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МатематическаяМатематическая
 

популяционнаяпопуляционная
 

экологияэкология
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МоделированиеМоделирование
 

динамикидинамики
 

численностичисленности
 

популяцийпопуляций
 сс

 
неперекрывающимисянеперекрывающимися

 
поколениямипоколениями



 

АналогАналог
 

моделимодели
 

ФерхюльстаФерхюльста
 

ff((xx))
 

==
 

11--kxkx


 

МодельМодель
 

РикераРикера
 

ff((xx))
 

==
 

expexp((--bxbx) ) 


 

ТрехпараметрическаяТрехпараметрическая
 

модельмодель
 

ХасселлаХасселла

 )1(1
n

n
n x

axx




)(1 nnn xfaxx 
ff((хх) ) выбираетсявыбирается

 
тактак, , чтобычтобы

 
выполнялосьвыполнялось

 
ff(0)(0)

 
= 1= 1

a a ––
 

репродуктивныйрепродуктивный
 

потенциалпотенциал
 

популяциипопуляции

Модель Рикера

0

2

4

6

8

0 2 4 6
X n

xn
+1
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ГрафикиГрафики
 

решенийрешений
 

уравненияуравнения
 

xxn+n+11
 

= = ааxxnn
 

(1(1--xxnn
 

))
 припри

 
значенияхзначениях

 
параметрапараметра

 
аа

 
< < 33



 
аа) ) монотонноемонотонное

 
стстрремлениеемление

 
кк

 
равновесиюравновесию



 
бб) ) затухающиезатухающие

 
колебанияколебания

x             а a = 1.95                          

0
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0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0 2 4 6 8 10 12 14

n

x            б a = 2.75   

0.54

0.58

0.62

0.66

0.7

0 5 10 15 20

n
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

 
аа) 2) 2--циклуциклу, , 



 
бб) 4) 4--циклуциклу

ГрафикиГрафики
 

решенийрешений
 

уравненияуравнения
 

xxn+n+11
 

= = ааxxnn
 

(1(1--xxnn
 

)),,
 соответствующиесоответствующие

 
пределпределььнымным

 
цикламциклам

 
              а                 a  =  3.2 

0
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0.6

0.8
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             б              a  =  3.54 
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                 а               a  =  3.82 

0
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0.4

0.6
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                б              a  =  3.95
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ГрафикиГрафики
 

решенийрешений
 

уравненияуравнения
 

xxn+n+11
 

= = ааxxnn
 

(1(1--xxnn
 

)),,
 соответствующиесоответствующие

 
хаотическойхаотической

 
динамикединамике
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БифуркационнаяБифуркационная
 

диаграммадиаграмма
 

моделимодели
)(1 nnn xfxx  f

 
= 1-x

xn

xn
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МатематическаяМатематическая
 

генетикагенетика
 

ии
 

экологияэкология
 ИзменениеИзменение

 
характерахарактера

 
динамикидинамики

 
численностичисленности

 
вв

 
процессепроцессе

 эволюцииэволюции
 

лимитированнойлимитированной
 

популяциипопуляции

 














,)(
)(/)1)(()(

1

1

nnnn

nnnnAannAAnn

xxWx
xWqxWqxWqq

 

22 )1()1()(2)( naannAanAAn qWqqxWqxWW   
 

qn - частоты аллеля А, хn – численность популяции 
WAA Waa WAa - приспособленности генотипов АА, Аа, аа 

 

F-отбор 
)()( xfaxW ii     )(1 nnnn xfxax   

Теорема Фишера 

n1n aa   
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ДинамикаДинамика
 

среднейсредней
 

относительнойотносительной
 

приспособленностиприспособленности
 

(a(an n ) ) 
ии

 
численностичисленности

 
популяциипопуляции

 
((xxnn

 

))
 

припри
 

ff((xx))==expexp((--xx))

xn

an

Biometrical Journal, 1992. Vol. 24, no. 6. P. 531-542
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КонцепцияКонцепция
 

rr--
 

KK--отбораотбора

rrii

 

