aDθ
K
+ ch0 < 0, （38）

∆2 = (Dθ+aD/K − c)2−4D (aDθ/K + ch0) ∆2 > 0 ∆2≤0 ∆2 > 0并记 .当 时，式 (38)有解；当 时，捕食者种群灭绝.当 时，用
H2,min =max

{
0,
− (Dθ+aD/K − c)−

√
∆2

2D

}
,

H2,max =max
{

0,
− (Dθ+aD/K − c)+

√
∆2

2D

} （39）

∆H2 = H2,max− H2,min表示模型 (33)中可行策略的最小值与最大值，保证了可行处理策略的正性.用   表示该模型

中处理策略的可行区间长度.

∆1 ∆2 ∆H1 ∆H2下面将通过数值计算，分析猎物的承载能力 K 对 和 符号的影响，以及对可行区间长度 和 的影

响，从而揭示群体防御是如何影响捕食者的进化策略.

∆1 ∆2如图 7所示，当猎物的承载能力 K 和猎物的密度都相对较小时， 和 都为正值，捕食者种群随 K 的增大
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a = 0.9 h0 = 0.5 θ = 0.5 c = 0.3 D = 0.1 ∆2

∆1

K > 10.221 6 ∆1

而增长.图中参数取值为 ， ， ， ， .随着 K 的进一步增大， 的符号恒为正且逐渐

收敛到某一定值，式 (38)恒定有解，即模型 (33)中的捕食者种群始终存在可行的处理策略.然而，对于具有群

体防御效应的模型 (3)，K 的进一步增大反而导致 呈现下降的趋势.在经过猎物承载能力的某一临界值后

( 时)， 的符号由正变为负，且其值依旧处于持续递减状态.因而式 (35)从有解变为无解，捕食者种

群不再具有可行的处理策略.这意味着捕食者种群注定会灭绝.

∆H2 ∆H1 a = 2 h0 = 0.5 θ = 0.5

c = 1 D = 0.03

在图 8中，当猎物承载能力 K 处于较低水平，且对应的猎物密度也较小时，两个模型中处理策略的可行区

间长度变化速率较快， 随 K 增大而增大， 却随 K 增大而减小.图中参数取值为 ， ， ，

， .当 K 达到较高水平时，模型 (33)的可行区间长度逐渐收敛到某一定值.模型 (3)的可行区间长

度逐渐缩短并收敛到零，即捕食者种群不存在可行的处理策略，这意味着捕食者种群的灭绝.同时，处理策略

的可行区间长度也能间接反映捕食者种群灭绝的可能性.如果模型具有群体防御效应，猎物承载能力 K 越大，

处理策略的不可行区域就越大，捕食者种群灭绝的可能性就越大. 

3    结论和讨论

本文假设捕获率等因素是不变的，运用适应性动力学的理论框架和数值模拟的方法，研究了具有群体防

御效应功能反应函数的捕食-被捕食模型[22] 关于捕食者处理时间的进化.研究发现，当两个捕食者种群之间具

有较弱的竞争作用时，种群模型在具有稳定内部平衡点的情况下，奇异策略的进化稳定性和收敛稳定性主要

由转换因子的曲率决定.如果转换因子在奇异策略处是局部凸函数，模型有可能具有收敛稳定性却不满足进

化稳定条件.选择首先会驱使捕食者种群的表型特征向奇异策略进化.但在奇异策略处，进化并没有停止，而

是发生进化分支，单态捕食者种群经历分裂选择，成为表型特征具有差异的集群.

众所周知，非平衡共存机制能够使几个捕食者物种在受制于同一猎物的情况下具有共存的可能性.同文

献 [18]一样，本文不局限于小突变，而是假设任何策略都有成为新突变的可能.我们证明并数值验证了如果种

群模型具有稳定极限环，奇异策略是全局进化稳定的.小突变不会产生进化分支，且不会有共存的情况发

生.发生大突变时，两个不同策略的捕食者种群有共存的可能性，且这种共存在生态学上是稳健的.然而，一旦

进化到奇异策略处，两种策略便没有了差异，即成为了具有相同策略的种群.这意味着不论初始的捕食者种群

具有何种共存状态，随着处理时间的进化，共存最终都会遭到破坏，且进化的终点为全局进化稳定的单态捕食

者种群.

通过固定转换因子为式 (19)中的双曲函数，我们将模型 (3)与具有 Holling-Ⅱ型功能反应的相关模型 (模
型 (38))结果进行对比，揭示了猎物的群体防御效应对捕食者种群进化策略的影响.由于猎物的承载能力能充

分体现猎物的群体防御效应，我们使用数值模拟的方法，分析了捕食者种群在不同的猎物承载能力下是否具

有可行的处理策略，以及猎物承载能力对可行区间长度的影响.主要结论显示，模型 (38)中捕食者种群的处理

策略总是有可行区域，且随着猎物承载能力的增大，可行区间的长度也增大.然而，对于模型 (3)，猎物的承载

 

 
∆1 ∆2图 7     和 与猎物承载能力 K 的关系图

∆1(∆2)Fig. 7    The relations between   and prey carrying capacity K
 

 

 
∆H1 ∆H2图 8     和 与猎物承载能力 K 的关系图

∆H1 (∆H2 )Fig. 8    The relations between   and prey carrying capacity K
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能力增大到某一阈值时，捕食者种群策略的可行区间长度收敛到零，即捕食者种群注定会灭绝.此外，当种群

模型存在稳定极限环时，在其他权衡曲线下，采取不同处理策略的捕食者种群不仅有进化稳定共存的可能性，

进化分支也有产生的可能性.
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