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1. Íåîãðàíè÷åííûé (íåçàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè)
ðîñò ïîïóëÿöèè

(Density-Independent Population Growth)

Íåçàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè ðîñò – ýòî ïðîñòåéøàÿ ìîäåëü èçìåíåíèÿ
÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè âî âðåìåíè, îñíîâàííàÿ íà  óñòðàíåíèÿ èç ðàñ-
ñìîòðåíèÿ ìíîæåñòâà ôàêòîðîâ, êîòîðûå óñëîæíÿþò ýòîò ïðîöåññ â ïðè-
ðîäå. Òàê, íà äèíàìèêó åñòåñòâåííûõ ïîïóëÿöèé îêàçûâàþò âëèÿíèå äâå
ñîâîêóïíîñòè âçàèìîäåéñòâóþùèõ ïðîöåññîâ: ðîæäàåìîñòü è èììèãðàöèÿ
óâåëè÷èâàþò ÷èñëî îñîáåé â ïîïóëÿöèè, òîãäà êàê ñìåðòíîñòü è ýìèãðàöèÿ
óìåíüøàþò åãî. Äëÿ òîãî, ÷òîáû óïðîñòèòü ñèòóàöèþ, ïðåäïîëîæèì, ÷òî:
(1) ïðîöåññû èììèãðàöèè è ýìèãðàöèè óðàâíîâåøèâàþò äðóã äðóãà òàê, ÷òî
ëèøü ðîæäåíèå è ãèáåëü îñîáåé âëèÿþò íà ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè; (2) âñå
îñîáè èäåíòè÷íû äðóã äðóãó, â îñîáåííîñòè â îòíîøåíèè èõ ñïîñîáíîñòè
ê ðàçìíîæåíèþ è âåðîÿòíîñòè ãèáåëè; (3) ïîïóëÿöèÿ ñîñòîèò ëèøü èç
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê, ò.å. ìû ìîæåì èãíîðèðîâàòü âñå ñëîæíîñòè,
ñâÿçàííûå ñ îáîåïîëûì ðàçìíîæåíèåì, è (4) ðåñóðñû ñðåäû áåñêîíå÷íû
è ïîýòîìó òîëüêî âðîæäåííûå ñïîñîáíîñòè îñîáåé ê ðàçìíîæåíèþ è èõ
ñìåðòíîñòü âëèÿþò íà âåëè÷èíó ïîïóëÿöèè. Ýòè ïðåäïîëîæåíèÿ ïîçâîëÿ-
þò ïîñòðîèòü óïðîùåííóþ ìîäåëü ðîñòà ïîïóëÿöèè. Ïðåäñòàâëÿåòñÿ
î÷åíü ïîëåçíûì ïðîàíàëèçèðîâàòü ïîäîáíóþ ìîäåëü â äâóõ âàðèàíòàõ
â ñîîòâåòñòâèè ñ äâóìÿ îñíîâíûìè òèïàìè æèçíåííûõ öèêëîâ îðãàíèçìîâ
â ïðèðîäå.

Ãåîìåòðè÷åñêèé ðîñò ïîïóëÿöèè ñ äèñêðåòíûìè ïîêîëåíèÿìè
(Geometric Growth with Discrete Generations)

Ïîäîáíàÿ ìîäåëü ïðèãîäíà äëÿ îïèñàíèÿ ðîñòà ïîïóëÿöèé ìíîæåñòâà
âèäîâ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî ñåçîííîå ðàçìíîæå-
íèå. Îñîáè â òàêîé ïîïóëÿöèè ïðåäñòàâëåíû ðÿäîì êîãîðò, âñå ÷ëåíû
êîòîðûõ íàõîäÿòñÿ íà îäíîé è òîé æå îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòàäèè. Ïðåäïîëî-
æèì äàëåå, ÷òî êàæäûé âðåìåííîé èíòåðâàë (íàïðèìåð, ãîä) íà÷èíàåòñÿ
ñ ïîÿâëåíèÿ íîâîðîæäåííûõ íîâîé êîãîðòû è ÷òî, åñëè îíè ïðîæèâóò
äîñòàòî÷íî äîëãî, òî ïðîèçâåäóò íà ñâåò íîâóþ êîãîðòó ïîòîìêîâ â íà÷àëå
ñëåäóþùåãî âðåìåííËãî èíòåðâàëà. Ðîäèòåëè ìîãóò âñå ïîãèáàòü äî
íà÷àëà ðàçìíîæåíèÿ ñâîèõ ïîòîìêîâ (êàê ó îäíîëåòíèõ ðàñòåíèé è
ìíîæåñòâà áåñïîçâîíî÷íûõ), èëè æå íåêîòîðûå èç íèõ ìîãóò âûæèâàòü è
ïîâòîðíî ðàçìíîæàòüñÿ òàê, ÷òî âîçíèêàåò ÷àñòè÷íîå ïåðåêðûâàíèå
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ïîêîëåíèé (êàê ó ìíîãèõ ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ). Â îáîèõ ñëó÷àÿõ
ìîëîäíÿê ïîÿâëÿåòñÿ ïî÷òè ñèíõðîííî ãðóïïàìè, ðàçäåëåííûìè ÷åòêèìè
èíòåðâàëàìè. Ïîäîáíûé äèñêðåòíûé ðîñò ïîïóëÿöèè ëó÷øå âñåãî
îïèñûâàåò ñëåäóþùåå êîíå÷íîå ðàçíîñòíîå óðàâíåíèå:

Nt+1 = pNt + pbNt = (p + pb)Nt

ãäå Nt –  âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè â ìîìåíò t; b – ðîæäàåìîñòü íà 1 ñàìêó íà
1 èíòåðâàë; p – âåðîÿòíîñòü âûæèâàíèÿ îñîáè çà 1 èíòåðâàë.

Îïðåäåëèì âûðàæåíèå (p + pb) êàê íîâûé ïàðàìåòð 8, îòðàæàþùèé
ñîâîêóïíûé ýôôåêò ðîæäàåìîñòè è ñìåðòíîñòè è ïîçâîëÿþùèé ðàññ÷è-
òàòü ñóììó ÷èñëà âûæèâøèõ çà èíòåðâàë îñîáåé è èõ ïîòîìñòâà. Òîãäà:

Nt = 8Nt-1 = 8(8Nt-2) = 8t N0

Ïàðàìåòð  8  –  ýòî êîýôôèöèåíò ãåîìåòðè÷åñêîãî ðîñòà (geometric
growth rate), ò.å. ìåðà èçìåíåíèÿ âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè â òå÷åíèå äèñêðåò-
íîãî ïðîìåæóòêà âðåìåíè t. Åñëè 8 = 1, îñîáè â ïîïóëÿöèè ëèøü çàìåùà-
þò äðóã äðóãà, è ðàçìåðû åå íå èçìåíÿþòñÿ. Åñëè 8 < 1, ïîïóëÿöèÿ áóäåò
óìåíüøàòüñÿ äî ïîëíîãî âûìèðàíèÿ, à åñëè 8 > 1, îíà áóäåò ðàñòè. Äî òåõ
ïîð, ïîêà 8 îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé, ìû ìîæåì ïðåäñêàçàòü âåëè÷èíó ïîïó-
ëÿöèè â ëþáîé ïîñëåäóþùèé ìîìåíò, çíàÿ ïåðâîíà÷àëüíóþ ÷èñëåííîñòü
îñîáåé (N0) è êîýôôèöèåíò ðîñòà (8) è èñïîëüçóÿ ñëåäóþùåå óðàâíåíèå:

Nt =  8t N0 (1)

Äèñêðåòíûé è íåçàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè ðîñò ïîïóëÿöèè ñîâåðøåííî
àíàëîãè÷åí óâåëè÷åíèþ ðàçìåðà áàíêîâñêîãî âêëàäà, ãäå N0 – ýòî ïåð-
âîíà÷àëüíûé âêëàä, 8 – ïðîöåíò ïðèðîñòà è t – èíòåðâàë, çà êîòîðûé íà÷è-
ñëÿåòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèé ïðîöåíò. Ðîñò ïîïóëÿöèè, êàê è âêëàäà â áàíêå,
ìîæåò áûòü èçîáðàæåí íà ãðàôèêå â âèäå ñòóïåí÷àòîé ëèíèè, êàæäàÿ ñòó-
ïåíüêà â êîòîðîé ñîîòâåòñòâóåò âåëè÷èíå âðåìåííËãî èíòåðâàëà. Â áèî-
ëîãè÷åñêîì êîíòåêñòå íàèáîëåå ðàçóìíî èñïîëüçîâàòü â êà÷åñòâå
èíòåðâàëîâ äëÿ îïèñàíèÿ ãåîìåòðè÷åñêîãî ðîñòà ïðîäîëæèòåëüíîñòü
îäíîãî ïîêîëåíèÿ. Â ýòîì ñëó÷àå çíà÷åíèå 8 ñîâïàäàåò ñ òàê íàçûâàåìîé
÷èñòîé ñêîðîñòüþ ðàçìíîæåíèÿ, îáû÷íî îáîçíà÷àåìîé êàê R0 (ñì.
ðàçäåë 3).

Ýêñïîíåíöèàëüíûé ðîñò ïîïóëÿöèè ïðè íåïðåðûâíîì
ðàçìíîæåíèè (Exponential Growth with Continuous Breeding)

Òåïåðü ðàññìîòðèì ïîïóëÿöèþ îðãàíèçìîâ ïîäîáíûõ ÷åëîâåêó, èëè
æå, íàïðèìåð, áàêòåðèè â êóëüòóðàëüíîé ñðåäå, êîòîðûå ðàçìíîæàþòñÿ
íåïðåðûâíî, ïðè÷åì ïîêîëåíèÿ øèðîêî ïåðåêðûâàþòñÿ è îñîáè ðàçíûõ
ãåíåðàöèé è âîçðàñòîâ ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ îäíîâðåìåííî. Íåïðåðûâíûé
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ðîñò ïîäîáíîé ïîïóëÿöèè ëó÷øå âñåãî îïèñûâàåò äèôôåðåíöèàëüíîå
óðàâíåíèå, â êîòîðîì ìãíîâåííûé ïðèðîñò îïðåäåëåí â ðàñ÷åòå íà áåñ-
êîíå÷íî ìàëûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè.

Åñëè N – âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè, b – ìãíîâåííàÿ ðîæäàåìîñòü íà îäíó
îñîáü çà áåñêîíå÷íî ìàëûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè è d – ìãíîâåííàÿ ñìåðò-
íîñòü íà îäíó îñîáü çà áåñêîíå÷íî ìàëûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè, òîãäà
ïðèðîñò ïîïóëÿöèè çà áåñêîíå÷íî ìàëûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè îïðåäåëÿåò-
ñÿ óðàâíåíèåì:

dN/dt = (b – d)N

Åñëè ìû îáúåäèíèì ðîæäàåìîñòü è ñìåðòíîñòü â îäíîé ïåðåìåííîé
r = (b – d), êîòîðóþ îáû÷íî íàçûâàþò ñïåöèôè÷åñêîé (âíóòðåííå
ïðèñóùåé) ñêîðîñòüþ åñòåñòâåííîãî ðîñòà (intrinsic rate of natural
increase), èëè ñêîðîñòüþ ýêñïîíåíöèàëüíîãî ðîñòà (exponential growth
rate) ïîïóëÿöèè, à èíîãäà òàêæå è ìàëüòóçèàíñêèì ïàðàìåòðîì, òîãäà:

dN/dt = rN (2)

Çäåñü îïÿòü, êàê è â äèñêðåòíîé ìîäåëè, ïðèðîñò ïîïóëÿöèè â åäèíèöó
âðåìåíè ïðîïîðöèîíàëåí åå âåëè÷èíå N, ïðè÷åì r ÿâëÿåòñÿ êîýôôèöèåí-
òîì ïðîïîðöèîíàëüíîñòè. Êîãäà r = 0, ðîæäàåìîñòü è ñìåðòíîñòü óðàâíîâå-
øèâàþò äðóã äðóãà, âíîâü ðîæäåííûå îñîáè ïðîñòî çàìåùàþò ïîãèáàþ-
ùèõ, è âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè îñòàåòñÿ íåèçìåííîé. Êîãäà r < 0, ïîïóëÿöèÿ
óìåíüøàåòñÿ è âûìèðàåò, à êîãäà r > 0, îíà íåîãðàíè÷åííî ðàñòåò. Åñëè
â óðàâíåíèè 5 ìû ðàçäåëèì âåëè÷èíó ïðèðîñòà ïîïóëÿöèè íà ÷èñëî
îñîáåé â íåé, òî ïîëó÷èì:

dN/Ndt = r (3)

Èç ýòîãî óðàâíåíèÿ ÿñíî, ÷òî r  –  ýòî ìåðà ñêîðîñòè èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñ-
òè ïîïóëÿöèè çà áåñêîíå÷íî ìàëûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè è â ïåðåñ÷åòå íà
îäíó îñîáü. Ïîýòîìó ýòîò ïàðàìåòð íàçûâàþò òàêæå óäåëüíîé ìãíîâåííîé
ñêîðîñòüþ ðîñòà (per capita instantaneous growth rate) ïîïóëÿöèè.
Íåçàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè ðîñò ïîïóëÿöèè ïðåäïîëàãàåò, ÷òî óäåëüíàÿ
ñêîðîñòü ðîñòà îñòàåòñÿ íåèçìåííîé.

Äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå íåïðåðûâíîãî ðîñòà 2 ìîæåò áûòü ïðî-
èíòåãðèðîâàíî äëÿ òîãî, ÷òîáû ïðåäñêàçûâàòü âåëè÷èíó ïîïóëÿöèè â
áóäóùåì (àíàëîãè÷íî óðàâíåíèþ 3 äëÿ äèñêðåòíîãî ñëó÷àÿ):

Nt = N0 e
rt (4)

Åñëè óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé, òî ñ ïîìîùüþ ýòîãî
óðàâíåíèÿ ìû ìîæåì ðàññ÷èòàòü ÷èñëåííîñòü îñîáåé â ïîïóëÿöèè â áóäó-
ùåì (Nt), èñõîäÿ èç åå âåëè÷èíû â äàííûé ìîìåíò (N0) è âðåìåíè, â
òå÷åíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò ðîñò (t). Ãðàôèê ýòîãî óðàâíåíèÿ ïðè r > 0
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ýêñïîíåíòó, îïèñûâàþùóþ íåîãðàíè÷åííûé ðîñò
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ôóíêöèè (âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè), êîòîðàÿ ìîæåò äîñòèãàòü ñêîëü óãîäíî
áîëüøèõ çíà÷åíèé ïðè äîñòàòî÷íîì óâåëè÷åíèè àðãóìåíòà (ïðîìåæóòêà
âðåìåíè).

Õîòÿ  r  – ýòî ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ïðèðîñòà ïîïóëÿöèè, åå ÷èñëåííîå
çíà÷åíèå ìîæåò áûòü îïðåäåëåíî òîëüêî äëÿ êîíå÷íûõ èíòåðâàëîâ. Ìû
ìîæåì îïðåäåëèòü ýòîò èíòåðâàë êàê ñðåäíþþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü îäíîãî
ïîêîëåíèÿ äëÿ òîãî, ÷òîáû èìåòü âîçìîæíîñòü ñðàâíåíèÿ ñ äèñêðåòíûìè
ìîäåëÿìè ðîñòà.

Ñðàâíåíèå äèñêðåòíîé è íåïðåðûâíîé ìîäåëåé
íåçàâèñèìîãî îò ïëîòíîñòè ðîñòà

Åñëè îáà ïàðàìåòðà 8 è r  ÿâëÿþòñÿ êîíñòàíòàìè íåîãðàíè÷åííîãî
ðîñòà ïîïóëÿöèè, òî ñóùåñòâóåò ëè ìåæäó íèìè êàêàÿ-ëèáî ñâÿçü? ×òîáû
îïðåäåëèòü åå ôîðìó, ðàññìîòðèì êàê îïèñûâàþò ïðîöåññ óäâîåíèÿ âåëè-
÷èíû ïîïóëÿöèè äâå ðàññìîòðåííûå ìîäåëè. Òàêîå ñðàâíåíèå ïðåä-
ïîëàãàåò, â îáåèõ ìîäåëÿõ èñïîëüçîâàí îäèí è òîò æå âðåìåííîé
èíòåðâàë t, ðàâíûé ñðåäíåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè îäíîãî ïîêîëåíèÿ.

Ñëó÷àé 1. Äèñêðåòíûé ãåîìåòðè÷åñêèé ðîñò

Nt =  8tN0 = 2N0

8t = 2
Ïîñëå ëîãàðèôìèðîâàíèÿ: t ln 8 = ln 2
Îòñþäà: t = (ln 2)/(ln 8)

Ñëó÷àé 2. Íåïðåðûâíûé ýêñïîíåíöèàëüíûé ðîñò

Nt = ert N0 = 2N0

ert = 2
Ïîñëå ëîãàðèôìèðîâàíèÿ: rt = ln 2
Îòñþäà: t = (ln 2)/r
Ïîñêîëüêó âåëè÷èíà t îäèíàêîâà â îáîèõ ñëó÷àÿõ, òî:

(ln 2)/(ln 8) = (ln 2)/r
8 = er

Èëè: ln 8 = r (5)
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Çàêëþ÷åíèå

Äëÿ ÷åãî æå íóæíû ýòè äâå ïàðàëëåëüíûå è âåñüìà ñõîäíûå ìîäåëè
íåçàâèñèìîãî îò ïëîòíîñòè ðîñòà ïîïóëÿöèè? Äåëî â òîì, ÷òî îíè ñîçäàíû
äëÿ îïèñàíèÿ äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé îðãàíèçìîâ ñ î÷åíü ðàç-
íûìè ñõåìàìè æèçíåííîãî öèêëà. Âû óáåäèòåñü, ÷òî â  òåõ ìîäåëÿõ
ïîïóëÿöèîííîé äèíàìèêè, êîòîðûå âêëþ÷àþò çàâèñèìûå îò ïëîòíîñòè
îáðàòíûå ñâÿçè (ñì. ðàçäåë 2 èëè ëþáóþ äðóãóþ ìîäåëü âçàèìîäåéñòâèÿ
ìåæäó âèäàìè), ýòè ðàçëè÷èÿ æèçíåííûõ öèêëîâ îêàçûâàþò ïîðàçèòåëü-
íîå âëèÿíèå íà õàðàêòåð ïîïóëÿöèîííîé äèíàìèêè, è âî âñåõ ýòèõ ñëó÷àÿõ
ñðàâíåíèå äèñêðåòíîé è íåïðåðûâíîé ìîäåëåé ñòàíîâÿòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî
èíòåðåñíûìè.

Íàñêîëüêî õîðîøî ìîäåëè ãåîìåòðè÷åñêîãî èëè ýêñïîíåíöèàëüíîãî
ðîñòà ìîãóò îïèñûâàòü äèíàìèêó ðåàëüíûõ ïîïóëÿöèé â ïðèðîäå?
Îòâðàòèòåëüíî ïëîõî! Ïðè 8 > 1 èëè r > 0 îáå ýòè ìîäåëè äàþò ìàòåìàòè÷åñ-
êîå îïèñàíèå ýêîëîãè÷åñêîãî âçðûâà, ò.å. òàêîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè, êîãäà
îíà ðàíî èëè ïîçäíî çàíèìàåò ñîáîþ âñþ ïîâåðõíîñòü íàøåé ïëàíåòû,
÷òî íåèçáåæíî ïðèâîäèò åå ê ãèáåëè. Ïîäîáíûé íåîãðàíè÷åííûé ðîñò
ïîïóëÿöèé â ïðèðîäå íàáëþäàåòñÿ î÷åíü ðåäêî è òîëüêî â òå÷åíèå
íåïðîäîëæèòåëüíîãî âðåìåíè. Ïðè÷èíà ñòîëü ïëîõîãî ñîîòâåòñòâèÿ îáîèõ
ìîäåëåé äåéñòâèòåëüíîñòè çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îíè îñíîâàíû íà
ñîâåðøåííî íåðåàëèñòè÷íûõ ïðåäïîëîæåíèÿõ, ÷òî (1) âñå îñîáè â
ïîïóëÿöèè ñîâåðøåííî îäèíàêîâû è (2) ðåñóðñû ñðåäû íåîãðàíè÷åííû,
è ïîýòîìó r ìîæåò îñòàâàòüñÿ ïîñòîÿííîé.

Êàêîâî æå íàçíà÷åíèå íàøèõ ìîäåëåé ïîïóëÿöèîííîãî ðîñòà, åñëè îíè
ñòîëü ïëîõî îïèñûâàþò ðåàëüíîñòü? Ïðåæäå âñåãî, îíè ÿâëÿþòñÿ âåëèêî-
ëåïíîé èëëþñòðàöèåé ëîãè÷åñêèõ ñëåäñòâèé î÷åíü ïðîñòûõ èäåé îòíîñè-
òåëüíî ìåõàíèçìîâ äèíàìèêè ïîïóëÿöèè. Êðîìå òîãî, ìû ìîæåì èñïîëüçî-
âàòü ýòè î÷åíü ïðîñòûå ìîäåëè â êà÷åñòâå îñíîâû äëÿ ïîñòðîåíèÿ áîëåå
ñëîæíûõ, äîáàâëÿÿ â íèõ íîâûå óñëîâèÿ è ïàðàìåòðû, ÷òî ñäåëàåò èõ
ðåàëèñòè÷íåå.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëÿìè

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Âûáåðèòå Äèñêðåòíóþ (Discrete) èëè Íåïðåðûâíóþ (Continuous) è

ââåäèòå èõ ïàðàìåòðû:
N0 – Íà÷àëüíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè; ïî óìîë÷àíèþ N0 = 10;

âîçìîæíûé èíòåðâàë îò 0 äî 1E10 (ò.å. 1010).
Lambda – Êîýôôèöèåíò ãåîìåòðè÷åñêîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè; ìîæåò

âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1E6.
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r – Óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè; çíà÷åíèÿ
äîëæíû ëåæàòü â èíòåðâàëå îò –5 äî +5.

Plot for how many generations  – ×èñëî ïîêîëåíèé, â òå÷åíèå êîòîðûõ
âû õîòèòå íàáëþäàòü ðîñò ïîïóëÿöèè (îò 1 äî 1000000).

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Îñíîâíîé ãðàôèê ïîêàçûâàåò äèíàìèêó ðîñòà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè

âî âðåìåíè. Åäèíèöåé âðåìåíè, îòêëàäûâàåìîé ïî îñè àáñöèññ, ÿâëÿåòñÿ
ïîêîëåíèå (â äèñêðåòíîé ìîäåëè) èëè æå ñðåäíÿÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü îä-
íîé ãåíåðàöèè (â íåïðåðûâíîé ìîäåëè). Åñëè â ðàìêàõ ìîäåëè ìû ïîçâî-
ëèì ïîïóëÿöèè ðàñòè â òå÷åíèå äîñòàòî÷íîãî ÷èñëà ïîêîëåíèé ïðè
ïîëîæèòåëüíûõ çíà÷åíèÿõ r èëè 8 > 1, ýòîò ðîñò íåðåäêî çàêàí÷èâàåòñÿ
“ïîïóëÿöèîííûì âçðûâîì”, êîãäà âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè ïðåâîñõîäèò
âû÷èñëèòåëüíûå ñïîñîáíîñòè ìîäåëè è ãðàôèê äàëåå íå ìîæåò áûòü
ïðîäîëæåí. Îäíàêî, ðîñò ïîïóëÿöèè äî ýòîãî ìîìåíòà èçîáðàæàåòñÿ
íîðìàëüíî. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ èñïîëüçóéòå äëÿ òåõ æå íà÷àëüíûõ óñëîâèé
ìåíüøåå ÷èñëî ïîêîëåíèé, ÷òîáû óâèäåòü ðàííèé ïåðèîä ðîñòà äàííîé
ïîïóëÿöèè áîëåå ÿñíî.

