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种 群 矩 阵 模 型

在昆虫生态学研究上的应用
厂

问题

庞雄飞 卢一 舞 王野岸

提 要

里斯来矩阵模型和莫里斯一瓦特数学模型是近年来广泛应用于研究有害动物 综合治理的

数学模型
。

里斯来矩阵模型是以相等时间间隔划分的年龄组为基础的
,

用于研究生物种群数

量动态
,

可以推算各年龄组的组成及其变化趋势特征
。

莫里 斯一瓦特数学模型是以昆虫生命

表为基础发展的数学模型
,

适应于推算以一个世代为单位的数 量发展趋势
。

两者各有一定的

优点
。

然而
,

里斯来矩阵模型仅适用于可以相等时间间 隔划分年龄组的生物种群
,

对大多数

昆虫来说
,

发育阶段及龄期有明显的区别
,

但各发育阶 段及龄期的历期往往是不相同的
,

因

此
,

为了适应于研究昆虫种群
,

有必要解决不等期年 龄组的种群矩阵模型问题
。

本文讨论建立不等期年龄组的矩阵模型的方案
,

通过适当的数据处理
,

使里 斯来矩阵模

型适应于研究昆虫种群问题 , 同时
,

并使里斯来矩阵模型与莫里 斯一瓦特数学模 型 结 合 起

来
。

这将更便于进行昆虫生命表的数据分析
,

可能有助于昆虫种群动态的研究
。

P
.

H
.

L e s l ie 二̀ 〕等提出了应用矩阵模型研究生物种群动态问题
,

建立了种群动态矩

阵模型
。

该矩阵模型在生物种群动态的研究中比较广泛地被引用
,

在生态数学上称为里

斯来矩阵模型 ( L e s l i e m a t r i x m o d e l ) 〔 7 “或称为利 维 斯— 里 斯 来 矩 阵 ( L e w i s -

L e s l i e m a t r i c e s ) 〔 ` 。 〕 。

里斯来矩阵模型已经成为研究有害动物综合治理 ( I n t e g r a t e d

P e s t M
a n a g e m e n t ) 的数学模型之一 〔 “ · ” 〕。

根据里斯来矩阵模型
,

在 已知各期存活率和生殖力的基础上
,

从 已知种群数量和年

龄分布
,

推算出经过各个时间间隔的种群数量和年龄分布
。

为了进一步讨论里斯来矩阵模型在昆虫生态学研究上的应用问题
,

在这里先将这个

模型作简单的介绍
:

设各年龄组的生殖力为 f
、

i( = o , 1 , 2 , 3 ,

…
, m ) ;各年龄组的存活率为 P

,

i( = 0 , 1 , 2 , 3 ,

…
, m 一 1 ) , 初始时的时间 (t ) 的种群数量为 N

。 ,

其各年龄

组的数量为
n . , 。

i( 二 0 , 1 , 2 , 3 ,

…
,

m ) ,
经 过一个单位时间间 隔 (t + △ )t 时的

2 7
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种群数量为 N
, ,

其各年龄组的数量为
n . , : , 据里斯来矩阵模型的设计

,
N

。

与 N : 的关系

为 :

1
0 n . , 。

所产生的子代数将进入年龄组 0 ,

因此
:

n 。 , l = f
。 n 。 , 。 + f 1 n l , 。 + f

: n : , 。 + f
3 n 3 , 。 + … + f m n m , 。

2
“

第 i ( i = o , 1 , 2
,

3
,

…
, m 一 i ) 个年龄组中将有 P 。n l 个 母 体 进入第 i + l ( i = o ,

1 , 2 , 3 ,

… m 一 1 ) 年龄组中
,

第 m 个年龄组之后全部母体死亡
,

因此
:

n 。 , l , , = P : n . , 。

由1
。 , 2

。

可得关系式
:

n 。 , z 二 f o n 。 , 。 + f
1 n l , 。 + f

: n : , 。 + f
o n s , 。 + … + f m

_ 工 n ll _ z , 。 + f
.

n m , 。

n z , z 二 P 0 n o , o

n Z , 1 = P 1 n l , 。

( I )

n 3 一 z = P : n 么 , 。

n 川 , 盈 二 p , 一 I n m 一 x , 。

关系式 ( I )可写成矩阵形式 ( fl )
:

fl o 一 ! {
` 0 ` ! ` 。

… `
,

一 `

l p
。 0 0 … 0 0

11 0 , 。

11 1 , l n l 一 。

n Z一 0 P z o … 0 0 n Z , o

. “ ,二 ( n )
n , , 1 n 3 , o

z
`

…
!
l

!!
!!
l

jl
es

l
.