––
 

мальтузианскиймальтузианский
 

параметрпараметр
 

ii--гого
 

генотипагенотипа
ККii

 

––
 

ресурсныйресурсный
 

параметрпараметр
 

ii--гого
 

генотипагенотипа

))/1(exp()( iii KxrxW 

АттракторАттрактор
 

моделимодели
 

припри
 KKAaAa

 

==
 

0.0.8686, , rrAaAa

 

= = 11..1818, , KKAaAa

 

==
 

0.950.95, , 
rrAaAa

 

= 3.8,= 3.8,
 

KKaaaa

 

=0.57,=0.57,
 

rraaaa

 

=2.8=2.8

Это
 

направление
 

развивалось
 

совместно
 

с
 О.Л.Ждановой, Е.А Павловой

 
(Колбиной)

Генетика, 2005. Том
 

41, № 11. С.1575-1584

Известия
 

вузов. Прикладная
 

нелинейная
 динамика, 2006, т. 14, №1. С. 98-112  

q

x
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ДинамикаДинамика
 

двухвозрастнойдвухвозрастной
 

популяциипопуляции












nnnnnnn

nnnn

yyxvxyxsy
yyxax

),(),(
),(

1

1

x
 

-
 

численность
 

младшего
 

возрастного
 

класса
y

 
-

 
численность

 
старшего

 
возрастного

 
класса, 

составляющего
 

репродуктивную
 

часть
 

популяции
n

 
–

 
номер

 
периода

 
размножения

a(x,y) –
 

рождаемость
s(x,y), v(x,y) –

 
выживаемости

 
неполовозрелых

 и
 

половозрелых
 

особей, соответственно

При
 

a
 

=
 

s =
 

v = 1 и
 

x1

 

=
 

y1

 

=1  эта
 

система
 

уравнений
 

задает
 

две
 

смежные
 последовательности

 
чисел

 
Фибоначчи, которые

 
стремятся

 
к

 
бесконечности

 
и

 аппроксимируются
 

геометрической
 

последовательностью
 

со
 

знаменателем
 φ

 
= (1+√5)/2 ≈

 
1,618
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ПлотностноеПлотностное
 

лимитированиелимитирование
 

рождаемостирождаемости












nnn

nnnn

yvxsy
yxyax

1

1 )exp( 

a -
 

репродуктивный
 

потенциал
 

популяции, 
α, β

 
-

 
коэффициенты, характеризующие

 
уменьшение

 рождаемости
 

с
 

ростом
 

численностей
 

младшего
 

и
 старшего

 
возрастного

 
класса, соответственно

Удобными
 

параметрами
 

для
 

исследования
 

последовательности
 наблюдаемых

 
бифуркаций

 
в

 
данной

 
модели

 
являются

 
величины

b = α/(βs)
 

и
 

r = as
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ДинамическиеДинамические
 

режимырежимы
 

припри
 

b b = 0.2= 0.2
 

ии
 

vv
 

==
 

0.10.1
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ПредварительныеПредварительные
 

выводывыводы


 

НаиболееНаиболее
 

эффективнымиэффективными
 

механизмамимеханизмами
 

регуляциирегуляции
 

ростароста
 

численностичисленности
 являютсяявляются: : уменьшениеуменьшение

 
рождаемостирождаемости

 
сс

 
ростомростом

 
числачисла

 
взрослыхвзрослых

 
особейособей

 
ии

 падениепадение
 

выживаемостивыживаемости
 

приплодаприплода
 

сс
 

увеличениемувеличением
 

егоего
 

численностичисленности. . 


 

ВместеВместе
 

сс
 

темтем, , именноименно
 

такаятакая
 

регуляциярегуляция
 

ростароста
 

численностичисленности
 

припри
 увеличенииувеличении

 
репродуктивногорепродуктивного

 
потенциалапотенциала

 
приводитприводит

 
кк

 
возникновениювозникновению

 колебанийколебаний
 

численностичисленности, , имеющихимеющих
 

весьмавесьма
 

сложнуюсложную
 

временнуювременную
 организациюорганизацию..