Èññëåäîâàíèå äèñêðåòíîé ìîäåëè
1. Ïðè îäíîé è òîé æå èñõîäíîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð, 10)

ïîñëåäîâàòåëüíî èñïîëüçóéòå âîçðàñòàþùèå çíà÷åíèÿ 8, íàïðèìåð: 1.1,
1.2, 1.3, 1.5, 1.8, 2, 3, 5, 10. Êàê èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè?
Íàæìèòå F4, ÷òîáû âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå ïðåäûäóùóþ êðèâóþ ðîñòà.
Ïðè êàæäîì çíà÷åíèè 8 ïåðåéäèòå ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è
îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå è ïî÷åìó?

2. Ïîñëåäîâàòåëüíî óâåëè÷èâàéòå ÷èñëî ïîêîëåíèé. Îïðåäåëèòå,
ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïðîõîäèò äî “ïîïóëÿöèîííîãî âçðûâà” ïðè ðàçëè÷íûõ
çíà÷åíèÿõ 8. Èñïîëüçóéòå ôóíêöèè “Zoom” è “Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà”, ÷òîáû
óâèäåòü õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè â íà÷àëüíûé ïåðèîä.

3. Òåïåðü èññëåäóéòå ïîâåäåíèå ìîäåëè ïðè çíà÷åíèÿõ 8 < 1 (íàïðè-
ìåð: 0.9, 0.8, 0.7, 0.5, 0.3, 0.1) è äîñòàòî÷íî áîëüøîé èñõîäíîé âåëè÷èíå
ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð, 1000). Íàæìèòå F4, ÷òîáû âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå
ïðåäûäóùóþ êðèâóþ ðîñòà. Ïðè êàæäîì çíà÷åíèè 8 ïåðåéäèòå ê
ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå
è ïî÷åìó?

4. Ïîñëåäîâàòåëüíî óâåëè÷èâàéòå ÷èñëî ïîêîëåíèé. Îïðåäåëèòå,
ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïîòðåáóåòñÿ äëÿ âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè (áóäåì
ñ÷èòàòü, ÷òî ýòî ïðîèñõîäèò, êîãäà îñòàåòñÿ ìåíåå îäíîé îñîáè) ïðè ýòèõ
çíà÷åíèÿõ 8? Èñïîëüçóéòå äëÿ îòâåòà íà ýòîò âîïðîñ ôóíêöèè “Zoom” è
“Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà”.
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Èññëåäîâàíèå íåïðåðûâíîé ìîäåëè
1. Ïðè èñõîäíûõ çíà÷åíèÿõ N0 = 10 è r = 0.1 ââåäèòå áîëüøåå ÷èñëî

ïîêîëåíèé (íàïðèìåð, 50 èëè 100). Íàæìèòå <Enter> è ðàññìîòðèòå ïîëó-
÷åííóþ êðèâóþ ðîñòà. Ïåðåéäèòå ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è
îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå è ïî÷åìó?

2. Íàæàâ <Space Bar>, ïåðåéäèòå ê îêíó ñ ÷åòûðüìÿ ãðàôèêàìè. Âåðõ-
íèå äâà èç íèõ âû óæå âèäåëè. Êàêèå çàâèñèìîñòè èçîáðàæåíû íà äâóõ
íèæíèõ? ×òî òàêîå dN/dt è ïî÷åìó ýòîò ïàðàìåòð ëèíåéíî âîçðàñòàåò ñî
âðåìåíåì? ×òî ýòî îçíà÷àåò è êàê ñâÿçàíî ñ õàðàêòåðîì ðîñòà ïîïóëÿöèè?
Ïî÷åìó çàâèñèìîñòü dN/Ndt îò âðåìåíè âûãëÿäèò íà íèæíåì ëåâîì
ãðàôèêå êàê ïðÿìàÿ ëèíèÿ, ïàðàëëåëüíàÿ îñè àáñöèññ?

3. Ïðè îäíîé è òîé æå èñõîäíîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð 10)
ïîñëåäîâàòåëüíî èñïîëüçóéòå âîçðàñòàþùèå çíà÷åíèÿ r, íàïðèìåð: 0.1,
0.2, 0.3, 0.5, 0.8, 1, 2, 3, 5. Êàê èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè?
Íàæìèòå F4, ÷òîáû âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå ïðåäûäóùóþ êðèâóþ ðîñòà.
Ïðè êàæäîì çíà÷åíèè r ïåðåéäèòå ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è
îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå è ïî÷åìó?

4. Ïîñëåäîâàòåëüíî óâåëè÷èâàéòå ÷èñëî ïîêîëåíèé. Îïðåäåëèòå,
ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïðîõîäèò äî “ïîïóëÿöèîííîãî âçðûâà” ïðè ðàçëè÷íûõ
çíà÷åíèÿõ r? Èñïîëüçóéòå ôóíêöèè “Zoom” è “Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà”,
÷òîáû óâèäåòü õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè â íà÷àëüíûé ïåðèîä âðåìåíè.

5. Òåïåðü èññëåäóéòå ïîâåäåíèå ìîäåëè ïðè çíà÷åíèÿõ r < 0 (íàïðè-
ìåð: –0.1, –0.2, –0.3, –0.5, –0.8, –1, –2, –3, –5) è äîñòàòî÷íî áîëüøîé
èñõîäíîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð, 1000). Íàæìèòå F4, ÷òîáû
âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå ïðåäûäóùóþ êðèâóþ ðîñòà. Ïðè êàæäîì çíà÷åíèè
r ïåðåéäèòå ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåò-
ñÿ íà ãðàôèêå è ïî÷åìó?

6. Ïîñëåäîâàòåëüíî óâåëè÷èâàéòå ÷èñëî ïîêîëåíèé. Îïðåäåëèòå,
ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïîòðåáóåòñÿ äëÿ âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè (áóäåì
ñ÷èòàòü, ÷òî ýòî ïðîèñõîäèò, êîãäà îñòàåòñÿ ìåíåå îäíîé îñîáè) ïðè ýòèõ
çíà÷åíèÿõ r ? Èñïîëüçóéòå äëÿ îòâåòà íà ýòîò âîïðîñ ôóíêöèè “Zoom” è
“Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà”.

Ðåêîìåíäóåìàÿ ëèòåðàòóðà

Áèãîí, Ì., Äæ. Õàðïåð è Ê. Òàóíñåíä. Ýêîëîãèÿ. Îñîáè, ïîïóëÿöèè è
ñîîáùåñòâà. Ì.: Ìèð, 1989, òîì 1 – ñ. 219–226.

Ãèëÿðîâ, À. Ì. Ïîïóëÿöèîííàÿ ýêîëîãèÿ. Ì.: Èçä. ÌÃÓ, 1990, ñ. 74–77.
Îäóì, Þ. Ýêîëîãèÿ. Ì.: Ìèð, 1988, òîì 2 – ñ. 22–30.
Ïèàíêà, Ý. Ýâîëþöèîííàÿ ýêîëîãèÿ.  Ì.: Ìèð, 1981, ñ. 124–128.
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2. Îãðàíè÷åííûé (çàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè)
ðîñò ïîïóëÿöèè. Ëîãèñòè÷åñêàÿ ìîäåëü

(Logistic Population Growth)

Ïðè ìîäåëèðîâàíèè çàâèñèìîé îò ïëîòíîñòè äèíàìèêè ïîïóëÿöèè
ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ñóùåñòâóåò íåêîòîðàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü ìåæäó óäåëüíîé
ìãíîâåííîé ñêîðîñòüþ ðîñòà (r) è ÷èñëîì îñîáåé â ïîïóëÿöèè (N), ò.å. ïðè
âîçðàñòàíèè ÷èñëåííîñòè ñêîðîñòü ïðèðîñòà â ïåðåñ÷åòå íà îäíó îñîáü
óìåíüøàåòñÿ, ÷òî îáû÷íî è íàáëþäàåòñÿ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ. Ýòà
îáðàòíàÿ çàâèñèìîñòü ìîæåò, â ïðèíöèïå, ïðèíèìàòü ëþáóþ ìàòåìàòè÷åñ-
êóþ ôîðìó. Îäíàêî, åñëè ìû äîïóñòèì, ÷òî îíà ëèíåéíà, òî ïîëó÷èì
ñàìóþ ïðîñòóþ ìîäåëü îãðàíè÷åííîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè – ëîãèñòè÷åñêóþ.

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî â äàííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû íàëè÷íûå ðåñóðñû ìîãóò
îáåñïå÷èâàòü ñóùåñòâîâàíèå â ïîïóëÿöèè íå áîëåå K îñîáåé. Òàêèì îáðà-
çîì, K – ýòî ïðåäåëüíàÿ ïëîòíîñòü íàñûùåíèÿ, èëè èíà÷å ïîääåðæèâàþ-
ùàÿ åìêîñòü ñðåäû (environmental carrying capacity) äëÿ äàííîé ïîïó-
ëÿöèè. Òîãäà âåëè÷èíà (K – N) ÿâëÿåòñÿ ìåðîé íåèñïîëüçîâàííîé
ïîïóëÿöèåé â äàííûé ìîìåíò åìêîñòè ñðåäû, à (K – N)/K – ýòî äîëÿ âñåé
åìêîñòè ñðåäû, îñòàþùàÿñÿ â äàííûé ìîìåíò â ðàñïîðÿæåíèè ðàñòóùåé
ïîïóëÿöèè. Ïðåäïîëîæèì, ÷òî óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè ïðÿìî
ïðîïîðöèîíàëüíà äîëå íåèñïîëüçîâàííîé åìêîñòè ñðåäû. Â ýòîì ñëó÷àå
ðîñò ïîïóëÿöèè îïèñûâàåò ñëåäóþùåå óðàâíåíèå:

 1    dN     K – N
—  ——   =  rmax ——— (6)
N    dt           K

ßñíî, ÷òî ìãíîâåííàÿ óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè dN/Ndt
ìàêñèìàëüíà (r = rmax) êîãäà N = 0 è (K – N)/K = 1, è ðàâíà íóëþ ïðè N = K
è (K – N)/K = 0. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ïðåêðàùàåò ðîñò ïðè äîñòè-
æåíèè ÷èñëåííîñòè K, êîãäà ñðåäà îáèòàíèÿ îêàçûâàåòñÿ ïîëíîñòüþ
çàíÿòîé.

Â íåïðåðûâíîé ìîäåëè, îïèñûâàåìîé äèôôåðåíöèàëüíûì óðàâíåíèåì
6, ïàðàìåòð r  – ýòî ìãíîâåííàÿ óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà, îäíàêî, åå
÷èñëåííîå çíà÷åíèå âñåãäà îïðåäåëÿþò ïî îòíîøåíèþ ê êàêîìó-ëèáî
êîíå÷íîìó ïðîìåæóòêó âðåìåíè. Äëÿ òîãî, ÷òîáû óïðîñòèòü ñðàâíåíèå ñ
àíàëîãè÷íûìè äèñêðåòíûìè ìîäåëÿìè, ìû ïðèðàâíÿåì ýòîò èíòåðâàë ê
ñðåäíåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè îäíîãî ïîêîëåíèÿ.

Ðàññìàòðèâàåìàÿ ìîäåëü ïðåäïîëàãàåò, ÷òî èçìåíåíèå ïëîòíîñòè
ïîïóëÿöèè íåìåäëåííî ñêàçûâàåòñÿ íà ñêîðîñòè åå ðîñòà. Íà ñàìîì äåëå
ðåàëèñòè÷íåå áûëî áû ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ýòà îáðàòíàÿ ñâÿçü äåéñòâóåò
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ñ íåêîòîðûì çàïàçäûâàíèåì. Äåéñòâèòåëüíî, ïðè óâåëè÷åíèè ïëîòíîñòè
ïîïóëÿöèè ñîêðàùåíèå êîëè÷åñòâà äîñòóïíûõ ðåñóðñîâ ìîæåò ñêàçàòüñÿ
íå ñòîëüêî íà áëàãîïîëó÷èè äàííîãî ïîêîëåíèÿ îñîáåé, ñêîëüêî íà
âûæèâàåìîñòè è ïëîäîâèòîñòè èõ ïîòîìêîâ. Ìû ìîæåì ââåñòè â íàøó
ìîäåëü ïîäîáíîå çàïàçäûâàíèå, åñëè ïðåäïîëîæèì, ÷òî èçìåíåíèÿ
ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè ñêàçûâàþòñÿ íà ñêîðîñòè åå ðîñòà íå ñðàçó, à ÷åðåç
îäíî, äâà èëè áîëåå ïîêîëåíèé:

  1    dN    K – N(t–T) —  ——   =  rmax ———— (7)
 N     dt            K

Â ýòîì óðàâíåíèè ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè çàâèñèò îò åå ÷èñëåííîñòè â
ìîìåíò (t – T), ãäå T – ýòî âðåìÿ çàïàçäûâàíèÿ (time lag) îáðàòíîé ñâÿçè,
èçìåðÿåìîå ÷èñëîì ïîêîëåíèé. Äàæå ñòîëü ïðîñòàÿ ìîäåëü ïîçâîëÿåò
âûÿâèòü îñíîâíûå ýôôåêòû çàïàçäûâàíèÿ íà äèíàìèêó ðîñòà ïîïóëÿöèè.

Ïðîñòåéøàÿ ìîäåëü îãðàíè÷åííîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè ñ äèñêðåòíûìè
ïîêîëåíèÿìè ìîæåò áûòü, ïî àíàëîãèè ñ íåïðåðûâíîé ëîãèñòè÷åñêîé
ìîäåëüþ, ïðåäñòàâëåíà ñëåäóþùèì êîíå÷íûì ðàçíîñòíûì óðàâíåíèåì:

Nt+1 = Nt e
r (1 – N/K) (8)

Çäåñü Nt+1 – âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè â ïîêîëåíèè t + 1,  Nt – â ïðåäûäóùåì
ïîêîëåíèè, K – åìêîñòü ñðåäû, à r – ýòî â äàííîì ñëó÷àå íå ìãíîâåííàÿ,
à êîíå÷íàÿ ñêîðîñòü ðîñòà (finite rate of increase), èëè êîýôôèöèåíò
óâåëè÷åíèÿ (multiplicative growth factor) ïîïóëÿöèè çà îäíî ïîêîëåíèå (r =
ln 8, ãäå 8 – êîýôôèöèåíò ãåîìåòðè÷åñêîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè – ñì. ðàçäåë
1). Ïîñêîëüêó äàííîå óðàâíåíèå ìîäåëèðóåò ðîñò â äèñêðåòíûõ ïîêîëåíè-
ÿõ, çàâèñèìàÿ îò ïëîòíîñòè îáðàòíàÿ ñâÿçü íå ÿâëÿåòñÿ â íåì íåïðåðûâ-
íîé. Â ñâÿçè ñ ýòèì âîçíèêàþò èíòåðåñíûå ýôôåêòû, êîòîðûå íå ìîãóò
ïðîÿâëÿòüñÿ â íåïðåðûâíîé ìîäåëè.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ëîãèñòè÷åñêèìè ìîäåëÿìè

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Âûáåðèòå Íåïðåðûâíóþ (Continuous), Íåïðåðûâíóþ ñ çàïàçäûâàíèåì

(Lagged Continuous) èëè Äèñêðåòíóþ (Discrete) ìîäåëè è ââåäèòå èõ
ïàðàìåòðû:
N0 – Íà÷àëüíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè; ïî óìîë÷àíèþ N0 = 5; èíòåðâàë

âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò 1 äî 10000; ìîæåò áûòü êàê ìåíüøå, òàê è
áîëüøå K.

K – Ïðåäåëüíàÿ åìêîñòü ñðåäû; èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò 0 äî
10000.
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r – Óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè, èëè (â äèñêðåòíîé
ìîäåëè) êîýôôèöèåíò óâåëè÷åíèÿ ïîïóëÿöèè çà îäíî ïîêîëåíèå
(r  = ln 8, èëè r = ln R0); çíà÷åíèå  r  äîëæíî áûòü ïîëîæèòåëüíûì è
ëåæàòü â èíòåðâàëå îò 0 äî 5. Èññëåäîâàíèå ìîäåëåé ðàçóìíî
íà÷èíàòü ñ èíòåðâàëà 0 < r < 1, à çàòåì ïîïðîáîâàòü áîëåå âûñîêèå
çíà÷åíèÿ r.

T – Çàäåðæêà ïðîÿâëåíèÿ çàâèñèìûõ îò ïëîòíîñòè ýôôåêòîâ, ò.å. âðåìÿ
çàïàçäûâàíèÿ îáðàòíîé ñâÿçè, èçìåðÿåìîå ÷èñëîì ïîêîëåíèé;
ìîæåò ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ îò 0 äî 5.

Èññëåäîâàíèå íåïðåðûâíîé ìîäåëè
1. Ïðè èñõîäíûõ çíà÷åíèÿõ N0 = 5, K = 500 è r = 0.2 íàæìèòå <Enter>

è ðàññìîòðèòå ïîëó÷åííóþ êðèâóþ ðîñòà ïîïóëÿöèè. Ïåðåéäèòå ê
ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå
è ïî÷åìó?

2. Íàæàâ <Space Bar>, ïåðåéäèòå ê îêíó ñ ÷åòûðüìÿ ãðàôèêàìè. Âåðõ-
íèå äâà èç íèõ âû óæå âèäåëè. Ïî÷åìó ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè dN/dt
èìååò òàêóþ çàâèñèìîñòü îò âðåìåíè? ×òî ýòî îçíà÷àåò è êàê ñâÿçàíî ñ
õàðàêòåðîì ðîñòà ïîïóëÿöèè? Â êàêîé ìîìåíò âðåìåíè ñêîðîñòü ðîñòà
ìàêñèìàëüíà è ïî÷åìó? Ïî÷åìó çàâèñèìîñòü dN/Ndt îò âðåìåíè âûãëÿäèò
èìåííî òàê, êàê ýòî èçîáðàæåíî íà íèæíåì ëåâîì ãðàôèêå?

3. Ïðè îäíîé è òîé æå èñõîäíîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð, 5) è
åìêîñòè ñðåäû (íàïðèìåð, 500) ïîñëåäîâàòåëüíî èñïîëüçóéòå âîçðàñòàþ-
ùèå çíà÷åíèÿ r, íàïðèìåð: 0, 0.05, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.8, 1, 2, 3, 5. Êàê
èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè? Íàæìèòå F4, ÷òîáû
âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå ïðåäûäóùóþ êðèâóþ ðîñòà. Ïðè êàæäîì çíà÷åíèè
r ïåðåéäèòå ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåò-
ñÿ íà ãðàôèêå è ïî÷åìó?  Êàê è ïî÷åìó èçìåíÿþòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè r
çàâèñèìîñòè dN/dt è dN/Ndt îò âðåìåíè? Èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ “Zoom”,
÷òîáû óâèäåòü õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè â ðàçíûå ïåðèîäû âðåìåíè.

4. Òåïåðü èññëåäóéòå ïîâåäåíèå ìîäåëè â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èñõîäíàÿ
÷èñëåííîñòü îñîáåé (íàïðèìåð, 1000) ïðåâûøàåò åìêîñòü ñðåäû (íàïðè-
ìåð, 500); èñïîëüçóéòå òå æå çíà÷åíèÿ r –  0, 0.05, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5,
0.8, 1, 2, 3, 5. Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè è ïî÷åìó
òàê ïðîèñõîäèò? Ïðè êàæäîì çíà÷åíèè r ïåðåéäèòå ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêî-
ìó ìàñøòàáó è îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå è ïî÷åìó? Êàê è
ïî÷åìó èçìåíÿþòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè r çàâèñèìîñòè dN/dt è dN/Ndt îò
âðåìåíè?

Èññëåäîâàíèå íåïðåðûâíîé ìîäåëè ñ çàïàçäûâàíèåì
1. Ñðàâíèòå ðîñò ïîïóëÿöèè ïðè îòñóòñòâèè è íàëè÷èè çàïàçäûâàíèÿ

(lag) îáðàòíîé ñâÿçè. Äëÿ ýòîãî âêëþ÷èòå ôóíêöèþ F4. Ïðè èñõîäíûõ
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çíà÷åíèÿõ N0 = 5, K = 500 è r = 0.2 ïîëó÷èòå ñíà÷àëà êðèâóþ ðîñòà ïîïó-
ëÿöèè áåç çàïàçäûâàíèÿ, à çàòåì ïåðåéäèòå ê ìîäåëè ñ çàïàçäûâàíèÿ è
îïÿòü íàæìèòå <Enter>. Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè íàëè÷èè çàïàçäûâàíèÿ
îáðàòíîé ñâÿçè õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè?

2. Ïðè îäíîé è òîé æå èñõîäíîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð, 5),
åìêîñòè ñðåäû (íàïðèìåð, 500) è âåëè÷èíå çàïàçäûâàíèÿ (íàïðèìåð, â 1
ïîêîëåíèå) ïîñëåäîâàòåëüíî ââîäèòå âîçðàñòàþùèå çíà÷åíèÿ r, íàïðè-
ìåð: 0, 0.05, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.8, 1, 1.3, 1.5, 1.7, 2, 3, 5. (Îáÿçàòåëüíî
èñïîëüçóéòå ïðè ýòîì ôóíêöèþ F4). Êàê èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ðîñòà
ïîïóëÿöèè ïðè óâåëè÷åíèè r ? Ïî÷åìó âîçíèêàþò êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè?
Ïðè êàêèõ çíà÷åíèÿõ r îíè çàòóõàþò ñî âðåìåíåì, à ïðè êàêèõ ïðîäîëæàþò-
ñÿ áåç çàòóõàíèÿ?

3. Òåïåðü ïðè íåáîëüøèõ çíà÷åíèÿõ r (îò 0 äî 0.2) ïîñëåäîâàòåëüíî
óâåëè÷èâàéòå âðåìÿ çàäåðæêè îáðàòíîé ñâÿçè îò 1 äî 5 ïîêîëåíèé. ×òî
ïðè ýòîì ïðîèñõîäèò? Ïî÷åìó âîçíèêàþò çàòóõàþùèå êîëåáàíèÿ? Ïðè
ìàêñèìàëüíîé âåëè÷èíå çàïàçäûâàíèÿ (5) ñäåëàéòå r íåìíîãî áîëüøå:
0.3, çàòåì 0.4, 0.5, 0.6. ×òî ïðîèñõîäèò? Ïî÷åìó óæå ïðè íåáîëüøèõ r
êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè ñòàíîâÿòñÿ ñòîëü çíà÷èòåëüíûìè? Òåïåðü
ñäåëàéòå r = 1. Ïî÷åìó ïîïóëÿöèÿ âûìåðëà ïîñëå ïåðâîãî ïèêà ÷èñëåí-
íîñòè?

