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Abstract 
Densovirus (HaDNV-1) is a mutualistic symbiont of Helicoverpa armigera, and the infected females 
occupy advantage in vertical transmission. A model of species competition was posed to under-
stand the influence of HaDNV-1. When the damage of HaDNV-1 is neglected, the stability of equili-
bria was analysed and a conclusion was drawn that the infected is dominant in Helicoverpa armi-
gera population. Considering the harm of HaDNV-1, the model was modified by raising the mortal-
ity of the infected adult and larva respectively to indicate the cost; thereby the mortality was eva-
luated to lead to the infected pests extinct. 
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摘  要 

HaDNV-1是一种与棉铃虫互利共生的浓核病毒，垂直传播时具有“雌性传播优势”机制。通过建立棉铃

虫种群竞争模型，研究HaDNV-1在其种群内的传播情形。在不考虑HaDNV-1对棉铃虫的危害时，通过分

析模型平衡点的稳定性得出感染型棉铃虫在竞争中占优势的结论。在考虑HaDNV-1对棉铃虫危害时，分

别建立了棉铃虫造成成虫和幼虫死亡率增加的模型，并得到了使得感染型棉铃虫最终灭绝的成虫死亡率

及幼虫死亡率的范围。 
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1. 引言 

棉铃虫是一种棉花蕾铃期的重要钻蛀性害虫，广泛分布在中国及世界各地。棉区和蔬菜种植区均有

发生。棉铃虫主要蛀食蕾，花和铃，也取食嫩叶，危害十分严重。据相关统计，我国每年因棉铃虫造成

的棉田损失达 15%~20%，有些地区严重年份则高达 50%以上，甚至绝收。因此，准确了解棉铃虫的生长

规律和主要爆发期，掌握棉铃虫的种群动态性质，能够为农业生产部门的防治提供一定的理论指导。关

于棉铃虫种群预测模型，许多学者运用统计学方法，通过收集某一地区历年来棉铃虫的爆发数据，结合

软件分析影响种群的因素，得到种群预测模型[1]-[4]。例如，周志香[1]等在 2000 年建立了数据库，使用

了灰色代数曲线，多项式回归和逐步回归的统计方法建立了棉铃虫的中、短期预报模型。刘硕[2]在 2014
年探讨了棉铃虫的危害因素，基于 Logistic 回归模型建立了棉铃虫的危害概率模型。 

中国农业科学院吴孔明科研团队和英国兰开斯特大学(Lancaster University)威尔逊教授(Kenneth Wil-
son)科研团队合作研究发现了一种对寄主棉铃虫有利的浓核病毒(HaDNV-1)。该病毒不但使棉铃虫幼虫更

健康，还可提高其对生物杀虫剂的抗性水平。相关研究成果于 2014 年发表于著名国际病理学专业期刊《公

共科学图书馆：病原体(PLoS Pathogens)》上[5]。研究结果表明，棉铃虫感染该病毒后，幼虫和蛹的发育

进度加快，成虫繁殖能力增强，对棉铃虫核型多角体病毒和 Bt 毒素的抗性提高。2008~2012 年对不同地

区棉铃虫自然种群的取样检测结果显示，野生棉铃虫的 HaDNV-1 平均感染率接近 80% [6]。 
转 Bt 基因抗虫作物和生物农药(棉铃虫核型多角体病毒等)是控制棉铃虫发生危害的主要手段。

HaDNV-1 帮助棉铃虫发育得更健康，并提升其对 Bt 作物与生物杀虫剂的抗性，表明了自然生态系统物

种关系的复杂性和生物防治方法遇到的挑战。该项研究成果是科学界对昆虫－病毒关系的新认知，对深

入揭示农业生态系统物种关系协同进化机制，发展害虫防治新理论和新方法有重要科学意义[6]。 
文献[5]的实验数据表明，病毒 HaDNV-1 进行垂直传播时，存在一种特殊的机制－雌性传播优势：

即感染了病毒的雌性棉铃虫，后代全都是与生俱来携带病毒的棉铃虫。假设用 Fx 和 Mx 分别代表感染病

毒的雌性棉铃虫和雄性棉铃虫， Fy 和 My 分别代表正常(无感染病毒)的雌性棉铃虫和雄性棉铃虫，那么

HaDNV-1 在棉铃虫种群中的垂直传播机制如表 1 所示。这种“雌性传播优势”有可能会使得 HaDNV-1
短时期内在棉铃虫种群内大面积爆发，从而使得对于感染病毒棉铃虫的防治越来越困难。 

