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环境扰动对食物网同步性与稳定性的影响∗

杜蔓婷，韩晓卓†
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摘 要：基于生态位模型，建立 8 个物种的食物网关系，并引入随机环境扰动因子，通过改变不同的环境波动强度和

受影响的程度，重点分析了环境波动对该系统的时空动态、同步性以及稳定性的影响．主要采用傅里叶变换和小波变换

方法以分析物种的变化周期及同步性．模拟结果发现：中等强度的环境波动增加了 8 个物种的稳定性，并且种间同步性

达到较高水平，该结果与中等强度假说相一致．若环境波动强度增强，将有物种灭绝，此时顶级捕食者与其强链接的物

种之间的同步性将减弱，且环境波动强度与物种间相关性影响着物种的同步周期．另外，同步强度不仅与网络连接强度

有关，还与物种密度、物种营养级有关．
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Effects of Environmental Disturbances on Synchrony and

Stability of Food Webs
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(School of Mathematics and Statistics, Guangdong University of Technology, Guangzhou Guangdong 510520, China)

Abstract：Based on niche model, this paper has established relationships of eight species, and introduced random

environmental fluctuations factors. The article focuses on analyzing the temporal dynamic, synchrony, and stability

of the system caused by different intensity of environmental fluctuations. In this paper, Fourier transform and

wavelet transform methods are mainly used in order to analyze the period and synchrony of species changes. The

simulation results show that medium intensity of environmental fluctuations increase the stability of eight species,

whose interspecific synchrony intensity reach a high level, which is consistent with the intermediate disturbance

hypothesis. With the increase of environmental fluctuations, species will become extinct and synchrony between

top predators and their strong-linked species will weaken. Additionally, the strength of environmental fluctuations

and interspecies correlation affect the synchrony period of species, where positive-correlated environmental changes

and high intensity environmental fluctuations shorten the synchrony period of species, while negative-correlated

environmental changes lengthen the synchrony period.
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0 引 言

同步是指两个或多个系统，在外部驱动或者相互耦合的作用下，调整它们的某个动态性质以达到具有相同
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性质的过程[1]．同步性是复杂网络的重要特性．近年来的研究发现：网络的拓扑结构与网络的同步化行为之间

