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循环竞争博弈常被用来研究物种多样性. 以前有关循环竞争博弈的研究工作所考虑的相互作用距离模式
包括最近邻、取固定距离或一定距离以内的随机值, 这与实际情况不相符. 考虑到实际生物系统中物种个体做
列维飞行与布朗运动的情况广泛存在, 综合考虑了最近邻相互作用模式和列维飞行 (布朗运动)长程相互作
用模式, 对循环竞争博弈及保持物种多样性的条件进行了研究. 得到了最大飞行距离与选择概率的临界关系
(包括Logistic式和指数式关系), 进一步得到了幂指数与选择概率的临界关系, 以及保持物种共存的条件.
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1 引 言

循环竞争博弈是一种循环式、非传递性相互作

用, “石头 -剪刀 -布”就是一种常见的循环竞争博弈
(即石头砸剪子, 剪子剪布, 布包石头). 研究发现,
在一些种群中存在循环竞争博弈, 例如, 美国加州
蜥蜴的生存与交配策略博弈 [1]、大肠杆菌之间的竞

争博弈 [2,3] 都是循环竞争博弈. 研究还发现, 珊瑚
礁上的无脊椎动物之间的竞争博弈 [4]、酵母菌突变

菌株之间的竞争博弈 [5] 以及格林兰岛近北极冻土

带范围内的啮齿目动物之间的竞争博弈 [6]等都属

于循环竞争博弈.
近几年, 针对以上实证研究结果, 国内外学者

利用理论和计算机模拟深入研究了循环竞争博弈,
得出了一些有价值的结果. 文献 [7—12]采用随机
点阵模拟方法和偏微分方程分析法, 研究了物种个
体之间存在最近邻相互作用时的循环竞争博弈, 发

现物种繁殖率、消灭率、流动性等都会影响物种共

存, 例如, 流动性过高会破坏物种多样性, 物种共存
要求流动性小于一定阈值等. 还发现在复杂的时空
博弈过程中存在稳定的时空关联, 进而出现各种斑
图 (如螺旋波)等, 这从理论上揭示了保持物种多样
性的新条件.

上述研究工作只考虑了最近邻相互作用, 而在
实际的生物系统中, 物种个体之间的相互作用不仅
有最近邻的, 还有各种远程性质的, 在不同的环境
中, 相互作用有不同的模式. 文献 [13—15]研究了
二维点阵网络上长程有向相互作用对循环竞争博

弈动力学的影响, 发现系统出现共振和相变现象,
并且长程消灭活动能破坏四态循环竞争博弈中的

物种共存, 而在具有长程迁徙的三态循环竞争博弈
中却促进物种共存. 文献 [16, 17]进一步研究了纽
曼 -瓦茨网络上的远程循环竞争博弈动力学, 也发
现了斑图涌现及螺旋波, 并且增大长程连接概率或
作用距离均等效于提高流动性, 不利于物种共存.
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文献 [18—20]研究了在离散空间和连续空间两种
情况下的最近邻与远程循环竞争博弈动力学, 也发
现长程相互作用不利于物种共存, 还发现在具有多
个物种斑块分布的情况下, 斑块内的物种迁徙和斑
块间的物种迁徙均有利于生物多样性的存在及演

变. 上述工作所考虑的相互作用模式包括最近邻、
取固定距离或一定距离以内的随机值, 但是这不符
合实际生物系统的情况.

在生物学的实证研究中, 已发现生物个体的移
动遵循列维飞行等模式 [21−26], 例如鹿、蜘蛛猿、海
洋捕食类鱼以及细菌等, 它们的觅食与搜索活动符
合列维飞行等模式. 列维飞行描述的运动模式是指
经历许多小的移动距离后突然发生一个较大距离

的移动, 其运动距离的概率密度分布函数为幂律函
数, 即

P (li) ∝ lhi (−3.0 6 h < −1.0),

式中, li为第 i次移动的距离; P (li)为飞行距离为 li

的概率; h为幂指数, 当−3.0 6 h < −1.0时为列维

飞行, 当h < −3.0时为布朗运动. 研究者推测: 在
食物分布较分散的区域, 列维飞行是最有效的觅食
和搜索模式, 在自然演化过程中, 生物获得了最优
的搜索模式—–列维飞行 [27−30].

