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摘要 以一个栖息地的2个物种为研究对象,通过假设其个体的分布和个体对同一资源的竞争

方式,以实地框架模型为基础,采用自底而上的方式,建立依赖个体分布的种间竞争模型,将个

体分布划分为泊松分布、负三项分布和独立负二项分布3种形式,将个体对资源的竞争方式划

分为争夺性竞争、竞赛性竞争和兼容性竞争3种类型。在一个物种的竞争方式为争夺性,而另

一个为竞赛性或兼容性的情形下,对个体分布服从负三项分布的情况进行了建模,通过对模型

的分析,得出争夺性竞争和竞赛性竞争都是兼容性竞争的特殊情况。当个体分布服从泊松分布

和独立负二项分布时,可推导出相应的2个物种对同一资源竞争的种群动态模型。
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Abstract:Assumingthatthedistributionofindividualsandthecompetitionmodeofindividualsareforthe
sameresource,interspecificcompetitionmodelsdependentondistributionofindividualsareestablishedin
abottom􀆼upmannerfortwospeciesinahabitataccordingtothesite􀆼basedframeworkmodel.Theas-
sumeddistributionofindividualshasthreetypes,i.e.Poissondistribution,thenegativetrinomialdistribu-
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tition.Accordingtothecombinationofcompetitionmodelsofthetwospeciesandthedistributionofindi-
viduals,variousinterspecificcompetitionmodelscanbederived.Inthispaper,twodifferentinterspecific
competitionmodelswiththenegativetrinomialdistributionareestablished,withinwhichthecompetition
modesareofscramblevs.contestandscramblevs.intermediatecompetitionsrespectively.
Keywords:interspecificcompetitionmodels;site􀆼basedframework;resourcepartitioning;distributionof
individuals



  具有季节性繁殖的物种间的种群动态反映为种

间相互作用,常用离散时间方程来描述。大多数的

方程采用自上而下的现象学模型,没有明确的机理

基础。而个体行为导致的种群动态原则有助于理解

个体行为以及个体间相互作用的变化导致的种群动

态的差异[1􀆼4]。目前常用的分析方法大体分为连续

时间方法[5􀆼6]和离散时间方法[7􀆼10]2大类。大部分离

散时间方法都采用实地框架结构[8􀆼10]。以实地框架

为基础,根据第一原理,可以建立不同的种群模型,
而大多数文献考虑的是一个物种的模型,很少涉及

到物种间相互作用的模型。本文以同一栖息地的2
个物种为研究对象,考虑到个体对资源的竞争以及

个体的聚集性,依据2个物种的竞争类型和个体分

布,采用自底而上的方式,以实地框架模型为基础,
推导出描述两个种群动态的离散时间模型。本文主

要以物种1和物种2的竞争方式分别是争夺性和竞

赛性,争夺性和兼容性为例,个体分布服从负三项分

布的情况,进行建模。

1 基本框架

1.1 实地框架模型

考虑一个栖息地分布着2个物种的个体。假设

个体间存在资源竞争,且只有获得足够资源的个体

才能繁殖。假设繁殖是无性繁殖,繁殖期过后,所有

的父代都死亡,子代随机分布在栖息地中,形成下一

代种群。栖息地的资源每年都会更新。
设xtxt,yt 分别表示2个物种第t代的种群密

度,第t+1代期望的种群密度可表示为:

xt+1=∑
∞

k,l=0
pk,lφ1(k,l) (1)

yt+1=∑
∞

k,l=0
pk,lφ2(k,l) (2)

式中pk,l 为xt,yt 的函数,表示在一个栖息地中恰

好发现物种1的k个个体和物种2的l个个体的概

率;φ1(k,l)和φ2(k,l)分别表示2个物种产生子代

的期望数量。φ1(k,l)和φ2(k,l)的值与3个物种

的个体繁殖有关,称为相互作用函数[10]。

1.2 个体分布

本文假设2个物种的个体在栖息地的分布服从

3种分布类型[10]。

1)第1种情况:当2个物种的个体在栖息地的

分布完全随机时,用X 表示物种1,用Y表示物种2,

2个物种的种群密度xt,yt 固定,假设2个物种的个

体服从参数为xt,yt 的泊松分布:p(X=k,Y=l)=
1

k!l! x
k
tyl

te-(xt+yt),即:

pk,l =
1

k!l! x
k
tyl

te-(xt+yt) (3)

2)第2种情况:为了检验个体的空间聚集性对

种群动态的影响,假设个体服从负三项分布:

pk,l =
Γ(k+l+λ)
Γ(λ)k!l!
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(4)

式中λ 为正参数,1
λ

表示聚集度。

3)第3种情况,个体的分布具有聚集模式,假设

2个物种的个体服从独立负二项分布:

pk,l =
Γ(k+λ1)
Γ(λ1)k!

