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用简化的延时率函数模型对集合种群的稳定性和平均灭绝时间进行研究 +对集合种群的定态概率分布函数和

平均首通时间的分析和计算，发现：&）延迟时间增大将使集合种群在斑块中占有率减小；’）随延迟时间增大，集合

种群的灭绝时间将会减小 +
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& : 引 言

地球上大多数的物种只能生存在一些零散的像

斑块一样的区域中 +而小环境中的物种因受环境的

影响，非常容易灭绝 + 为了研究这种奇特的生态环

境，;2<08= 在 &%"% 年提出集合种群（.2>/?@?91/>0@8）

一词，而且定义为由经常局部性绝灭，但又重新定居

而再生的种群所组成的种群［&，’］，也就是说，集合种

群是由空间上彼此隔离，而在功能上又相互联系的

两个或两个以上的亚种群（=9A?@?91/>0@8=）或局部种

群（1@4/1 ?@?91/>0@8=）组成的种群斑块系统（=7=>2.= @B
?/>45=）+并且 ;2<08= 也给出了生态学上有深远影响

的 ;2<08= 模型 +
自从 ;2<08= 把 集 合 种 群 的 概 念 提 出 之 后，

;084@18 等扩展了 ;2<08= 模型，进一步完善集合种群

理论［*—&’］+特别是 C/8=D0 等［)］建立了一个比较理想

的模型，这个经典的模型满足以下四点：&）适宜的生

境以离散斑块形式存在；’）即使是最大的局域种群

也有灭绝风险存在；*）生境斑块不可过于隔离而阻

碍了重新侵占的发生；)）各个局域种群的动态不能

完全同步 +经典集合种群模型的建立，使得现实种群

的研究得到极大的简化 +现在，对于生态学来说，集

合种群理论是一个研究集合种群和其生存环境间关

系的强有力的工具［&*］+
目前对于集合种群理论的研究，更多的是关注

在集合种群动态行为的研究 +集合种群动态行为成

为整个集合种群生物学研究中最活跃的领域，这一

领域的研究主要以理论探索或者是以建立用于模拟

集合种群动态的数学模型为主 +众多的研究者建立

了多种集合种群动态的理论模型 +十多年来，研究者

不只是关注种群的生灭过程，更多地开始考虑斑块

质量及空间位置的信息问题，而空间现实的集合种

群模型（=?/>0/117 E2/10=>04 .2>/?@?91/>0@8 .@321=）［&)］也

正是这样被提出来 +目前这类模型有 * 种主要类型：

&）空间现实的模拟模型（ =?/>0/117 E2/10=>04 =0.91/>0@8
.@321=）；’）状态转换模型（=>/>2 >E/8=0>0@8 .@321=）；*）

率函数模型（084032842 B984>0@8 .@321，FGH）+
其中 FGH［&’］是一个基于单个生境斑块的一阶线

性马尔可夫链模型，其中的生境在占领与未被占领

状态间有恒定的转换概率 +而 FGH 可表示为［&#，&"］
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其中 !"（ #）表示在 # 时刻集合种群占有第 " 个斑块

的概率，$"（!"（ #））表示集合种群迁移到空斑块的概
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率，!" 代表第 " 斑块与其他斑块之间的种群动力学