 

ЗонаЗона
 

параметрическойпараметрической
 

устойчивостиустойчивости
 

популяциипопуляции
 

можетможет
 

существенносущественно
 увеличитьсяувеличиться, , еслиесли

 
коэффициенткоэффициент

 
выживаемостивыживаемости

 
младшеймладшей

 
возрастнойвозрастной

 группыгруппы
 

будетбудет
 

уменьшатьсяуменьшаться
 

нене
 

толькотолько
 

сс
 

ростомростом
 

численностичисленности
 

приплодаприплода, , 
ноно

 
ещееще

 
ии

 
сс

 
ростомростом

 
численностичисленности

 
половозрелыхполовозрелых

 
особейособей. . ОднакоОднако, , такойтакой

 регуляторныйрегуляторный
 

механизммеханизм
 

оказываетоказывает
 

положительноеположительное
 

влияниевлияние
 

толькотолько
 

припри
 сравнительносравнительно

 
слабомслабом

 
воздействиивоздействии

 
взрослыхвзрослых, , нене

 
превосходящимпревосходящим

 авторегуляторнуюавторегуляторную
 

рольроль
 

молодимолоди..


 

РегуляцияРегуляция
 

выживаемостивыживаемости
 

молодимолоди
 

преимущественнопреимущественно
 

взрослымивзрослыми
 особямиособями

 
оказываетсяоказывается

 
малоэффективнамалоэффективна: : областьобласть

 
устойчивостиустойчивости

 
сильносильно

 сужаетсясужается
 

ии
 

припри
 

выходевыходе
 

изиз
 

неенее
 

популяцияпопуляция
 

испытываетиспытывает
 

колебанияколебания, , 
подобныеподобные

 
биениямбиениям..
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

 

УменьшениеУменьшение
 

выживаемостивыживаемости
 

половозрелыхполовозрелых
 

особейособей
 

сс
 

ростомростом
 численностичисленности

 
популяциипопуляции

 
нене

 
можетможет

 
служитьслужить

 
эффективнымэффективным

 
механизмоммеханизмом

 сдерживаниясдерживания
 

популяционногопопуляционного
 

ростароста, , однакооднако
 

этотэтот
 

типтип
 

регуляциирегуляции
 способенспособен

 
существенносущественно

 
ослабитьослабить

 
интенсивностьинтенсивность

 
ии

 
размахразмах

 популяционныхпопуляционных
 

колебанийколебаний..

ДокладыДоклады
 

академииакадемии
 

наукнаук
 

((разделраздел
 

««ОбщаяОбщая
 

биологиябиология»») 1994. ) 1994. ТТ. 338, . 338, №№
 

2. 2. СС. 282. 282--286; 286; 
2010. 2010. ТТ. 431, . 431, №№ 66..

 
СС. 844. 844––848.848.

ИзвестияИзвестия
 

вузоввузов
 

««ПрикладнаяПрикладная
 

нелинейнаянелинейная
 

динамикадинамика»», 2010. , 2010. ТТ. 18, . 18, №№
 

2, 2, сс.113.113--130.130.
Ecological Ecological ModellingModelling, 2011, Vol. 222. P. 1943, 2011, Vol. 222. P. 1943--1950.1950.

Совместно
 

с
 

Г.П. Неверовой, 
О.Л. Ревуцкой
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ЭволюцияЭволюция
 

предельныепредельные
 

траекторийтраекторий
 двухвозрастнойдвухвозрастной

 
популяциипопуляции

 
c c половойполовой

 
структуройструктурой

a
 

=
 

0,669

a
 

=
 

0,656

a
 

=
 

0,662

a
 

=
 

0,6555
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s = v
 

= 0.5                                                   a = 5.503

s = 0.5   v = 0.9                                                 a = 5.12

Математическое
 

моделирование, 2010. Т. 422, № 11, с. 65–78.
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МодельМодель
 

эволюцииэволюции
 

двухвозрастнойдвухвозрастной
 

популяциипопуляции
xxnn

 