关于病毒在棉铃虫种群中传播的相关研究还可参考[7]-[10]等。例如，2005 年 Zhou [9]等通过实验和

野外收集数据，分析了 HaSNPV-WT 和 HaSNPV-AaIT 在棉铃虫种群中的水平和垂直传播动态，得到了

影响病毒传播速率的因素。2006 年 Sun [10]等则建立一个综合模型模拟棉铃虫种群某一阶段的病毒流行 



陈淑庭，郭志明 
 

 
244 

Table 1. The vertical transmission of HaDNV-1 
表 1. HaDNV-1 垂直传播 

子代类型 Mx  My  

Fx  Fx 、 Mx  Fx 、 Mx  

Fy  Fx 、 Mx 、 Fy 、 My  Fy 、 My  

 

动态并分析其生物防治方案。 
本文主要研究浓核病毒 HaDNV-1 在棉铃虫种群中的传播情况。在第一节中根据感染病毒的棉铃虫和

正常棉铃虫的生长，发育以及繁殖特性，建立棉铃虫种群竞争的基础模型。在第二节中将研究第一节所

建立的基础模型，应用常微分方程稳定性理论，通过分析基础模型平衡解的性态，得出 HaDNV-1 在棉铃

虫种群中大范围传播而使得正常棉铃虫最终灭绝。第三节将根据文献[5]中观察得到的实际情况，考虑当

感染 HaDNV-1 对棉铃虫造成一定危害时，对基础模型进行适当修正，得到使感染棉铃虫最终灭绝的条件

以及两种棉铃虫稳定共存的条件。 

2. 基础模型 
文献[5]指出 HaDNV-1 水平传播时需要接触浓度较高的 HaDNV-1 溶液，即在棉铃虫种群内 HaDNV-1

实现水平传播的几率很小，因此可以忽略水平传播的影响，只考虑垂直传播的情形。令 1 2 3 4, , ,α α α α 分别

表示 F Mx x+ ， F Mx y+ ， M Fx y+ ， M Fy y+ 这四种交配方式后代的出生率， 1γ 表示 M Fx y+ 交配生出的后

代为 x 型(遗传了 HaDNV-1 病毒)的比例，则 M Fx y+ 交配生出的后代为 y 型的比例为 11 γ− 。令 31 32,ρ ρ 分

别表示交配方式 M Fx y+ 下， x 型后代雌性( F )所占的比例和 y 型后代雌性( F )所占的比例。 1 2 4, ,ρ ρ ρ 分

别为 F Mx x+ ， F Mx y+ ， M Fy y+ 交配生出的后代中雌性( F )所占的比例。根据随机交配的原则[11]，单

个感染型雌性棉铃虫 Fx 与感染型雄性棉铃虫 Mx 交配的概率等于单个正常雌性棉铃虫 Fy 与感染型雄性棉

铃虫 Mx 交配的概率，都是 ( )M M Mx x y+ ；单个感染型雌性棉铃虫 Fx 与正常雄性棉铃虫 My 交配的概率等

于单个正常雌性棉铃虫 Fy 与正常雄性棉铃虫 My 交配的概率，均为 ( )M M My x y+ 。记 M Fx x y= + ，

M Fy y y= + ，我们建立如下棉铃虫种群模型： 

( )

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

31 1 31 1 2 2
11 11

31 1 31 1 2 2
11 11

32 1 34 4
22 22

d
,

d
11 1d

,
d

1d
,

d

d
d

MF M M
F F F F F

M M M M M M

MM MM
F F F M M

M M M M M M

MF M
F F F F

M M M M

M
F

xx x yx x y k x x y d x
t x y x y x y

xx yx x x y k x x y d x
t x y x y x y

xy yy y k y x y d y
t x y x y

y y
t

ρ γ αρ α ρ α

ρ γ αρ α ρ α

ρ γ αρ α

= + + − + −
+ + +

−− −
= + + − + −

+ + +

−
= + − + −

+ +

=
( ) ( )( ) ( )32 1 34 4

22 22

1 11
,MM

F M M
M M M M

xy
y k y x y d y

x y x y
ρ γ αρ α












− −−
+ − + − + +

      (2.1) 