4. Èññëåäóéòå ïîâåäåíèå ìîäåëè â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èñõîäíàÿ ÷èñ-
ëåííîñòü îñîáåé (íàïðèìåð, 1000) ïðåâûøàåò åìêîñòü ñðåäû (íàïðèìåð,
500); èñïîëüçóéòå òå æå çíà÷åíèÿ r – 0, 0.05, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.8, 1,
2, 3, 5. Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè è ïî÷åìó òàê ïðî-
èñõîäèò? Ïîñëå ýòîãî îïðåäåëèòå âëèÿíèå âåëè÷èíû çàïàçäûâàíèÿ ñíà-
÷àëà ïðè íåáîëüøèõ  çíà÷åíèÿõ r, ïîòîì ïðè áîëåå âûñîêèõ (êàê â ï. 3).
Îáúÿñíèòå ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû.

Èññëåäîâàíèå äèñêðåòíîé ìîäåëè
1. Ïðè èñõîäíûõ çíà÷åíèÿõ N0 = 5, K = 500 è r = 0.2 íàæìèòå <Enter>

è ðàññìîòðèòå ïîëó÷åííóþ êðèâóþ ðîñòà ïîïóëÿöèè. Ïåðåéäèòå ê
ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó è îáðàòíî – ÷òî èçìåíÿåòñÿ íà ãðàôèêå
è ïî÷åìó?

2. Ïðè îäíîé è òîé æå èñõîäíîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè (íàïðèìåð 5 îñî-
áåé) è åìêîñòè ñðåäû (íàïðèìåð, 500 îñîáåé) ïîñëåäîâàòåëüíî èñïîëüçóé-
òå âîçðàñòàþùèå çíà÷åíèÿ r, íàïðèìåð: 0, 0.05, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.8,
1, 2, 3, 5 (ïîìíèòå, ÷òî ïðè ýòîì ãåîìåòðè÷åñêèé êîýôôèöèåíò ðîñòà ïîïó-
ëÿöèè 8, èëè, ÷òî â äàííîì ñëó÷àå îäíî è òî æå, ÷èñòàÿ ñêîðîñòü âîñ-
ïðîèçâîäñòâà R0, âîçðàñòàåò îò 0 äî 100000). Íàæìèòå F4, ÷òîáû âñåãäà
âèäåòü íà ýêðàíå ïðåäûäóùóþ êðèâóþ ðîñòà. Êàê èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð
ðîñòà ïîïóëÿöèè ñ óâåëè÷åíèåì r ? Ïî÷åìó âîçíèêàþò êîëåáàíèÿ
÷èñëåííîñòè? Ïðè êàêèõ çíà÷åíèÿõ r êîëåáàíèÿ çàòóõàþò, à ïðè êàêèõ
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ñòàíîâÿòñÿ íåçàòóõàþùèìè? Îòëè÷àåòñÿ ëè ìåõàíèçì âîçíèêíîâåíèÿ
êîëåáàíèé â ïîïóëÿöèè ñ äèñêðåòíûìè ïîêîëåíèÿìè îò ñèòóàöèè, êîòîðóþ
âû íàáëþäàëè â íåïðåðûâíîé ìîäåëè ñ çàïàçäûâàíèåì?

3. Òåïåðü èññëåäóéòå ïîâåäåíèå ìîäåëè â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èñõîäíàÿ
÷èñëåííîñòü îñîáåé (íàïðèìåð, 1000) ïðåâûøàåò åìêîñòü ñðåäû (íàïðè-
ìåð, 500); èñïîëüçóéòå òå æå çíà÷åíèÿ r – 0, 0.05, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.8,
1, 2, 3, 5. Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè è ïî÷åìó òàê
ïðîèñõîäèò?

Ðåêîìåíäóåìàÿ ëèòåðàòóðà

Áèãîí, Ì., Äæ. Õàðïåð è Ê. Òàóíñåíä. Ýêîëîãèÿ. Îñîáè, ïîïóëÿöèè è
ñîîáùåñòâà. Ì.: Ìèð, 1989, òîì 1 – ñ. 320–323.

Ãèëÿðîâ, À. Ì. Ïîïóëÿöèîííàÿ ýêîëîãèÿ. Ì.: Èçä. ÌÃÓ, 1990, ñ. 86–92.
Îäóì, Þ. Ýêîëîãèÿ. Ì.: Ìèð, 1988, òîì 2 – ñ. 30–41.
Ïèàíêà, Ý. Ýâîëþöèîííàÿ ýêîëîãèÿ.  Ì.: Ìèð, 1981, ñ. 128–133.

3. Ðîñò ïîïóëÿöèè, îáëàäàþùåé âîçðàñòíîé
ñòðóêòóðîé  (Age-Structured Population Growth)

Â áîëüøèíñòâå ðåàëüíûõ ïîïóëÿöèé âåðîÿòíîñòü ãèáåëè è ïëîäîâè-
òîñòü îðãàíèçìîâ ðàçíîãî âîçðàñòà íåîäèíàêîâû. Ýòà çàâèñèìîñòü âûæè-
âàåìîñòè è ðåïðîäóêòèâíûõ ñïîñîáíîñòåé îñîáåé îò âîçðàñòà ìîæåò áûòü
ïðåäñòàâëåíà â âèäå êîãîðòíîé èëè ñòàòè÷åñêîé òàáëèöû âûæèâàíèÿ è
ïëîäîâèòîñòè (life table and fecundity schedule). Êîãîðòíàÿ òàáëèöà
îïèñûâàåò äèíàìèêó âûæèâàíèÿ è ðàçìíîæåíèÿ ñîâîêóïíîñòè îñîáåé,
ðîäèâøèõñÿ â îäíî âðåìÿ – êîãîðòû. Ñòàòè÷åñêàÿ, èëè ìîìåíòàëüíàÿ
òàáëèöà õàðàêòåðèçóåò âîçðàñòíîé ñîñòàâ è ïëîäîâèòîñòü îñîáåé ðàçíûõ
âîçðàñòíûõ êëàññîâ âî âñåé ïîïóëÿöèè â äàííûé ìîìåíò âðåìåíè. Ïðè
íàëè÷èè êîãîðòíîé òàáëè öû ìû ìîæåì âû÷èñëÿòü ñëåäóþùèå îñíîâíûå
ïàðàìåòðû, õàðàêòåðèçóþùèå äèíàìèêó ÷èñëåííîñòè êîãîðò è âñåé
ïîïóëÿöèè (ñòàòè÷åñêàÿ òàáëèöà ïîçâîëÿåò îöåíèâàòü èõ çíà÷åíèÿ ëèøü
ñ íåêîòîðûì ïðèáëèæåíèåì):

1. ×èñòàÿ , èëè îñíîâíàÿ ñêîðîñòü ðàçìíîæåíèÿ (âîñïðîèçâîäñòâà)
(net or basic reproductive rate), îïðåäåëÿåìàÿ êàê ÷èñëî ïîòîìêîâ,
ïðîèçâåäåííûõ çà âñå âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ êîãîðòû, â ñðåäíåì íà îäíó
îñîáü èñõîäíîé ÷èñëåííîñòè êîãîðòû:

R0 = 'lxmx (9)
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2. Ñðåäíÿÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïîêîëåíèÿ (mean generation length),
èëè òî÷íåå êîãîðòíîå âðåìÿ ãåíåðàöèè (cohort generation time), îïðåäåëÿå-
ìîå êàê ñðåäíèé âîçðàñò îñîáè, â êîòîðîì îíà ïðîèçâîäèò ñâîå ïîòîìñòâî
(íå ïóòàòü ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè!):

   'lxmxx
G = ———— (10)

  R0

3. Óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè (ñì. ðàçäåë 1,
óðàâíåíèå 3) ìîæåò áûòü ïðèáëèæåííî îïðåäåëåíà êàê:

r = (lnR0)/G (11)

èëè æå âû÷èñëåíà ñ ëþáîé ñòåïåíüþ òî÷íîñòè èç óðàâíåíèÿ Ýéëåðà, èíîã-
äà íàçûâàåìîãî òàêæå óðàâíåíèåì Ëîòêè:

1 =  'e–rxlxmx (12)

Â óðàâíåíèÿõ 9–12: x – âîçðàñòíîé êëàññ, lx – äîëÿ êîãîðòû, äîæèâøàÿ äî
íà÷àëà äàííîãî âîçðàñòíîãî êëàññà, mx – ñðåäíÿÿ ïëîäîâèòîñòü (ò.å. ÷èñëî
ïîòîìêîâ) îñîáè äàííîãî âîçðàñòíîãî êëàññà.

Êðîìå òîãî ïî òàáëèöå âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè ìîæíî îïðåäåëèòü
òàê íàçûâàåìóþ ðåïðîäóêòèâíóþ öåííîñòü (reproductive value) îñîáè â
âîçðàñòå a, ò.å. ñïåöèôè÷åñêîå äëÿ êàæäîãî âîçðàñòà îæèäàíèå áóäóùåãî
ïîòîìñòâà ñ ó÷åòîì ïëîäîâèòîñòè è ñìåðòíîñòè â ïîñëåäóþùèõ âîçðàñ-
òàõ:

Va = 'x=a(lx/la)mx èëè Va  = '(lxmx)/la (13)

ãäå la – äîëÿ êîãîðòû, äîæèâøàÿ äî íà÷àëà âîçðàñòà a.
Íà îñíîâå âîçðàñòíîé òàáëèöû âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè ìîæíî ñîç-

äàòü âïîëíå ðåàëèñòè÷íóþ êîìïüþòåðíóþ ìîäåëü ðîñòà ïîïóëÿöèè ñ
ïåðåêðûâàþùèìèñÿ ïîêîëåíèÿìè è îïðåäåëåííîé âîçðàñòíîé ñòðóêòóðîé,
è èññëåäîâàòü îñîáåííîñòè äèíàìèêè òàêîé ïîïóëÿöèè ïðè ðàçëè÷íûõ
óñëîâèÿõ.

Ðàññìîòðèì ïîïóëÿöèþ âèäà ñ ìíîãîëåòíèì æèçíåííûì öèêëîì, â
êîòîðîé îñîáè ïðîèçâîäÿò ïîòîìñòâî áîëåå èëè ìåíåå ñèíõðîííî îäèí ðàç
â ãîä (ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü î÷åíü ìíîãèå ïîçâîíî÷íûå æèâîòíûå è
ðàñòåíèÿ). Â òàêîé ñèòóàöèè ëîãè÷íî èçìåðÿòü âîçðàñò îñîáåé è ïðîìåæóò-
êè âðåìåíè â íàøåé ìîäåëè â öåëûõ ãîäàõ. ×èñëî âîçðàñòíûõ êëàññîâ,
òàêèì îáðàçîì, ñîîòâåòñòâóåò ÷èñëó êîãîðò, ñîñóùåñòâóþùèõ â äàííîé
ïîïóëÿöèè, è îäíîâðåìåííî ðàâíî ìàêñèìàëüíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè
æèçíè (â öåëûõ ãîäàõ) îñîáåé íàøåé ïîïóëÿöèè. Ïðåäïîëîæèì äàëåå, ÷òî
â ðàññìàòðèâàåìîé ïîïóëÿöèè âîçðàñòíàÿ äèíàìèêà âûæèâàåìîñòè
(çíà÷åíèÿ lx) è ïëîäîâèòîñòè (çíà÷åíèÿ mx) îñîáåé ðàçíûõ êîãîðò îäèíà-
êîâà, ò.å. îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ íå èçìåíÿåòñÿ, ïîñêîëüêó âñå âíåø-
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íèå óñëîâèÿ ñòàáèëüíû. Â òàêîé ñèòóàöèè êîãîðòíûå è ñòàòè÷åñêèå
òàáëèöû âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè îêàçûâàþòñÿ èäåíòè÷íûìè.

Ìîäåëü ðàññ÷èòûâàåò äèíàìèêó ïîïóëÿöèè ïî ñòàòè÷åñêîé òàáëèöå
âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè ñëåäóþùèì îáðàçîì. Â íà÷àëüíûé ìîìåíò âñå
âîçðàñòíûå êëàññû (ò.å. ðàçíûå êîãîðòû) ìîãóò ñîäåðæàòü ëþáîå ïðîèçâîëü-
íîå ÷èñëî îñîáåé. Â íà÷àëå êàæäîãî èíòåðâàëà âðåìåíè T (ò.å. â ðàññìàò-
ðèâàåìîì ïðèìåðå â íà÷àëå êàæäîãî ãîäà) îñîáè âñåõ êëàññîâ (êîãîðò),
êðîìå íóëåâîãî, ïðîèçâîäÿò ïîòîìêîâ â êîëè÷åñòâå, ñîîòâåòñòâóþùåì èõ
âîçðàñòíîé ïëîäîâèòîñòè (ò.å. îïðåäåëÿåìîì êàê ïðîèçâåäåíèå Nxmx); âñå
ýòè ïîòîìêè â ñóììå è îáðàçóþò íóëåâîé âîçðàñòíîé êëàññ (ò.å. íîâóþ
êîãîðòó îñîáåé), ïðèñóòñòâóþùèé â ïîïóëÿöèè â íà÷àëå äàííîãî èíòåðâà-
ëà. Òàêèì îáðàçîì, â íà÷àëå êàæäîãî èíòåðâàëà ÷èñëî îñîáåé â íóëåâîì
êëàññå ðàâíî ñóììàðíîé ïëîäîâèòîñòè îñîáåé âñåõ îñòàëüíûõ êëàññîâ
(êîãîðò), ò.å. 'Nxmx. Äàëåå â òå÷åíèå ýòîãî èíòåðâàëà (ãîäà) ÷èñëåííîñòü
îñîáåé êàæäîãî âîçðàñòíîãî êëàññà (êîãîðòû) ñîêðàùàåòñÿ èç-çà ñìåðòíîñ-
òè (âåëè÷èíà êîòîðîé îïðåäåëÿåòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèì çíà÷åíèåì èç
ñòîëáöà lx êîãîðòíîé òàáëèöû âûæèâàíèÿ), è îíè âñå ïåðåõîäÿò â ñëåäóþ-
ùèé âîçðàñòíîé êëàññ, ïðèñóòñòâóþùèé â íà÷àëå ñëåäóþùåãî ïðîìåæóòêà
âðåìåíè (ãîäà), ò.å. âûæèâøèå îñîáè 0-ãî êëàññà îáðàçóþò â íà÷àëå
ñëåäóþùåãî èíòåðâàëà 1-é êëàññ, îñîáè 1-ãî êëàññà îáðàçóþò 2-é, 2-ãî –
3-é, è òàê äàëåå âïëîòü äî ïîñëåäíåãî âîçðàñòíîãî êëàññà (êîãîðòû),
êîòîðûé ïîëíîñòüþ âûìèðàåò. Âûæèâøèå îñîáè ðàçìíîæàþòñÿ â íà÷àëå
ñëåäóþùåãî èíòåðâàëà è îáðàçóþò íîâûé íóëåâîé âîçðàñòíîé êëàññ, êàê
ýòî îïèñàíî âûøå.

Âñþ ýòó ïðîöåäóðó ñëåäóåò ïîâòîðèòü ìíîãîêðàòíî, ÷òîáû ïîëó÷èòü
ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëà îñîáåé ïî âîçðàñòàì (â àáñîëþòíûõ âåëè÷èíàõ è â
äîëÿõ îò Nt) è îáùóþ ÷èñëåííîñòü îñîáåé â ïîïóëÿöèè (Nt = 'Nx) äëÿ íåñ-
êîëüêèõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ èíòåðâàëîâ (ò.å. ëåò). Ýòî ìîæíî ñäåëàòü
äàæå âðó÷íóþ, ðàññ÷èòûâàÿ ÷èñëåííîñòü îñîáåé íåïîñðåäñòâåííî ïî
òàáëèöå, îäíàêî, íàøà êîìïüþòåðíàÿ ïðîãðàììà äåëàåò ýòî ãîðàçäî
áûñòðåå è áîëåå ïðîñòûì (äëÿ íåå!) ñïîñîáîì, ïðåäñòàâëÿÿ ñîñòàâ
ïîïóëÿöèè â âèäå âåêòîðà, ýëåìåíòàìè êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ ÷èñëà îñîáåé
â êàæäîì âîçðàñòíîì êëàññå. Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïîëó÷èòü ðàñïðåäåëåíèå
îñîáåé â ñëåäóþùèé èíòåðâàë âðåìåíè, ýòîò âåêòîð íåîáõîäèìî
óìíîæèòü íà òðàíñôîðìàöèîííóþ ìàòðèöó (òàê íàçûâàåìóþ “Ìàòðèöó
Ëåñëè” – “Leslie Matrix”), âêëþ÷àþùóþ çíà÷åíèÿ lx è mx èç òàáëèöû
âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè.

Êðîìå òîãî, ïðîãðàììà âû÷èñëÿåò ÷èñòóþ ñêîðîñòü ðàçìíîæåíèÿ (ïî
óðàâíåíèþ 9), ñðåäíåå êîãîðòíîå âðåìÿ ãåíåðàöèè (ïî óðàâíåíèþ 10),
ïðèáëèæåííîå (ïî óðàâíåíèþ 11) è òî÷íîå (ïî óðàâíåíèþ 12) çíà÷åíèÿ
óäåëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà ïîïóëÿöèè ïðè äàííûõ íà÷àëüíûõ óñëîâèÿõ.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which output would you like to view? – Ïåðåìåùàÿ êóðñîð, âûáåðèòå òîò

ïàðàìåòð (ïîäðîáíåå ñì. íèæå), ãðàôèê êîòîðîãî âû õîòåëè áû
óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü.

How many age classes do you want to use? – Ââåäèòå ÷èñëî âîçðàñòíûõ
êëàññîâ, êîòîðîå âû õîòåëè áû èñïîëüçîâàòü – îò 2 äî 51.

For Nx/'Nx, which age class do you want to view? – Îïðåäåëèòå, äëÿ êàêîãî
âîçðàñòíîãî êëàññà âû õîòåëè áû ïîñòðîèòü ãðàôèê çàâèñèìîñòè
Nx/'Nx îò T, è ââåäèòå åãî íîìåð.

How many time intervals do you want to run? –  Ââåäèòå ÷èñëî èíòåðâàëîâ
äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ – îò 1 äî 24 ïðè íåáîëüøîì ÷èñëå âîçðàñòíûõ
êëàññîâ; åñëè æå âîçðàñòíûõ êëàññîâ ñòàíîâèòñÿ áîëüøå, ìàêñèìàëü-
íî äîïóñòèìîå ÷èñëî èíòåðâàëîâ âðåìåíè óìåíüøàåòñÿ (â ñâÿçè ñ
îãðàíè÷åíèåì âîçìîæíîãî îáúåìà âû÷èñëåíèé) äî 5 êîãäà êëàññîâ
51.

Ââåäèòå çíà÷åíèÿ lx è mx äëÿ âñåõ âîçðàñòíûõ êëàññîâ â ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå ñòîëáöû òàáëèöû âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè. Âåëè÷èíà lx
ìîæåò ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ îò 1 äî 0 (ñ òî÷íîñòüþ äî 3-ãî çíàêà
ïîñëå çàïÿòîé); ñðåäíåå ÷èñëî ïîòîìêîâ îäíîé îñîáè (mx) ìîæåò
ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1E10.

Îïðåäåëèòå ïåðâîíà÷àëüíûé ñîñòàâ ïîïóëÿöèè â ìîìåíò âðåìåíè T0

ïóòåì ââåäåíèÿ ÷èñëà îñîáåé êàæäîãî âîçðàñòíîãî êëàññà â ñòîëáåö
Nx0. Ýòà ïåðåìåííàÿ ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1E10.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ìîäåëü ïîçâîëÿåò èññëåäîâàòü ñëåäóþùèå çàâèñèìîñòè, õàðàêòåðèçóþ-

ùèå äèíàìèêó ïîïóëÿöèè:
Lambda vs. T – Äèíàìèêà èçìåíåíèé êîýôôèöèåíòà ãåîìåòðè÷åñêîãî

ðîñòà ïîïóëÿöèè (8), âû÷èñëÿåìîãî îòäåëüíî äëÿ êàæäîãî èíòåðâà-
ëà âðåìåíè T.

'Nx vs. T – Çàâèñèìîñòü âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè (ò.å. ñóììû ÷èñëà îñîáåé
âî âñåõ âîçðàñòíûõ êëàññàõ – 'Nx) îò âðåìåíè (T).

Nx/'Nx vs. T – Èçìåíåíèå âî âðåìåíè äîëè âûáðàííîãî âîçðàñòíîãî êëàñ-
ñà (x) â îáùåé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè.

Vx vs. x – Èçìåíåíèå ðåïðîäóêòèâíîé öåííîñòè îñîáåé (Vx) â çàâèñèìîñòè
îò èõ âîçðàñòà (x).

Nx/'Nx vs. x – Îêîí÷àòåëüíàÿ âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè (ò.å. ñëî-
æèâøàÿñÿ ê íà÷àëó ïîñëåäíåãî èíòåðâàëà), ïîñòðîåííàÿ â âèäå
“ïèðàìèäû âîçðàñòîâ” (äîëÿ êàæäîãî âîçðàñòíîãî êëàññà â îáùåì
÷èñëå îñîáåé).
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x vs. Nx/'Nx, T  – Äèíàìèêà âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè âî âðåìåíè,
ïîñòðîåííàÿ ïî îòíîñèòåëüíîé ÷èñëåííîñòè (äîëå) îñîáåé êàæäîãî
âîçðàñòíîãî êëàññà â ïîïóëÿöèè. Åñëè âû íà÷íåòå àíàëèç ìîäåëè
ñ ýòîãî ïàðàìåòðà, òî ñìîæåòå ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàòü ÷èñëî
èíòåðâàëîâ âðåìåíè (T) è íàáëþäàòü çà èçìåíåíèÿìè âîçðàñòíîé
ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè, êîòîðûå áóäóò ïðè ýòîì ïðîèñõîäèòü.

x vs. Nx, T – Äèíàìèêà âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè âî âðåìåíè, ïîñ-
òðîåííàÿ ïî àáñîëþòíîé ÷èñëåííîñòè îñîáåé êàæäîãî âîçðàñòíîãî
êëàññà â ïîïóëÿöèè.

Tabular Output – Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè ïî âîçðàñòíûì êëàññàì
â òå÷åíèå âñåãî âðåìåíè â òàáëè÷íîé ôîðìå – ïðîäîëæåíèå
òàáëèöû âûæèâàíèÿ è ïëîäîâèòîñòè â îêíå ââåäåíèÿ ïàðàìåòðîâ
ìîäåëè.