针对上述实证研究结果和推测, 有些研究者提
出了质疑 [31−33], 原因在于用来确定列维行为的统
计方法在估计幂律指数和确定数据的适合度方面

存在缺陷. 文献 [26]从一定程度上解决了上述争
论, 这项工作研究的对象是海洋捕食类鱼 (鲨鱼、金
枪鱼、翻车鱼等 14种鱼), 研究发现: 在水产丰富的
水域, 觅食和搜索活动符合布朗运动模式; 在水产
分布稀疏的水域, 觅食和搜索活动符合列维飞行模
式; 随着栖息地的变化, 觅食和搜索活动模式也相
应发生变化, 混合模式大量存在.

由上述实证研究可知, 列维飞行和布朗运动是
生物个体的觅食和搜索活动模式, 这一定与物种的
复杂博弈和演化紧密相关, 因此研究列维飞行和布
朗运动对物种多样性的作用和影响显得非常重要.
王栋等 [34]根据生物个体空间移动模式的实证研究

结果将列维飞行 (布朗运动)模式与循环竞争博弈
相结合, 研究了列维飞行 (布朗运动)概率与幂指
数、交换率等之间的关系, 得到了保持物种多样性
的新机制与条件. 在此基础上, 本文继续将列维飞
行 (布朗运动)模式和循环竞争博弈相结合, 研究飞
行距离、幂指数、选择概率、交换率等的作用及影响.

2 具有列维飞行和布朗运动特征的循
环竞争博弈模型及其动力学

2.1 循环竞争博弈模型

首先给出本文研究的模型, 所有研究都在平面
点阵上进行, 点阵规模为N × N , 采用周期边界条
件. 平面点阵上的每一位置由A, B, C三类物种占
有, 每一位置最多有一个个体, 如果某一位置没有
物种个体, 则用空位置ϕ表示. 物种个体以及空位
置之间存在如下循环竞争博弈关系:

AB
µ→Aϕ, BC

µ→Bϕ, CA
µ→Cϕ, (1)

Aϕ
δ→AA, Bϕ

δ→BB, Cϕ
δ→CC, (2)

XY
e→Y X (X,Y ∈ {A,B,C, ϕ}). (3)

(1)式表示A消灭B, 并在B原来的位置上产生一

个空位置, 同理B消灭C, C 消灭A, 并在被消灭个
体原来的位置上产生一个空位置, 相应消灭率为µ;
(2)式表示A, B, C三类物种均可在空位置ϕ处繁

殖一个同类个体, 繁殖率为 δ; (3)式表示A, B, C
三类物种个体以及空位置ϕ可以交换位置, 交换率
为 e.

在随机点阵模拟中, A, B, C三类物种与空

位置ϕ的初始分布比例均取为 25%. 采用Monte
Carlo模拟, 首先随机选择某一位置的个体, 再决定
相互作用方式, 最近邻相互作用发生的概率为 p0,
列维飞行 (布朗运动)长程相互作用发生的概率为
1−p0. 如果选择了最近邻相互作用, 先前选择的个
体将会从它的四个最近邻个体中随机选定某一个

体, 进行相互作用; 如果选择了列维飞行 (布朗运
动) 长程相互作用, 先前选择的个体按照幂律分布
P (li) ∝ lhi 以及Monte Carlo算法所得出的飞行距
离 (本文均采用Manhatton距离)和方向与相应的
个体发生相互作用. 接着, 根据经典的Gillespie算
法 [35,36],得出发生 (1)—(3)式所表示的相互作用的
概率, 消灭发生的概率为 µ

µ+ δ + e
, 繁殖发生的概

率为
δ

µ+ δ + e
, 交换位置发生的概率为 e

µ+ δ + e
.

然后循环进行上述算法.
为简明起见, 规定消灭率和繁殖率均为 1. 当

所有的个体平均都进行了一次相互作用时, 规定所
经历的时间为一代. 根据文献 [7]给出的稳定性定
义, 每次均取大于N ×N代的模拟结果, 定义在模
拟中物种灭绝的条件为三类物种之一灭绝, 下面主
要研究三类物种的稳定共存条件.
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2.2 最大飞行距离与选择概率的临界关系

在实际生物系统中, 物种个体受到自身活动能
力以及活动区域等的限制, 平均而言, 个体移动的
距离存在一个限制值 [37], 定义它为最大飞行距离,
用 lmax表示. 对于物种个体具有实际意义的是最
大飞行距离 lmax和幂指数h.