连通性，#" 是第 " 斑块中现存种群的死亡率，$"% 为

斑块 " 和 % 间的距离，&" 是斑块 " 的面积，!"!给出

集合种群的平均迁移路程，’ 和 ( 是种群侵占率和

灭绝率参数 #
为了抓住集合种群斑块动力学的精髓，对以上

模型做简化处理 #如果斑块的空间非均匀性结构被

考虑的话，那么，以上的率函数模型处理就要涉及相

当复杂的计算 #因此，理论上做以下假设：

!）斑块的空间结构满足耦合映像格子模型［!$］

所要求的条件；

%）这些斑块都具有相同的结构特征和同样的栖

息品质，也就是说，&" & &，$"；" ’ ! & $，在任何时间它

们被占据的概率是相等的，即 )"（ *）& )（ *）#
方程（!）就可以理想地化为［!(］

))
) * &（)（ *））%（! * )（ *））

（)（ *））% + +% "&% * (
&, )（ *），

)!［,，!］， （-）

式中 + & !"（ -’!"%），- 是表示板块结构的一个参数，-

& " %# "
.*!$"% #方程（-）便是简化的 /01 模型 # 从方

程（-）分析中可发现该系统存在一个非平庸的平衡

态，如果不受外界环境和内部涨落影响，集合种群将

长久地生存下去 #然而，实际情形并非如此 # 众所周

知，在地质学时间尺度上，物种从生物圈中消失是一

件非常普通的事件 # 234等人［!5］和 2.66.77［%,］对此赋

予了极大的关注，试图用物种间竞争和外界环境的

涨落来解释化石上的记载 # 89:. 等人认为，物种灭绝

的根本原因在于 !" - 噪声下的系统内在非线性动力

学［%!］# ;. 2:3<=9 却把它归因于环境色噪声［%%］#
文献［%-］研究了高斯白噪声对此集合种群系统

的影响 #在方程（-）中引入两类噪声来体现系统的随

机性质：一类是加性噪声，另一类是乘性噪声 # 加性

噪声表达内部因素涨落对系统的影响，外部环境涨

落对系统的影响用乘性噪声来描述 # 当加性噪声和

乘性噪声是同源时，它们之间是关联的 #如果加性噪

声和乘性噪声是非同源的，但由于外部环境的涨落

可以影响内部因素的涨落，所以加性噪声和乘性噪

声就不再是独立的，它们之间也存在关联 # 这样，方

程（-）的随机形式就可以用下列朗之万方程来表示：

))
) * &（)（ *））%（! * )（ *））

（)（ *））% + +% "&% * (
&, )（ *）

* )（ *）"（ *）+#（ *）， ) !［,，!］，（>）

"（ *）和#（ *）是高斯白噪声，这两个噪声满足

〈#（ *）〉&〈"（ *）〉& ,， （?）

〈"（ *）"（ *@）〉& %.$（ * * *@）， （A）

〈#（ *）#（ *@）〉& %!$（ * * *@）， （$）

〈"（ *）#（ *@）〉& %% .$!$（ * * *@）， （(）

其中 . 和!分别是乘性噪声和加性噪声强度，%是

"（ *）和#（ *）的交叉关联强度 #
文献［%-］利用方程（>），通过数值计算系统的定

态概率分布和随机模拟物种平均灭绝时间，研究了

集合种群系统的稳定性 #结果表明，乘性噪声强度和

加性噪声强度及它们之间的关联强度在决定集合种

群的稳定性上起着非常重要的作用 #
由于信息，能量和物质等的传输速度有限，所以

在随机系统中引入时间延迟能真实地反映自然规

律 #特别是生物系统对环境的反应存在一定的延时，

例如人的神经系统［%>］，瞳孔对光线的反应［%?］等 # 对

/01 模型，其延时效应值得进行分析 #本文对延时率

函数模型的影响进行研究 #

% B 延时率函数模型

假设集合种群的死亡对环境反应有着一定的延

时，这样便是要把简化的 /01 模型，即方程（>）变为

一个延时的随机微分方程

))
) * &（)（ *））%（! * )（ *））

（)（ *））% + +% "&% * (
&, )（ * *&）

* )（ *）"（ *）+#（ *）， ) !［,，!］，（5）

其中&表示延迟时间，其余符号意义和方程（>）相

同 #利用文献［%A］中的方法，可以定义一个新高斯白

噪声#@（ *），即

#@（ *）&#（ *）*% !"$ ."（ *）# （!,）

把方程（!,）代入方程（5）中，可以得到新的延时朗之

万方程

))
) * &（)（ *））%（! * )（ *））

（)（ *））% + +% "&% * (
&, )（ * *&）

*（)（ *）*% !"$ .）"（ *）+#@（ *），

) !［,，!］， （!!）

在方程（!!）中，"（ *）和#@（ *）是相互独立的，它们满足

〈#@（ *）〉&〈#@（ *）"（ *）〉& ,， （!%）

〈#@（ *）#@（ *@）〉& %!（! *%%）$（ * * *@）# （!-）

由方程（!!）可得到延时 0944.CDE:36F4 方程［%$］：

!/（)，*）
!*

& * !!)%
)%（! * )）

)% + +% "&% * (
&, )& + .) *% .$( )!
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& " !!"
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%

!% "&
（"）!（"，#），（)*）

其中 "! & "（ # "!），!（ "，#；"!，# "!）代表联合概率

密度函数，!（"，#）是概率密度函数 +而 %’((（ "）为漂

移项，&（"）为扩散项，分别为

%’((（"）&!%（"（ #），"（ # "!））

! !（"!，# "! "，#）#"!， （),-）

&（"）& $（"）%， （),.）

方程（),）中的 !（ "!，# "! "，#）是条件概率分布函

数，$（"）& ’"% " %" ’"#" $" #，而

%（"（ #），"（ # "!））

& "%（) " "）

"% $ (% /%% " )
%* "! $ ’" "" ’"#

& %0（"）" )
%* "!， （)1）

%0（"）& "%（) " "）

"% $ (% /%% $ ’" "" ’"#+ （)2）

文中主要研究的是简化的 345 模型的定态概率密度分

布函数 !67（"），则有!!（"，#）
!#

&0，而方程（)*）也可变化为

%’((（"）! 67（"）& #
#"&（"）! 67（"）+ （)8）

在小时间延迟近似条件下，利用微扰理论，把 %（ "
（ #），"（ # "!））对于!展开，

%（"（ #），"（ # "!））

& %（0）（"）$ +（"（ #），"（ # "!））， （)9）

其中 %（0）（"）是 %（"（ #），"（ # "!））对!展开的零阶

项，+（"（ #），"（ # "!））为微扰项 +而且 %（0）（"）为

%（0）（"）& "%（) " "）

"% $ (% /%% " )
%* "