!.lleeeejlseleseel

0 O P

p
l _ l n m , o

l;

呵

一

若引进 记号
:

f
。

f 一 f
Z

{ P 0 0 0

〕

0 p 1 o

M =
1

; 0 0 P
Z

( M为射影矩阵 )

0 0 0
,二 p 。 一 1 0
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n o一 。

fl z一。

n z, o

if s 一。

n , 。

N i

n o
一

11 1 , i

n Z , l

n 3 , x

n ,。 , 1

则 ( n ) 式可以简写为
:

N 一 = M N
o

同样可以推 出
:

N : = M N : = M
“
N

。 ,

N s = M N
: = M

“
N 。 ,

N
` =

M N s =
M

4 N
。 ,

N . 二
M N t一 1 = M

,

N
。

(其中 N
t

表示经过 t个时间间距后的种群数量及各年龄组的数量
。

上述 ( 11 ) 即为里斯来郑阵模型
。

例如
,

一种生物
,

其存活期为 15 天
,

以 5 天为单位划分为 3 个年龄组
,

第 1 , 2 ,

3 年龄组的生殖力依次为 。 ,

25
, 12 , 第 l 年龄组的存活率为 0

.

2 ,

第 2 年龄 组 的存活

率为 0
.

4 ,

调查当天各年龄组的数量依次为 40
, 6 ,

10 , 经 5 天后
,

各年龄组的 数 t 组

成 可以代人里斯来矩阵模型进行推算
:

2 4 5

一一

.、、..,吸l

…
. lzJ/了!毛wel|tlsell、、

!:
I
J

月

0 2 5 1 2

0
。

2 0 0

0 0
。
4 0

( 0 ) ( 4 0 ) + ( 2 5 ) ( 5 ) + ( 1 2 ) ( 1 0 )

( 0
。
2 ) ( 4 0 ) + ( 0 ) ( 5 ) + ( 0 ) ( 1 0 )

( 0 ) ( 4 0 ) + ( 0
。
4 ) ( 5 ) + ( 0 ) ( 1 0 )

厂!
.

les
.llesl
.

、、

即经 5 天后
,

第 1 ,

2, 3年龄组的数量依次为 2 4 5 , 8 , 2 ,

其总数为 N , 二 2 4 5 + 8 + 2

= 2 5 5
。

经 10 天 (即 2个单位时间间距 )后
,

、 、、.

.
l
..
.
L

se厂|

…

nj

J弓;,曰丹心一bn甘.2249:.3121引刽0 2 5 1 2 2 4 5
、、

l!

0
。

2

0 0
。

4 0

经 15 天 (即 3 个单位时间间距 ) 后

0 2 5 1 2 } 了 2 2 4 \ /

0
。

2 0 0

0 0
。

4 0 3
。

2

亦可推算为
:

( 0 ) ( 2 4 5 ) + ( 2 5 ) ( 8 ) + ( 1 2 ) ( 2 )

( 0
。

2 ) ( 2 4 5 ) + ( 0 ) ( 8 ) + ( 0 ) ( 2 )

( 0 ) ( 2 4 5 ) + ( 0
。

4 ) ( 8 ) + ( 0 ) ( 2 )

,

可继续推算为
:

( 0 ) ( 2 2 4 ) + ( 2 5 ) ( 4 9 ) + ( 1 2 ) ( 3
.

2 )

( 0
。
2 ) ( 2 2 4 ) + ( 0 ) ( 4 9 ) + ( 0 ) ( 3

.

2 )

( 0 ) ( 2 2 4 ) + ( 0
。

4 ) ( 4 9 ) + ( 0 ) ( 3
.

2 )

了

`
..lwe
weee
we、 /

!…
、
!.
、

、
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由此看来
,

里斯来矩阵模型在种群数量动态的研究上是很有应用价值的
。

然而
,

里

斯来矩阵模型要求各平龄组的划分是等距的
,

而且时间间隔也要求与年龄组 的 间 距 一

致
。

这对于大多数生物种群的应用也就受到了一定的限制
。

例如昆虫
,

把一个世代划分

为等距的若干个年龄组是比较困难的
,

但大多数昆虫在一个世代中可以划分为若干个发

育阶段
,

例如卵 一 若虫 一成虫
,

卵 一 幼虫
-

一 蛹
-

一成虫
,

而且在若虫或幼虫的

各发育期 (龄期 ) 也常有明显的区别
,

按照发育阶段及龄期 (虫期 ) 划分为年龄组
,

各

年龄组则很容易划分
,

不过
,

这样的年龄组的间距是不一致的
,

因而提 出了如何处理不

等期年龄组的矩阵模型问题
。

J
.