首先研究不同幂指数h情况下最大飞行距离

lmax、选择概率 p0与三类物种稳定共存的关系. 为
了进行对比, 将物种个体采用布朗运动模式 (即
h < −3.0)的情况也做了相应研究. 交换率 e = 0.2,
1.0, 5.0, 点阵规模为 100 × 100, 模拟代数为 105,
采用上述算法和步骤进行随机模拟, 相应结果如
图 1所示. 图 1中的每条曲线及其以下区域为相应

参数条件下三类物种稳定共存区域, 每条曲线以上
区域为相应参数条件下三类物种不能稳定共存区

域; 曲线上的每一点是在规模为 100 × 100的平面

点阵上做 100次随机模拟的平均结果, 每次随机模
拟经历105代.

从图 1所示的临界曲线可以看出, 最大飞行
距离 lmax与选择概率 p0呈现复杂多变的关系. 对
于大多数临界曲线, 随着 p0的逐渐增大 (飞行概率
1 − p0逐渐减小), 为保持三类物种稳定共存, 临界
曲线上的 lmax表现出Logistic或指数式增长模式.
当交换率 e由 0.2增大到 1.0 (图 1 (a), (b))时, 临界
曲线上的 lmax表现出Logistic式增长模式, 即最大
飞行距离 lmax与选择概率 p0之间存在Logistic式
关系, 在选择概率 p0取值接近 1的一定范围内 (飞
行概率1− p0很小), lmax可以在较大范围内取值都

能保持三类物种稳定共存; 在中间某段选择概率区
间, 当 p0减小时, lmax必须迅速减小, 才不会破坏
三类物种稳定共存; 随着选择概率 p0的继续减小,
lmax (如接近于10)开始缓慢减小, 也能保持三类物
种稳定共存, 此时 lmax的取值受到限制. 这些结果
揭示了生存活动资源是有限的. 当交换率 e取值更

大 (如 e = 5.0)时 (图 1 (c)), 临界曲线上的 lmax表

现出指数式增长模式, 这是由于流动性 (包括最近
邻相互作用导致的流动性及列维飞行所导致的超

扩散流动性)较大所造成的结果 [38], 使得当选择列
维飞行的概率较大时, 最大飞行距离 lmax的取值及

其范围都须较快地减小, 才能保持三类物种稳定
共存.

另外, 在交换率 e取值相同的情况下, 随着幂
指数h的逐步减小, 三类物种稳定共存区域的面积
逐步增大, 布朗运动模式对应的稳定区域明显大于
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图 1 (网刊彩色) 在交换率 e = 0.2, 1.0, 5.0和幂指数 h

取值不同的情况下, 最大飞行距离 lmax与选择概率 p0的

关系 (a) e = 0.2; (b) e = 1.0; (c) e = 5.0

列维飞行模式对应的稳定区域, 这也说明了列维飞
行模式的搜索效率比布朗运动模式的搜索效率高.
在相同h的情况下, 随着 e的增大, 三类物种稳定
共存区域的面积明显减小, 这说明流动性 (这里包
括最近邻相互作用和列维长程相互作用)对物种共
存起了一定的破坏性作用, 特别是列维飞行所导致
的超扩散效应影响明显. 最大飞行距离 lmax与选
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择概率 p0之间的Logistic式和指数式关系可以为
实际生物系统中保持物种多样性提供一定的理论

参考.
为了解点阵规模是否对上述结果有影响, 选择

不同点阵规模进行模拟, 发现所得结果一致. 下面
仅给出点阵规模为 50 × 50 的模拟结果, 其中交换
率 e = 0.02, 0.1, 0.5, 模拟代数为 2.5 × 104, 对物
种个体采用布朗运动模式 (即h < −3.0)的情况也
进行了研究. 采用上述算法及步骤进行模拟, 结果
如图 2所示. 图 2中的每条曲线及其以下区域为相

应参数条件下三类物种稳定共存区域, 每条曲线以
上区域为相应参数条件下三类物种不能稳定共存

区域; 曲线上每一点是在规模为 50 × 50的平面点

阵上做 100次随机模拟的平均结果, 每次随机模拟
经历2.5× 104代. 从图 2 (a), (b)可以看出, 当交换
率 e从 0.02增大到 0.1时, 在相同h和 e情况下, 随
着p0的逐渐增大 (飞行概率 1− p0减小), 为保持三
类物种稳定共存, 临界曲线上的 lmax表现出Logis-
tic式增长模式. 当交换率取值更大 (e = 0.5)时,
(图 2 (c)), 临界曲线上的 lmax表现出指数式增长模