存在显著的相关性[2−6]．食物网作为一种特殊的复杂网络，也具有明显的同步特性．

目前研究者普遍认为影响食物网群落水平上同步性的主要因素有环境波动、种群统计随机性和种间相互作

用等，并且种群同步会增加物种的灭绝风险[7−11]．其中，文献 [7] 研究不对称简单食物网时发现，弱到中等强

度的环境波动通过引发种间同步从而促进食物网的稳定性，而较强的环境波动则会破坏“一物种增加一物种减

少”的补偿动态，增强了异步性，导致剧烈的物种密度变化，从而降低食物网的稳定性，进而提出可以利用适

度的环境波动诱导消费者的死亡率来控制食物网稳定．文献 [8] 的研究则显示：仅仅拥有种群统计随机性无法

产生独立的物种波动，而种间竞争作用和环境波动相结合能够引发高强度的同步效应．文献 [9] 则在稳定群落

上引入竞争物种或消费物种模拟入侵现象，发现种间竞争作用能够引发补偿动态，进而引发同步振荡，驱动系

统逐步走向稳定．文献 [10] 将文献 [7] 的模型拓展到集合群落水平上，证实了强烈的环境波动将极大地破坏群

落的稳定性，即使较高的扩散速率触发了种内同步，也无法促使食物网稳定．文献 [11] 则认为环境波动是群落

中优势物种同步的主要驱动因素，而种间相互作用对群落同步几乎无影响．文献 [12]通过对浮游生物和藻类进

行的同步研究发现，没有外部干扰的系统也出现了由相干振荡到非相干振荡的转变，并且认为环境随机性和其

它外部扰动可以掩盖或抑制非相干同步振荡，从而达到较高的同步性．此外该研究还认为捕食者-猎物相互作

用影响着同步周期．

除了以上普遍认为的因素外，还有扩散速率、竞争强度、物种丰富度等其它因素，诱发系统产生同步性，从

而导致食物网趋于稳定或物种灭绝[10,13−16]．文献 [13] 将两个物种的 Lotka-Volterra 竞争模型推广到具有两个

营养级、各营养级包含多个物种的食物网，分别探讨了捕食者与猎物营养级的同步性．结果显示：高强度的捕

食作用将导致两个营养级的同步，且系统内总物种数的增多与捕食者的同步性呈正相关关系．文献 [14]则给出

了密度依赖扩散如何影响同步性和稳定性的解释，认为扩散速率快的物种决定了群落同步，因为它们改变了环

境扰动的垂直传播（即通过营养相互作用在食物链内传播）．另外，也有研究表明，食物网中位居中间营养层

级的物种的扩散能力显著改变其它物种间互作关系并稳定群落动态，特别是最易受干扰且最易扩散的物种会将

扰动传播至整个食物网，从而降低群落的稳定性[10,15−16]．

通常而言，同步性往往不是由单一的某个因素决定，而是由种间互作、环境条件及随机性等多重因素在不

同的特定条件下相互耦合而引发的．目前，现有的关于食物网同步性的研究大多使用较为简单的食物网结构，

或者是对建立的食物网系统进行抽象的理论推导[7−9,11−12]．另外，对于同步性或稳定性的分析也多集中在就某

一特定的定义而进行．本文旨在将文献 [7] 中建立的由 4 个物种构成的简单食物网扩展到 8 个物种的复杂食物

网，重点考虑种间互作关系、环境的随机扰动与系统稳定性和同步性的关系．首先，采用生态位模型[17]，随机

生成由 8个物种构成的具有三层营养级的食物网，并根据邻接矩阵得到种间互作关系，建立相应的食物网微分

动力系统，这种构建食物网结构的方法更具有说服力．微分动力系统中各物种的参数借鉴文献 [7] 中取值．其

次，引入两个独立参数来体现环境的随机波动模式，通过产生不同环境条件的时间序列进而影响中间层物种的

死亡率．最后，模型的分析过程除了微分方程的数值求解外，还采用傅里叶变换和小波分析方法对时序数据进

行处理，从新的视角分析环境扰动对食物网的稳定性和同步性的影响．

1 模 型

1.1 食物网结构

根据文献 [17] 的生态位模型，建立食物网络结构．生态位模型的示意图见图 1（a）．该模型中的每一个物

种随机分配一个生态位值，记为 ni，其中 ni ∈ (0,1)．物种能够捕食落在范围 ri 内的所有物种，范围 ri 的大小

是通过使用 β 函数从 [0,1] 中抽取期望值为 2，再乘以 ni(E(ni) = 0.5) 得到的期望而分配的．该范围的中心 ci

位于 [(ri/2),ni] 中间，并且允许多达一半的 ri 大于等于 ni 以实现同类相食和形成环状食物链．鉴于模型生成

的食物网是基于随机的生态位值生成的，食物网有时会包含完全与网络无关的物种或者营养完全相同的物种．

这些物种会被淘汰或者替代，直至食物网中没有这样的物种．ni 最小的物种定义其 ri = 0，因此每次生成的食

物网可以保证至少有一个基础物种．食物网由一个 S×S 的邻接矩阵表示，即 a = (aij)，其中当物种 i 捕食物

种 j 时 aij=1，否则 aij = 0．该模型只需两个参数：物种数（S）和连接度（C），其中连接度是指网络中已实现
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的连接的比例（C =L/S(S−1)），L 是指网络的实际连接数量，即 a 中元素为 1 的个数（L=
∑