Γ(l+λ2)
Γ(λ2)l!
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(5)

该分布是由2个负二项分布构成,λ1,λ2是正参

数,1
λ1

和1
λ2

分别表示物种1和物种2的聚集度。当

式(4)中λ→∞时,或式(5)中λ1,λ2→∞时,分布

式(4)和式(5)变为泊松分布。这表明泊松分布是

聚集度为零1
λ →0时的特殊情况。

1.3 主要假设

首先给出个体对资源竞争的基本假设:
假设1:物种i(i=1,2)的每个个体繁殖需要资

源量为si(设s1<s2),即只有得到资源si 的个体才

能繁殖。假设个体一旦得到资源si,就不能再得到

额外的资源。物种的一个个体产生的后代期望数量

用a'i 表示。
假设2:在给定的一个栖息地中资源总量用R

表示,假设R 服从指数分布,其概率密度函数为:

q(R)=
1
􀭺R
e-

R
􀭺R (6)

式中􀭺R表示R的平均值。这符合资源总量完全随机

地分布在栖息地中。
假设3:针对种内竞争而言,主要有争夺性竞争

和竞赛性竞争,其竞争类型的划分与种群的密度有

关[10]。假设2个物种的竞争类型和资源分配由下

面3种类型给出:

1)争夺性竞争:资源R 在个体中均匀分配,个
体得到的资源量相同。

2)竞赛性竞争:个体按竞争力的强弱依次获得

资源si,竞争力差的个体获得资源的可能性小。

3)兼容性竞争:争夺性竞争和竞赛性竞争兼容

的一种竞争方式。在栖息地中,物种i的个体先均

匀地消耗资源􀭴si(≤si),然后具有竞争力的个体再

消耗资源si-􀭴si。当􀭴si=si 时,竞争就是争夺性竞

争;当􀭴si=0时,竞争就是竞赛性竞争。
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1.4 求和公式

求和公式:对任意的正整数k,l,任意的实数

λ,X,Y,Z,有:

∑
∞

k,l=0

Γ(k+l+λ)
Γ(λ)k!l! XkYlZ-k-l-λ = (Z-X -Y)-λ (7)

∑
∞

k,l=0

Γ(k+l+λ)
Γ(λ)k!l! kXkYlZ-k-l-λ =λX(Z-X -Y)-λ-1 (8)

证明:设f(x)=(1-x)-λ,则f(x)的麦克劳

林级数为f(x)=∑
∞

m=0

f(m)(0)
m! xm。

由Γ函数的性质Γ(s+1)=sΓ(s)知,f(m)(0)

=λ(λ+1)…(λ+m-1)=
Γ(λ+m)
Γ(λ)

。

于是(1-x)-λ =∑
∞

m=0

Γ(λ+m)
Γ(λ)m! xm。

将x 置换成x+y,得:

(1-x-y)-λ=∑
∞

m=0

Γ(λ+m)
Γ(λ)m!

(x+y)m =∑
∞

m=0
∑
m

k=0

Γ(λ+m)
Γ(λ)k! (m-k)! x

kym-k

令l=m -k,则有  (1-x -y)-λ =∑
∞

k,l=0

Γ(λ+k+l)
Γ(λ)k!l! xkyl。

将x、y 分别置换成X
Z
、Y
Z
,整理得(Z -X -

Y)-λ=∑
∞

k,l=0

Γ(λ+k+l)
Γ(λ)k!l! XkYlZ-k-l-λ。两边对X 求

偏导后,再同乘以X,整理得:

λX(Z-X -Y)-λ-1=

∑
∞

k,l=0

Γ(k+l+λ)
Γ(λ)k!l! kXkYlZ-k-l-λ

2 竞争模型的推导

考虑一个栖息地包含了物种1的k个个体和物

种2的l个个体,资源数量为R。物种1和物种2的

每一个个体繁殖所需要的资源量分别为s1,s2。假

设当物种1的一个个体消耗资源量为s1 时,物种2
的一个个体消耗资源量为􀭴s21(<s2),见图1。图中

的1、2分别表示物种1、物种2,t表示时间,s表示资

源量。根据2.3中的假设3,下面就2个物种竞争方

式分别是争夺性和竞赛性、争夺性和兼容性2种情

形为例,假设个体分布服从负三项分布的情况,进行

建模。

图1 2个物种消耗资源量

Fig.1 Theamountofresourcesconsumedbytwoapecies

2.1 物种1为争夺性竞争,物种2为竞赛性竞争

在一个栖息地中,物种1的个体以相同的速率

消耗资源,物种2的个体在一定时间内按照竞争力

的大小依次获得繁殖所需资源,得到所需资源的个

体数量依赖于资源的剩余量。在资源允许的情况

下,当物种1的每个个体消耗资源量为s1 时,物种2
一个个体消耗资源量为􀭴s21,其满足􀭴s21≤R-s1k。
如果资源足够多,使得物种2的r 个个体得到资源

量s2,则有s2r≤R-s1k。因此,根据上述资源的分

配,得到下列相互作用函数

φ1(k,l)=a'1kP[s1k+􀭴s21 ≤R],φ2(k,l)=

a'2∑
l

r=1
P[s1k+s2r≤R]