式. 在相同 e的情况下, 随着h的逐步减小, 三类物
种稳定共存区域的面积逐步增大, 布朗运动模式对
应的稳定区域明显大于列维飞行模式对应的稳定

区域, 这也是由于列维飞行模式的搜索效率比布朗
运动模式的搜索效率高所致. 在相同h的情况下,
随着 e的增大, 三类物种稳定共存区域的面积仍明
显减小, 原因主要在于列维飞行所导致的超扩散
效应.

2.3 幂指数与选择概率的临界关系

为了更全面地研究列维飞行和布朗运动的作

用及影响, 下面分别取交换率 e = 1.0, 5.0, 研究最
大飞行距离 lmax不同情况下幂指数h、选择概率 p0

与三类物种稳定共存的关系. 同时, 对物种个体
采用布朗运动模式 (即h < −3.0) 的情况也进行
了研究. 图 3给出了幂指数h与选择概率p0之间的

关系. 图 3中的每条曲线及其以下区域为相应参

数条件下三类物种稳定共存区域, 每条曲线以上
区域为相应参数条件下三类物种不能稳定共存区

域; 曲线上每一点是在规模为 100 × 100的平面点

阵上作 100次随机模拟的平均结果, 每次随机模拟
经历105代.
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图 2 (网刊彩色)在交换率 e = 0.02, 0.1, 0.5和幂指数
h取值不同的情况下, 最大飞行距离 lmax与选择概率 p0

的关系 (a) e = 0.02; (b) e = 0.1; (c) e = 0.5

由图 3所示的临界曲线可以看出, 在其他参量
不变的情况下, 当选择概率 p0减小 (即列维飞行或
布朗运动的概率增大)时, 为保持三类物种稳定共
存, 幂指数h必须减小 (即出现较大距离列维飞行
或布朗运动的概率减小, 流动性减小), 相比较而
言, 列维飞行对应的幂指数下降得较快, 而布朗运
动对应的幂指数下降得较慢. 这说明列维飞行对
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三类物种稳定共存的负面影响较大, 布朗运动的负
面影响较小, 这也是列维飞行模式的搜索效率比
布朗运动模式的搜索效率高所致. 在 e相同的情况

(e = 1.0)下, 由图 3 (a)可以看出, 当最大飞行距离
lmax由 10逐渐增加到 50时, 三类物种稳定共存区
域的面积逐渐减小, lmax = 50对应的曲线下方区

域面积最小. 由图 3 (b)可以看出, 随着 lmax由 50
逐渐增加到100, 每条曲线下方区域 (三类物种稳定
共存区域) 的面积几乎没有变化. 这些结果与文献
[34]中 e = 0.2时的结果相一致, 只是当 e增大 (其
他参量相同)时, 对应的三类物种稳定共存区域面
积减小, 说明此种情况下 e对三类物种稳定共存起

负面影响作用. 因此, 综合图 3 (a), (b)可知, 随着
lmax逐渐增加到 100, 三类物种稳定共存区域的面
积逐渐趋向于某一最小值, 平面点阵尺寸的有限性
和周期边界条件共同作用导致了这一结果. 但是
当 e增大 (e = 5.0)时 (图 3 (c), (d)), 对于最大飞行
距离 lmax取不同值的各种情况, 三类物种稳定共存
区域的面积非常接近, 这说明此种情况下不同 lmax

对三类物种稳定共存的作用及影响较接近; 特别是
当h → −4.0时, 不同 p0对三类物种稳定共存的影

响也较接近. 由h与 p0之间的关系可知, 列维飞行
和布朗运动对三类物种稳定共存的作用及影响较

显著.
为了研究平面点阵尺寸对幂指数h、选择概率

p0及三类物种稳定共存的影响, 将平面点阵尺寸改
为 50 × 50, 交换率 e = 0.02, 0.1, 0.5, 采用上述算
法及步骤进行模拟, 并且对物种个体采用布朗运动
模式 (即h < −3.0)的情况也进行了研究, 相应结果
如图 4所示. 图 4中的每条曲线及其以下区域为相

应参数条件下三类物种稳定共存区域, 每条曲线以
上区域为相应参数条件下三类物种不能稳定共存

区域; 曲线上每一点是在规模为 50 × 50的平面点

阵上作 100次随机模拟的平均结果, 每次随机模拟
经历105代.