--
 

численностьчисленность
 

молодимолоди
yynn

 

--
 

численностьчисленность
 взрослыхвзрослых

ppnn

 

, , qqnn

 

--
 

частотычастоты
 

аллеляаллеля
 

АА
 вв

 
старшемстаршем

 
ии

 
младшеммладшем

 возрастномвозрастном
 

классеклассе
WWaaaa

 

, , WWAaAa

 

, W, WAAAA

 

--
 приспособленностиприспособленности

 генотиповгенотипов

aan n = W= WAAAA

 

ppnn

 

22+W+WAaAa

 

ppnn

 

(1(1--ppnn

 

))+W+Waaaa

 

((11--ppnn

 

))2 2 ––
 средняясредняя

 
приспособленностьприспособленность

 
  

 
 

































nnn

nnnnn
n

n

nAanAAn
n

nnnn

nnn

vyxx
pvyqxxp

a
pWpWpq

vyxxy
yax

1
1

1
1

1

1

1

1

Совместно
 

с
 

О.Л. Ждановой
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РаспределениеРаспределение
 

численностичисленности
 

младшеймладшей
 

((хх) ) ии
 

старшейстаршей
 

((yy) ) возрастнойвозрастной
 

группыгруппы
 

вв
 предельныхпредельных

 
траекторияхтраекториях

 
моделимодели

 
двухдвух

 
возрастнойвозрастной

 
популяциипопуляции

 
((слеваслева) ) ии

 
трехтрех

 возрастнойвозрастной
 

((справасправа) ) вв
 

зависимостизависимости
 

отот
 

величинывеличины
 

коэффициентакоэффициента
 

аа. . 
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
 

УвеличениеУвеличение
 

продолжительностипродолжительности
 

ии
 

сложностисложности
 

онтогенезаонтогенеза
 

нене
 

увеличиваетувеличивает
 ««вв

 
среднемсреднем»»

 
степеньстепень

 
хаотизациихаотизации

 
популяционнойпопуляционной

 
динамикидинамики. . 

ВВ
 

пользупользу
 

большейбольшей
 

динамическойдинамической
 

устойчивостиустойчивости
 

говоритговорит
 

обнаруженноеобнаруженное
 

вв
 моделяхмоделях

 
многовозрастныхмноговозрастных

 
популяцийпопуляций

 
расширениерасширение

 
областиобласти

 
значенийзначений

 репродуктивногорепродуктивного
 

потенциалапотенциала, , соответствующейсоответствующей
 

стационарнойстационарной
 динамикединамике, , сужениесужение

 
размахаразмаха

 
флуктуацийфлуктуаций

 
численностейчисленностей

 
возрастныхвозрастных

 группгрупп, , аа
 

такжетакже
 

преобладаниепреобладание
 

областейобластей, , вв
 

которыхкоторых
 

аттракторыаттракторы
 

имеютимеют
 оченьочень

 
небольшуюнебольшую

 
степеньстепень

 
хаотизациихаотизации. . 


 

МожноМожно
 

сказатьсказать, , чточто
 

удлинениеудлинение
 

ии
 

усложнениеусложнение
 

онтогенезаонтогенеза, , создаваясоздавая
 потенциальныепотенциальные

 
возможностивозможности

 
длядля

 
увеличенияувеличения

 
хаотизациихаотизации

 
««вв

 
среднемсреднем»», , вв

 конечномконечном
 

итогеитоге
 

оказываетсяоказывается
 

способнымспособным
 

обеспечитьобеспечить
 

««обратныйобратный»»
 

переходпереход
 ««отот

 
хаосахаоса

 
кк

 
порядкупорядку»»

 
ии

 
дажедаже

 
привестипривести

 
кк

 
устойчивымустойчивым

 
динамическимдинамическим

 режимамрежимам..