Êðîìå òîãî, â âåðõíåì ïîëå êàæäîãî ãðàôèêà ìîæíî óâèäåòü âû÷èñëåí-
íûå ìîäåëüþ çíà÷åíèÿ ÷èñòîé ñêîðîñòè âîñïðîèçâîäñòâà (R0), ñðåäíåãî
êîãîðòíîãî âðåìåíè ãåíåðàöèè (G), à òàêæå òî÷íîé (r) è ïðèáëèæåííîé
(lnR0/G) âåëè÷èíû óäåëüíîé ìãíîâåííîé ñêîðîñòè ðîñòà ïîïóëÿöèè ïðè
äàííûõ íà÷àëüíûõ óñëîâèÿõ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
1. Íå çàäàâàéòå ñëèøêîì áîëüøîå ÷èñëî âîçðàñòíûõ êëàññîâ, èíà÷å

âû íå ñìîæåòå ïðîñëåäèòü ðîñò ïîïóëÿöèè â òå÷åíèå 10 è áîëåå èíòåðâà-
ëîâ âðåìåíè. Óäîáíåå âñåãî ðàáîòàòü ñ òàáëèöåé, ñîäåðæàùåé 6–10 âîç-
ðàñòíûõ êëàññîâ.

2. Âû ìîæåòå èñïîëüçîâàòü ëþáûå çíà÷åíèÿ lx, mx è Nx0. Îäíàêî, ñëå-
äóåò îáÿçàòåëüíî ïðîìîäåëèðîâàòü òðè îñíîâíûõ òèïà êðèâûõ âûæèâàíèÿ
êîãîðò â ïîïóëÿöèÿõ: (I) òèï äðîçîôèëû, èëè ÷åëîâåêà (âûïóêëàÿ êðèâàÿ)
– íåçíà÷èòåëüíàÿ ñìåðòíîñòü â íà÷àëå æèçíè êîãîðòû, ìåäëåííîå
ïîâûøåíèå åå ñ âîçðàñòîì è ãèáåëü áîëüøèíñòâà îñîáåé â ïîñëåäíèõ
âîçðàñòàõ; (II) òèï ãèäðû (ïðÿìàÿ ëèíèÿ â ëîãàðèôìè÷åñêîì ìàñøòàáå)
– îäèíàêîâàÿ â òå÷åíèå âñåé æèçíè êîãîðòû âåðîÿòíîñòü ãèáåëè îñîáåé;
(III) òèï óñòðèöû (âîãíóòàÿ êðèâàÿ) – âûñîêàÿ ñìåðòíîñòü â íà÷àëå æèçíè
êîãîðòû ïðè ïîñòåïåííîì óìåíüøåíèè ñìåðòíîñòè ñ âîçðàñòîì.

3. Äëÿ êàæäîãî èç òðåõ òèïîâ êðèâûõ âûæèâàíèÿ ïðîìîäåëèðóéòå òðè
ôîðìû ðàñïðåäåëåíèÿ ïëîäîâèòîñòè ïî âîçðàñòàì: (1) îñîáè
ðàçìíîæàþòñÿ âî âñåõ èëè ïî÷òè âî âñåõ âîçðàñòàõ (êðîìå íóëåâîãî â
íàøåé ìîäåëè), ïëîäîâèòîñòü íåçíà÷èòåëüíî çàâèñèò îò âîçðàñòà
(ïðèìåðû: ìíîãèå âîäíûå áåñïîçâîíî÷íûå – ìîëëþñêè, óñîíîãèå ðàêè è
äð., äîëãî æèâóùèå ðàñòåíèÿ); (2) ðàçìíîæåíèå ïðîèñõîäèò â ñàìîì êîíöå
æèçíè, ò.å. â ïîñëåäíåì âîçðàñòå, ïîñëå ÷åãî îñîáè ãèáíóò (âñå îäíîëåòíè-
êè, íàïðèìåð, ìíîãèå íàñåêîìûå è ðàñòåíèÿ); (3) ðàçìíîæåíèå íà÷èíàåòñÿ
ïîñëå äîñòèæåíèÿ íåêîòîðîãî âîçðàñòà çðåëîñòè, ïðè÷åì ïëîäîâèòîñòü
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ñíà÷àëà âîçðàñòàåò, à çàòåì óìåíüøàåòñÿ äî íóëÿ, íî íåðàçìíîæàþùèåñÿ
îñîáè åùå ìîãóò ïðîæèòü íåêîòîðîå âðåìÿ (ìíîãèå ïîçâîíî÷íûå,
îñîáåííî âûñøèå).

4. Â êàæäîì èññëåäóåìîì ñëó÷àå (èõ äîëæíî áûòü, èñõîäÿ èç ñêàçàííî-
ãî âûøå, íå ìåíåå 9) ïîäáåðèòå òàêèå çíà÷åíèÿ âîçðàñòíîé ïëîäîâèòîñòè,
÷òîáû ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè: (1) âîçðàñòàëà (R0 > 1, r > 0), (2) áûëà ñòà-
áèëüíîé (R0 = 1, r = 0), (3) óìåíüøàëàñü (R0 < 1, r < 0). Ïîïûòàéòåñü
ïîëó÷èòü ïðè ýòîì îäèíàêîâûå èëè õîòÿ áû áëèçêèå çíà÷åíèÿ R0 è r äëÿ
ðàñòóùèõ, à çàòåì äëÿ ñîêðàùàþùèõñÿ ïîïóëÿöèé. Îòëè÷àþòñÿ ëè
âåëè÷èíû âîçðàñòíîé è ñóììàðíîé (âàëîâîé) ïëîäîâèòîñòè â ïîïóëÿöèÿõ
ñ ðàçëè÷íîé âîçðàñòíîé ñòðóêòóðîé âûæèâàíèÿ è ðàçìíîæåíèÿ? Ïîïûòàé-
òåñü îáúÿñíèòü íàáëþäàåìûå ðàçëè÷èÿ.

5. Îáðàòèòå âíèìàíèå íà òî, ÷òî ïðè ëþáîé çàäàííîé èçíà÷àëüíî âîç-
ðàñòíîé ñòðóêòóðå ïîïóëÿöèè îíà îïðåäåëåííûì îáðàçîì èçìåíÿåòñÿ,
ïðè÷åì óæå ÷åðåç íåñêîëüêî èíòåðâàëîâ ñòàáèëèçèðóåòñÿ è äàëåå íå
èçìåíÿåòñÿ íåçàâèñèìî îò òîãî, ñòàáèëüíà ëè ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè,
âîçðàñòàåò îíà èëè æå óìåíüøàåòñÿ. Ïî÷åìó òàê ïðîèñõîäèò? Ïî÷åìó
êîýôôèöèåíò 8 ñíà÷àëà ðåçêî èçìåíÿåòñÿ îò èíòåðâàëà ê èíòåðâàëó, à
çàòåì åãî âåëè÷èíà ïîñòåïåííî ñòàáèëèçèðóåòñÿ? Îò ÷åãî çàâèñèò âðåìÿ,
íåîáõîäèìîå ñòàáèëèçàöèè?

6. Ðåêîìåíäóåì ïðè èññëåäîâàíèè ìîäåëè èñïîëüçîâàòü òàêæå
ïðèìåðû êîíêðåòíûõ îðãàíèçìîâ, ïðåäëîæåííûå ïðåïîäàâàòåëåì.
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4. Çíà÷åíèå äåìîãðàôè÷åñêîé ñòîõàñòè÷íîñòè
(Demographic Stochastisity: A Markovian Approach)

Âåëè÷èíà è óñòîé÷èâîñòü ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé çàâèñÿò íå òîëüêî îò
ðîæäàåìîñòè (b) è ñìåðòíîñòè (d) îñîáåé, êàê ýòî ïðåäïîëàãàåòñÿ â ïðîñ-
òûõ äåòåðìèíèñòñêèõ ìîäåëÿõ, ðàññìîòðåííûõ íàìè ðàíåå. Äàæå åñëè
b > d è, ñëåäîâàòåëüíî, ñóùåñòâóåò òåíäåíöèÿ ê ðîñòó ÷èñëåííîñòè,
ïîïóëÿöèÿ ìîæåò ïîñòðàäàòü îò íåáëàãîïðèÿòíûõ âíåøíèõ ôàêòîðîâ,
òàêèõ êàê çàñóõà, ìîðîçû, èëè óðàãàíû. Êðîìå òîãî, â ëþáîé ïîïóëÿöèè
ñóùåñòâóåò è íåêîòîðàÿ âíóòðåííÿÿ íåîïðåäåëåííîñòü îòíîñèòåëüíî
áëèæàéøèõ èçìåíåíèé åå ÷èñëåííîñòè, ñâÿçàííàÿ ñî ñòîõàñòè÷åñêîé
ïðèðîäîé äåìîãðàôè÷åñêèõ ïðîöåññîâ. Âûæèâàåìîñòü è ïëîäîâèòîñòü
êîíêðåòíûõ îñîáåé â ïîïóëÿöèè ìîæåò âàðüèðîâàòü â î÷åíü øèðîêèõ ïðå-
äåëàõ è áûòü çàâèñèìîé îò ìíîæåñòâà ñëó÷àéíîñòåé. Èìåííî ýòè
èíäèâèäóàëüíûå âàðèàöèè ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè è ïëîäîâèòîñòè
îñîáåé è ïîðîæäàþò òàê íàçûâàåìóþ äåìîãðàôè÷åñêóþ ñòîõàñòè÷-
íîñòü. Åñëè ïîïóëÿöèÿ äîñòàòî÷íî âåëèêà, òî ñëó÷àéíûå ïðîöåññû î÷åíü
íåçíà÷èòåëüíî âëèÿþò íà åå âåëè÷èíó, è èìè âïîëíå ìîæíî ïðåíåáðå÷ü,
âû÷èñëÿÿ áóäóùóþ ÷èñëåííîñòü íà îñíîâå ñðåäíèõ äëÿ ïîïóëÿöèè
âåëè÷èí âûæèâàåìîñòè è ïëîäîâèòîñòè (÷òî ìû è äåëàëè â ðàññìîòðåí-
íûõ ðàíåå ìîäåëÿõ). Îäíàêî, â ìàëåíüêèõ ïîïóëÿöèÿõ, êàêîâûìè íåðåäêî
ÿâëÿþòñÿ ïîïóëÿöèè ðåäêèõ, èñ÷åçàþùèõ è îõðàíÿåìûõ âèäîâ, îòêëîíå-
íèÿ, îáóñëîâëåííûå èíäèâèäóàëüíûìè è ñëó÷àéíûìè ðàçëè÷èÿìè îñîáåé,
ìîãóò áûòü âåñüìà ñóùåñòâåííûìè.

Áûëî ïðåäëîæåíî äâà êîíöåïòóàëüíûõ ïîäõîäà ê àíàëèçó äåìîãðàôè-
÷åñêîé ñòîõàñòè÷íîñòè â ïîïóëÿöèÿõ. Ìàêàðòóð è Âèëüñîí (MacArthur and
Wilson, 1967) ðàçðàáîòàëè ìîäåëü, â êîòîðîé âðåìÿ èçìåðÿåòñÿ ñòîëü
ìàëûìè îòðåçêàìè, ÷òî ðîæäåíèå èëè ñìåðòü äàæå îäíîé îñîáè îêàçûâàåò
âëèÿíèå íà âåëè÷èíó ïîïóëÿöèè. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ýòèì àâòîðàì
óäàëîñü äîêàçàòü íàëè÷èå îáðàòíîé çàâèñèìîñòè ñðåäíåãî âðåìåíè
âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè îò åå âåëè÷èíû è îòíîøåíèÿ ñêîðîñòè ðîñòà ê
ðîæäàåìîñòè (r/b), èõ ïîäõîä îáëàäàåò íåêîòîðûìè ïðèíöèïèàëüíûìè
îãðàíè÷åíèÿìè. Âî-ïåðâûõ, ñòîëü ìàëûå ïðèðàùåíèÿ ÷èñëåííîñòè îñîáåé
âî âðåìåíè íåñîïîñòàâèìû ñ ðåàëüíûìè èçìåíåíèÿìè ÷èñëà óìåðøèõ è
ðîäèâøèõñÿ îñîáåé. È, âî-âòîðûõ, ýòà ìîäåëü ïîçâîëÿëà ðàññ÷èòûâàòü
òîëüêî ñðåäíåå âðåìÿ äî âûìèðàíèÿ, íî íå åãî âåðîÿòíîñòü è õàðàêòåð
ðàñïðåäåëåíèÿ âåëè÷èíû áóäóùèõ ïîïóëÿöèé.

Âòîðîé ïîäõîä ê äåìîãðàôè÷åñêîé ñòîõàñòè÷íîñòè áûë ñîâñåì íåäàâíî
ïðåäëîæåí Äæèëïèíîì (Gilpin, 1992), êîòîðûé èñïîëüçîâàë ìàòðèöó
ïðåîáðàçîâàíèÿ Ìàðêîâà äëÿ òîãî, ÷òîáû ïðåäñêàçûâàòü âåëè÷èíó ïîïó-
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ëÿöèè â áóäóùåì. Áàçîâàÿ ìîäåëü Äæèëïèíà, âêëþ÷åííàÿ â Populus,
îñíîâàíà íà ïðåäïîëîæåíèè î íåçàâèñèìîñòè âåðîÿòíîñòåé ðîæäåíèé è
ñìåðòåé, îäíàêî ìàðêîâñêèé ïîäõîä òàêæå ïîçâîëÿåò ìîäåëèðîâàòü
îòðèöàòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ìåæäó ðîæäàåìîñòüþ è ñìåðòíîñòüþ, êîòîðàÿ
íåðåäêî íàáëþäàåòñÿ â ïðèðîäå.

Â ïðåäñòàâëåííîé ìîäåëè ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îñîáè â ïîïóëÿöèè
óìèðàþò ñ íåêîòîðîé âåðîÿòíîñòüþ d è ïðîèçâîäÿò íà ñâåò âûâîäîê èç C
ïîòîìêîâ ñ âåðîÿòíîñòüþ b. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî êàæäàÿ îñîáü â òå÷åíèå
î÷åðåäíîãî èíòåðâàëà âðåìåíè (ïîêîëåíèÿ) ìîæåò: (1) ïîãèáíóòü è íå
îñòàâèòü ïîòîìñòâà, (2) íå ïîãèáíóòü è íå îñòàâèòü ïîòîìñòâà, (3)
îñòàâèòü ïîòîìñòâî èç C îñîáåé è ïîãèáíóòü, (4) îñòàâèòü ïîòîìñòâî èç C
îñîáåé è íå ïîãèáíóòü. Ïîýòîìó äëÿ ïîïóëÿöèè, ñîñòîÿùåé âñåãî èç îäíîé
îñîáè, ñóùåñòâóåò ëèøü 4 âàðèàíòà âîçìîæíûõ ïåðåõîäîâ – â ñîñòîÿíèÿ
ñ ÷èñëåííîñòüþ 0, 1, C è C + 1 îñîáåé ñ âåðîÿòíîñòüþ â d(1 – b),
(1 – b)(1 – d), bd è b(1 – d), ñîîòâåòñòâåííî. Ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà îñîáåé
â ïîïóëÿöèè êîëè÷åñòâî âîçìîæíûõ ïåðåõîäîâ è ñîñòîÿíèé çíà÷èòåëüíî
âîçðàñòàåò. Ñóììèðîâàíèå èíäèâèäóàëüíûõ ïåðåõîäîâ âñåõ îñîáåé
ïîçâîëÿåò ñîçäàòü òàê íàçûâàåìóþ ìàòðèöó ïðåîáðàçîâàíèÿ äëÿ âñåé
ïîïóëÿöèè.

Ïîñëåäóþùèå ðàñ÷åòû ïî ýòîé ìàòðèöå äàþò ðàñïðåäåëåíèå ñîñòîÿ-
íèé ïîïóëÿöèè âî âðåìåíè, è ïîçâîëÿþò îöåíèâàòü âåðîÿòíîñòü âûìèðà-
íèÿ ïîïóëÿöèé â çàâèñèìîñòè îò èõ ïåðâîíà÷àëüíûõ ðàçìåðîâ, ñêîðîñòè
ðîñòà, ñðåäíåãî ðàçìåðà âûâîäêà, à òàêæå ïðåäåëüíîé åìêîñòè ñðåäû
îáèòàíèÿ.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which plot do you want to view? – Âûáåðèòå òîò âàðèàíò ïðåäñòàâëåíèÿ

äàííûõ (ïîäðîáíåå ñì. íèæå), êîòîðûé âû õîòåëè áû óâèäåòü â ïåðâóþ
î÷åðåäü.

Do you want to step one generation at a time, or double the generation each
iteration? – Õîòèòå ëè âû ïðîäâèãàòüñÿ êàæäûé ðàç íà îäíî ïîêîëå-
íèå, èëè æå óäâàèâàòü ÷èñëî ïîêîëåíèé â êàæäîì ðàñ÷åòíîì öèêëå?
Âûáåðèòå îäèí èç ýòèõ âàðèàíòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ. Åñëè âû âûáèðàåòå
one at a time, ìîäåëü áóäåò èçîáðàæàòü íà ýêðàíå ñîñòîÿíèå ïîïóëÿöèè
â êàæäîì ïîêîëåíèè, à â âàðèàíòå double âû óâèäèòå îæèäàåìóþ
êàðòèíó ÷åðåç 1, 2, 4, 8, 16 è ò.ä. ïîêîëåíèé, ÷òî ïîçâîëèò îõâàòèòü
çíà÷èòåëüíî áîëüøèé ïåðèîä, çàòðàòèâ ìåíüøå âðåìåíè.
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Òåïåðü ââåäèòå ñëåäóþùèå ïàðàìåòðû:
K – Ìàêñèìàëüíàÿ âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè, îãðàíè÷èâàåìàÿ åìêîñòüþ

ñðåäû îáèòàíèÿ (îò 1 äî 60 îñîáåé).
N0 – Èñõîäíàÿ âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè (îò 1 äî 60 îñîáåé).
C – Ðàçìåð âûâîäêà  (îò 1 äî 10 îñîáåé).
b – Ðîæäàåìîñòü, ò.å. âåðîÿòíîñòü ðîæäåíèÿ ïîòîìñòâà (âûâîäêà) êàæ-

äîé îñîáüþ â òå÷åíèå äàííîãî èíòåðâàëà; ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0
äî 1.

d – Ñìåðòíîñòü ò.å. âåðîÿòíîñòü ãèáåëè îñîáè â òå÷åíèå äàííîãî
èíòåðâàëà; ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1.

Number of iterations – Ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ðàñ÷åòíûõ öèêëîâ, êîòîðûå
âû ïëàíèðóåòå ïðîâåñòè (ìèíèìóì – 1, ìàêñèìóì – 100).

View plot after how many iterations – ×èñëî ðàñ÷åòíûõ öèêëîâ ìåæäó
êàæäûì äåìîíñòðèðóåìûì íà ýêðàíå ïðîìåæóòî÷íûì ðåçóëüòàòîì.

Íàæìèòå <Enter> è âû óâèäèòå ðåçóëüòàò ïåðâîãî ðàñ÷åòíîãî öèêëà,
ïîñëå âòîðîãî íàæàòèÿ – ðåçóëüòàò âòîðîãî öèêëà è ò.ä. Ýòî áóäåò
ïîâòîðÿòüñÿ äî òåõ ïîð, ïîêà âåðîÿòíîñòü âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè (= äîëÿ
âûìåðøèõ ïîïóëÿöèé) íå äîñòèãíåò åäèíèöû, ëèáî íå èñòå÷åò çàäàííîå
÷èñëî ðàñ÷åòíûõ öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ïðîãðàììà äåìîíñòðèðóåò ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ â âèäå òðåõ

äèàãðàìì:
Prob vs Size – Ðàñïðåäåëåíèå âåðîÿòíîñòåé äîñòèæåíèÿ ïîïóëÿöèåé

ðàçëè÷íîé ÷èñëåííîñòè (â òîì ÷èñëå è íóëåâîé, ò.å. âûìèðàíèÿ) ê
äàííîìó ïîêîëåíèþ (t).

Extinction vs Time – Ãðàôèê çàâèñèìîñòè âåðîÿòíîñòè âûìèðàíèÿ ïîïóëÿ-
öèè îò âðåìåíè, ò.å. âîçðàñòàíèÿ äîëè âûìåðøèõ ïîïóëÿöèé â òå÷å-
íèå âñåãî ïåðèîäà îò ïåðâîãî è äî ïîñëåäíåãî ïîêîëåíèÿ.

Prob vs Size, Time – Ðàñïðåäåëåíèå âåðîÿòíîñòåé äîñòèæåíèÿ ïîïóëÿöèåé
ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ â òå÷åíèå âñåãî ïåðèîäà ìîäåëèðîâàíèÿ.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò âåëè÷èíû èñõîäíûõ
ïàðàìåòðîâ, à òàêæå âû÷èñëåííûå çíà÷åíèÿ ñêîðîñòè ðîñòà ïîïóëÿöèè
(R), ñðåäíåé ðîæäàåìîñòè (8), äîëè ïîïóëÿöèé, âûìåðøèõ ê äàííîìó
ïîêîëåíèþ (Fraction Extinct), è ÷èñëà ïðîøåäøèõ ïîêîëåíèé (Generation).

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
1. Ïîðàáîòàéòå ñíà÷àëà ñ óñòàíîâêàìè, ââåäåííûìè â ìîäåëü ïî óìîë-

÷àíèþ (îäíàêî, ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ðàñ÷åòíûõ öèêëîâ ëó÷øå óñòàíîâèòü
ïîáîëüøå, íàïðèìåð 25). Ïðîñëåäèòå, ñêîëüêî ïîêîëåíèé íåîáõîäèìî äëÿ
òîãî, ÷òîáû âåðîÿòíîñòü âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè äîñòèãëà 100%.
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2. Òåïåðü ââåäèòå áîëåå ðåàëèñòè÷íûå óñòàíîâêè, íàïðèìåð, K = 20,
N0 = 10. Ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ðàñ÷åòíûõ öèêëîâ óñòàíîâèòå íà 50. Èññëå-
äóéòå, êàê âëèÿþò íà âåðîÿòíîñòü âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè: (1) àáñîëþòíàÿ
âåëè÷èíà ðîæäàåìîñòè, (2) àáñîëþòíàÿ âåëè÷èíà ñìåðòíîñòè, (3)
ñîîòíîøåíèå âåðîÿòíîñòåé ãèáåëè è ðàçìíîæåíèÿ (ò.å. b > d, b = d, b < d),
(4) ðàçìåð âûâîäêà ïðè ðàçíûõ çíà÷åíèÿõ ñìåðòíîñòè è ðîæäàåìîñòè. Äëÿ
ýòîãî îïðåäåëèòå, ñêîëüêî ïîêîëåíèé íåîáõîäèìî äëÿ äîñòèæåíèÿ 100%
âåðîÿòíîñòè âûìèðàíèÿ ïîïóëÿöèè ïðè ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèÿõ b, d è C.

3. Èññëåäóéòå, âëèÿåò ëè íà âåðîÿòíîñòü è ñðîêè âûìèðàíèÿ ïîïóëÿ-
öèè åå èñõîäíàÿ âåëè÷èíà â 1, 2, 3, 5, 7 è 10 îñîáåé è K = 10 ïðè b > d, b =
d è b < d è ðàçëè÷íîé âåëè÷èíå C ? Êàê âû äóìàåòå, ïî÷åìó òàê ïðîèñõî-
äèò?

4. Òåïåðü ïðè îäíîé è òîé æå èñõîäíîé ÷èñëåííîñòè îñîáåé, íàïðèìåð
10, ïîñëåäîâàòåëüíî óâåëè÷èâàéòå ïðåäåëüíóþ åìêîñòü ñðåäû äî 20, 30,
40, 50 è 60 îñîáåé. Êàê ýòî âëèÿåò íà âåðîÿòíîñòü è ñðîêè âûìèðàíèÿ
ïîïóëÿöèè?