其中,a'1,a'2 分别表示物种1和物种2的一个

个体所产生后代的期望数,是物种1的k 个个体得

到资源s1 的必要条件,s1k+s2r≤R 是物种2的第

r个个体从剩余资源中得到资源s2 的必要条件。利

用公式(6),可得φ1(k,l)=a'1ke
-(s1k+􀭴s21)

􀭺R ,φ2(k,l)=

a'2∑
l

r=1
e

-(s1k+s2r)
􀭺R

令c1=e-
s1
􀭺R ,c2=e-

s2
􀭺R ,􀭴c21=e-

􀭴s21
􀭺R ,ai=a'ici 得:

φ1(k,l)=a1kck-1
1 􀭴c21 (9)

φ2(k,l)=a2ck
1
1-cl

2

1-c2
(10)

将上述式(9)、(10)分别代入式(1)、(2),利用

负三项分布(4)式,得到:

xt+1=∑
∞

k,l=0
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yt+1=∑
∞
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1-c2
利用求和公式(7)(8),可得

􀭾xt+1=a1􀭴c21􀭾xt 1+
􀭾xt

λ
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÷

-λ-1

(11)
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􀭹yt+1 =a2 1+
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其中􀭾xt=(1-c1)xt,􀭹yt=(1-c2)yt,1-c1和

1-c2 分别表示物种1和物种2的种内竞争强度。
(11)式表明在资源允许的情况下,物种1和物种2
的竞争方式分别是争夺性和竞赛性时,物种2对物

种1的种群动态没有影响。这与假设s1<s2一致。

2.2 物种1为争夺性竞争,物种2为兼容性竞争

在一个栖息地中,物种1的个体以相同的速率

消耗资源,物种2的个体先均匀的消耗资源􀭴s2(<
s2),具有竞争力的个体再消耗资源s2-􀭴s2。当物种

1的个体均匀消耗资源s1 时,物种2的个体均匀消

耗资源􀭴s21(<􀭴s2)。若资源足够多,物种1所有的个

体消耗资源s1 后,物种2的个体均匀消耗资源􀭴s2-
􀭴s21。在资源允许的情况下,物种2中具有竞争力的

个体再消耗额外的资源s2-􀭴s2。根据上述资源的

分配,得到下列相互作用函数

φ1(k,l)=a'1kP[s1k+􀭴s21l≤R],φ2(k,l)=

a'2∑
l

r=1
P[s1k+􀭴s2l+(s2-􀭴s2)r≤R]

式中,s1k+􀭴s21l≤R 是物种1的k个个体得到资源

s1 的必要条件。s1k+􀭴s2l+(s2-􀭴s2)r≤R 是物种

2的第r 个个体根据竞争力得到资源s2 的必要条

件。利用公式(6),可得φ1(k,l)=a'1ke
-(s1k+􀭴s21l)

􀭺R ,

φ2(k,l)=a'2∑
l

r=1
e

-[s1k+􀭴s2l+(s2-􀭴s2)r]
􀭺R 。

令c1=e-
s1
􀭺R ,c2=e-

s2
􀭺R ,􀭴c21=e-

􀭴s21
􀭺R ,􀭴c2=e-

􀭴s2
􀭺R ,ai

=a'ici 得:

φ1(k,l)=a1kck-1
1 􀭴cl

21 (13)

φ2(k,l)=a2ck
1
􀭴cl
2-cl

2

􀭴c2-c2
(14)

同2.1节中类似,将式(13)~(14)分别代入式

(1)~(2),利用负三项分布式(4)式及求和式(7)~
(8),可得:

􀭾xt+1=a1􀭾xt 1+
􀭾xt
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􀭹yt
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􀭹yt+1=
a2

1-α2 1+
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式中􀭾xt=(1-c1)xt,􀭹yt=(1-c2)yt,α21=
1-􀭴c21
1-c2

,

α2=
1-􀭴c2
1-c2 

,α21表示物种2相对物种1的种间竞

争强度,α21<1反映了物种2的个体繁殖所消耗的

资源量比物种1的个体大,与假设相符。α2 表示物

种2的种群内部争夺性竞争的权数。当α2→0时,

􀭹yt+1就是3.1中建立的模型,这表明竞赛性竞争只

是兼容性竞争的一种特殊情况;当α2→1时,􀭹yt+1就

是物种1和物种2的竞争方式是争夺性竞争和争夺

性竞争时建立的模型,这表明争夺性竞争只是兼容

性竞争的一种特殊情况。

3 结语

本文通过考虑个体对资源的竞争、个体的聚集

度以及个体的分布,假设个体分布服从负三项分布,
物种1和物种2的竞争方式分别是争夺性和竞赛

性、争夺性和兼容性2种情形,建立了一个栖息地的

2个物种对资源的2类竞争模型。由所得模型可

知,争夺性竞争和竞赛性竞争都是兼容性竞争的特

殊情况。进一步,当个体分布服从泊松分布和独立

负二项分布时,借助此方法,可推导出相应的2个物

种对同一资源竞争的种群动态模型。
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