aij=1

aij）．为剔除

其它因素对实验结果的影响，本文不考虑同类相食和孤立物种的可能性．为降低分析的复杂程度，取 S =8；通

常食物网的连接度在 0.05∼0.20 之间[18]，且考虑到物种数较小的缘故，取连接度 C =0.20．

图 1 生态位模型与其生成的食物网结构图

注：（a）为生态位模型示意图；（b）为邻接矩阵；（c）为食物网结构及种间互作关系图

根据生态位模型，随机生成一个具有 8 个物种的邻接矩阵，见图 1（b）．根据邻接矩阵的特点，将 8 个物

种分为三个营养级，规则如下：

1）若邻接矩阵的第 k 行行和为零，则物种 k 为基底物种；

2）若邻接矩阵的第 k 列列和为零，则物种 k 为顶级捕食者；

3）剩余的物种则为中间层消费者．

由图 1（b）可知，第三、四、六、八行的行和为零，说明它们是基底物种，分别记为 R1、R2、R3、R4；第二、

七列的列和为零，说明它们是顶级捕食者，分别记为 P1、P2；剩余的第一、五行行和与第一、五列列和均不为

零，即为中间层消费者，用符号 C1、C2 表示．由于物种数较少且食物链成环的情况较为复杂，这里不考虑孤立

物种与同营养级相食的情况，因此舍弃不符合同营养级捕食的链接．对物种进行营养级分层后，还需从邻接矩

阵获得它们的捕食关系．例如，a21 = 1 说明物种 2 能够捕食物种 1，即 P1 捕食 C1．其余的情况以此类推，形

成的食物网结构见图 1（c），箭头代表能量流动的方向，即种间互作关系．

1.2 模型建立

根据食物网结构和种间互作关系，建立物种密度（用字母表示：Pi(i = 1,2)，Cj(j = 1,2)，Rl(l = 1,2,3,4)）

随时间变化的微分动态模型，其中基底物种遵循 Logistic 模型，其余物种的捕食效应遵循 Holling II 型功能反

应[7]．另外，引入捕食偏好系数，即各物种间的连接强度不相等，形成不对称网络，模型具体表示如式（1）：




dPi

dt
=-dPi

Pi +
JPi

Pi(ΩPiC1C1+(1−ΩPiC1 )C2)

ΩPiC1C1+(1−ΩPiC1 )C2+C0i
(i=1,2)

dC1
dt

=-dC1C1 + JC1C1(ΩC1R3R3+(1−ΩC1R3 )R4)

ΩC1R3R3+(1−ΩC1R3 )R4+R01
−

2∑
i=1

JPi
PiΩPiC1C1

ΩPiC1C1+(1−ΩPiC1 )C2+C0i

dC2
dt

=-dC2C2 + JC2C2(ΩC2R1R1+(1−ΩC2R1 )R2)

ΩC2R1R1+(1−ΩC2R1 )R2+R02
−

2∑
i=1

JPi
Pi(1−ΩPiC1 )C2

ΩPiC1C1+(1−ΩPiC1 )C2+C0i

dR1
dt

= r1(1− R1
K

)− JC2C2ΩC2R1R1

ΩC2R1R1+(1−ΩC2R1 )R2+R02

dR2
dt

= r2(1− R2
K

)− JC2C2(1−ΩC2R1 )R2

ΩC2R1R1+(1−ΩC2R1 )R2+R02

dR3
dt

= r3(1− R3
K

)− JC1C1ΩC1R3R3

ΩC1R3R3+(1−ΩC1R3 )R4+R01

dR4
dt

= r4(1− R4
K

)− JC1C1(1−ΩC1R3 )R4

ΩC1R3R3+(1−ΩC1R3 )R4+R01

(1)

其中，dPi
和 dCi

(i = 1,2) 分别为捕食者和消费者的死亡率，JPi
和 JCi

(i = 1,2) 分别为捕食者和消费者的捕

食摄取率，捕食偏好用参数 Ω 表示，例如，ΩP1C1 代表物种 P1 对 C1 的偏好程度，则 P1 对 C2 的偏好即
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为 (1−ΩP1C1)；ri(i = 1,2,3,4) 为基底物种 Ri 的内禀增长率．需要特别说明的是，消费者 C1、C2 的死亡率

dCi
(i=1,2)并不是常数，而是受环境扰动的变量．在这里，采用与文献 [7]一致的环境扰动模式，引入相关系数

ρξ和标准差 σξ两个独立参数，给定矩阵A =

[
σξ ρξσξ

ρξσξ σξ

]
；另随机生成一个 2×n维的矩阵B =

[
b11 · · · b1n

b21 · · · b2n

]
，

其元素服从 (0,1)均匀分布，n代表迭代次数，则两个相互关联的波动序列 ξ1(t)和 ξ2(t)可按式（2）方式生成：
[
ξ1(t)

ξ2(t)

]
=AB =

[
σξ ρξσξ

ρξσξ σξ

][
b11 · · · b1n

b21 · · · b2n

]
=σξ

[
b11 +ρξb21 · · · b1n +ρξb2n

ρξb11 +b21 · · · ρξb1n +b2n

]
(2)

此时，消费者 C1、C2 死亡率定义为：

dCi
(t)= dCi

(0)eξi(t), i=1,2, t =1,2, · · · ,n (3)