5. Ïîñòàðàéòåñü îáúÿñíèòü õàðàêòåð äèíàìèêè ðàñïðåäåëåíèÿ âåðîÿò-
íîñòåé äîñòèæåíèÿ ïîïóëÿöèåé ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ âî âðåìåíè ïðè ðàç-
ëè÷íûõ èñõîäíûõ óñòàíîâêàõ, êîòîðûå èñïîëüçîâàëè ïðè èññëåäîâàíèè
ìîäåëè. Â ÷àñòíîñòè, ÷òî ïðîèñõîäèò ñ ðàñïðåäåëåíèåì, êîãäà N0 = 1,
N0 << K, N0 . 1/2K, N0 = K? Êàê èçìåíÿåòñÿ ýòà êàðòèíà ïðè ðàçëè÷íûõ
çíà÷åíèÿõ b, d è C ?

5. Ìîäåëü ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè
Ëîòêè-Âîëüòåððû (Lotka-Volterra Competition)

Ìîäåëè çàâèñèìîãî îò ïëîòíîñòè ðîñòà, òàêèå êàê ëîãèñòè÷åñêîå óðà-
âíåíèå, îïèñûâàþò ïðîöåññ âíóòðèâèäîâîé êîíêóðåíöèè, ïðè êîòîðîì ïî
ìåðå óâåëè÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè îñîáåé ðåñóðñû ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå îãðà-
íè÷èâàþùèì ôàêòîðîì, è óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè óìåíü-
øàåòñÿ. Ìîäåëü ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè Ëîòêè-Âîëüòåððû (Lotka, 1925;
Volterra, 1926) ïîñòðîåíà íà îñíîâå ëîãèñòè÷åñêîãî óðàâíåíèÿ è ïî
ñóùåñòâó íåñåò â ñåáå âñå åãî íåäîñòàòêè. Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà ýòî,
äàííàÿ ìîäåëü ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå ïðîñòûì è ñ èñòîðè÷åñêîé òî÷êè çðå-
íèÿ î÷åíü âàæíûì ñïîñîáîì àíàëèçà ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè. Îíà
ìîæåò ïîìî÷ü âûÿâèòü îñíîâíûå ôàêòîðû, îïðåäåëÿþùèå èñõîä
êîíêóðåíòíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ äâóõ âèäîâ.

Ïóñòü N1 – ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè ïåðâîãî âèäà, N2 – ÷èñëåííîñòü âòî-
ðîãî, à ïðåäåëüíûå ïëîòíîñòè íàñûùåíèÿ è ìàêñèìàëüíûå óäåëüíûå ñêî-
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ðîñòè ðîñòà ýòèõ ïîïóëÿöèé ñîñòàâëÿþò, ñîîòâåòñòâåííî, K1, K2, r1 è r2.
Ïðåäïîëîæèì äàëåå, ÷òî 10 îñîáåé âèäà 2 ïðè êîíêóðåíöèè âñå âìåñòå
îêàçûâàþò òàêîå æå èíãèáèðóþùåå âëèÿíèå íà âèä 1, êàê îäíà îñîáü âèäà
1. Ýòî ôàêòè÷åñêè îçíà÷àåò, ÷òî êàæäàÿ îñîáü âèäà 2 èñïîëüçóåò ëèøü
1/10 åìêîñòè ñðåäû K1, çàíèìàåìîé êàæäîé îñîáüþ âèäà 1. Òîãäà
ñîâìåñòíîå âîçäåéñòâèå âíóòðè- è ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè íà âèä 1
áóäåò ðàâíîöåííî âîçäåéñòâèþ (N1 + N2/10) îñîáåé âèäà 1. Êîíñòàíòà 1/10
â äàííîì âûðàæåíèè íàçûâàåòñÿ êîýôôèöèåíòîì êîíêóðåíöèè è
îáîçíà÷àåòñÿ ÷åðåç " (èëè ÷åðåç "12 – “àëüôà îäèí-äâà”). Ñ ïîìîùüþ
ýòîãî êîýôôèöèåíòà, âåëè÷èíà êîòîðîãî çàâèñèò, ïðåæäå âñåãî, îò ñòåïåíè
ñõîäñòâà ïîòðåáíîñòåé âèäîâ â òåõ èëè èíûõ ðåñóðñàõ, îöåíèâàþò
êîíêóðåíòíîå âîçäåéñòâèå âèäà 2 íà âèä 1 â ðàñ÷åòå íà îäíó îñîáü.
Óìíîæàÿ N2 íà ", ìû âûðàæàåì ýòî âîçäåéñòâèå ÷åðåç ýêâèâàëåíòíîå
÷èñëî îñîáåé N1. Îáðàòèòå âíèìàíèå, ÷òî " < 1 îçíà÷àåò, ÷òî âèä 2
îêàçûâàåò ìåíüøåå ïîäàâëÿþùåå âëèÿíèå íà âèä 1, ÷åì âèä 1 íà ñàìîãî
ñåáÿ, à " > 1 îçíà÷àåò, ÷òî èíãèáèðóþùåå âîçäåéñòâèå ñî ñòîðîíû âèäà
2 íà âèä 1 âûðàæåíî â áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì ñî ñòîðîíû îñîáåé ñâîåãî
âèäà. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì êîíêóðåíòíîå âîçäåéñòâèå âèäà 1 íà âèä 2
âûðàæàþò êîýôôèöèåíòîì $ (èëè ïî äðóãîé òåðìèíîëîãèè "21 – “àëüôà
äâà-îäèí”).

Âàæíåéøèì ïðåîáðàçîâàíèåì ëîãèñòè÷åñêîãî óðàâíåíèÿ â ìîäåëè
Ëîòêè-Âîëüòåððû ÿâëÿåòñÿ çàìåíà N1 â ñêîáêàõ íà âûðàæåíèå “N1 ïëþñ
÷èñëî ýêâèâàëåíòîâ N1", ò.å. íà (N1 + "N2). Òîãäà ëîãèñòè÷åñêîå óðàâíåíèå
ðîñòà äëÿ ïåðâîãî âèäà ìîæíî çàïèñàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì:

  dN1         {K1 – (N1 + "N2)}
 ——   =  r1N1 ————————
   dt      K1

èëè:
  dN1       r1N1(K1 – N1 – "N2)
 ——   =  ————————— (14à)
   dt          K1

è äëÿ âòîðîãî âèäà:

 dN2      r2N2(K2 – N2 – $N1)
——   =  ————————— (14á)
  dt        K2

Èç äâóõ óðàâíåíèé 14à è 14á è ñîñòîèò ìîäåëü Ëîòêè-Âîëüòåððû.
Ïðè èññëåäîâàíèè ñâîéñòâ ýòîé ìîäåëè, ìû äîëæíû, ïðåæäå âñåãî,

îòâåòèòü íà âîïðîñ: ïðè êàêèõ óñëîâèÿõ óâåëè÷èâàåòñÿ èëè óìåíüøàåòñÿ
÷èñëåííîñòü êàæäîãî âèäà? Äëÿ ýòîãî íóæíî ïîñòðîèòü äèàãðàììû, íà
êîòîðûõ ìîãóò áûòü èçîáðàæåíû âñå âîçìîæíûå ñî÷åòàíèÿ ÷èñëåííîñòåé
âèäà 1 è âèäà 2, ò.å. çíà÷åíèé N1 è N2. Íà òàêèõ ãðàôèêàõ, îáû÷íî
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íàçûâàåìûõ ôàçîâî-ïëîñêîñòíûìè äèàãðàììàìè, èëè ôàçîâûìè
ïîðòðåòàìè, çíà÷åíèÿ N1 îòëîæåíû ïî îñè àáñöèññ, à N2 – ïî îñè
îðäèíàò, òàê ÷òî ÷èñëåííîñòü îáîèõ âèäîâ ñíèæàåòñÿ âíèç è âëåâî, à
âîçðàñòàåò ââåðõ è âïðàâî. Îäíè ñî÷åòàíèÿ N1 è N2 áóäóò âûçûâàòü
óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè âèäà 1 è(èëè) âèäà 2, òîãäà êàê äðóãèå áóäóò
ïðèâîäèòü ê óìåíüøåíèþ ÷èñëåííîñòè âèäà 1 è(èëè) âèäà 2. Êðîìå òîãî,
äëÿ êàæäîãî âèäà ìîæíî ïðîâåñòè èçîêëèíó, ò.å. ëèíèþ, ñîåäèíÿþùóþ
òî÷êè, â êîòîðûõ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè äàííîãî âèäà ðàâíà íóëþ.
Èçîêëèíà îòäåëÿåò íà äèàãðàììå òå ñî÷åòàíèÿ N1 è N2, ïðè êîòîðûõ
íàáëþäàåòñÿ ðîñò ïîïóëÿöèè äàííîãî âèäà, îò òåõ ñî÷åòàíèé, ïðè êîòîðûõ
ïîïóëÿöèÿ âèäà ñîêðàùàåòñÿ.

Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïðîâåñòè èçîêëèíó äëÿ âèäà 1, âîñïîëüçóåìñÿ òåì, ÷òî
íà ýòîé ëèíèè ïî îïðåäåëåíèþ dN/dt=0. Ïîýòîìó èç óðàâíåíèÿ 1à ñëåäóåò:

r1N1(K1 – N1 – "N2) = 0

Ýòî âûðàæåíèå ñïðàâåäëèâî â òðåõ ñëó÷àÿõ: (1) êîãäà óäåëüíàÿ ñêîðîñòü
ðîñòà ïîïóëÿöèè (r1) ðàâíà íóëþ, (2) êîãäà ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè (N1)
ðàâíà íóëþ è (3) êîãäà

K1 – N1 – "N2 = 0,

÷òî ìîæíî çàïèñàòü êàê

N1 = K1 – "N2 (15)

Äðóãèìè ñëîâàìè, â ëþáîé òî÷êå ïðÿìîé ëèíèè, êîòîðóþ îïèñûâàåò ýòî
óðàâíåíèå, dN/dt = 0. Ñëåäîâàòåëüíî, ýòà ëèíèÿ è ÿâëÿåòñÿ èçîêëèíîé äëÿ
âèäà 1, à ïîñêîëüêó îíà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðÿìóþ, òî åå ìîæíî
ïðîâåñòè, îïðåäåëèâ âñåãî äâå òî÷êè è çàòåì ñîåäèíèâ èõ. Òàê, èç
óðàâíåíèÿ 2 ñëåäóåò, ÷òî:

ïðè N1 = 0, N2 = K1/" (òî÷êà íà îñè îðäèíàò)

ïðè N2 = 0, N1 = K1 (òî÷êà íà îñè àáñöèññ)

Ñîåäèíèâ ýòè äâå òî÷êè, ïîëó÷èì èçîêëèíó äëÿ âèäà 1. Òî÷íî òàêèì æå
îáðàçîì îïðåäåëèì óñëîâèÿ, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê óâåëè÷åíèþ èëè
óìåíüøåíèþ âèäà 2 è ïðîâåäåì èçîêëèíó äëÿ íåãî:

ïðè N2 = 0, N1 = K2/$ (òî÷êà íà îñè àáñöèññ)

ïðè N1 = 0, N2 = K2 (òî÷êà íà îñè îðäèíàò)

Äëÿ òîãî, ÷òîáû â ýòîé ìîäåëè îïðåäåëèòü èñõîä êîíêóðåíöèè,
íåîáõîäèìî èçîêëèíû äëÿ äâóõ âèäîâ ïðîâåñòè íà îäíîé äèàãðàììå, ÷òî
äàñò âîçìîæíîñòü ïðåäñêàçûâàòü ïîâåäåíèå îáåèõ ïîïóëÿöèé.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ Ëîòêè-Âîëüòåððû

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which plot would you like to view? – Êàêîé ãðàôèê âû õîòåëè áû âèäåòü?

Ìîäåëü ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äâóõ äèàã-
ðàìì. Ïîýòîìó ñíà÷àëà íåîáõîäèìî âûáðàòü òó èç íèõ, êîòîðóþ âû
õîòèòå óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü:

N vs T – äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè âèäîâ âî âðåìåíè.
N1 vs N2 – ôàçîâî-ïëîñêîñòíàÿ äèàãðàììà.

Äàëåå ñëåäóåò âûáðàòü îäèí èç äâóõ âàðèàíòîâ ðàáîòû ìîäåëè:
Run to steady state – ïðîâåñòè ðàñ÷åòû äî äîñòèæåíèÿ óñòîé÷èâîãî

ñîñòîÿíèÿ.
or until t = 100 – ïðîâåñòè ðàñ÷åòû äî ìîìåíòà âðåìåíè t = 100.
Çíà÷åíèå t ñîñòàâëÿåò 100 ïî óìîë÷àíèþ, íî ìîæåò áûòü óñòàíîâëå-
íî â èíòåðâàëå îò 0.001 äî 106. Ýòî ïîçâîëÿåò èññëåäîâàòü ïðîìåæó-
òî÷íûå ðåçóëüòàòû ïðîöåññà êîíêóðåíöèè. Ìû ðåêîìåíäóåì âàì
íà÷àòü ñ ïåðâîãî âàðèàíòà ðàáîòû ìîäåëè.

Please, enter the values for ... Species 1... Species 2 – äëÿ êàæäîãî èç äâóõ
âèäîâ ââåäèòå çíà÷åíèÿ ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ:

N0  – Íà÷àëüíàÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé
îò 0 äî 10000. Ìîæåò áûòü êàê ìåíüøå, òàê è áîëüøå K. Ïî óìîë÷à-
íèþ N01 = 10, N02 = 20.

r – Óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè; èíòåðâàë âîçìîæ-
íûõ çíà÷åíèé îò 0 äî 5. Ïî óìîë÷àíèþ r1 = 0.9, r2 = 0.5.

K – Ïðåäåëüíàÿ åìêîñòü ñðåäû. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò 0 äî
10000. Ïî óìîë÷àíèþ K1 = 500, K2 = 700.

", $ – Êîýôôèöèåíòû êîíêóðåíöèè. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò
0 äî 100. Ïî óìîë÷àíèþ " = 0.6, $ = 0.7.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
N vs T – Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé äâóõ âèäîâ â òå÷åíèå ïðîöåññà

êîíêóðåíöèè. Â òèïè÷íîì ñëó÷àå, êîãäà N0 ìåíüøå ïîääåðæèâàþùåé
åìêîñòè ñðåäû, îáå ïîïóëÿöèè áóäóò ðàñòè äî òåõ ïîð, ïîêà çàâèñèìûå
îò ïëîòíîñòè ýôôåêòû íå ñòàíóò äîñòàòî÷íî çíà÷èìûìè è íå íà÷íåò
ïðîÿâëÿòüñÿ ðåçóëüòàò êîíêóðåíöèè. Ïîñëå ýòîãî, â çàâèñèìîñòè îò
âûáðàííûõ çíà÷åíèé ïàðàìåòðîâ, áóäåò ëèáî ïðîèñõîäèòü êîíêóðåí-
òíîå âûòåñíåíèå îäíîãî âèäà äðóãèì, ëèáî âîçíèêíåò ñèòóàöèÿ
ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ íà îïðåäåëåííîì óðîâíå èõ ÷èñëåííîñòåé.

N1 vs N2 – Ôàçîâàÿ äèàãðàììà, íà êîòîðîé ïðîâåäåíû èçîêëèíû äëÿ
ïîïóëÿöèé îáîèõ âèäîâ è òðàåêòîðèÿ (N2 ïî îòíîøåíèþ ê N1), êîòîðóþ
ïðîøëè ïîïóëÿöèè ïðè êîíêóðåíòíîì âçàèìîäåéñòâèè.
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Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
1. Ñíà÷àëà çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâëåí-

íûìè ïî óìîë÷àíèþ. Âíèìàòåëüíî ðàññìîòðèòå îáå äèàãðàììû. Ê êàêîìó
ðåçóëüòàòó ïðèâîäèò êîíêóðåíöèÿ? Êàê ýòî ìîæíî îïðåäåëèòü ïî ôàçîâîé
äèàãðàììå? Ãäå íàõîäèòñÿ òî÷êà ðàâíîâåñèÿ ìåæäó êîíêóðèðóþùèìè
ïîïóëÿöèÿìè?

2. Èññëåäóéòå ôàçîâóþ äèàãðàììó ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè “Àíàëèç ñòà-
áèëüíîñòè”, äëÿ ÷åãî íàæìèòå <Alt+S>. Âû ìîæåòå âûáðàòü ñ ïîìîùüþ
êóðñîðà ëþáîå íà÷àëüíîå ñî÷åòàíèå ÷èñëåííîñòåé îáåèõ ïîïóëÿöèé è
ïðîñëåäèòü çà èõ êîíêóðåíöèåé â ýòèõ óñëîâèÿõ – îíà áóäåò ïðåäñòàâëåíà
òðàåêòîðèåé, ïðîâåäåííîé èç âûáðàííîé òî÷êè ê òî÷êå ðàâíîâåñèÿ (åñëè
òàêîâàÿ èìååòñÿ ïðè âûáðàííûõ ïàðàìåòðàõ).

3. Åñëè âû ðàçîáðàëèñü ñ ïîâåäåíèåì ìîäåëè, òî ìîæåòå ââîäèòü
ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ è èññëåäîâàòü ïîëó÷àåìûå ïðè ýòîì
ðåçóëüòàòû. Èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû ñðàâíèâàòü ðåçóëüòàòû äâóõ
ïîñëåäîâàòåëüíûõ öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ.

Îñíîâíîå çàäàíèå, êîòîðîå âàì íåîáõîäèìî âûïîëíèòü íà çàíÿòèè,
ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Èçâåñòíî, ÷òî òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíû 4 èñõîäà
êîíêóðåíöèè ìåæäó äâóìÿ ïîïóëÿöèÿìè: (1) âèä 1 ÿâëÿåòñÿ áîëåå
ñèëüíûì êîíêóðåíòîì è ïðè ëþáûõ íà÷àëüíûõ óñëîâèÿõ âûòåñíÿåò âèä 2,
à ñàì äîñòèãàåò ïðåäåëüíîé ïëîòíîñòè íàñûùåíèÿ; (2) áîëåå ñèëüíûì
êîíêóðåíòîì ÿâëÿåòñÿ âèä 2, êîòîðûé âñåãäà âûòåñíÿåò âèä 1; (3) â
çàâèñèìîñòè îò ïåðâîíà÷àëüíûõ çíà÷åíèé ÷èñëåííîñòè ëèáî ïåðâûé âèä
âûòåñíÿåò âòîðîé, ëèáî ïðîèñõîäèò îáðàòíîå; âîçìîæíî ñîñóùåñòâîâàíèå
êîíêóðèðóþùèõ ïîïóëÿöèé, íî îíî íåóñòîé÷èâî, è äàæå ïðè íåáîëüøîì
îòêëîíåíèè îò òî÷êè ðàâíîâåñèÿ îäèí èç âèäîâ îáÿçàòåëüíî âûòåñíÿåò
äðóãîé; (4) ñóùåñòâóåò óñòîé÷èâîå ðàâíîâåñíîå ñî÷åòàíèå ÷èñëåííîñòåé
îáîèõ âèäîâ, ê êîòîðîìó ïîïóëÿöèè ñòðåìÿòñÿ ïðè ëþáûõ ïåðâîíà÷àëü-
íûõ çíà÷åíèÿõ èõ ÷èñëåííîñòè.

Èññëåäóéòå ïîâåäåíèå ìîäåëè ïðè ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèÿõ îñíîâíûõ
ïàðàìåòðîâ è îïðåäåëèòå óñëîâèÿ, íåîáõîäèìûå äëÿ ðåàëèçàöèè âñåõ
÷åòûðåõ èñõîäîâ êîíêóðåíòíîé áîðüáû. Êàê ðàñïîëàãàþòñÿ èçîêëèíû
âèäîâ â ýòèõ ÷åòûðåõ ñëó÷àÿõ? Íàðèñóéòå ÷åòûðå âàðèàíòà ôàçîâîé
äèàãðàììû ó ñåáÿ â òåòðàäè. Òåïåðü, èñõîäÿ èç âçàèìíîãî ðàñïîëîæåíèÿ
èçîêëèí âèäîâ íà ýòèõ äèàãðàììàõ, ïðåäñòàâüòå â ìàòåìàòè÷åñêîé ôîðìå
òå ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó ïàðàìåòðàìè K1, K2, " è $, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò
ðåàëèçàöèþ âñåõ ÷åòûðåõ èñõîäîâ êîíêóðåíöèè. Îòâåòüòå íà âîïðîñû:
1. Â êàêîì âàðèàíòå îäèí èç âèäîâ îêàçûâàåò áîëüøåå èíãèáèðóþùåå

âëèÿíèå íà ñâîåãî êîíêóðåíòà, ÷åì ýòîò ïîñëåäíèé ñàì íà ñåáÿ?
2. Â êàêîì âàðèàíòå îáà âèäà ñèëüíåå âëèÿþò íà êîíêóðåíòà, ÷åì íà îñî-

áåé ñâîåãî âèäà, ò.å. ÷åì ñàìè ñòðàäàþò îò âíóòðèâèäîâîé êîíêóðåí-
öèè?
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3. Â êàêîì âàðèàíòå îáà âèäà â ìåíüøåé ñòåïåíè âëèÿþò íà êîíêóðåíòà,
÷åì íà îñîáåé ñâîåãî âèäà, ò.å. ÷åì ñàìè ñòðàäàþò îò âíóòðèâèäîâîé
êîíêóðåíöèè?
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Ïèàíêà, Ý. Ýâîëþöèîííàÿ ýêîëîãèÿ.  Ì.: Ìèð, 1981, ñ. 195–203.

6. Ìîäåëè êîíêóðåíöèè ïðè äèôôåðåíöèàëüíîì
èñïîëüçîâàíèè ðåñóðñîâ

(Resource Competition Models)

Âñå îðãàíèçìû ÿâëÿþòñÿ ïîòðåáèòåëÿìè, è áîëüøèíñòâî èç íèõ
ðèñêóåò áûòü, â ñâîþ î÷åðåäü, ñúåäåííûì äðóãèìè îðãàíèçìàìè.
Ìåõàíèçìû âçàèìîäåéñòâèÿ ðåñóðñîâ è èõ ïîòðåáèòåëåé ìîãóò, òàêèì
îáðàçîì, áûòü âàæíåéøèìè ôàêòîðàìè, îïðåäåëÿþùèìè ôîðìèðîâàíèå
âèäîâîãî ñîñòàâà è ðàçíîîáðàçèÿ åñòåñòâåííûõ ñîîáùåñòâ. Ïîíèìàíèå
ýòèõ ìåõàíèçìîâ ìîæåò ïîçâîëèòü ïðåäñêàçûâàòü äèíàìèêó è ðåçóëüòàòû
ìåæâèäîâûõ âçàèìîäåéñòâèé.