从图 4可以看出, 平面点阵尺寸为 50 × 50时,
三类物种稳定共存区域面积的变化趋势与平面点

阵规模为100×100的情况相一致. 从图 4所示的临

界曲线可以看出, 当选择概率 p0减小时, 为保持三
类物种稳定共存, 幂指数h必须减小. 当 e相同时,
随着最大飞行距离 lmax 由5逐渐增加到25, 三类物
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图 3 (网刊彩色)在交换率 e = 1.0, 5.0 和最大飞行距离 lmax取值不同的情况下, 幂指数 h与选择概率 p0 的关系

(a) e = 1.0, lmax = 10, 20, 30, 40, 50; (b) e = 1.0, lmax = 50, 70, 90, 100; (c) e = 5.0 lmax = 10, 20, 30, 40,
50; (d) e = 5.0, lmax = 50, 70, 90, 100
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图 4 (网刊彩色)在交换率 e = 0.02, 0.1, 0.5 和最大飞

行距离 lmax取值不同的情况下, 幂指数 h与选择概率 p0

的关系 (a) e = 0.02; (b) e = 0.1; (c) e = 0.5

种稳定共存区域的面积逐渐减小; 而当 lmax由 25
逐渐增加到 50时, 三类物种稳定共存区域的面积
几乎没有变化, 这说明随着 lmax逐渐增加到 50, 三
类物种稳定共存区域的面积逐渐趋向于某一最小

值, 平面点阵尺寸的有限性和周期边界条件共同作
用导致了这一结果. 综合平面点阵尺寸为100×100

和50×50的结果可知: 在交换率 e取值相同的情况

下, 当最大飞行距离 lmax增大到N/2时, 三类物种
稳定共存对应的幂指数h与选择概率 p0关系的区

域面积接近最小值; 在其他量相同的情况下, 随着 e

的增大, 三类物种稳定共存区域的面积减小. 但是
当 e = 0.5 (图 4 (c))且h → −4.0时, 不同p0对三类

物种稳定共存的影响较接近. 比较平面点阵尺寸为
100 × 100和 50 × 50两种情况可以发现, 平面点阵
尺寸明显地影响了三类物种稳定共存区域面积的

大小.

3 结 论

本文主要研究了具有列维飞行 (布朗运动)模
式的循环竞争博弈, 最近邻相互作用和列维飞行
(布朗运动) 长程相互作用各以一定概率发生, 在
不同幂指数h和交换率 e的情况下, 得到了三类物
种稳定共存条件以及相应的临界曲线, 即最大飞行
距离 lmax与选择概率 p0之间存在Logistic式关系、
指数式关系, 并揭示了列维飞行 (布朗运动)模式的
作用及影响. 通过一系列比较可知, 列维飞行模式
的搜索效率比布朗运动模式的搜索效率高. 还研
究了不同的最大飞行距离 lmax和交换率 e的情况

下幂指数h、选择概率 p0与三类物种稳定共存的关

系. 研究表明: 随着 lmax的逐渐增加, 三类物种稳
定共存区域的面积逐渐趋向于某一最小值; 当 e增

大 (其他量相同)时, 对应的三类物种稳定共存区域
面积减小, 说明 e对三类物种稳定共存起负面影响

作用. 平面点阵尺寸对三类物种稳定共存区域有明
显影响. 这些结论对保持物种多样性具有一定的理
论指导意义.
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Abstract
Cyclical game is often used to study the biodiversity in ecosystem. However, the interaction distance mode con-

sidered in previous studies of cyclical game is only the interaction between nearest neighbors, a fixed distance, or a
random value of fixed distance among the individuals of species. This is not consistent with the actual situation. In this
paper, considering the fact that Levy flight and Brownian motion widespreadly exist in ecosystem, and comprehensively
considering the nearest-neighbor-interaction and long-range-interaction given by Levy flight and Brownian motion, the
cyclical game and conditions of maintaining biodiversity are investigated. The critical relation of maximal step length
of flight versus choosing probability is presented, including Logistic and exponent relations. Further the critical relation
between power-law exponent and choosing probability is found. The condition of maintaining species coexistence is also
found.

Keywords: cyclical game, Levy flight, Brownian motion, biodiversity
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