其中 11k 和 22k 表示由密度制约和竞争引起的死亡率， 11d 和 22d 代表自然死亡率。由于性别染色体的随机

搭配，不妨设雌性和雄性的比例为 1:1，即
1
2F Mx x x= = ，

1
2F My y y= = ，并且 1 2 4 31 32ρ ρ ρ ρ ρ= = = = 。

因此把系统(2.1)的第一个方程和第二个方程相加，第三个方程和第四个方程相加则变为： 

( )

( ) ( )

3 11 2
11 11

3 14
22 22

d 1 1 1 ,
d 2 2 2

1d 1 1
d 2 2

yx yx x k x y d
t x y x y x y

xyy y k x y d
t x y x y

α γα α

α γα

  
= + + − + −  + + + 


 − = + − + −   + + 

                   (2.2) 
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系统(2.2)可改写成如下形式： 

( )

( )

1 2
1 1

3 4
2 2

d ,
d

d ,
d

a x a yx x k x y d
t x y

a x a yy y k x y d
t x y

  +
= − + −  +  


 + = − + −  + 

                          (2.3) 

其中 ( ) ( )1 1 2 2 1 3 3 1 3 4 4 1 11 2 22
1 1 1 1, , 1 , , , ,
2 2 2 2

a a a a k k k kα α γ α γ α α= = + = − = = = 1 11 2 22,d d d d= = 。 

一般来说，棉铃虫的出生率与母体的体质相关。因此，在四种出生率中可假设 1 2α α= ， 3 4α α= 。

由于感染病毒的棉铃虫比正常型棉铃虫具有更强的繁殖能力，从而有 1 3α α> 。实验表明 10 1γ< <  [5]。
因此有 2 1 4 3a a a a> > > 。因为感染棉铃虫比正常棉铃虫寿命更长，即在同等环境下，感染棉铃虫的自然

死亡率更小，即 2 1d d> 。此外，HaDNV-1 帮助棉铃虫发育得更健康，并提升其对 Bt 作物与生物杀虫剂

的抗性，说明感染棉铃虫对环境的适应度更大，即环境对于感染棉铃虫的威胁更小，故有 2 1k k> 。由此

建立了关于感染棉铃虫和正常棉铃虫的种群竞争基础模型。 

3. 系统(2.3)平衡点的稳定性 

由于系统(2.3)在原点处没有定义，为了解原点及其附近邻域内解的性质，将系统(2.3)修正为： 

( )

( )

1

2

d , ,
d
d , ,
d

x f x y
t
y f x y
t

 =

 =


                                (3.1) 

其中 

( )
( ) ( ) ( )

( ) ( )

( )
( ) ( ) ( )

( ) ( )

1 2
1 1

1

3 4
2 2

2

, , 0,0 ,
,

0, , 0,0 ,

, , 0,0 ,
,

0, , 0,0

a x a yx k x y d x y
x yf x y

x y

a x a y
y k x y d x y

x yf x y
x y

  +
− + − ≠  +=  

 =
  +

− + − ≠  +=  
 =

 

显然， ( )0,0 是系统(3.1)的一个平衡点。由生物学意义，只需要考虑 0, 0x y≥ ≥ 的情况。由 

2 1 4 3a a a a> > > ，有 

( )( )

( )( )

2 1 1

4 2 2

d ,
d
d
d

x x a d k x y
t
y y a d k x y
t

 ≤ − − +

 ≤ − − +


 

显然，如果 2 1 0a d− < 且 4 2 0a d− < ，那么
d d0, 0
d d
x y
t t
≤ ≤ ，易得如下结论： 

定理 3.1：若 2 1 0a d− < ， 4 2 0a d− < ，则系统(3.1)的平衡点 ( )0,0 在 ( ){ }, : 0, 0X x y x y= ≥ ≥ 是全局稳

定的。 
由系统(3.1)，可以得到两个边界平衡点 ( )1 100,E y= 和 ( )2 20 ,0E x 。如果 4 2 0a d− > ，则系统(3.1)有边

界平衡点 ( )1 100,E y= ，其中 
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4 2
10

2

a dy
k
−

= 。 

如果 1 1 0a d− > ，则系统(3.1)有边界平衡点 ( )2 20 ,0E x ，其中 

1 1
20

1

a dx
k
−

= 。 

下面讨论 1E 和 2E 的稳定性。为此计算系统(3.1)的雅可比矩阵， 

( )
( ) ( )

( )
( )
( ) ( )