Ðåñóðñ ìîæåò áûòü îïðåäåëåí êàê âåùåñòâî, îðãàíèçì èëè èíîé ìàòå-
ðèàëüíûé îáúåêò, êîòîðûé ïîòðåáëÿåò, èëè èíûì îáðàçîì èñïîëüçóåò
îðãàíèçì, ÷òî ïðèâîäèò ê ðîñòó óäåëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà åãî ïîïóëÿöèè
ïðè óâåëè÷åíèè äîñòóïíîñòè ðåñóðñà. Åñëè âèä ïîòðåáëÿåò åäèíñòâåííûé
îãðàíè÷åííûé ðåñóðñ, åãî ïîïóëÿöèÿ ìîæåò â êîíå÷íîì ñ÷åòå äîñòèãíóòü
ðàâíîâåñèÿ, ïðè êîòîðîì ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè ðàâíà ñêîðîñòè åå
óáûëè, à ñêîðîñòü ïîïîëíåíèÿ ðåñóðñà â ñðåäå ðàâíà ñêîðîñòè åãî
ïîòðåáëåíèÿ. Â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ, êîãäà dN/Ndt = 0 = dR/dt, ïðèðîñò
ïîïóëÿöèè ðàâåí åå óáûëè, à ñêîðîñòü ïîñòóïëåíèÿ ðåñóðñà ðàâíà ñêî-
ðîñòè åãî ïîòðåáëåíèÿ. Ýòî ðàâíîâåñèå ìîæåò áûòü äîñòèãíóòî òîëüêî ïðè
îäíîé ñïåöèôè÷åñêîé êîíöåíòðàöèè îãðàíè÷åííîãî ðåñóðñà, îáîçíà÷àå-
ìîé êàê R*. Òàêèì îáðàçîì, R* – ýòî êîíöåíòðàöèÿ ðåñóðñà, íåîáõîäèìàÿ
ïîïóëÿöèè âèäà äëÿ îáåñïå÷åíèÿ ïðèðîñòà, óðàâíîâåøèâàþùåãî åå
óáûëü. Îäíîâðåìåííî ýòî òàêàÿ êîíöåíòðàöèÿ, äî êîòîðîé óðîâåíü
ðåñóðñà ìîæåò áûòü ñíèæåí ïîòðåáëÿþùåé åãî ïîïóëÿöèåé ïðè äîñòèæå-
íèè ðàâíîâåñèÿ.
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Êîíêóðåíöèÿ çà åäèíñòâåííûé íåîáõîäèìûé ðåñóðñ
(Competition for Single Essential Resource)

Êîãäà íåñêîëüêî âèäîâ ïîòðåáëÿþò îäèí è òîò æå îãðàíè÷åííûé ðåñóðñ,
ðàâíîâåñíûé ðåçóëüòàò èõ êîíêóðåíöèè áóäóò îïðåäåëÿòü çíà÷åíèÿ R* äëÿ
ýòèõ âèäîâ. Âèä ñ ñàìûì íèçêèì R*  â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ âûòåñíèò âñå
äðóãèå èç ìåñòîîáèòàíèÿ.

Ýòó ñèòóàöèþ ìîæíî ëó÷øå ïîíÿòü íà ïðèìåðå ïðîñòåéøåé ìîäåëè
âçàèìîäåéñòâèÿ ïîòðåáèòåëü-ðåñóðñ.  Õîòÿ ðàçðàáîòàíî ìíîãî ïîäîáíûõ
ìîäåëåé, ñóùåñòâóåò îäíà ïðîñòàÿ âåðñèÿ, êîòîðóþ óñïåøíî ïðèìåíÿëè
êî ìíîæåñòâó îðãàíèçìîâ. Îíà ñîñòîèò èç äâóõ óðàâíåíèé:

dNi/Nidt = riR/(R + ki) – mi (16)

dR/dt = a(S – R) – 'i = 1, n [NiCi(dNi/Nidt + mi)] (17)

Óðàâíåíèå 16 îïèñûâàåò çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ðîñòà ïîïóëÿöèè îò íàëè÷-
íîãî êîëè÷åñòâà ðåñóðñà, à óðàâíåíèå 17 – äèíàìèêó êîíöåíòðàöèè
ðåñóðñà â ñðåäå â çàâèñèìîñòè îò ñêîðîñòè åãî ïîòðåáëåíèÿ îðãàíèçìàìè
è ñêîðîñòè âîçîáíîâëåíèÿ. Â óðàâíåíèÿõ 16 è 17:
i – ïîðÿäêîâûé íîìåð âèäà;
Ni – ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè âèäà i (âûðàæåííàÿ êàê ÷èñëî îñîáåé íà

åäèíèöó ïëîùàäè, èëè æå êàê áèîìàññà íà åäèíèöó ïëîùàäè);
R– êîíöåíòðàöèÿ, èëè äîñòóïíîñòü îãðàíè÷åííîãî ðåñóðñà â ñðåäå îáèòà-

íèÿ;
ri – ìàêñèìàëüíî âîçìîæíàÿ ïðè ïîëíîé îáåñïå÷åííîñòè ðåñóðñîì óäåëü-

íàÿ ñêîðîñòü ðîñòà âèäà i;
ki – êîíöåíòðàöèÿ ðåñóðñà, ïðè êîòîðîé âèä i äîñòèãàåò ïîëîâèíû ñâîåé

ìàêñèìàëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà;
mi – ñìåðòíîñòü, èëè ñêîðîñòü óáûëè, ïðèñóùàÿ ïîïóëÿöèè âèäà i;
S – òî÷êà ïîïîëíåíèÿ (supply point) äëÿ ñðåäû îáèòàíèÿ, ñîîòâåòñòâóþùàÿ

ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîé êîíöåíòðàöèè ðåñóðñà â ñðåäå îáèòàíèÿ;
a – êîíñòàíòà, îïðåäåëÿþùàÿ ñêîðîñòü, ñ êîòîðîé ðåñóðñ â ñðåäå îáèòà-

íèÿ ïåðåõîäèò èç íåäîñòóïíîé â äîñòóïíóþ ôîðìó;
Ci – êîíñòàíòà, õàðàêòåðèçóþùàÿ ñêîðîñòü è ýôôåêòèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ

ðåñóðñà âèäîì i (ôàêòè÷åñêè ýòî êîëè÷åñòâî ðåñóðñà, íåîáõîäèìîå äëÿ
ïðîäóöèðîâàíèÿ îäíîé íîâîé îñîáè).

Åñëè óðàâíåíèÿ 16 è 17 ðåøèòü äëÿ ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ, òî:

Ri* = kimi/(ri–mi) (18)

Èíòåðåñíîå óïðàæíåíèå, êîòîðîå ìîæåò áûòü âûïîëíåíî ñ ìîäåëüþ
êîíêóðåíöèè çà åäèíñòâåííûé îãðàíè÷åííûé ðåñóðñ, ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû
èçìåíÿÿ çíà÷åíèÿ k, m è r äëÿ íåñêîëüêèõ âèäîâ, îïðåäåëèòü, ìîæåò ëè
êàæäûé âèä äîâåñòè êîíöåíòðàöèþ ðåñóðñà äî ñâîéñòâåííîãî ýòîìó âèäó
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óðîâíÿ R* â óñëîâèÿõ èçîëèðîâàííîãî ðîñòà (ò.å. â ìîíîêóëüòóðå), è âåðíî
ëè ïðåäñêàçàíèå, ÷òî âèä ñ áîëåå íèçêèì R* ÿâëÿåòñÿ ïðåâîñõîäÿùèì
êîíêóðåíòîì â óñëîâèÿõ ñîâìåñòíîãî êóëüòèâèðîâàíèÿ.

Êîíêóðåíöèÿ çà íåçàìåíèìûå ðåñóðñû
(Competition for Essential Resources)

Îïèñàííóþ âûøå ìîäåëü ìîæíî ìîäèôèöèðîâàòü äëÿ òîãî, ÷òîáû
âêëþ÷èòü â ðàññìîòðåíèå ñèòóàöèþ êîíêóðåíöèè çà äâà è áîëåå îãðàíè÷åí-
íûõ ðåñóðñà. Âîçìîæíî ðàññìîòðåíèå ìíîæåñòâà òàêèõ âàðèàíòîâ, ïîòîìó
÷òî âèäû ìîãóò ðåàãèðîâàòü íà íàëè÷èå íåñêîëüêèõ ðåñóðñîâ ïî-ðàçíîìó.
Îäèí èç âîçìîæíûõ îòâåòîâ – òîò, ÷òî äåìîíñòðèðóþò ðàñòåíèÿ ïî
îòíîøåíèþ ê ìèíåðàëüíûì ïèòàòåëüíûì âåùåñòâàì è ñâåòó. Ýòè ðåñóðñû
ÿâëÿþòñÿ äëÿ íèõ íåîáõîäèìûìè, èëè íåçàìåíèìûìè (essential resour-
ces), à â òàêèõ ñëó÷àÿõ ñêîðîñòü ðîñòà ðàñòåíèÿ öåëèêîì çàâèñèò îò
îäíîãî èç íèõ, à èìåííî òîãî, ÷òî ïîñòóïàåò â ñàìîì íèçêîì êîëè÷åñòâå ïî
ñðàâíåíèþ ñ ïîòðåáíîñòüþ. Òàêèì îáðàçîì, ñêîðîñòü ðîñòà ðàñòåíèÿ â
êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ îïðåäåëÿåò êîíöåíòðàöèÿ èìåííî òîãî ðåñóðñà,
êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò ñàìóþ íèçêóþ ñêîðîñòü ðîñòà ïî ñðàâíåíèþ ñ
äðóãèìè íàëè÷íûìè ðåñóðñàìè.

Ýòè óñëîâèÿ ìîæíî âêëþ÷èòü â ìîäåëü, ìîäèôèöèðîâàâ óðàâíåíèÿ 16
è 17 ñëåäóþùèì îáðàçîì:

dNi/Nidt = MIN j=1,2 [riRj/(Rj + kij) – mi] (19)

dRj/dt = a(Sj – Rj) – ' i=1,n [NiCij(dNi/Nidt + mi)] (20)

Ôóíêöèÿ MIN â óðàâíåíèè 19 îçíà÷àåò, ÷òî ñêîðîñòü ðîñòà âèäà i
îïðåäåëÿåò òîò èç íåñêîëüêèõ ðåñóðñîâ j, êîòîðûé â äàííûõ óñëîâèÿõ
îáåñïå÷èâàåò áîëåå íèçêóþ ïîòåíöèàëüíóþ ñêîðîñòü ðîñòà. Äâà è áîëåå
âèäîâ ìîãóò óñòîé÷èâî ñîñóùåñòâîâàòü ïðè ïîòðåáëåíèè íåñêîëüêèõ
íåçàìåíèìûõ ðåñóðñîâ òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè îíè îãðàíè÷åíû
ðàçíûìè ðåñóðñàìè è êàæäûé, îòíîñèòåëüíî äðóãèõ âèäîâ, ïîòðåáëÿåò
áîëüøåå êîëè÷åñòâî èìåííî òîãî ðåñóðñà, êîòîðûé åãî îãðàíè÷èâàåò.

Ðåçóëüòàò êîíêóðåíöèè çà íåçàìåíèìûå ðåñóðñû çàâèñèò îò èõ
îòíîñèòåëüíîé äîñòóïíîñòè, îïðåäåëÿåìîé â äàííîé ñðåäå îáèòàíèÿ
ñîîòíîøåíèåì ñêîðîñòåé ïîïîëíåíèÿ ðåñóðñîâ è âèäîñïåöèôè÷íûõ
ñêîðîñòåé èõ ïîòðåáëåíèÿ. Ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè ïîòðåáëåíèÿ ðåñóðñà
åãî êîíöåíòðàöèÿ â ñðåäå îáèòàíèÿ ìîãëà áû äîñòè÷ü íåêîòîðîãî
ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ, îáû÷íî íàçûâàåìîãî òî÷êîé ïîïîëíåíèÿ (supply
point) ðåñóðñà è îáîçíà÷àåìîãî áóêâîé S (S1, S2 è S3 äëÿ ðåñóðñîâ 1, 2 è 3).
Ïðèðîäó êîíêóðåíöèè çà íåçàìåíèìûå ðåñóðñû ëåã÷å âñåãî ïîíÿòü,
àíàëèçèðóÿ åå ðåçóëüòàòû ïðè ðàçëè÷íûõ çíà÷åíèÿõ òî÷åê ïîïîëíåíèÿ.
Äëÿ ýòîãî íà äèàãðàììå, ïîñòðîåííîé â êîîðäèíàòàõ êîíöåíòðàöèé äâóõ
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(èëè òðåõ) ðåñóðñîâ, íåîáõîäèìî äëÿ êàæäîãî âèäà ïðîâåñòè èçîêëèíó
íóëåâîãî ïðèðîñòà (zero-net-growth isocline), ò.å. ëèíèþ, ñîåäèíÿþùóþ
âñå òî÷êè ñ òàêèìè ñî÷åòàíèÿìè êîíöåíòðàöèé ðåñóðñîâ, êîòîðûå
îáåñïå÷èâàþò íóëåâîé ïðèðîñò (êîãäà dN/dt = 0), ò.å. ñòàáèëüíîñòü
ïîïóëÿöèè äàííîãî âèäà. Äëÿ êàæäîãî âèäà â äàííûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâó-
åò òîëüêî îäíà òàêàÿ èçîêëèíà. Â çàâèñèìîñòè îò ïîëîæåíèÿ èçîêëèí
âèäîâ è òî÷êè ïîïîëíåíèÿ íà äèàãðàììå èñõîä êîíêóðåíöèè áóäåò
ðàçëè÷íûì. Ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò ïðîöåññ êîíêóðåíöèè è ïðîâîäèò íà
äèàãðàììå òðàåêòîðèþ R1 – R2 (èëè R1 – R2 – R3), ò.å. ëèíèþ, ïîêàçûâàþ-
ùóþ èçìåíåíèÿ êîíöåíòðàöèé äâóõ (èëè òðåõ) ðåñóðñîâ âî âðåìåíè âïëîòü
äî äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ.

Êîíêóðåíöèÿ çà âçàèìîçàìåíÿåìûå ðåñóðñû, ïîòðåáëÿåìûå â
ìàíåðå ïåðåêëþ÷åíèÿ (Competition for Switching Resources)

Â òî âðåìÿ êàê ðåñóðñû, ïîòðåáëÿåìûå ðàñòåíèÿìè, ñîâåðøåííî
íåîáõîäèìû äëÿ èõ ïèòàíèÿ, ðåñóðñû, èñïîëüçóåìûå æèâîòíûìè, áËëü-
øåé ÷àñòüþ ÿâëÿþòñÿ âçàèìîçàìåíÿåìûìè (substitutable resources). Òàêèì
îáðàçîì, æèâîòíîå ìîæåò ñóùåñòâîâàòü, ïîòðåáëÿÿ òîëüêî îäèí èç
ðåñóðñîâ. Âîçìîæíî ìíîæåñòâî âàðèàíòîâ âëèÿíèÿ äâóõ èëè íåñêîëüêèõ
âçàèìîçàìåíÿåìûõ ðåñóðñîâ íà ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè. Æèâîòíîå
ìîæåò èñïîëüçîâàòü âñå ðåñóðñû, òî-åñòü áûòü ãåíåðàëèñòîì. Â ýòîì
ñëó÷àå èçîêëèíû íóëåâîãî ïðèðîñòà áóäóò ïðÿìîëèíåéíûìè. Â ïðîòèâîïî-
ëîæíîé ñèòóàöèè ìàëåíüêîå æèâîòíîå, æèâóùåå â íåîäíîðîäíîé (ìîçàè÷-
íîé) ñðåäå, ìîæåò ñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ íà îäíîì ðåñóðñå è ïîòðåáëÿòü
òîëüêî åãî. Ýòî ìîãëî áû îêàçàòüñÿ äëÿ íåãî âûãîäíûì â òîì ñëó÷àå,
êîãäà ïîèñê è ïîòðåáëåíèå îáîèõ ðåñóðñîâ îäíîâðåìåííî òðåáóåò áËëü-
øèõ çàòðàò. Òàêèå çàòðàòû ìîãóò âêëþ÷àòü ýíåðãåòè÷åñêóþ ñòîèìîñòü
ïåðåäâèæåíèÿ îò îäíîãî ó÷àñòêà äî ñëåäóþùåãî, ðèñê ãèáåëè îò õèùíèêîâ
âî âðåìÿ òàêèõ ïåðåìåùåíèé, è ò.ï. Åñëè æèâîòíûå èñïîëüçóþò ðàçíûå
ðåñóðñû ïî-î÷åðåäíî, ñïåöèàëèçèðóÿñü íà êàæäîì èç íèõ â òå÷åíèå
íåêîòîðîãî âðåìåíè, ýòî íàçûâàåòñÿ ôóðàæèðîâêîé â ìàíåðå ïåðåêëþ÷å-
íèÿ (foraging in a switching manner). Â ïðåäåëüíîì ñëó÷àå æèâîòíîå äîëæ-
íî ïîòðåáëÿòü âñåãäà òîëüêî îäèí èç ðåñóðñîâ, à èìåííî òîò, êîòîðûé â
äàííûé ìîìåíò îáåñïå÷èâàåò íàèáîëüøèå âûãîäû.

Ìîäåëü êîíêóðåíöèè çà âçàèìîçàìåíÿåìûå ðåñóðñû ìåæäó ïîïóëÿöèÿ-
ìè æèâîòíûõ, êîòîðûå äîáûâàþò êîðì â ìàíåðå ïåðåêëþ÷åíèÿ, ìîæíî
ïðåäñòàâèòü â âèäå äâóõ óðàâíåíèé, ïåðâîå èç êîòîðûõ îïèñûâàåò ñêî-
ðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè:

dNi/Nidt = MAXj=1,2 [riRj/(Rj+kij) – mi] (21)
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Çäåñü ôóíêöèÿ MAX îçíà÷àåò, ÷òî ñêîðîñòü ðîñòà âèäà i îïðåäåëÿåò òîò
èç íåñêîëüêèõ ðåñóðñîâ j, êîòîðûé â äàííûõ óñëîâèÿõ îáåñïå÷èâàåò íàè-
áîëüøóþ ïîòåíöèàëüíóþ ñêîðîñòü ðîñòà. Äèíàìèêó êîíöåíòðàöèè
ðåñóðñîâ îïèñûâàåò âòîðîå óðàâíåíèå, êîòîðîå èìååò âèä

dRj/dt = a(Sj – Rj) – 'i=1,n [NiCij(dNi/Nidt + mi)] (22à)

â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ðåñóðñ  j  â äàííûé ìîìåíò îáåñïå÷èâàåò íàèáîëü-
øóþ ñêîðîñòü ðîñòà, èëè æå

dRj/dt = a(Sj – Rj) – 'i=1,n [0] (22á)

åñëè ðåñóðñ  j â äàííûé ìîìåíò îáåñïå÷èâàåò íàèìåíüøóþ ñêîðîñòü
ðîñòà.

Ïîæàëóéñòà îáðàòèòå âíèìàíèå, ÷òî ýòà ìîäåëü ïðåäïîëàãàåò, ÷òî â
ëþáîé äàííûé ìîìåíò êàæäûé âèä ïîòðåáëÿåò òîëüêî îäèí ðåñóðñ – òîò,
êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò åìó áîëåå âûñîêóþ ñêîðîñòü ðîñòà.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëÿìè

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which model do you wish to use? – Êàêóþ ìîäåëü âû õîòèòå èñïîëüçî-

âàòü? Âûáåðèòå îäíó èç òðåõ ïðåäëàãàåìûõ ìîäåëåé êîíêóðåíöèè:
single – çà åäèíñòâåííûé îãðàíè÷åííûé ðåñóðñ, essential – çà íåçà-
ìåíèìûå ðåñóðñû, switching – çà âçàèìîçàìåíÿåìûå ðåñóðñû ïðè
ôóðàæèðîâàíèè â ìàíåðå ïåðåêëþ÷åíèÿ.

Which plot would you like to view? – Êàêîé ãðàôèê âû õîòåëè áû âèäåòü?
Ñëåäóåò âûáðàòü òó èç ÷åòûðåõ äèàãðàìì, ïðåäñòàâëÿþùèõ
ðåçóëüòàòû ðàáîòû ìîäåëè (ñì. íèæå), êîòîðóþ âû õîòèòå óâèäåòü
â ïåðâóþ î÷åðåäü.

Äàëåå ñëåäóåò âûáðàòü îäèí èç äâóõ âàðèàíòîâ ðàáîòû ìîäåëè:
Run to steady state – ïðîâåñòè ðàñ÷åòû äî äîñòèæåíèÿ óñòîé÷èâîãî

ñîñòîÿíèÿ.
or until t = 100 – ïðîâåñòè ðàñ÷åòû äî ìîìåíòà âðåìåíè t = 100.
Çíà÷åíèå t ñîñòàâëÿåò 100 ïî óìîë÷àíèþ, íî ìîæåò áûòü óñòàíîâëå-
íî â èíòåðâàëå îò 0.001 äî 106. Ýòî ïîçâîëÿåò èññëåäîâàòü ïðîìåæó-
òî÷íûå ðåçóëüòàòû ïðîöåññà êîíêóðåíöèè. Ìû ðåêîìåíäóåì âàì
íà÷àòü ñ ïåðâîãî âàðèàíòà ðàáîòû ìîäåëè.

Which species will you use – Êàêèå âèäû âû áóäåòå èñïîëüçîâàòü?
Ââåäèòå ïîðÿäêîâûå íîìåðà (îíè çàìåíÿþò íàçâàíèÿ) îäíîãî, äâóõ
èëè òðåõ âèäîâ, êîòîðûå áóäóò èñïîëüçîâàíû äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ;
ïî óìîë÷àíèþ ïðîãðàììà èñïîëüçóåò âñå òðè âèäà.

Which resources will you use – Êàêèå ðåñóðñû âû áóäåòå èñïîëüçîâàòü?
Ââåäèòå ïîðÿäêîâûå íîìåðà (îíè çàìåíÿþò íàçâàíèÿ) îäíîãî, äâóõ
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èëè òðåõ ðåñóðñîâ, êîòîðûå áóäóò èñïîëüçîâàíû äëÿ ìîäåëèðîâà-
íèÿ; ïî óìîë÷àíèþ ïðîãðàììà èñïîëüçóåò ðåñóðñû 1 è 2.

Please, enter the following values for the resources. Ââåäèòå çíà÷åíèÿ
ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ:

a – Êîíñòàíòà, îïðåäåëÿþùàÿ ñêîðîñòü, ñ êîòîðîé ðåñóðñû â ñðåäå
îáèòàíèÿ ïåðåõîäÿò èç íåäîñòóïíîé â äîñòóïíóþ ôîðìó (äëÿ óïðî-
ùåíèÿ èñïîëüçîâàíà îäíà êîíñòàíòà äëÿ âñåõ òðåõ ðåñóðñîâ).
Èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò 0 äî 5. Ïî óìîë÷àíèþ âåëè÷èíà
a ðàâíà ñìåðòíîñòè m,  íî ýòî íåîáÿçàòåëüíî.

R10, R20, R30 – Íà÷àëüíûå êîíöåíòðàöèè ðåñóðñîâ 1, 2 è 3 â ñðåäå îáèòà-
íèÿ.