$ ’" "" ’"#+ （%0）

把方程（)9）代入方程（),-）%’((（"）可以变化为

%’((（"）& %（0）（"）$!+（"（ #），"（ # "!））

! ! 67（"!，# "! "，#）#"! + （%)）

! 67（"!，# "! "，#）是定态条件概率密度函数，再利

用 !（0）
67（"!，# "! "，#）来代换 ! 67（"!，# "! "，#），而

!（0）
67（"!，# "! "，#）是 ! 67（ "!，# "! "，#）的零阶近

似，则可以得到 %’((（"）的近似解 %（0）
’((（"），即

%（0）
’((（"）& %（0）（"）$!+（"（ #），"（ # "!））

! !（0）
67（"!，# "! "，#）#"!

&!%（"（ #），"（ # "!））

! !（0）
67（"!，# "! "，#）#"! + （%%）

同样在小时间延迟近似条件下，利用微扰理论可以

把 !67（"）展开成 !67（"）& !（)）
67（"）$ ,（!%），其中的

!（)）
67（"）为 !67（"）对!展开的一阶展开项 : 则使方

程（)8）变化为如下的方程：

%（0）
’((（"）!（)）

67（"）& #
#"&（"）!（)）

67（"）+ （%;）

由方程（%;），可以求得定态概率密度分布函数的一

阶近似解

!（)）
67（"）& -

&（"）
’<=!

"

0

%（0）
’((（">）

&（">）
#"( )> ，（%*）

方程（%*）中的 - 是归一化常数，而 !（0）
67（ "!，# "!

"，#）为［%8］

!（0）
67（"!，# "! "，#）

& )
%"&（"）" !

’<= "
［"! " " " %（0）（"）!］%

%&（"）( )!
+（%,）

因而 由 方 程（),）和 方 程（%,），%（0）
’((（ "）可 以 求 得

如下：

%（0）
’((（"）& )

%"&（"）" !!%（"（ #），"（ # "!））

! ’<= "
［"! " " " %（0）（"）!］%

%&（"）( )!
#"!

& %0（"）" )
%*

)
%"&（"）" !!"!

! ’<= "
［"! " " " %（0）（"）!］%

%&（"）( )!
#"!

& %0（"）" )
%*（" $ %（0）（"）!）

& ) " )
%*( )! %（0）（"）+ （%1）

相应的方程（%*）也变化为

!（)）
67（"）& -

&（"）
’<= ) " )

%*( )!!
"

0

%（0）（">）
&（">）

#"( )>
& -
$%（"）

’<=（"$（"））， （%2）

方程（%2）中$（"）是势函数，其表达如下：

$（"）

& "!
"

0

%（0）
’((（">）

&（">）
#"> & " ) " )

%*( )!

!!
"

0

"> %（) " ">）

"> % $ (% /%% " )
%* "> $ ’"> "" ’"( )#

’ "> % " %" #" ’"> $#
#"> +（%8）
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!" 灭绝时间

对于集合种群理论来说，种群的灭绝时间也是

一个重要的研究对象［#$，#%—!&］’ 以物种占有率斑块最

大的时间开始算起，直到物种在斑块灭绝的这段时

间作为物种的灭绝时间 !() ’ 而从物理的角度理解，

相空间内一个初始位置为使 "（*）
+,（ #）为极大值的 #$

的相粒子逃逸到 $ 的平均第一通量时间 !（ #$）’ 对

于 #$，当 $ - #$ - * 时，#$ 可以由 $（$）
(..（#）/ %0（#）1

$ 得到

* / &
$’( )! ##

$（* / #0）

##
$ 2 (# 3$# / &

$’ #$ 2 )#$ /" )!( )#
/ #)#$ 2 #" )!# 1 $， #$ "（$，*）’ （#%）

若 #$ 不能从方程（!$）中求得，则可以比较 #$ 1 $ 和

#$ 1 * 时的 "（*）
+,（#）的大小，来确定 #$ ’