( )

22 2
2 11 2 1

1 1 12 2

2 2 2
3 4 3 4 4

2 2 22 2

2
2

2
2

a a xa x a y a xy k x y d k x
x y x y

J
a a y a x a y a xy

k y k x y d
x y x y

 −+ +
− + − − 

+ + 
=  

− + + − − + −  + + 

。 

因此， 1E 的特征方程为 

( ) ( )
1 2 1 1 10 4 2 ,EI J a d k y a dλ λ λ   − = − − − + −    

这时 ( )1 4 2 0a dλ = − − < 。考虑上述特征方程的另一个根 2 2 1 1 10a d k yλ = − − 。由模型系数的关系知 

2 1 4 2
2 2 1 1 10 1

1 2

0
a d a da d k y k

k k
λ

 − −
= − − = − > 

 
。 

因此， 1E 是一个鞍点。同样，可以得到 2E 的特征方程如下： 

( ) ( )
2 3 2 2 20 1 1EI J a d k x a dλ λ λ   − = − − − + −   。 

该方程的一个特征根为 1 1 0d a− < ，其另一个根为 

3 2 1 1
3 2 2 20 2

2 1

0
a d a da d k x k

k k
 − −

− − = − < 
 

。

 
故 2E 是稳定的结点。 
接下来考虑正平衡点的存在性。令 

( )

( )

1 2
1 1

3 4
2 2

0,

0

a x a y k x y d
x y

a x a y
k x y d

x y

+
− + − =

+
+

− + − =
+

 

于是有 

( ) ( ) ( )2 3 41 2 1 2

1 1 2 2

a x a ya x a y d dx y x y x y
k k k k

++
− + = + = − + 。 

把上面等式两端进行化简可以得到， 

( ) ( )
( ) ( )

1 3 2 2 1 1

2 2 1 1 4 2

k a d k a d
y x

k a d k a d
− − −

=
− − −

。 

由于 

( ) ( ) ( ) ( )1 3 2 2 1 1 2 2 1 1 4 2, ,k a d k a d k a d k a d− < − − > −  
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故 0y < 。即系统(3.1)不存在正平衡点。 
由上面的讨论我们得到如下定理： 
定理 3.2：(i) 当 4 2 0a d− > 时，系统(3.1)存在边界平衡点 ( )1 100,E y ，且 1E 是一个鞍点； 

(ii) 当 1 1 0a d− > 时，系统(3.1)存在边界平衡点 ( )2 20 ,0E x ，且 2E 是一个局部渐近稳定的结点； 

(iii) 系统(3.1)不存在正平衡点。 
注：由定理 3.2 可知，感染型棉铃虫在竞争中是占优势的，极容易使得病毒 HaDNV-1 在棉铃虫种群

中快速地传播开来。这显然得益于它良好的生长发育能力，对 Bt 作物和杀虫剂的抗性以及病毒 HaDNV-1
的雌性传播优势机制。2008~2012 年对不同地区棉铃虫自然种群的取样检测结果显示，野生棉铃虫的

HaDNV-1 平均感染率接近 80% [6]，说明 HaDNV-1 在棉铃虫种群内大范围传播，这与我们所建立的模型

是相吻合的。 
接下来证明系统(3.1)的有界性。 
定理 3.3：系统(3.1)带非负初值的解最终一致有界。 
证明：显然， ( ){ }, : 0, 0X x y x y= ≥ ≥ 是系统(3.1)的正不变集。令 

V x y= + 。 

则 

( ) ( )( ) ( )

( ) ( ) ( )

( )

2 2
1 2 3 4

1 2 1 2

2
22

1 1

2 1 1

d d d
d d d
V x y
t t t

a x a a xy a y
k x k y x y d x d y

x y

a x y
k x y d x y

x y
a d k V V

= +

+ + +
= − + + − +

+

+
≤ − + − +

+

= − −

 

因此，对足够大的 t ，有 

2 1

1

1
a dV

k
−

< +  

故系统(3.1)带非负初值的解最终一致有界，证毕。 
从定理 3.2 和定理 3.3 可知，当 4 2 0a d− > 和 1 1 0a d− > 同时满足，系统(3.1)只存在三个平衡点 ( )0,0 ，