S1, S2, S3 – Ìàêñèìàëüíûå êîíöåíòðàöèè ðåñóðñîâ 1, 2 è 3, ò.å. òî÷êè
ïîïîëíåíèÿ; ïî óìîë÷àíèþ R10 = R20 = R30 =S1 = S2 = S3 = 30, íî
ýòî íåîáÿçàòåëüíî. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò 0 äî 10000;

Please, enter the following information on one or more of the species – äëÿ
îäíîãî, äâóõ èëè âñåõ òðåõ âèäîâ ñëåäóåò ââåñòè ñëåäóþùèå
ïàðàìåòðû:

N0  – Íà÷àëüíàÿ ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ çíà÷åíèé îò
0 äî 10000. Ïî óìîë÷àíèþ N = 10.

r – Ìàêñèìàëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ
çíà÷åíèé îò 0 äî 5. Ïî óìîë÷àíèþ r = 1.

m – Ñìåðòíîñòü èëè ñêîðîñòü óáûëè â ïîïóëÿöèè âèäà. Èíòåðâàë âîç-
ìîæíûõ çíà÷åíèé îò 0 äî 5. Ïî óìîë÷àíèþ m = 0.5.

k1, k2, k3 –  Êîíöåíòðàöèè ðåñóðñîâ 1, 2 è 3, ïðè êîòîðûõ âèäû äîñòèãàþò
ïîëîâèíû ñâîåé ìàêñèìàëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà. Èíòåðâàë âîçìîæ-
íûõ çíà÷åíèé îò 0 äî 1000. Ïî óìîë÷àíèþ äëÿ âèäà 1: k1 = 5,
k2 = 10, k3 = 5; äëÿ âèäà 2: k1 = 12, k2 = k3 = 6; äëÿ âèäà 3:
k1 = k2 = k3 = 7.

c1, c2, c3 – Êîíñòàíòû, õàðàêòåðèçóþùèå ñêîðîñòü è ýôôåêòèâíîñòü
ïîòðåáëåíèÿ ðåñóðñîâ 1, 2 è 3 âèäàìè. Èíòåðâàë âîçìîæíûõ
çíà÷åíèé îò 0.001 äî 10. Ïî óìîë÷àíèþ  äëÿ âèäà 1: c1 = 0.1,
c2 = 0.2, c3 = 0.1; äëÿ âèäà 2: c1 = 0.24, c2 = c3 = 0.12; äëÿ âèäà 3:
c1 = c2 = c3 = 0.14.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äâóõ, òðåõ

èëè ÷åòûðåõ äèàãðàìì (â çàâèñèìîñòè îò âûáðàííîé ìîäåëè è ÷èñëà èñ-
ïîëüçîâàííûõ âèäîâ):
N vs T – Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé âèäîâ â òå÷åíèå ïðîöåññà

êîíêóðåíöèè. Â çàâèñèìîñòè îò âûáðàííûõ çíà÷åíèé ïàðàìåòðîâ áóäåò
ëèáî ïðîèñõîäèòü êîíêóðåíòíîå âûòåñíåíèå îäíèì âèäîì äðóãèõ, ëèáî
âîçíèêíåò ñèòóàöèÿ ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ íà îïðåäåëåííîì óðîâíå
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èõ ÷èñëåííîñòåé. Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîä-
íûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ N0, r, m, k, c äëÿ êàæäîé ïîïóëÿöèè. Ïðè
àíàëèçå ìîäåëåé êîíêóðåíöèè çà äâà èëè òðè ðåñóðñà ýòó äèàãðàììó
ñëåäóåò ñðàâíèòü ñ äèàãðàììîé R vs R.

N vs N – Äèàãðàììà ïîêàçûâàåò äèíàìèêó èçìåíåíèé ÷èñëåííîñòè
ïîïóëÿöèé âñåõ âèäîâ â âèäå òðàåêòîðèè â äâóìåðíîì (ïðè íàëè÷èè
äâóõ âèäîâ) èëè òðåõìåðíîì (ïðè íàëè÷èè òðåõ âèäîâ) ïðîñòðàíñòâå.
Äîñòóïíà òîëüêî ïðè èñïîëüçîâàíèè â ìîäåëè äâóõ èëè òðåõ âèäîâ.

R vs T – Äèíàìèêà êîíöåíòðàöèè ðåñóðñîâ â òå÷åíèå ïðîöåññà êîíêóðåí-
öèè. Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíûå çíà÷åíèÿ
ïàðàìåòðîâ R0 è S äëÿ êàæäîãî ðåñóðñà. Óðîâåíü, äî êîòîðîãî âèäû-
ïîòðåáèòåëè â êîíöå êîíöîâ ñíèæàþò êîíöåíòðàöèþ ðåñóðñà, îáîçíà÷à-
þò êàê R*. Ýòà âåëè÷èíà äëÿ êàæäîãî èç ðåñóðñîâ îïðåäåëÿåò ïîëîæå-
íèå èçîêëèí íóëåâîãî ïðèðîñòà êîíêóðèðóþùèõ âèäîâ. 

R vs R – Äèàãðàììà, íà êîòîðîé ïðîâåäåíû èçîêëèíû íóëåâîãî ïðèðîñòà
äëÿ âñåõ âèäîâ (N1, N2, N3) è òðàåêòîðèÿ R1 – R2 (èëè R1 – R2 – R3), ò.å.
ëèíèÿ, ïîêàçûâàþùàÿ èçìåíåíèÿ êîíöåíòðàöèé ðåñóðñîâ âî âðåìåíè
âïëîòü äî äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ â êîíêóðåíòíîì âçàèìîäåéñòâèè.
Äîñòóïíà òîëüêî ïðè èñïîëüçîâàíèè â ìîäåëè äâóõ èëè òðåõ ðåñóðñîâ.
Â âàðèàíòå ñ äâóìÿ ðåñóðñàìè äèàãðàììà äâóìåðíà, à ëèíèè èçîêëèí
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïðÿìûå óãëû. Ïðè êîíêóðåíöèè çà òðè ðåñóðñà
äèàãðàììà è èçîêëèíû òðåõìåðíû; ïîêàçàíû òàêæå ïðîåêöèè èçîêëèí
è òðàåêòîðèè R1 – R2 – R3 íà òðè äâóìåðíûå êîîðäèíàòíûå ïëîñêîñòè.
Åñëè êîíêóðåíòíîå âçàèìîäåéñòâèå ïðîäîëæàåòñÿ äîñòàòî÷íî äîëãî,
ýòà òðàåêòîðèÿ çàêîí÷èòñÿ íà êàêîé-ëèáî èçîêëèíå. Â òåõ ñëó÷àÿõ,
êîãäà îíà çàêàí÷èâàåòñÿ â òî÷êå ïåðåñå÷åíèÿ äâóõ èçîêëèí, ýòè äâà
âèäà áóäóò ñîñóùåñòâîâàòü â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ. Åñëè æå òðàåêòî-
ðèÿ çàêàí÷èâàåòñÿ â äðóãîé òî÷êå èçîêëèíû, òî îäèí âèä âûòåñíèò âñå
îñòàëüíûå ïðè äîñòèæåíèè ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè êîíêóðåíöèè çà åäèíñòâåííûé ðåñóðñ
1. Ñíà÷àëà çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâ-

ëåííûìè ïî óìîë÷àíèþ. Ê êàêîìó ðåçóëüòàòó ïðèâîäèò êîíêóðåíöèÿ?
Ïî÷åìó âèä 1 âûòåñíÿåò îñòàëüíûå? Êàêèå ïàðàìåòðû ñëåäóåò èçìåíèòü,
÷òîáû ðåçóëüòàòû ñòàëè èíûìè?

2. Èññëåäóéòå ñèòóàöèþ ðîñòà îäíîãî èç âèäîâ â ìîíîêóëüòóðå. Îò ÷åãî
çàâèñÿò ÷èñëåííîñòü âèäà â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ è ðàâíîâåñíàÿ êîíöåí-
òðàöèÿ ðåñóðñà R*? Âàðüèðóÿ çíà÷åíèÿ ðàçëè÷íûõ ïàðàìåòðîâ, ïðîâåðüòå
ñïðàâåäëèâîñòü óðàâíåíèÿ 18.  Èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû ñðàâíè-
âàòü ðåçóëüòàòû äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ.

3. Âåðíèòåñü ê ñèòóàöèè êîíêóðåíöèè ìåæäó òðåìÿ âèäàìè è, èçìåíÿÿ
çíà÷åíèÿ c, k, m è r, ïîñòàðàéòåñü îïðåäåëèòü, âåðíî ëè óòâåðæäåíèå, ÷òî
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âèä ñ áîëåå íèçêèì R* âñåãäà ÿâëÿåòñÿ ïðåâîñõîäÿùèì êîíêóðåíòîì â
óñëîâèÿõ ñîâìåñòíîãî êóëüòèâèðîâàíèÿ.

4. Èññëåäóéòå, êàê âëèÿåò ñêîðîñòü âîçîáíîâëåíèÿ ðåñóðñà (êîíñòàíòà
a) íà äèíàìèêó è ðàâíîâåñíóþ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè, ñíà÷àëà óâåëè÷è-
âàÿ, à çàòåì óìåíüøàÿ åå çíà÷åíèå. Ïî÷åìó ïðè äîñòàòî÷íî ìàëûõ
çíà÷åíèÿõ a âîçíèêàþò çàòóõàþùèå êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé?
Âîçìîæíî ëè ïîëíîå âûìèðàíèå âñåõ âèäîâ?

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè êîíêóðåíöèè çà íåçàìåíèìûå ðåñóðñû
1. Çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâëåííûìè ïî

óìîë÷àíèþ. Ê êàêîìó ðåçóëüòàòó ïðèâîäèò êîíêóðåíöèÿ? Ïî÷åìó âèä 3
âûòåñíÿåò îñòàëüíûå? Êàêèå ïàðàìåòðû ñëåäóåò èçìåíèòü, ÷òîáû
ðåçóëüòàòû ñòàëè èíûìè?

2. Âíèìàòåëüíî ðàññìîòðèòå äèàãðàììó R vs R. Ïîñòàðàéòåñü îáúÿñ-
íèòü, ïî÷åìó èçîêëèíû âèäîâ ðàñïîëîæåíû èìåííî òàêèì îáðàçîì è êàê
ýòî âëèÿåò íà èñõîä êîíêóðåíöèè? Èññëåäóéòå äèàãðàììó ñ ïîìîùüþ
ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè”. Âû ìîæåòå âûáðàòü ñ ïîìîùüþ êóðñîðà
ëþáîå íà÷àëüíîå ñî÷åòàíèå êîíöåíòðàöèé äâóõ ðåñóðñîâ (ò.å. ïîëîæåíèå
òî÷êè ïîïîëíåíèÿ) è ïðîñëåäèòü çà ïðîöåññîì êîíêóðåíöèè âèäîâ â ýòèõ
óñëîâèÿõ – îíà áóäåò ïðåäñòàâëåíà òðàåêòîðèåé R1 – R2, ïðîâåäåííîé èç
âûáðàííîé òî÷êè ê òî÷êå ðàâíîâåñèÿ. Âàðüèðóÿ ïîëîæåíèå òî÷êè ïîïîëíå-
íèÿ ïî îòíîøåíèþ ê èçîêëèíàì, ïîñòàðàéòåñü âûÿâèòü âñå âîçìîæíûå â
äàííûõ óñëîâèÿõ âàðèàíòû èñõîäà êîíêóðåíöèè.

3. Èçìåíÿÿ çíà÷åíèÿ c, k, m è r, ïîñòàðàéòåñü ïîñëåäîâàòåëüíî ñîçäàòü
ñèòóàöèè, â êîòîðûõ: (1) ïîáåæäàåò êàæäûé èç òðåõ âèäîâ, (2) âîçíèêàåò
ñîñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ ìåæäó äâóìÿ âèäàìè. Ñðàâíèâàÿ R vs R äèàãðàììû
ýòèõ ñèòóàöèé, ïðîâåðüòå ïðàâèëüíîñòü óòâåðæäåíèé, ïðèâåäåííûõ âûøå,
îòíîñèòåëüíî ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó òî÷êîé îêîí÷àíèÿ òðàåêòîðèè R1 – R2 è
èñõîäîì êîíêóðåíöèè. Äëÿ ýòîãî ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ñèòóàöèþ êîíêóðåí-
öèè çà äâà ðåñóðñà, ïîñêîëüêó äâóìåðíóþ äèàãðàììó ëåã÷å âîñïðèíèìàòü
è àíàëèçèðîâàòü. 

4. Èññëåäóéòå äèàãðàììó N vs N ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëü-
íîñòè”. Äëÿ ýòîãî ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ñèòóàöèþ êîíêóðåíöèè ìåæäó
äâóìÿ âèäàìè (äâóìåðíàÿ äèàãðàììà). Âû ìîæåòå âûáðàòü ñ ïîìîùüþ
êóðñîðà ëþáîå íà÷àëüíîå ñî÷åòàíèå ÷èñëåííîñòåé ïîïóëÿöèé è ïðîñëå-
äèòü çà èõ êîíêóðåíöèåé â ýòèõ óñëîâèÿõ – îíà áóäåò ïðåäñòàâëåíà
òðàåêòîðèåé, ïðîâåäåííîé èç âûáðàííîé òî÷êè ê òî÷êå ðàâíîâåñèÿ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè êîíêóðåíöèè çà âçàèìîçàìåíÿåìûå ðåñóðñû
1. Çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâëåííûìè ïî

óìîë÷àíèþ. Âðåìÿ, íåîáõîäèìîå ïðîãðàììå äëÿ âûïîëíåíèÿ çàäàíèÿ,
áóäåò î÷åíü áîëüøèì, ïîñêîëüêó ìîäåëèðîâàíèå â ðåæèìå ïîñòîÿííîãî
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ïåðåêëþ÷åíèÿ âèäîâ ñ îäíîãî ðåñóðñà íà äðóãîé òðåáóåò î÷åíü áîëüøîãî
îáúåìà âû÷èñëåíèé. Ïîýòîìó ïðåðâèòå ðàáîòó ïðîãðàììû, íàæàâ
<Escape>, è ïåðåéäèòå ê äèàãðàììå R vs R. Òðàåêòîðèÿ R1 – R2 íà íåé
áóäåò ïðîâåäåíà íå äî êîíöà, íî âû ñìîæåòå óâèäåòü èçîêëèíû âèäîâ.
Ïîñòàðàéòåñü îáúÿñíèòü, ïî÷åìó îíè èìåþò ñîâåðøåííî èíóþ ôîðìó ïî
ñðàâíåíèþ ñî ñëó÷àåì êîíêóðåíöèè çà íåçàìåíèìûå ðåñóðñû? Ïî÷åìó
èçîêëèíû ðàñïîëîæåíû èìåííî òàêèì îáðàçîì è êàê ýòî âëèÿåò íà èñõîä
êîíêóðåíöèè?  Êàêèå èç çàäàííûõ èñõîäíûõ ïàðàìåòðîâ îïðåäåëÿþò
ïîëîæåíèå èçîêëèí íà äèàãðàììå?

2. Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïðîãðàììà ìîãëà âûïîëíèòü çàäà÷ó â ïðèåìëåìûå
ñðîêè, çàäàéòå èíûå èñõîäíûå ïàðàìåòðû äëÿ îáîèõ ðåñóðñîâ. Íàïðèìåð:
R10 = 3, S1 = 3, R20 = 12, S2 = 12. Êàêèì áóäåò èñõîä êîíêóðåíöèè â äàí-
íîé ñèòóàöèè? Ïî÷åìó ïîáåæäàåò âèä 2? Ââåäèòå ñëåäóþùèå ïàðàìåòðû:
R10 = 14, S1 = 14, R20 = 3, S2 = 3. Ïî÷åìó òåïåðü ïîáåæäàåò âèä 1? Åùå
âàðèàíò: R10 = 5.5, S1 =5.5, R20 =6.5, S2 =6.5 (çäåñü ëó÷øå èñïîëüçîâàòü
ðåæèì Run to steady state). Â ýòîì ñëó÷àå íàáëþäàåòñÿ óñòîé÷èâîå
ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ 1 è 2, à âèä 3 îêàçûâàåòñÿ âûòåñíåííûì. Ïî÷åìó?
Êàê ýòî îïðåäåëèòü ïî òðàåêòîðèè R1 – R2 íà äèàãðàììå?

3. Èññëåäóéòå äèàãðàììó R vs R ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè “Àíàëèç ñòà-
áèëüíîñòè”. Âàðüèðóÿ ïîëîæåíèå òî÷êè ïîïîëíåíèÿ ïî îòíîøåíèþ ê èçî-
êëèíàì, ïîñòàðàéòåñü âûÿâèòü âñå âîçìîæíûå â äàííûõ óñëîâèÿõ
âàðèàíòû èñõîäà êîíêóðåíöèè. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïðîãðàììà ðàáîòàåò
ñëèøêîì äîëãî, ïðåðûâàéòå åå ðàáîòó íàæàòèåì <Escape>; âû óâèäèòå
íà÷àëî òðàåêòîðèè R1 – R2 è ñìîæåòå ëåãêî ýêñòðàïîëèðîâàòü åå âïëîòü
äî ïåðåñå÷åíèÿ ñ òîé èëè èíîé èçîêëèíîé.

Ðåêîìåíäóåìàÿ ëèòåðàòóðà

Áèãîí, Ì., Äæ. Õàðïåð è Ê. Òàóíñåíä. Ýêîëîãèÿ. Îñîáè, ïîïóëÿöèè è
ñîîáùåñòâà. Ì.: Ìèð, 1989, òîì 1 – ñ. 389–395; òîì 2 – ñ. 226–230.

Ãèëÿðîâ, À. Ì. Ïîïóëÿöèîííàÿ ýêîëîãèÿ. Ì.: Èçä. ÌÃÓ, 1990, ñ. 170–177.
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7. Âûáîð îïòèìàëüíîãî ïèùåâîãî ðàöèîíà
(Optimal Diet Choice Based on Energy)

Ìíîãèå æèâîòíûå, â îñîáåííîñòè õèùíèêè, ïðè äîáûâàíèè ïèùè
ñòàëêèâàþòñÿ ñ íåîáõîäèìîñòüþ âûáîðà: ïîåäàòü ëè âñå âñòðå÷åííûå
ïèùåâûå îáúåêòû (âèäû æåðòâ), èëè æå òîëüêî íåêîòîðûå èç íèõ.
Îñíîâíûå çàêîíîìåðíîñòè ýòîãî âûáîðà ìåæäó óíèâåðñàëèçìîì è
ðàçëè÷íîé ñòåïåíüþ ñïåöèàëèçàöèè ñòàëè ïðåäìåòîì èññëåäîâàíèé â
ðàìêàõ áîëüøîãî ðàçäåëà ïîâåäåí÷åñêîé ýêîëîãèè, èçâåñòíîãî êàê òåîðèÿ
îïòèìàëüíîãî ôóðàæèðîâàíèÿ (ò.å. äîáûâàíèÿ êîðìà). Îäíîé èç ïåðâûõ
ìîäåëåé, ðàññìàòðèâàâøèõñÿ ýêîëîãàìè â íà÷àëå 70-õ ãîäîâ, áûëà
ñèòóàöèÿ, â êîòîðîé ðàçëè÷íûå òèïû ïèùè îòëè÷àþòñÿ ïî ñîäåðæàíèþ
ýíåðãèè (èëè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ) è âðåìåíè, êîòîðîå òðåáóåòñÿ äëÿ
ïîèñêà è äëÿ îáðàáîòêè, ò.å. äîáûâàíèÿ (ïîèìêè) è ïîåäàíèÿ, êàæäîé
æåðòâû. Îñíîâíîå ïîëîæåíèå òåîðèè îïòèìàëüíîãî ôóðàæèðîâàíèÿ â
ïðèìåíåíèè ê âûáîðó ïèùåâîãî ðàöèîíà, çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî íàáîð
ïîåäàåìûõ âèäîâ æåðòâ, äîëæåí áûòü òàêèì, ÷òîáû îáåñïå÷èâàòü
õèùíèêó ìàêñèìàëüíî âîçìîæíóþ â äàííûõ óñëîâèÿõ ñêîðîñòü ïîñòóïëå-
íèÿ ýíåðãèè.

Â ðàññìàòðèâàåìîé çäåñü ïðîñòåéøåé ìîäåëè êàæäûé âèä æåðòâ (i) â
äàííîé ñðåäå õàðàêòåðèçóåòñÿ íåêîòîðûì îáèëèåì (Ri), âðåìåíåì
îáðàáîòêè (Hi) è ñîäåðæàíèåì ýíåðãèè (Ei) â îäíîé îñîáè æåðòâû. Â îñíîâå
ìîäåëè ëåæèò òàê íàçûâàåìîå äèñêîâîå óðàâíåíèå Õîëëèíãà, îïèñûâàþ-
ùåå ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò 2-ãî òèïà, êîãäà ñêîðîñòü ïîòðåáëåíèÿ
æåðòâ (f) ìîíîòîííî óáûâàåò ñ ðîñòîì èõ îáèëèÿ (R) â ñðåäå âñëåäñòâèå
âîçðàñòàíèÿ ñóììàðíîãî âðåìåíè, çàòðà÷èâàåìîãî õèùíèêîì íà îáðàáîòêó
æåðòâ:

f = CR / (1 + CRH) (1)

ãäå C – ýôôåêòèâíîñòü îõîòû õèùíèêà è H – âðåìÿ îáðàáîòêè èì êàæäîé
æåðòâû (ïîäðîáíåå ñì. â ðàçäåëå 8 – Òåòà-ëîãèñòè÷åñêàÿ ìîäåëü).
Èñïîëüçîâàíèå ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà 2-ãî òèïà ïðåäñòàâëÿåòñÿ âïîëíå
ðåàëèñòè÷íûì äëÿ ìíîæåñòâà õèùíèêîâ.