其中，常数 dCi
为消费者 Ci(i = 1,2) 的初始死亡率．由于 bij ∈ U(0,1)，且矩阵 B 所有元素的均值、方差分别

为 1/2、1/12，因此 ξi(t) 是均值为 σξ(1+ρξ)/2、方差为 σ2
ξ(1+ρξ)2/12 且无时间自相关的随机均匀分布的环境

变量．需要特别说明的是，相关系数 ρξ ∈ [-1,1]，ρξ 越接近 1 表示环境变化抑制物种生长；而 ρξ 越接近 -1 则

相反；标准差 σξ 取值范围为 [0,1]，σξ 越大说明物种受到的环境扰动的强度越大．模型中其它各参数的含义及

取值见表 1．参数取值参考了文献 [7] 和 [10] 中的数值，并结合实际在前人的工作基础上进行了调整，确保各

物种在较强的环境波动下仍能续存．与文献 [7] 对比，该模型能承受强度较大的环境波动，这意味着系统维持

物种续存性、抵抗环境干扰的能力更强．

表 1 模型参数及相应含义

参数 含义 数值

r1 基底物种 R1 的内禀增长率 0.35

r2 基底物种 R2 的内禀增长率 0.25

r3 基底物种 R3 的内禀增长率 0.25

r4 基底物种 R4 的内禀增长率 0.15

K 环境承载量 1

JP1 捕食者 P1 的摄入率 0.35

JP2 捕食者 P2 的摄入率 0.35

JC1 消费者 C1 的摄入率 0.9

JC2 消费者 C2 的摄入率 0.8

dP1 捕食者 P1 的死亡率 0.1

dP2 捕食者 P2 的死亡率 0.1

dC1(0) 消费者 C1 的初始死亡率 0.15

dC2(0) 消费者 C2 的初始死亡率 0.25

R01 半饱和常数 0.6

R02 半饱和常数 0.75

C01 半饱和常数 0.5

C02 半饱和常数 0.7

ΩP1C1 P1 对 C1 的捕食偏好 0.9

ΩP2C1 P2 对 C1 的捕食偏好 0.234 5

ΩC1R3 C1 对 R3 的捕食偏好 0.827 4

ΩC2R1 C2 对 R1 的捕食偏好 0.651 6

模拟时，分别将相关系数 ρξ 和标准差 σξ 以间隔为 0.05作分割，即 ρξ 离散化得到 41个点，为 -1, -0.95, · · · ,
0.95, 1；标准差 σξ 离散化得到 21 个离散点，分别为 0, 0.05, 0.1, · · · , 0.95, 1．将这两组参数序列两两组合，即

ρξ 中的每个元素与 σξ 中的每个元素进行组合，共得到 861 种 (σξ,ρξ) 数组．实验将使用 ρξ、σξ 形成的序列数

据作模拟，用于分析物种稳定性．8 个物种的初始密度在区间 (0.1,1) 随机抽取，单次模拟进行 n = 50 000 步．
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方程组采用四阶龙格-库塔法求数值解．模拟过程中，若任何物种的密度小于 10−6，则认为该物种灭绝，随即停

止模拟．为避免物种初始值的随机性对时间动态的影响，模拟总共进行 50次，取平均值作为最终分析的数据．

1.3 数据处理

数据统计分析分为两部分：稳定性分析和同步性分析，包括各物种时序变化图和轨线图．鉴于环境干扰直

接影响中间层消费者的死亡率，且顶级捕食者与中间层消费者的相关性由捕食偏好体现，故仅计算中间消费者

的互相关性和顶级捕食者、中间消费者的稳定性．消费者 C1 和 C2 之间的互相关性由式（4）计算：

ρC =
1

nσC1σC2

n∑
t=1

(C1(t)−µC1)(C2(t)−µC2) (4)

物种的稳定性由各自的变异系数的倒数衡量，变异系数由 CV = σ/µ 给出，其中 σ 为方差，µ 为均值，该数值

的大小体现了数据的离散程度，则其倒数可反映数据的稳定程度，因此，物种的稳定性可由式（5）给出：

sm =
µm

σm

, m =P1,P2,C1,C2 (5)