H
.

V a n d e r m e e r 〔 “ 〕 在等期年龄组的里斯来矩阵模型的毯础上建立了不等期年

龄组的矩阵模型
。

据 J
.

H
.

v a n
de

r m e o r 经` ’ 〕 ,

当调查间距 △ t小于各年龄组 1 1 ( I 。
为任一年龄组的历

期 ) 的条件下
,

在 t 十 △ t时
,

任一年龄组的个体可能完成发育而进入下 一年龄组
,

也可

能未完成发育而留在原来年龄组
,
并设 iP i 产表示在 t + △ t时活着的个体留在 原来 年龄组

的概率 ; iP + 1 , i `表示在 t + △ t时活着的个体进人下一年龄组的概率
; if i( = l , 2 ,

3 ,

一
, m ) 表示在第 i个年龄组中所产生的后代能活到 t 十 △ t时的平均数

,

并设 f
:

不产生

后代
。

由此得出下面的射影矩阵模型 ( l )
。

皿

P 1 2
·

P 2 1 户

0

0

P 2 2 `

P 5 2 `

f
s

… f ( m 一 l )

0 一 0

二
, , .

…
“ ,二 , .

…
。

( l )
ón…比,
,

p

、.声1i. , .

p m
( m

·

J
.

H
。

V a n
de

r m e e r 廷 “ 〕所建立的上述的射影矩阵模型是有参考价值的
,

但还存在着

如何估计在 t 十 △ t时进入下一年龄组的概率和同时留在原年龄组的概率间题
。

因此
,

我

们认为
,

在昆虫种群的研究 中还有必要作如下的补充
:

1
“

昆虫种群可以按照发育阶段及龄期 (虫期 ) 划分为若干个年龄组
,

设各年龄组的

历期为h i( = 1 , 2 , 3 ,

一
, m )

,

以虫期划分的年龄组常常是各不一致的
,

因而在选择

调查间距时也不可能与各年龄组的历期相同
,

、

在试验设计上要求 △ t < h
,

在这样的条件

下可以迸一步讨论如何推算 t 十 仓 t时进入下一年龄组的概率和留在原年龄组 的概率的间

题
。

关于调查间距与各年龄组历期不一致时的数值换算
,

伊藤嘉昭 〔 “ 〕曾经在介 绍 生命

表调查方法中讨论了各种方法
,

认为桐谷等 ( 1 9 6 2 ) 所给的公式比较简单
,

这个基本公

式为
:

N . 二 n 。△ t / 11

其中N .
为第 i个年龄组的估计数 ;

n .
为以 △ t为期距时调查第 i个年龄组的合计数

。

在这个公式中
, △ t / 1.可以看成为经 △ t后进人下一年龄组的 概率

,

设 △ t / 1.为 p . ,
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兰 则留在原年龄组的概率为 1 一 p . 。

2
。

以各虫期为基础的存活率也应按照 △ t进行校正
。

设在同一虫期内的存活率 是 等

比下降的
,

各年龄组的存活率为 S
;

i( = 1 , 2 , 3 ,

…
,
m

一

l)
,

以 △ t为 间 距 的 存 活 率

为 S
; ` ,

则
:

△ t

S扩
= 5

1 1

3
“

在昆虫中
,

除成虫外
,

其他年龄组均没有生殖能力
,

如果把成虫 期 划 分 为一个

年龄组
,

则 f , ( i = 1 , 2 , s ,

…
,
( m 一 i )

,
m ) 中

,
f :

,
f :

,
f
3 ,

…
,
f ( m 一 1 ) 均

为零
,

仅 f m 具有生殖能力
,
f m则由每雌平均产卵量及雌虫百分率 ( P 。

) 所组成
,

为了
月丫

,

沐 “ ~
八刊 ~ 坦

” 。 J/
’ “ ~ ” 田 呼雌了们

’

即~ ~ 雌汤口 J/ 甲
、 `

早
产 ’ 少 `

~
)
的

’ / , “

与昆虫生命表的分析取得一致
,

可假设一标准卵量 F
,

并以每雌平均产卵量为基础计算

达到标准卵量的百分率 P F ,

则
:

f
, = 日

。

P F
。

P _

甲

在调查间距 △ t内
,

产卵的概率为 1 一只
, =

根据 1
。 , 2

“ , 3
“ ,

成虫能完成产卵的概率为 P
, 二 △ t / I

m ,

留在原年龄组 而未完成

1 一 △ t / I
。 。

不等期年龄组的矩阵方程应 为
:

1 产 ( 1一 p
。
)

一 ,
( p

。
)

0

0

s 产 2 ( l 一 P
Z
)

s 产 :
( P

:
)

0

0

F P F P 门 ( Pm )
干

0

s 产 , ( 1一 P 3 )

11 1 , o

11 2 , o

11 3 , o

s 产 , 1 _ r ( 1 一 P 。 一 l )

5 2
, , 一 ,

( P
m

一 )

0

( 1 一 P m
)

n J 一 1 , O

11 川 , o

11 : , x

11 2 , l

11 3 , r

n 一 I , l

n } : , l

. .