1E 和 2E ，且 ( )0,0 是不稳定的结点， 1E 为鞍点， 2E 为稳定的结点。又由系统(3.1)最终一致有界可知，在

( ){ }, : 0, 0x y x y> ≥ 的解最终都趋于 2E 。 

如果仅大量地采用转 Bt 基因抗虫作物和生物农药(棉铃虫核型多角体病毒)进行棉铃虫防治，由于感

染型棉铃虫对 Bt 毒素和棉铃虫核型多角体病毒具有抗性而不会造成数量的大幅度减少，正常棉铃虫则在

这两种防治措施下使得出生率减小而死亡率增大，最终会导致整个棉铃虫种群都携带 HaDNV-1，从而这

两种防治措施都会失效。 

4. 考虑 HaDNV-1 危害的模型 

文献[5]指出，2008-2012 年研究人员对若干个地区的野外棉铃虫种群进行了抽样检测，得到连续五

年 HaDNV-1 的感染率：2008 年为 87.1%，2009 年为 81.2%，2010 年为 76.8%，2011 年为 68%，2012 年

为 67%。数据显示尽管 HaDNV-1 感染率较高，但呈稳定下降的趋势，这说明 HaDNV-1 感染对棉铃虫可

能存在一些不确定的代价。一些未知的竞争因素，种群密度，微生物干扰等都有可能成为这种不确定代
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价的原因。一种可能的情况是感染 HaDNV-1 的棉铃虫一开始并不会出现不利于自身生长发育的情况，但

在垂直传播了若干代后病毒的危害逐渐显现，而使后代感染 HaDNV-1 的棉铃虫付出一定的代价。 
考虑 HaDNV-1 的危害在棉铃虫成虫期出现，造成棉铃虫成虫的死亡率增加。假设感染型棉铃虫成虫

死亡率增加了 ( )0ε ε > ，那么系统(2.3)变为 

( )

( )

1 2
1 1

3 4
2 2

d ,
d

d
d

a x a yx x k x y d
t x y

a x a yy y k x y d
t x y

ε
  +

= − + − −  +  


 + = − + −  + 

                         (4.1) 

显然，当 4 2 0a d− > 时 ( )1 100,E y 仍是系统(4.1)的一个平衡点。当 1 1 0a d ε− − > 时，存在平衡点

( )2 20 ,0E x ，其中 

1 1
0

1
2

a
k

x d ε− −
= 。 

1E 的特征方程为 

( ) ( )
1 2 1 1 10 4 2 ,EI J a d k y a dλ λ ε λ   − = − − − − + −    

因此， 

2 1 4 2
2 1 1 10 1

1 2

0 0
a d a da d k y k

k k
ε ε

 − −
− − − < ⇔ > − > 

 
 

同样，可以算出 2E 的特征方程为 

( ) ( )
2 203 2 2 1 1 ,EI J a d k a dxλ λ λ ε   − = − − − + − −    

则 

3 21 1
3 2 2 1

2
20

1

0 0
a da da d k k

k k
x ε

 −−
− − < ⇔ < < − 

 
 

定理 4.1：(i) 假设 4 2 0a d− > 。若 2 1 4 2
1

1 2

a d a dk
k k

ε
 − −

> − 
 

，则 ( )1 100,E y 是局部渐近稳定的； 

(ii) 假设 1 1 0a d ε− − > 。若 3 21 1
1

1 2

a da dk
k k

ε
 −−

< − 
 

，则 ( )2 20 ,0E x 是局部渐近稳定的。 

下面讨论正平衡点的存在性和稳定性。类似于系统(3.1)计算正平衡点的方法，可以得到 

( ) ( )
( ) ( )

1 3 2 2 1 1

2 2 1 1 4 2

k a d k a d
y x

k a d k a d
ε

ε
− − − −

=
− − − −

 

记 

( ) ( )
( ) ( )

1 3 2 2 1 1

2 2 1 1 4 2

k a d k a d
A

k a d k a d
ε

ε
− − − −

=
− − − −

 

解得 

( ) ( )
( )

1 1 2 1*
2

1 1

a d a d A
x

k A

ε ε− − + − −
=

+
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为保持 *y 的正性，要求 0A > ，即 

( ) ( )
3 2 3 21 1 1 1

2 1 2 1

2 1 4 2 2 1 4 2

1 2 1 2

1 :  2 :  

a d a da d a d
k k k k

H H
a d a d a d a d

k k k k

ε ε

ε ε

− −− − − − 
< > 

 
 − − − − − − < >
  

 或  

(H1)成立等价于 

( )