其中，µm 和 σm 为物种 m 50 次模拟后的密度均值与方差值．

同步性的分析主要通过快速傅里叶变换和小波分析实现．快速傅里叶变换能够得到各物种的振荡周期，更

直观地分析信号的周期成分与周期长度；而小波相干分析则可直观观察出两个物种在时间-频率域上的相关性

和相位差，从而更好地理解网络的同步性[19]．

需要说明的是，鉴于数据量较大且难以全部呈现，后续部分的结果主要选取三组具有代表性的参数条件下

的数据来分析，这三组参数分别是：ρξ = 0、σξ = 0.5，ρξ = 0.5、σξ = 0.5 和 ρξ = -0.5、σξ = 0.5．其中，第一组参

数代表单纯的环境噪声强度，第二组和第三组分别表示环境扰动的两种因素的叠加效果，可称之为正相关噪音

和负相关噪音．取值的意义在于：一方面，该组参数属于系统中各物种能取得最高稳定性的范围内；另一方面，

根据参数的实际生态学意义，所得实验数据方便作对比，以揭示环境扰动因子对系统同步性和稳定性的影响．
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图 2 各物种的密度变化图

注：第一行的三个图为 ρξ =0、σξ =0 时的物种密度变化图，记为（a）；第二行的三个图为 ρξ =0、σξ =0.5 时的物种密度变

化图，记为（b）；第三行的三个图为 ρξ = 0.5、σξ = 0.5 时的物种密度变化图，记为（c）；第四行的三个图为 ρξ = -0.5、σξ = 0.5

时的物种密度变化图，记为（d）



第 3期 杜蔓婷，等：环境扰动对食物网同步性与稳定性的影响 273

2 结果与分析

图 2 为无环境波动与不同环境波动参数下系统动态的对比结果．将系统不受外部环境干扰时的状态称为

对照组，此时，各物种密度随时间变化均呈现稳定的振荡模式（图 2(a)）．若单纯引入一定强度的环境干扰（此

时不考虑环境干扰的相关系数），则系统依然保持与无环境波动时相似的动态，但物种 P2 的密度急剧下降，振

幅减小；物种 C2、R1 和 R2 的平衡密度基本保持不变，但振幅也是明显减小（图 2(b)）．而环境干扰中相关

性的引入虽未能改变系统整体的振荡模式，但显著影响了 P1、P2 和 C2 物种的平衡值．当相关系数为正时（即

ρξ = 0.5），顶级捕食者 P1 的密度始终大于 P2 的密度，且 P2 一直保持在低位小幅振荡（图 2(c)）．显然，相

关系数为正的环境干扰极大地抑制了 P2 的生长，并且降低了 C2 物种的振荡幅度；而当相关系数为负时（即

ρξ = -0.5），P2 的密度快速反超 P1，两者的密度分别保持在 0.1 和 0.45 的水平，回到与原始状态类似的平衡结

构（图 2(d)）．观察可知：P2、C2 物种密度的振荡幅度、波动幅度在相关系数为零和正的情况下明显小于该系

数为负值（即 ρξ =-0.5）的情况．类似的变化也体现在基底物种的密度变化上（图 2 中最后一列）．通过对照发

现，环境扰动的强度以及正负相关性均对系统产生较大的影响．

进一步分析，上述四组参数下物种 Pi 与 Ci(i = 1,2) 间的轨线图均表现为极限环的形式（图 3），说明系统

存在周期解．但是，图 3（a）中的参数意味着系统无任何扰动，是同步状态；噪声引入后，由于出现了微小的

随机波动，因此系统的同步状态也会受到一定的影响（图 3(b)）．可以验证的是：σξ 强度的大小决定了波动的

程度，这个值越小，极限环越接近完全同步的状态．由图 3（c）和图 3（d）可知，系统受到伴有正相关或负相

关噪声的干扰后，特别是在正相关噪声下，极限环出现了较大的分散状态，有可能是耦合的极限环在“正相关”