… ” ”
. , . .

…
` , . ” 。 。 。

( W )

?
一
L

一一P

吝L,

△一I
S一一其 中

:

矩阵方程 ( W ) 有利于代人昆虫生命表调查所获得的数据
。

例如
,

表 1 的数据可以
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代入迸行分析
。

表 1稻褐飞虱 N` I a P a r v a t a I u夕 e o s St a l生命表

(广 东 阳江 海 r交 1 9 7 6年 O月 )

虫 翔 厉 期
l

:

兄 亡 原 旦
d X F

x期内的死亡率
A ; ( % )

x期内的存活率
5 . ( % )

逐 期存活 率
Q

; ( % )

卵寄生蜂寄生

捕食性天敌及其他

捕食及寄生等

8 9
。

2 2 1 0
。

8 8 1 0
。

8 8

7 9
。

7 2 2 0
。

2 8 2
。

2 1

X
·

卯二

虫 {三龄后 !

]
,

凭 虫
,

1 2

l 2

7 3
。
6 9 2 6

。
3 1 0

。
5 8 1

,

雌虫百分率 ( P 。 ) ( 1 1
。
1 1 ) 8 8

。
8 9 0

。
5 1 6

每雌标准卵是 F = 搜0 0
,

实际卵量 2 0 ` / ,

达到标准卵量的百分率
2 0咬

尸 F 二
一

4而
= 0

。
5 1

根据表 l 的数据
,

并设 八 t = 4 ,

代入矩阵方程 ( W ) 的射影矩阵中
,

可得下面的射

影矩 }炸的数值
。

.

1。 8 8
认卜 ;

.

1。8 8 墓(
奋

)

f , ( 4 0。 ) ( 0
.

5 1 ) ( 0
.

5 5 8。 ) (
矗

。
,

2 。2 。
一

二
一

( 1 一

省
一
)

4

O
。

2 0 2 8
-

一
, 通 、

。
.

2 6 3 1 1

飞( 1 一 1

么
“

.

2 6 3 1 ” (
音

) ( i 一} )

] 艺

0
。

1 6 5 0

0
。

1 6 5 0
。

2 2 5

0 6 0
。

4 5

0 0
。

2 2 5 0
。

4 2 7 0

0
。

2 1 4 0
。

6 6 7

如调查当时虫数依次为2 0 0 , o
,

9 ,

则经 4 天后虫数相应为
:

声了
l
.

es
........叹

ù一

、 lweesesseesJ
/

nnU竹

了llweleees狡
、 leeeseewell刀/

{
。

1 6 5

。

1 6 5 0

3 0 ,

.

4 5

。

2 2 5

。

2 2 5

2 0 0

3 0

0 0

。

4 2 7

。

2 1 4 0
。

6 6 7

5 7 7

4 0

6
。

8

6 {
按照这个矩阵方程

,

计算一个单位调查间距的各期虫数是比较准确的
,

但推算二个

单位以上的各期虫数将会出现不可避免的偏差
,

这是矩阵方程 ( 班 ) 及 ( W ) 共同存在
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的 l司题
。

在上述矩阵模型的基础上
,

我们对适应于昆虫种群动态研究的射影矩阵作如下的设

计
。

1
。

决定适 当的调查期距
:

调查期距取各虫期的期距 (I
,

) 的最大公约数
,

例 如
,

据

表 1的数据
,

各虫期期距依次为 8 , 8 ,

12
,

12
,

全世代历期为 40
,

均可被 4 整除
,

因

而调查期距 ( △ O 可选择为 4 天
。

这样
,

卵期可跨越 2 个调查期距
,

二龄前若虫可跨越

2 个调查期距
,

三龄后若虫可跨越 3 个调查期距
,

成虫历期可跨越 3 个调查期距
。

设一个虫期划分为 d
,

个调查期距
,

则
:

d
`

=

李
丛 I

2
“

计算各调查期距的存活率
:

设一个虫期内的存活率是依次下降的
,

在第 i个 虫 期

内
,

其存活率为 5
1 ,

该虫期划分为 d
;