 
ЭтотЭтот

 
результатрезультат

 
даетдает

 
удивительноудивительно

 
простоепростое

 
объяснениеобъяснение

 
томутому

 
фактуфакту, , чточто

 припри
 

достаточнодостаточно
 

широкомшироком
 

спектреспектре
 

динамическихдинамических
 

режимоврежимов, , теоретическитеоретически
 возможныхвозможных

 
длядля

 
популяцийпопуляций

 
сс

 
возрастнойвозрастной

 
структуройструктурой, , реальнореально

 
найденныенайденные

 периодыпериоды
 

исключительноисключительно
 

узкиеузкие
 

ии
 

многиемногие
 

««дикиедикие»»
 

популяциипопуляции
 демонстрируютдемонстрируют

 
очевидноочевидно

 
стабильнуюстабильную

 
либолибо

 
околооколо--циклическуюциклическую

 динамикудинамику..

Генетика, 2009. Т. 45, №. 9, с. 1277–1286
Журнал

 
общей

 
биологии, 2011. Т. 72, № 3, с.214-228. 
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МоделиМодели  динамикидинамики  реальныхреальных  популяцийпопуляций
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Ecological Modelling, 1994. Vol. 26. P. 41-44.
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Анализ
 

и
 

моделирование
 популяционной

 
динамики

 северного
 

морского
 

котика

Совместно
 

с
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Журнал
 

общей
 

биологии, 1990. 
Т.41, №2. С. 270-278.
Ecological Modelling, 1992. 
Vol. 16. P. 151-172.  
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АнализАнализ
 

динамикидинамики
 

промыслапромысла
 

ии
 результатырезультаты

 
моделированиямоделирования

 величинывеличины
 

заготовокзаготовок
 маньчжурскойманьчжурской

 
белкибелки

Рис.3.
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Ecological Modelling, 1995. Vol. 30. P. 145-156.
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Моделирование
 

динамики
 

популяций
 лососевых

 
рыб


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inikkn

inexax 

Возрастная
 

структура
 

Камчатских
 

популяций
 

лососевых

Вид 1 2 3 4 5 6 7

Кета 0 0 0.649 0.333 0.018 - -

Нерка 0 0 0.044 0.487 0.469 - -

Кижуч 0 0 0.413 0.01 0.553 0.013 0.011

Чавыча 0 0 0 0.126 0.368 0.465 0.041
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наук, 2004. Т. 394, № 4. С. 569-573
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Академии
 

наук. Серия
 

биологическая. 2005, № 5. С. 425-437
Ecological Modelling,

 
2006, v. 198. P. 463-472.
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АнализАнализ
 

ии
 

моделированиемоделирование
 

динамикидинамики
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МоделированиеМоделирование
 динамикидинамики

 
промысловыхпромысловых

 популяцийпопуляций, , обитающихобитающих
 нана

 
территориитерритории

 
ЕАОЕАО

Биологические
 

ресурсы
 

Дальнего
 Востока: комплексный

 
региональный

 проект
 

ДВО
 

РАН. –
 

М.: КМК, 2007. 
С.184–202. Совместно

 
с

 
О.Л. Ревуцкой

 Г.П. Неверовой, 
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РезультатыРезультаты
 

анализаанализа
 

моделеймоделей
 

динамикидинамики
 популяцийпопуляций

 
промысловыхпромысловых

 
видоввидов



 
ВВ

 
отсутствииотсутствии

 
промыслапромысла

 
характерхарактер

 
динамикидинамики

 численностичисленности
 

популяциипопуляции
 

определяетсяопределяется
 

величинойвеличиной
 репродуктивногорепродуктивного

 
потенциалапотенциала

 
ии

 
наличиемналичием

 
ресурсовресурсов

 жизнедеятельностижизнедеятельности
 

((преждепрежде
 

всеговсего
 

кормовыхкормовых
 запасовзапасов). ). 