噪声和“负相关”噪声扰动下出现不同的同步行为．接下来的分析将重点探讨正负相关噪声对系统其它属性的

影响．

图 3 各物种随时间变化的轨线图

注：第一列的两个图为 ρξ = 0、σξ = 0 时的轨线图，记为（a）；第二列的两个图为 ρξ = 0、σξ = 0.5 时的轨线图，记为（b）；

第三列的两个图为 ρξ = 0.5、σξ = 0.5 时的轨线图，记为（c）；第四列的两个图为 ρξ = -0.5、σξ = 0.5 时的轨线图，记为（d）．为

确保初始瞬态消退，取后 2 500 步的物种密度作图

本文还模拟了环境强度发生变化后物种的响应情况，来探明物种间同步关系．图 4黑线为 ρξ =-0.5、σξ =0.5

时物种密度随时间变化的曲线，红线为受到恒定的环境扰动（ξ1(t∗)= -0.2，ξ2(t∗)= 0.2）的密度变化曲线．在 t∗

处改变环境扰动强度，并持续一段时间（持续的时间可以一直画下去，这里只画了约两个周期长度内的图）．由

图 4可知，处于平衡的系统受到强度不一样的环境扰动后会做出响应，但直接受到环境影响的物种会做出瞬时

响应，例如 C1 和 C2；而以 C1 和 C2 为食的 P1、P2 则滞后响应，并且 P1、P2 与 C1、C2 的密度变化存在相位

差，而且物种密度的振荡周期也发生改变（图中红色曲线相邻最高点间的距离变短）．这与文献 [12] 的结果相
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一致．图 4 说明环境变化能够改变物种的同步周期长度，但种间相位关系几乎没有变化．
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图 4 受不同强度环境扰动前后的比较图

图 5 消费者 C1 和 C2 之间的相关性以及 P1、P2、C1、C2 的稳定性（平均值/标准偏差，即 µ/σ）

注：（a）是 C1 和 C2 之间的相关性；（b∼e）分别是 P1、P2、C1、C2 的稳定性；（a∼e）中 xOy 平面的线为等高线．环境相关

系数为 [0.5,1]、标准差为 [0.4,0.8] 的区域，即图中黄色区域为环形带状区域，此区域对应中等强度的环境变化

事实上，高强度的环境干扰对中间层消费者的相关性与对系统中顶层和中间层各物种的稳定性具有严重的

破坏力（图 5）．由图 5（a）可知，C1、C2 间的相关性在中高强度 σξ 的环境干扰耦合由正到负的波动相关系数

在 ρξ 时达至最高，在超出这个范围的环境干扰下，C1、C2 间相关性 ρC 急剧下降．该结果说明当消费者与基

底物种和捕食者耦合时，中等强度的环境波动能够促进消费者的同步性（图 5(a)）．这是因为正相关的环境波

动在一定程度上通过 Moran 效应促进了消费者的同步性[20−22]．而各物种的稳定性受环境扰动的变化趋势较为
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相似（图 5(b∼e)）．环境相关系数为负、标准差较小时，物种稳定性均处于平稳水平，此后稳定性随着相关系

数和标准差的同时增加而增加．但当相关系数和标准差继续增加至接近 1附近时，稳定性则断崖式下降至最低

水平，显然在环形带状区域各物种的稳定性达到最大．根据 xOy 平面的等高线密度可知：一旦超过环形带状区

域，各物种稳定性大幅下降且对干扰强度变化极为敏感．需要说明的是，相对而言，C1 物种的稳定性低于其它

3 个物种，且其在较大的环境波动（高强度环境变化）时达到最大，即便环境干扰继续增大，C1 稳定性也没有

出现像 C2 那样的断崖式下降模式．该结果说明，物种 C1 虽稳定性不高，但续存性和抵抗环境干扰能力要强于

其它物种（图 5(d)）．

另外，对时序数据进行快速傅里叶变换的结果见图 6．结果显示，顶层物种和消费层物种在四组环境波动

条件下均出现了两个或三个同步周期．由图 6（a∼b）可知，不受外部环境干扰下 P1、P2 约每 470 时间步达到

一次高峰，次周期约 235 时间步；而引入噪声后 P1、P2 约每 434 时间步达到一次高峰，次周期约 218 时间步，

说明 σξ 强度的大小影响了同步周期．在 ρξ = 0.5、σξ = 0.5 的环境波动下 P1、P2 约每 403 时间步达到一次高

峰，次周期约 202 时间步，而在 ρξ = -0.5、σξ = 0.5 的环境波动下 P1 的主周期约为 458 个时间步，比 ρξ = 0.5

的环境波动延后 55 个时间步，C1、C2 的同步周期也与 P1、P2 类似，都是 ρξ = 0.5 环境波动比 ρξ = -0.5 环境

波动主周期延后约 55 个时间步（图 6(c∼d)）．该结果说明，环境干扰的正负相关系数与环境变化强度均影响

系统的同步周期长度．
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图 6 顶级捕食者和中间层捕食者密度作傅里叶变换后的功率谱图