3 22 1 4 2 1 1

1 2 1 2

3 22 1 4 2 1 1
1 1

1 2 1 2

,

3 :
,

a da d a d a d
k k k k

H
a da d a d a dk k

k k k k
ε

−− − −
− < −


     −− − − ∈ − −          

 

而(H2)成立等价于 

( )

3 21 1 2 1 4 2

1 2 1 2

3 21 1 2 1 4 2
1 1

1 2 1 2

,

4 :
,

a da d a d a d
k k k k

H
a da d a d a dk k

k k k k
ε

−− − − − < −

     −− − − ∈ − −          

 

由于 

3 2 4 31 1 2 1 4 2 2 1

1 2 1 2 2 1

,
a d a aa d a d a d a a

k k k k k k
 − −− − − −

− − − = − 
   

由模型的系数关系知 2 1 1 3 4 3
1
2

a a a aγ α− = = − 。又 1 2k k< ，故 

3 21 1 2 1 4 2

1 2 1 2

a da d a d a d
k k k k

−− − −
− < −                            (4.2) 

因此(H3)不成立。由(H4)可知，当 

3 21 1 2 1 4 2
1 1

1 2 1 2

,
a da d a d a dk k

k k k k
ε

    −− − −
∈ − −           

时，系统(4.1)存在唯一的正平衡点 ( )* * *,E x y ，其中 * *y Ax= 。 

下面讨论 *E 的稳定性。根据雅可比矩阵得到 *E 的特征方程为 
2

1 2 0,C Cλ λ− + =  

其中 

( )( )
( )

( ) ( )*
1 2 1 2 2 1 2 3 4 1

1 22

1

, ,
11

P P k k x P P k P P k
C C

k

A A A

AA

− + +  − + − = =
++

 

1 1 1 2 2 1, ,P a d P a dε ε= − − = − − 3 3 2 4 4 2,P a d P a d= − = − 。 

显然， 1 0C < ；又由(4.2)知 2 0C > 。因此特征方程的根均具有负实部。故可得以下结论： 
定理 4.2：若 
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3 21 1 2 1 4 2
1 1

1 2 1 2

,
a da d a d a dk k

k k k k
ε

    −− − −
∈ − −           

满足，则系统(4.1)存在唯一的正平衡点 ( )* * *,E x y ，且 *E 是稳定的结点。 

根据定理 4.1 和定理 4.2，系统(4.1)平衡解的性态如表 2 所示。 
从表 2 可以看出，若 HaDNV-1 的危害使得感染型棉铃虫成虫的死亡率增加，会使得 HaDNV-1 在棉

铃虫种群中的传播情况发生变化。当感染棉铃虫成虫的死亡率增加量属于 
*

3 21 1 2 1 4 2
1 1

1 2 1 2

,
a da d a d a dE k k

k k k k
    −− − −

− −         
时，感染 HaDNV-1 的棉铃虫数量比例会逐渐下降，使得

两种棉铃虫达到一个平衡。当感染棉铃虫成虫的死亡率增加量属于 2 1 4 2
1

1 2

,
a d a dk

k k
  − −

− ∞     
时，感染棉

铃虫会最终灭绝。 
考虑 HaDNV-1 的危害在棉铃虫幼虫期出现，造成感染 HaDNV-1 棉铃虫幼虫死亡率增加。假设感染

棉铃虫幼虫和正常棉铃虫幼虫的死亡率分别为 3d 和 4d 。由于 HaDNV-1 的危害，有 3 4d d> 。令τ 表示棉

铃虫从出生成长到成虫所需要的时间，那么感染棉铃虫和正常棉铃虫从幼虫成长到成虫的存活率分别为
3e d τ− 和 4e d τ− 。因此，考虑如下棉铃虫成虫增长模型： 

( ) ( ) ( )
( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )
( ) ( ) ( )

3

4

1 2
1 1

3 4
2 2

d e ,
d

d e
d

d

d

a x t a y tx x t k x x y d x
t x t y t

a x t a y ty y t k y x y d y
t x t y t

τ

τ

τ τ
τ

τ τ

τ τ
τ

τ τ

−

−

 − + −
= − − + −

− + −


− + − = − − + − − + −

                (4.3) 