 
ПриПри

 
небольшомнебольшом

 
ии

 
среднемсреднем

 
репродуктивномрепродуктивном

 потенциалепотенциале
 

колебанияколебания
 

численностичисленности
 

фактическифактически
 отражаютотражают

 
((сс

 
некоторымнекоторым

 
запаздываниемзапаздыванием) ) 

колебанияколебания
 

пищевыхпищевых
 

запасовзапасов. . ТакуюТакую
 

динамикудинамику
 

мымы
 наблюдаемнаблюдаем

 
уу

 
кабанакабана, , изюбряизюбря

 
ии

 
некоторыхнекоторых

 
другихдругих

 копытныхкопытных..
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

 
ПриПри

 
большомбольшом

 
репродуктивномрепродуктивном

 
потенциалепотенциале

 колебанияколебания
 

численностичисленности
 

становятсястановятся
 

резчерезче
 

ии
 определяютсяопределяются, , вв

 
основномосновном, , плотностноплотностно--

 зависимымизависимыми
 

факторамифакторами, , аа
 

колебанияколебания
 

запасовзапасов
 кормакорма

 
играютиграют

 
фоновуюфоновую

 
рольроль. . ТипичныйТипичный

 
примерпример

 белкабелка
 

ии
 

колонокколонок. . 


 
ВедениеВедение

 
промыслапромысла

 
снижаетснижает

 
остротуостроту

 
колебанийколебаний, , 

связаннуюсвязанную
 

сс
 

повышеннойповышенной
 

плотностьюплотностью, , ноно
 сохраняетсохраняет

 
колебанияколебания, , связанныесвязанные

 
сс

 
изменениемизменением

 
вв

 кормовойкормовой
 

базебазе..


 
ППосколькуоскольку

 
интенсивностьинтенсивность

 
промыслапромысла

 
зависитзависит

 
отот

 уровняуровня
 

численностичисленности, , промыселпромысел
 

можетможет
 

каккак
 ««раскачиватьраскачивать»»

 
вынужденныевынужденные

 
колебанияколебания, , тактак

 
ии

 приводитьприводить
 

кк
 

резкомурезкому
 

падениюпадению
 

численностичисленности
 популяциипопуляции

 
вплотьвплоть

 
додо

 
ееее

 
полногополного

 
вырождениявырождения..
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МоделиМодели
 

динамическойдинамической
 пространственнойпространственной

 
самоорганизациисамоорганизации
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Это
 

направление
 

создавалось
 А.В. Тузинкевичем,  Н.П. Громовой
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ДДиаграммаиаграмма
 

потерипотери
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однородногооднородного
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ПространственноеПространственное
 

распределениераспределение
 нана

 
двумерномдвумерном

 
однородномоднородном

 
ареалеареале

a b

c d

Исходное
 распределение

 rα rβ γ 

a 6 6,0 0,950 
b 5 5,2 0,900 
c 5 5,0 0,900 
d 5 5,0 0,875 
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ПространственноеПространственное
 

распределениераспределение
 нана

 
двумерномдвумерном

 
однородномоднородном

 
ареалеареале

 ra  rβ γ 

a 7 7,5 0,9 
b 7 10,0 0,9 

 

D2 D3

D4 D1

 rα r γ 

c 7 9,0 0,98 
d 8 8,2 0,90 

 

а b

c d
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ПространственноеПространственное
 

распределениераспределение
 пойменнойпойменной

 
растительностирастительности
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ППоказанооказано, , чточто
 

интенсивнаяинтенсивная
 

пространственнаяпространственная
 конкуренцияконкуренция

 
заза

 
ресурсыресурсы

 
((преждепрежде

 
всеговсего

 
заза

 
светсвет) ) 

вызываетвызывает
 

процессыпроцессы
 

хаотическойхаотической
 

самоорганизациисамоорганизации
 

ии
 возникновениевозникновение

 
сложносложно

 
структурированныхструктурированных

 неоднородныхнеоднородных
 

((пятнистыхпятнистых) ) пространственныхпространственных
 распределенийраспределений

РезультатыРезультаты
 

анализаанализа
 

моделимодели
 пространственнопространственно--временнойвременной

 
динамикидинамики

D1

Вестник
 

ДВО
 

РАН, 1996, № 6. С. 120-129.
Ecological Modelling, 1990.V.52. P. 207-223;

 2008, Vol. 212. P. 536-544.
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