而相空间内一个初始位置为 #$ 的相粒子在区

域［$，*］间，首次逃逸到 $ 的 !（ #$），可以由以下方

程给出［!4］：

$（$）
(..（#$）!#$

!（#$）2 %（#$）!#
#$
!（#$）1 / *’（!$）

对于上面的率函数模型来说，# 作为种群在斑块的

占有率是不可能大于 * 的，因而从 # 1 * 状态开始的

灭绝时间便为极大值；同时 # 1 * 时，种群在斑块是

处于存在的状态，则可以认为相空间内的 # 1 * 是

反射壁 ’ 而 # 1 $ 时，种群在斑块是处于灭绝的状

态，则可以认为相空间内的 # 1 $ 是吸收壁 ’ 由此可

得边界条件为 !（$）1 $ 和 !0（*）1 $，由上面方程

（#5）到方程（!$）可得到种群在斑块中最佳存在状态

（# 1 #$）到种群在斑块中灭绝的状态（ # 1 $）的平均

第一通量时间为

!（#$ # $）

1$
$

#$

6(
%（(）"（*）

+,（(）$
(

*"$
"（*）

+,（ *）6 *， （!*）

如此物种的灭绝时间也就由 !() 1 !（#$#$）求得 ’

& " 结果分析

为了直观的研究延时时间!和交叉关联噪声

对集合种群稳定性和灭绝时间的影响，分别作出

"（*）
+,（#）和 !() 作为延时时间!，交叉关联噪声强度

"，加性噪声强度#和乘性噪声强度 ) 间的函数关

系图 ’

通过方程（#5），可以得到定态概率密度随 # 和

!的变化关系的图 ’ 从图 * 中，可以发现：*）无论是

图 *（7）中"1 $ 时，或者图 *（8）中"%$ 时，图形曲

度没有随着 # 和!变化而发生大的变化，也就是说，

小延时时间对 "+,（ #）的影响微弱，小延时对种群的

稳定性的影响很微小；#）从图中可以看到，无论是图

*（7）中"1 $ 时，或者图 *（8）中"%$ 时，"+,的峰值

随!的增大，向着 # 1 $ 移动，也就是说延迟时增

大，会使得集合种群对斑块的占有率减小，延时时间

对集合种群对斑块的占有率的影响较大 ’

图 * 由方程（#5）得到的，定态概率密度随!和 # 的变化（其中

) 1 *"$，$1 $"*，& 1 $"9，’ 1 $"#，( 1 $"$*，$ 1 4，而且（7）中"1

$"$ 和（8）中"1 $"%）
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图 ! 由方程（!"）和方程（#$）得到的，灭绝时间 !%&随!和"的

变化（其中 " ’ $()，#’ )($，# ’ )(*，$ ’ )(!，% ’ )()$，& ’ +）

图 # 由方程（!"）和方程（#$）得到的，灭绝时间 !%&随!和$的

变化（其中 " ’ $()，# ’ )($，# ’ )(*，$ ’ )(!，% ’ )()$，& ’ +，而

且（,）中"’ )() 和（-）中"’ )("）

利用方程（!"）和方程（#$），可以通过数值计算得到

灭绝时间 !%& .为了分析延时时间和交叉关联噪声对

灭绝时间的作用，分别作出灭绝时间 !%& 为!，"，$
和" 的函数图（如图 ! 至图 /）. 其中图 ! 表示交叉

关联噪声强度"和小延时时间!对灭绝时间 !%& 的

影响 .从中可以看到，随着小延时!的增大，!%&逐渐

变小，这一性质不受"的变化而改变 .图 # 表示加性

噪声强度$和小延时时间!对灭绝时间 !%&的影响 .
可以看到无论是图 #（,）中"’ ) 时，或者图 #（-）中

"!) 时，灭绝时间 !%&都会随着小延时!的增大，逐

渐变小，而且加性噪声强度也不能改变这一性质，也

就是说集合种群的内部因素变化，不能改变小延时

!对斑块中种群灭绝加速的趋势 .

图 / 由方程（!"）和方程（#$）得到的，灭绝时间 !%&随!和 " 的

变化（其中#’ )($，# ’ )(*，$ ’ )(!，% ’ )()$，& ’ +，而且（,）中"
’ )() 和（-）中"’ )("）
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同样能从图 ! 中发现和图 " 图 # 中一样的性

质，乘性噪声强度也不能改变小延时对增大加速斑

块中种群灭亡的性质 $ 而且从图 !（%）中，发现随着

小延时的增大，文献［""］中的最佳的乘性噪声强度

（即最佳的外部环境）对斑块中种群的延缓作用也变

得越来越小了 $

& ’ 结 论

本文在简化的 ()* 模型中引入延时时间和交

叉关联噪声，重点讨论了小延时时间对集合种群的

稳定性和灭绝时间的影响 $结论为

+’ 小延时时间增大将驱使集合种群在斑块中

占有率减小 $也就是说，斑块中种群的死亡时间有小

的增量时，会减少种群在斑块中的数量，当对斑块中

种群的稳定性作用不大 $
" ’ 无论外部环境，或者内部因素怎么变化，斑

块中种群死亡时间的小延时增大，会加速斑块中种

群的灭亡，而且还会减弱最佳外部环境的作用 $
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