类似于系统(3.1)在 ( )0,0 处补充定义，显然 ( )0,0 始终是平衡点。容易算得系统(4.3)的平衡点。当

4
4 2e 0da dτ− − > 时，存在平衡点 ( )1 110,G y ，其中 

4
4 2

11
2

e da dy
k

τ− −
= 。 

当 3
1 1e 0da dτ− − > 时，存在平衡点 ( )2 21,0G x ，其中 

3
1 1

21
1

e da dx
k

τ− −
= 。 

下面讨论 1G 和 2G 的稳定性。在 1G 处的特征方程为 

( ) ( )3 4
1 11 1 2 2 11 2 4e e 2 e e 0d dk y d a k y d aτ τλτ λτλ λ− −− −   − − − + − − − + =   。 

 
Table 2. The type of equilibria of system (4.1)  
表 2. 系统(4.1)平衡点的类型 

ε  平衡点 

3 21 1
1

1 2

0, a da dk
k k

  −−
 −     

 1E 为鞍点， 2E 为稳定的结点 

3 21 1 2 1 4 2
1 1

1 2 1 2

,a da d a d a dk k
k k k k

    −− − −
 − −           

 1E ， 2E 为鞍点， *E 为稳定的结点 

2 1 4 2
1

1 2

,a d a dk
k k

  − −
 − ∞     

 1E 为稳定的结点， 2E 为鞍点 
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根据文献[12]的定理 4.7，可知 

4
2 11 2 42 e edk y d a τ λτλ − −= − − +  

的根均具有负实部。考虑方程 

3
1 11 1 2e edk y d a τ λτλ − −= − − +  

把 11y 代入可知，上式的根均具有负实部的充分条件是
3 4

2 1 4 2

1 2

e ed da d a d
k k

τ τ− −− −
< 。 

在 2G 处的特征方程为 

( ) ( )3 4
1 21 1 1 2 21 2 32 e e e e 0d dk x d a k x d aτ τλτ λτλ λ− −− −   − − − + − − − + =    

上式的根均具有负实部的充分条件是
4 3

3 2 1 1

2 1

e ed da d a d
k k

τ τ− −− −
< 。 

定理 4.3：(i) 假设 4
4 2e 0da dτ− − > 。若 

3 4
2 1 4 2

1 2

e ed da d a d
k k

τ τ− −− −
< ， 

则 ( )1 110,G y 局部渐近稳定； 

(ii) 假设 3
1 1e 0da dτ− − > 。若 

4 3
3 2 1 1

2 1

e ed da d a d
k k

τ τ− −− −
< ， 

则 ( )2 21,0G x 局部渐近稳定。 

下面分析系统(4.3)正平衡点的存在性。令 

( )

( )

3

4

1 2
1 1

3 4
2 2

e 0,

e 0

d

d

a x a y k x y d
x y

a x a y
k x y d

x y

τ

τ

−

−

+
− + − =

+
+

− + − =
+

 
可以算得， 

( ) ( )
( ) ( )

34

3 4

1 3 2 2 1 1 *

2 2 1 1 4 2

e e

e e

dd

d d

k a d k a d
y x A x

k a d k a d

ττ

τ τ

−−

− −

− − −
=

− − −
  

* 0A > 等价于 

( ) ( )

4 43 3

3 34 4

3 2 3 21 1 1 1

2 1 2 1

2 1 4 2 2 1 4 2

1 2 1 2

e ee e

5 :  6 :  
e e e e

d dd d

d dd d

a d a da d a d
k k k k

H H
a d a d a d a d

k k k k

τ ττ τ

τ ττ τ

− −− −

− −− −

 − −− −
< > 

 
 

− − − − < >  

 或  

把 *y A x= 代入系统(4.3)可得， 

( ) ( )
( )

3 3 *
1 1 2 1* * * *

2*
1

e e
,

1

d da d a d A
x y A x

k A

τ τ− −− + −
= =

+  
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由(H5)有 
4 3 34

3 1 2 1 4 2

2 1 2 1 2 1

e e e ed d dda a d d a a
k k k k k k

τ τ ττ− − −−

− < − < −  

又 2 1 4 3a a a a− = − ，因此 

( )4 3 34
3 43 1 4 2 2

2 1 2 1 1

e e e e
e

d d dd
d da a a a k

k k k k k

τ τ ττ
τ

− − −−
−− < − ⇔ >  

所以(H5)等价于 

( )