个调查期距
,

各调 查期距 的存 活率为 S : ,
S : …

S
`
d

,

则各调查期距的存活率与该虫期的存活率的关系式为
:

5 1 ·

5
2

… S
/
d

, = S
;

如果一个虫期内各调查期距的存活率相等
,

则 :

5 1 “ S

例如
,

据表

△ t
二 … =

s, d
; = d /

一

百
一 二 s

;

丁万

丫

1的资料
,

选择 △ t 二 4 后
,

各虫期的各调查期距的存活率应为
:

卵期 :

4

吕

0
。

1 0 8 8 “ 0
。

3 29 8

二龄前若虫
: 0

.

2 02 8 = 0
。

4 5 0 3

三龄后若虫 : 0
.

2 6 3 1 二 0
.

6 4 0 8

3
”

关于成虫期和成虫产子数的处理
:

在开始调查时 ( △ t = 0 时 ) 得 出 成 虫 的 总

数
,

这些成虫一部分是刚羽化的
,

一部分已产下部分后代
,

另一部分可能 已产下大部分

后代
。

因此
,

设在成虫期内各调查期距内的产子数相等的条件下
,

则每一调查期距内的

_、 _ , 、 . ,

_
、 . 。

1
_ , _

一
、

~ _ _
_ _

, , ,

~
, 、 , ,

_
、 , 、 ,

1
产子数应 为 `

·

亩
,

而每一调查期距内的成虫数亦 为 N 一余
一

由此得出下面的射影矩阵模型 ( V )
。

该射影矩阵模型与里斯来矩阵模型的形式基

本上是一致的
,

因而也适合于连续推算
。
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按照矩阵模型 ( V )
,

表 l 的数据 可以代人其射影矩阵进行处理
,

得出下面的结果
。

0000000010000000
诸10
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。
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0 0
。
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0 0 0
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6 0
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3 3 6 0
.

3 3

( VI )

如调查当时各龄虫数依次为 20 0 , 3。 , 0 , 9 ,

按等量划分
,

可估计各期

划分的年龄组 ) 的虫数依次为 1 0 0 , 1 0 0 , 1 5 , 1 5 , o , 0 , o , 3 ,

若干调查间距的各期虫数N : ,
N

Z ,
N

, ,

...
。

N ,
一 N

, 。
的推算结

裹 2 稻 褐 飞 虱 的 数 量 增

(按照扮影拒 阵 (硕 ) 的推算值 )

3 , 3 ,

(按照调查间距

则可连续推算

0
厂lweesesseeeseleeeeeeesselse

果表列于下 (表 2 )
。
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表 2 推算了 40 天内
,

即相当于一个批代的历期内
,

稻褐飞虱的数量发展趋势
,

估计

出各期距内各虫期的数俏
,

这对害虫数量预测和对害虫综合治理的研究可能会有一定的

应用价值
。
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…
从射影矩阵 ( V )中

,

可以看到次对角线 S
、
的乘积再乘以成虫的平均卵量 ( F

·

P F

’

P 早)
,

可得一个周期内 (即一个世代 ) 的增长倍数 l( ) 的特征值
,

即
:

l = ( S
,

△ t

l -

t △ t △ t △ t △ t

… s
; 12 ) ( s

。
1
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s
。
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= 1 ,

因此
:
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S.
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栩一 △ t △ t

玫佩汉规正丁一 十 I 十 “ ’

= S
, ·

S
:

一 S .lr F
·

P 「 ·

P 卫
。 。 。 二 。 . 。 。 . 。 。

…
。二 (礴 )

公式 (呱 ) 即为 R
.

F
.

M or r i , 〔 “ 〕及 K
.

E
.

F
.

W at t 〔” · ” 〕在昆虫生命表基础上提 出来 的

数学模型
。

该数学模型可以推算以一个世代为周期的数量发展趋势
,

其推导过程及应用
,

宠雄飞
` )曾经作了简单的介绍

。

M or
r i , 一 W at t数学模型在昆虫种群生 态研究 中的 应用

较广
。

以等期年龄组为基础的里斯来矩阵模型
,

经过上述的适当数据处理
,

使不等期的

虫期组合也适应于其射影矩阵
,

解决了这两个模型的结合问题
,

使里斯来矩阵模型可以

处理昆虫生命表 (以虫期为特征的 ) 的数据
,

而 M or r i s 一 W at t数学模型可以顺利地 推算

齐个期距的齐个虫期的数量
。

这对于害虫种群数量发展趋势的研究可能介有一定的应川

价值
。
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