注：第一列的两个图为 ρξ = 0、σξ = 0 时的功率谱图，记为（a）；第二列的两个图为 ρξ = 0、σξ = 0.5 时的功率谱图，记为

（b）；第三列的两个图为 ρξ =0.5、σξ =0.5 时的功率谱图，记为（c）；第四列的两个图为 ρξ =-0.5、σξ =0.5 时的功率谱图，记为

（d）

具体地，在具有正相关噪声和负相关噪声的情况下，P1、P2 和 C1、C2 的相干振荡行为如图 7 所示，具有

明显的种间相关关系和相位关系，进而体现出种间同步性．由图 7（a∼b）可知，P1 与 C1 间在周期约为 400 步

的相干振荡行为较明显，两者的密度变化曲线相位相反（箭头方向向下说明反相，相位差约为 π/2）．由于环

境扰动随着食物链传导，加上死亡率的调节，造成 P1、C1 在不同时间尺度上存在重复性的相位关系，在多个

频率上存在同步．结合图 7（a）、图 2（c∼d）可知 P1 主要受到 C1 的影响，进一步猜测种间同步性由种间相互

作用强度所决定．同理，P1、P2 和 C1、C2 间同步关系为相位差约为 π/2 的滞后同步（图 7(c∼h)），这与经典

Lotka-Volterra 模型一致．值得注意的是，部分物种的小波相干周期则在模拟的后 25 000 步变为相干性不强的

周期，或是存在一些相干性强弱交错的区域，这可能有两个原因造成：物种补偿动态和连接强度．基于文献 [3]

的研究发现，具有均匀连接分布的网络比异质网络更容易发生同步，我们猜测 P2、C1 间比 P1、C1 间更容易发

生同步是捕食偏好决定了网络异质性程度的缘故（图 7(a) 和图 7(e)）．
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图 7 物种密度变化的小波相干性

注：（a）、（c）、（e）、（g）为 ρξ =0.5、σξ =0.5 时的小波相干图；（b）、（d）、（f）、（h）为 ρξ =-0.5、σξ =0.5 时的小波相干图

3 讨论和结论

本文基于生态位模型，通过构建复杂食物网上的微分方程动力系统模型，重点探讨了环境扰动对各物种动

态、稳定性及同步性的影响．将系统不受外部环境干扰时的状态称为对照组，对比其它三种情况，即单纯的环

境噪音、正相关噪音和负相关噪音，各物种密度随时间变化均呈现稳定的振荡行为，而环境噪声则对密度的平

衡大小或振荡范围有显著的影响．相对而言，正相关噪声对系统的干扰最为明显．通过观察四组不同环境条件

下的轨线图和时间序列进行的谱分析图，均显示正相关噪声下的结果与其它三组存在较大差异．事实上，与对

照组相比，单纯地引入与时间无关的随机变量作为环境噪声，本质上还是常量，只是对受其影响的中间层消费
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者的死亡率产生非常小的一个扰动，并不改变实质；而相关系数的引入，是叠加了两个随机变量的双重干扰．