( )3 4

4 3 34

2

1

32 1 1 4 2

2 1 2 1 2 1

e ,

7
e e e e

,

d d

d d dd

k
k

H
ad d a a a

k k k k k k

τ

τ τ ττ

−

− − −−

 >

   − ∈ − −    

 
同理，(H6)等价于 

( )

( )3 4

43 34

2

1

32 1 4 2 1

2 1 2 1 2 1

e ,

8
ee e e

,

d d

dd dd

k
k

H
ad d a a a

k k k k k k

τ

ττ ττ

−

−− −−

 <

   − ∈ − −    

 
定理 4.4：若(H7)和(H8)之一成立，则系统(4.3)存在唯一的正平衡点 ( )* * *,G x y 。 

下面讨论 ( )0,0 ， ( )1 110,G y 和 ( )2 21,0G x 的全局稳定性。 

引理 4.1 [13]：给定方程 

( ) ( ) ( ) ( ) ( )2d
, 0, 0

d
u t

au t bu t cu t u t t
t

τ τ= − − − > − ≤ ≤  

假设 , ,a b c 和τ 均为大于 0 的常数，则有 

(i) 如果 a b> ，则 ( )lim
t

a bu t
c→∞

−
= ； 

(ii) 如果 a b< ，则 ( )lim 0
t

u t
→∞

= 。 

定理 4.5：(i) 假设 4
4 2e da dτ− > 。若 3

2 1e da dτ− < ，则 ( )1 110,G y 全局渐近稳定； 

(ii) 假设 3
1 1e da dτ− > 。若 4

4 2e da dτ− < ，则 ( )2 21,0G x 全局渐近稳定； 

(iii) 若 3
2 1e da dτ− < 和 4

4 2e da dτ− < ，则 ( )0,0 全局渐近稳定。 

证明：令 

( ) ( ) ( ) ( ) ( )3 2
2 1 1

d
e , 0

d
du t

a u t d u t k u t u t
t

τ τ−= − − − >  

当 3
2 1e da dτ− < 时，由引理(4.1)知当 t →∞时， ( ) 0u t → 。由于 

( ) ( ) ( )3 2
2 1 1

d e ,
d

dx a x t d x t k x t
t

τ τ−≤ − − −  

故当 t 足够大时有 x u≤ 。即当 t →∞时， 0x → 。根据渐近自治系统理论，有 

( ) ( ) ( )4 2
4 2 2

d e
d

dy a y t d y t k y t
t

τ τ−= − − −  
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当 4
4 2e da dτ− > 时，由引理(4.1)知当 t →∞时，

4
4 2

2

e da dy
k

τ− −
→ 。因此，当 t →∞，有 ( ) ( )1 11, 0,x y G y→ 。 

(ii)和(iii)同样用引理(4.1)可以证得，证毕。 
定理 4.5 的 (i)表明，当 HaDNV-1 的危害使得感染棉铃虫和正常棉铃虫的幼虫死亡率满足

2 4
3 4

1 2

1 1ln ln
a ad d
d dτ τ

> > > 时，整个棉铃虫种群携带 HaDNV-1 的个体比例会下降，并使得感染棉铃虫最

终会灭亡。 

5. 总结与讨论 

本文主要研究病毒 HaDNV-1 在棉铃虫种群中传播的情形。在第一节中根据感染棉铃虫和正常棉铃虫

的生长发育，繁殖特性和垂直传播的特殊机制，建立起棉铃虫种群竞争模型。第二节主要讨论了棉铃虫

种群竞争模型平衡点的存在性和局部稳定性，得到感染棉铃虫在竞争中占优势的结论，与现实检测结果

相符合。第三节根据现实检测到棉铃虫感染 HaDNV-1 的比例逐年下降，考虑是由于 HaDNV-1 在传播了

若干代后对棉铃虫产生一定危害，分别建立了危害造成感染棉铃虫成虫和幼虫的死亡率增加的模型，并

讨论了使得感染棉铃虫比例下降甚至最终灭绝的成虫死亡率及幼虫死亡率范围。但在考虑危害造成棉铃

虫幼虫死亡率增加的系统(4.3)中，暂时没有得出正平衡点稳定的条件。此外，由于感染 HaDNV-1 的棉铃

虫幼虫和蛹发育的速度比正常棉铃虫快，即从幼虫成长到成虫的时间比正常棉铃虫短，因此可以在系统

(4.3)考虑两个时滞，分别表示感染棉铃虫和正常棉铃虫的成长时间，再做进一步的讨论。 
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