当相关系数为负时，环境随机变量时间序列的均值均变小，实际上是在减轻噪声强度，故环境扰动对中间层消

费者生长的抑制作用降低；但是当相关系数为正时，与时间相关的随机干扰不断叠加，直接导致中间层营养级

上的两物种死亡率增加，再加上捕食偏好等其它生态因素的作用，致使系统产生较大的响应．

食物网的稳定性是其结构维持、功能发挥和动态演化的一个重要前提．早期研究食物网的稳定性主要关注

的是只包含拓扑关系的定性食物网．随着研究的深入，人们不断丰富和发展稳定性与其它生态进化作用之间的

关系，提出了诸如自限性、弱相互作用、适应性捕食等一系列解释稳定性的机制[9,13,23]．本文探讨的模型是在

已经非常成熟的生态位模型的框架下建立的动力系统，结构关系明确，不存在网络拓扑结构发生改变的可能．

因此，我们重点关注环境噪音对稳定性的影响，以变异系数的倒数刻画该指标．结果显示，各物种的稳定性在

中等强度耦合从正到负的相关系数的环形带状区域内达到最大（图 5）．一旦超过该环形带状区域，稳定性大

幅下降且对强度变化极为敏感．特别是正相关系数和标准差增加至 1 附近时，稳定性则断崖式下降至最低水

平．这与种群理论中等强度的干扰会促进食物网稳定和平衡群落的结果是一致的．换句话说，适度地给予系统

一定的外界干扰，反倒有可能增加系统的稳定性，这在以往研究中已有论证．例如，适度干扰可以给生态系统

带来环境上的多样性，在系统不断调整平衡的过程中为更多物种提供生存条件，增加系统中物种的多样性与稳

定性[7−8,16,24−25]．另外，我们的模型是在文献 [7] 中建立的由 4 个物种构成的简单食物网扩展到 8 个物种的复

杂食物网，模拟中发现，8 个物种的食物网系统能够承受更大强度的环境波动，这也在一定意义上说明：连接

更多的网络稳定性强于简单食物网，抗干扰能力也更强．C1、C2 间的相关性在中高强度 σξ 的环境干扰耦合由

正到负的波动相关系数 ρξ 时达至最高，超出这个范围的环境干扰 C1、C2 间相关性 ρC 急剧下降（图 5(a)）．结

合图 2 来看，正相关的中等强度环境干扰使得 C2 的振幅减小，容易猜测的是随着环境干扰转变为高强度环境

波动，C2 将灭绝．这表明食物网抵抗外部干扰强度是有限度的，超过这个限度将导致种群无法从干扰恢复而导

致灭绝．

环境干扰是影响食物网同步性的一个重要原因．本文从消费者死亡率与环境间的相关性（ρξ）、环境波动强

度（σξ）两个方面刻画环境干扰，揭示了环境干扰对物种同步性的影响．结果显示，顶层物种和消费层物种均

出现了两个或三个同步周期，正相关的环境变化和增大环境波动强度会缩短物种同步周期，而负相关的环境变

化则延长同步周期（图 4、图 6）．有学者通过研究生态数据集，得到季节变化导致生物同步周期改变的结论，

这与本文的结果是相似的[25−27]．由于环境扰动随着食物链传导，不同营养级物种对环境变化的响应速度不同，

因此顶级捕食者与中间层消费者的同步关系为滞后同步，且这种同步性是由种间相互作用强度所决定．基于文

献 [3] 的研究发现，具有均匀连接分布的网络比异质网络更容易发生同步，因此本文认为捕食偏好决定了同步

性程度，即连接强度不同的物种间表现的同步性质不同，已有相关研究支撑了这个观点[8,12]．

本研究结果具有一定的可扩展性，能够为提供食物网同步性的研究提供理论基础，有助于完善生态学领域

的同步理论．但是本研究也存在一定的局限性．第一，本文对于同步性和同步周期的分析仅仅采用了四种最具

代表性的模拟情况，要完整地给出各参数组合的结果是十分困难的．第二，本文只分析了四种环境干扰下的同

步周期长度，没有对同步相位进行深入分析，更没有对方程组进行理论分析推导．文献 [28] 对双层结构、10 节

点的网络进行理论分析，给出了精确的同步停息时间估计．若借鉴文献 [28] 的分析方法，预计能够准确地估计

本文系统的同步周期，为进一步研究系统同步周期和滞后响应提供有力支撑．第三，物种同步性分为种间同步

和种内同步，而本文的模型仅能反映种间同步，无法衡量种内同步性．此外，影响食物网同步性不仅仅只有环

境干扰因素，扩散性、瞬态现象和空间性对食物网同步也有重要影响．文献 [14] 认为扩散速率快的物种改变了

环境扰动的垂直传播，进而影响到群落同步．文献 [29] 基于小型的、对称的空间生态网络，揭示了一种瞬态同

步现象，他们发现在弱耦合的生态网络里所有的物种间存在相位同步，但由于相互作用较弱不足以引发全局同

步，因此他们认为对称的物种之间存在瞬时的振幅同步．文献 [30] 指出种间互作影响着种群空间同步性．我们

预计上述涉及到的因素加上本研究能够有助于完善生态网络同步性形成的机制，并且未来关于食物网同步性的

研究应综合考虑种间互作关系、环境变化强度、群落与环境的相关性、物种密度依赖扩散现象、空间同步等影

响因素，从而得到对食物网同步性更为深刻的认识．

综上所述，本文得出如下结论：1）弱到中等强度的环境波动能够有效地稳定食物网，并且促进食物网的同
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步；2）连接更多的网络稳定性强于简单食物网，抗干扰能力也更强；3）正相关的环境变化和增大环境波动强

度会缩短物种同步周期，而负相关的环境变化则延长同步周期．
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