Äëÿ óïðîùåíèÿ ïðåäïîëîæèì, ÷òî ýôôåêòèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ C = 1,
ò.å. õèùíèê óñïåøíî ïîåäàåò êàæäóþ âñòðå÷åííóþ æåðòâó. Òîãäà ýòîò
ïàðàìåòð ìîæåò áûòü èñêëþ÷åí èç ðàññìîòðåíèÿ. Äàëåå, ïîñêîëüêó íàø
õèùíèê èñïîëüçóåò îäíîâðåìåííî íåñêîëüêî (n) âèäîâ æåðòâ, òî äëÿ
îïðåäåëåíèÿ ñóììàðíîé ñêîðîñòè ïîòðåáëåíèÿ âñåõ æåðòâ (Fn) ñëåäóåò
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â óðàâíåíèè 1 èñïîëüçîâàòü ñóììû çíà÷åíèé èõ îáèëèÿ è ïðîèçâåäåíèé
îáèëèÿ íà âðåìÿ îáðàáîòêè:

Fn = 'Ri / (1 + 'RiHi) (2)

Òåïåðü, äëÿ òîãî ÷òîáû âû÷èñëèòü ñêîðîñòü ïîñòóïëåíèÿ ýíåðãèè (Qn)
ïðè èñïîëüçîâàíèè n æåðòâ, ñëåäóåò ââåñòè â óðàâíåíèå 2 èõ ýíåðãåòè÷åñ-
êóþ öåííîñòü (Ei):

Qn = 'RiEi / (1 + 'RiHi) (3)

Òåîðåòè÷åñêè òàêæå âîçìîæíî, ÷òî äëÿ îïòèìèçàöèè ñâîåãî ðàöèîíà
õèùíèê áóäåò ïîåäàòü òîëüêî íåêîòîðóþ ÷àñòü (pi) âñòðå÷åííûõ æåðòâ
äàííîãî âèäà. Òîãäà óðàâíåíèå 3 ñëåäóåò ïðåîáðàçîâàòü ñëåäóþùèì
îáðàçîì:

Qn= 'piRiEi / (1 + 'piRiHi) (4)

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè çàêëþ÷àåòñÿ â îïðåäåëåíèè ñêîðîñòè ïîñòóïëå-
íèÿ ýíåðãèè äëÿ ïèùåâûõ ðàöèîíîâ, âêëþ÷àþùèõ æåðòâ ðàçíûõ âèäîâ â
ðàçëè÷íûõ ñî÷åòàíèÿõ, è íàõîæäåíèè ñðåäè íèõ ñàìîãî îïòèìàëüíîãî, ò.å.
òîãî, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò ìàêñèìàëüíóþ ñêîðîñòü ïîãëîùåíèÿ ýíåðãèè
õèùíèêîì. Èññëåäîâàíèå ïîäîáíûõ ìîäåëåé, ïðîâåäåííîå åùå â íà÷àëå
70-õ ãîäîâ, ïîêàçàëî, ÷òî âûáîð îïòèìàëüíîãî ðàöèîíà ñâîäèòñÿ ê
ðàíæèðîâàíèþ æåðòâ ïî âåëè÷èíå Ei/Hi, èìåíóåìîé âûãîäíîñòüþ, èëè
èíà÷å ïèùåâîé öåííîñòüþ äàííîé æåðòâû äëÿ õèùíèêà, è ïèòàíèþ îäíèì
èëè íåñêîëüêèìè âèäàìè æåðòâ, õàðàêòåðèçóþùèìèñÿ â ýòîì ðÿäó
íàèâûñøèìè ðàíãàìè (òàê íàçûâàåìîå ðàíæèðîâàííîå ïðåäïî÷òåíèå).
×èñëî âèäîâ æåðòâ, âêëþ÷åííûõ â îïòèìàëüíûé ðàöèîí, çàâèñèò îò
ñîîòíîøåíèé ìåæäó èõ ïèùåâîé öåííîñòüþ è îáèëèåì â ñðåäå îáèòàíèÿ
(êîòîðîå îïðåäåëÿåò ñðåäíåå âðåìÿ ïîèñêà õèùíèêîì î÷åðåäíîé æåðòâû).
Îäíàêî, â ëþáîì ñëó÷àå ïðè ðàñøèðåíèè ðàöèîíà â íåãî ìîæåò áûòü
äîáàâëåí òîëüêî îáúåêò, ñëåäóþùèé ïî ðàíãó (ò.å. ñ ìåíüøåé âåëè÷èíîé
E/H) çà îáúåêòîì, óæå âêëþ÷åííûì ðàíåå â ðàöèîí. Áûëî òàêæå óñòàíîâëå-
íî, ÷òî îïòèìèçàöèÿ ïèùåâîãî ðàöèîíà íèêîãäà íå ìîæåò áûòü äîñòèãíóòà
ïóòåì ïîòðåáëåíèÿ ëèøü ÷àñòè âñòðå÷åííûõ æåðòâ íåêîòîðîãî âèäà, ò.å.
õèùíèê äîëæåí âñåãäà äåéñòâîâàòü ïî ïðèíöèïó “âñå èëè íè÷åãî” – ëèáî
âêëþ÷àòü äàííûé âèä æåðòâ â ñâîå ïèòàíèå, ëèáî ïîëíîñòüþ îò íåãî
îòêàçûâàòüñÿ. Â ñâÿçè ñ ýòèì îáñòîÿòåëüñòâîì â äàííîé ïðîãðàììå
ðåàëèçîâàíà ìîäåëü, îïèñûâàåìàÿ óðàâíåíèåì 3.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëåé âûáîðà îïòèìàëüíîãî ïèùåâîãî ðàöèîíà
ïîçâîëèëî ñäåëàòü íåñêîëüêî èíòåðåñíûõ ïðåäñêàçàíèé, êîòîðûå â öåëîì
íåïëîõî ïîäòâåðæäàþòñÿ ýìïèðè÷åñêèìè äàííûìè:
(1) Âêëþ÷åíèå èëè íåâêëþ÷åíèå j – òîãî âèäà æåðòâû â ðàöèîí çàâèñèò
îò åãî âûãîäíîñòè Ej/Hj, îò ñðåäíåé âûãîäíîñòè óæå âîøåäøèõ â ñîñòàâ
ðàöèîíà æåðòâ 'EiRi/'HiRi è îò ñðåäíåãî âðåìåíè ïîèñêà óæå âêëþ÷åííûõ



40

â ïèùó æåðòâ, êîòîðîå ïðîïîðöèîíàëüíî îáðàòíîé âåëè÷èíå èõ ñóììàðíî-
ãî îáèëèÿ – 1/'Ri. Íî ðåøåíèå õèùíèêà íå çàâèñèò îò âðåìåíè ïîèñêà
j –òîé æåðòâû è, ñëåäîâàòåëüíî, îò åå îáèëèÿ â ñðåäå îáèòàíèÿ Rj. òàêèì
îáðàçîì, õèùíèêè äîëæíû èãíîðèðîâàòü íåäîñòàòî÷íî âûãîäíûå îáúåêòû
ïèòàíèÿ íåçàâèñèìî îò èõ îáèëèÿ.
(2) Õèùíèêè äîëæíû â áîëüøåé ñòåïåíè ñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ â òåõ
ñèòóàöèÿõ, êîãäà âûãîäíûå âèäû æåðòâ ìíîãî÷èñëåííû è(èëè) êîãäà
âåëèêè ðàçëè÷èÿ â âûãîäíîñòè ìåæäó èìåþùèìèñÿ â ñðåäå âèäàìè æåðòâ,
è íå ïðîÿâëÿòü ðàçáîð÷èâîñòè åñëè âûãîäíûå êàòåãîðèè ðåäêè è(èëè)
ðàçëè÷èÿ â âûãîäíîñòè âñòðå÷àþùèõñÿ æåðòâ íåçíà÷èòåëüíû.
(3) Ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ ïèùåâîé ðàöèîí õèùíèêà äîëæåí áûòü
øèðå â áåäíîé ñðåäå, ãäå îáúåêòû ïèòàíèÿ âñòðå÷àþòñÿ îòíîñèòåëüíî
ðåäêî, ÷åì â áîëåå áîãàòîé, ãäå îáèëèå æåðòâ âåëèêî.
(4) Õèùíèêè, ó êîòîðûõ âðåìÿ îáðàáîòêè çàìåòíî êîðî÷å ïî ñðàâíåíèþ
ñî âðåìåíåì ïîèñêà, äîëæíû áûòü óíèâåðñàëàìè, ïîñêîëüêó îíè ìîãóò
áûñòðî ñúåñòü óæå íàéäåííóþ äîáû÷ó è ñðàçó æå íà÷àòü ïîèñêè íîâîé
(ïðèìåð – ìíîãèå íàñåêîìîÿäíûå ïòèöû). Íàïðîòèâ, õèùíèêè, ó êîòîðûõ
âðåìÿ îáðàáîòêè îòíîñèòåëüíî âåëèêî ïî ñðàâíåíèþ ñî âðåìåíåì ïîèñêà,
äîëæíû áûòü ñïåöèàëèñòàìè è âûáèðàòü îäèí èëè íåñêîëüêî âèäîâ æåðòâ
ñ ìàêñèìàëüíûìè çíà÷åíèÿìè E/H (ïðèìåð – ìíîãèå êðóïíûå õèùíûå
ìëåêîïèòàþùèå.

Ýòà ïðîãðàììà ïðåäíàçíà÷åíà äëÿ èëëþñòðàöèè ïðèâåäåííûõ âûøå
çàêëþ÷åíèé. Âàì íåîáõîäèìî çàäàòü ÷èñëî âèäîâ æåðòâ è çíà÷åíèÿ E, H,
è R äëÿ êàæäîãî âèäà. Ïðîãðàììà ïðîèçâîäèò íåîáõîäèìûå âû÷èñëåíèÿ
è âûâîäèò ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî â äàííûõ óñëîâèÿõ ðàöèîíà (ò.å. ÷èñëî
âèäîâ æåðòâ ñ íàèáîëüøèìè ðàíãàìè, êîòîðûå äîëæíû áûòü èñïîëüçîâà-
íû, ÷òîáû ìàêñèìèçèðîâàòü òåìï ïîñòóïëåíèÿ ýíåðãèè) è ãðàôèê îïèñûâàþ-
ùèé çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ïîëó÷åíèÿ ýíåðãèè äëÿ ðàçëè÷íûõ ãèïîòåòè÷åñ-
êèõ ðàöèîíîâ, ñîñòîÿùèõ  èç îäíîãî, äâóõ, òðåõ è ò.ä. âèäîâ æåðòâ â
ïîðÿäêå óáûâàíèÿ èõ ðàíãîâ. Íàæàâ êëàâèøè <Escape>, <Enter> èëè
<Space Bar>, âû ìîæåòå âåðíóòüñÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ è èçìåíèòü
ëþáîé èç íèõ. Íàïðèìåð, âû ìîæåòå èçìåíèòü îáèëèå íåêîòîðûõ èëè âñåõ
âèäîâ æåðòâ, è ïðîñëåäèòü, êàêîå âëèÿíèå ýòî îêàæåò íà ñîñòàâ îïòèìàëüíî-
ãî ðàöèîíà. Ïðîïîðöèîíàëüíîå óâåëè÷åíèå îáèëèÿ âñåõ âèäîâ æåðòâ â
êîíå÷íîì ñ÷åòå ïðèâåäåò ê òîìó, ÷òî ëèøü ñàìûå âûãîäíûå (ñ ñàìûì
âûñîêèì E/H) èç íèõ îñòàíóòñÿ â ñîñòàâå ðàöèîíà. Èçìåíåíèå îáèëèÿ
æåðòâ, êîòîðûå íå âêëþ÷åíû â ïèòàíèå õèùíèêà, íå áóäåò ïðèâîäèòü ê èõ
âêëþ÷åíèþ. Óâåëè÷åíèå îáèëèÿ âèäîâ æåðòâ ñ íàèáîëüøèìè ðàíãàìè, èç
÷èñëà âêëþ÷åííûõ â îïòèìàëüíûé ðàöèîí, â êîíå÷íîì ñ÷åòå ïðèâîäèò ê
èñêëþ÷åíèþ èç íåãî âèäîâ ñ áîëåå íèçêèìè çíà÷åíèÿìè âûãîäíîñòè.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
How many types do you want to use? – ââåäèòå ÷èñëî âèäîâ æåðòâ, êîòîðîå

âû õîòèòå èñïîëüçîâàòü (ïî óìîë÷àíèþ – 5, ÷òî äîñòàòî÷íî â áîëüøè-
íñòâå ñëó÷àåâ).

Äàëåå äëÿ êàæäîãî èç òèïîâ æåðòâ âû äîëæíû ââåñòè çíà÷åíèÿ:
E – Ýíåðãåòè÷åñêàÿ öåííîñòü îäíîãî ïèùåâîãî îáúåêòà (æåðòâû); äîëæíà

áûòü ïîëîæèòåëüíûì ÷èñëîì.
H – Âðåìÿ îáðàáîòêè, òðåáóåìîå äëÿ ïîòðåáëåíèÿ æåðòâû; òàêæå äîëæíî

áûòü ïîëîæèòåëüíûì.
R – Îáèëèå äàííîãî òèïà æåðòâ; äîëæíî áûòü ïîëîæèòåëüíûì èëè
íóëåâûì.
Çàäàâàÿ çíà÷åíèÿ H è R, ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî îáèëèå è âðåìÿ
îáðàáîòêè îïðåäåëÿþò òî, êàêàÿ äîëÿ îáùåãî âðåìåíè ôóðàæèðîâàíèÿ
èñïîëüçóåòñÿ õèùíèêîì íà ïîèñê äîáû÷è, à êàêàÿ íà åå îáðàáîòêó. Äîëÿ
âðåìåíè ïîòðà÷åííîãî íà ïîèñê ñîñòàâëÿåò 1 / (1 + 'RiHi). Òàêèì îáðàçîì,
åñëè ñóììà çíà÷åíèé RH äëÿ âñåõ âèäîâ æåðòâ, âêëþ÷åííûõ â ðàöèîí,
íàìíîãî áîëüøå åäèíèöû, ýòî îçíà÷àåò, ÷òî áËëüøàÿ ÷àñòü âðåìåíè
ïîòðà÷åíà õèùíèêîì íà îáðàáîòêó, à íå íà ïîèñê äîáû÷è. Õîòÿ ýòî è
ñëó÷àåòñÿ â î÷åíü ïðîäóêòèâíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, áîëåå òèïè÷íîé äëÿ
åñòåñòâåííûõ óñëîâèé ÿâëÿåòñÿ ñèòóàöèÿ, êîãäà çíà÷åíèÿ RH (ò.å.
ïðîèçâåäåíèé îáèëèÿ íà âðåìÿ îáðàáîòêè) äëÿ âñåõ âèäîâ æåðòâ íå
ñëèøêîì ïðåâûøàþò åäèíèöó, èëè æå çíà÷èòåëüíî ìåíüøå. Áûëî áû
÷ðåçâû÷àéíî íåòèïè÷íî, åñëè áû RH íåêîòîðîãî âèäà äîáû÷è áûë áîëüøå
10.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Âûâîäèìûé ãðàôèê ïîêàçûâàåò ñêîðîñòü ïîòðåáëåíèÿ ýíåðãèè äëÿ

ðàçëè÷íûõ ãèïîòåòè÷åñêèõ ïèùåâûõ ðàöèîíîâ, êîòîðûå ñôîðìèðîâàíû
ïóòåì ðàíæèðîâàíèÿ âñåõ òèïîâ æåðòâ â ïîðÿäêå óáûâàíèÿ çíà÷åíèé èõ
E/H, è çàòåì ðàññìîòðåíèÿ ïîäìíîæåñòâ, ñîñòîÿùèõ èç: (1) òîëüêî îäíîãî
âèäà æåðòâ ñ íàèâûñøèì ðàíãîì, (2) äâyõ âèäîâ ñ íàèâûñøèì ðàíãîì, (3)
òðåõ âèäîâ ñ íàèâûñøèì ðàíãîì, è ò.ä. Îïòèìàëüíûé ðàöèîí – ýòî òî
ïîäìíîæåñòâî, êîòîðîå îáåñïå÷èâàåò ñàìóþ âûñîêóþ ñêîðîñòü ïîòðåáëå-
íèÿ ýíåðãèè, ÷òî ëåãêî âèäíî íà ãðàôèêå.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî
ðàöèîíà â âèäå ïåðå÷íÿ ðàíãîâ âêëþ÷åííûõ â íåãî âèäîâ æåðòâ (Food
Types in Optimal Diet: ...). Îíà òàêæå ñîîáùàåò íà êàêóþ âåëè÷èíó (â
ïðîöåíòàõ) ïîíèçèòñÿ ïîòðåáëåíèå ýíåðãèè â ñëó÷àå âêëþ÷åíèÿ â ðàöèîí
åùå îäíîãî âèäà æåðòâ (Decrease in Q if 1 extra food included: ...) è
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èñêëþ÷åíèÿ èç ðàöèîíà îäíîãî âèäà (Decrease in Q if 1 too few are
included: ...).

Åñëè âû õîòèòå óâèäåòü èñõîäíûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ è ðàíãè
êàæäîãî âèäà æåðòâ, âû ìîæåòå íàæàòü êëàâèøè <Escape>, <Enter> èëè
<Space Bar>, ÷òîáû âîçâðàòèòüñÿ îêíó ââåäåíèÿ ïàðàìåòðîâ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Ñíà÷àëà çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâëåííû-

ìè ïî óìîë÷àíèþ. Âíèìàòåëüíî ïðîàíàëèçèðóéòå ïîëó÷åííûå ðåçóëüòà-
òû. Êàêîâ ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî ðàöèîíà? Ïîïûòàéòåñü îáúÿñíèòü, ïî÷åìó
îí èìåííî òàêîé? Ïî÷åìó ðàíãè âèäîâ æåðòâ ðàñïðåäåëèëèñü èìåííî
òàêèì îáðàçîì?

Òåïåðü âû ìîæåòå èññëåäîâàòü ïîâåäåíèå ìîäåëè, ââîäÿ èíûå
çíà÷åíèÿ èñõîäíûõ ïàðàìåòðîâ è íàáëþäàÿ èõ âëèÿíèå íà ôîðìèðîâàíèå
îïòèìàëüíîãî ðàöèîíà. Îáÿçàòåëüíî èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû
âèäåòü íà ýêðàíå ðåçóëüòàòû ïðåäøåñòâóþùåãî öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ.
Âàøà îñíîâíàÿ çàäà÷à – äåòàëüíî ïðîâåðèòü âñå ÷åòûðå çàêëþ÷åíèÿ,
ñôîðìóëèðîâàííûå âûøå íà îñíîâå òåîðèè îïòèìàëüíîãî ôóðàæèðîâà-
íèÿ. Ïðè ýòîì âû ìîæåòå â êà÷åñòâå èñõîäíîé ñèòóàöèè èñïîëüçîâàòü
óñòàíîâëåííûå ïî óìîë÷àíèþ ïàðàìåòðû. Âîò íåêîòîðûå ðåêîìåíäàöèè
äëÿ ïðîâåðêè êàæäîãî çàêëþ÷åíèÿ:
(1) Ïîñëåäîâàòåëüíî ââîäèòå âñå áËëüøèå çíà÷åíèÿ R äëÿ îäíîãî èëè
îáîèõ âèäîâ æåðòâ, íå âõîäÿùèõ â ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî ðàöèîíà. Âëèÿåò
ëè ýòî íà ðàöèîí? Äîáåéòåñü ðàñøèðåíèÿ ðàöèîíà íà îäèí âèä æåðòâû,
ïîñòåïåííî ïîâûøàÿ åãî âûãîäíîñòü (ò.å. óâåëè÷èâàÿ E, èëè óìåíüøàÿ H).
Ïðè êàêîì çíà÷åíèè âûãîäíîñòè ïðîèñõîäèò âêëþ÷åíèå â ðàöèîí íîâîãî
îáúåêòà ïèòàíèÿ?
(2) À. Ïîñëåäîâàòåëüíî è ñòðîãî ïðîïîðöèîíàëüíî óâåëè÷èâàéòå
çíà÷åíèÿ R äëÿ âñåõ òðåõ âèäîâ æåðòâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî
ðàöèîíà; íàïðèìåð: 2, 3, 4, 5, 10. Êàê ýòî âëèÿåò íà ðàöèîí? Âåðíèòåñü ê
ïðåæíèì ïàðàìåòðàì è äîáåéòåñü òîãî æå ýôôåêòà ïóòåì óâåëè÷åíèÿ
âûãîäíîñòè îäíîãî èëè äâóõ âèäîâ æåðòâ è(èëè) óìåíüøåíèÿ âûãîäíîñòè
îñòàëüíûõ âèäîâ.

Á. Òåïåðü, óñòàíîâèòå èñõîäíûå ïàðàìåòðû è ââåäèòå áîëüøåå ÷èñëî
òèïîâ ïèùè, íàïðèìåð 8. Ïîñòåïåííî óìåíüøàéòå çíà÷åíèÿ R äëÿ âñåõ
òðåõ âèäîâ æåðòâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî ðàöèîíà; íàïðèìåð:
0.5, 0.3, 0.2, 0.1, 0.05. Êàê ýòî âëèÿåò íà ðàöèîí? Âåðíèòåñü ê ïðåæíèì
ïàðàìåòðàì è äîáåéòåñü òîãî æå ýôôåêòà ïóòåì óìåíüøåíèÿ âûãîäíîñòè
âñåõ âèäîâ æåðòâ, âêëþ÷åííûõ â ðàöèîí, è(èëè) óâåëè÷åíèÿ âûãîäíîñòè
îñòàëüíûõ âèäîâ.
(3) Óñòàíîâèòå èñõîäíûå ïàðàìåòðû è òî æå ÷èñëî âèäîâ ïèùè (8).
Ïîñëåäîâàòåëüíî è ñòðîãî ïðîïîðöèîíàëüíî óìåíüøàéòå îáèëèå âñåõ
âèäîâ æåðòâ; íàïðèìåð: 1, 0.5, 0.2, 0.1, 0.05, 0.001. Êàê ýòî âëèÿåò íà
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ñîñòàâ îïòèìàëüíîãî ðàöèîíà? Òåïåðü, îïÿòü èñïîëüçóÿ èñõîäíûå
ïàðàìåòðû ïðîïîðöèîíàëüíî óâåëè÷èâàéòå îáèëèå âñåõ âèäîâ æåðòâ;
íàïðèìåð: 1, 2, 3, 4, 5, 10. Êàê ýòî ñêàçûâàåòñÿ íà ñòåïåíè ñïåöèàëèçàöèè
õèùíèêà?
(4) À. Óñòàíîâèòå, íàïðèìåð, ñëåäóþùèå çíà÷åíèÿ E äëÿ 8 âèäîâ
æåðòâ: 20, 18, 15, 10, 5, 3, 2, 1. Ïóñòü âñå çíà÷åíèÿ H è R áóäóò ðàâíû 1.
Çàïóñòèòå ìîäåëü è îïðåäåëèòå îïòèìàëüíûé ðàöèîí. Òåïåðü ïîñëåäîâàòåëü-
íî è ïðîïîðöèîíàëüíî óìåíüøàéòå âðåìÿ îáðàáîòêè H äëÿ âñåõ âèäîâ
æåðòâ; íàïðèìåð: 0.5, 0.3, 0.2, 0.1, 0.05, 0.001. Êàê ýòî âëèÿåò íà ðàöèîí?

Á. Óñòàíîâèòå òå æå èñõîäíûå çíà÷åíèÿ, êàê è â ïðåäûäóùåì ñëó÷àå.
Ïîñëåäîâàòåëüíî è ïðîïîðöèîíàëüíî óâåëè÷èâàéòå âðåìÿ îáðàáîòêè H
äëÿ âñåõ âèäîâ æåðòâ; íàïðèìåð: 1, 2, 3, 5, 10, 20.  Êàê ýòî âëèÿåò íà
ðàöèîí?

Ðåêîìåíäóåìàÿ ëèòåðàòóðà

Áèãîí, Ì., Äæ. Õàðïåð è Ê. Òàóíñåíä. Ýêîëîãèÿ. Îñîáè, ïîïóëÿöèè è
ñîîáùåñòâà. Ì.: Ìèð, 1989, òîì 1 – ñ. 430–434.

8. Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé
õèùíèêà è æåðòâû

Ðàññìàòðèâàåìûå â äàííîì ðàçäåëå ïðîãðàììû ðàçðàáîòàíû äëÿ òîãî,
÷òîáû ïðîäåìîíñòðèðîâàòü õàðàêòåðíûå ñâîéñòâà ñèñòåìû ïîïóëÿöèé
õèùíèêà è æåðòâû ïðè èõ âçàèìîäåéñòâèè. Ïîäîáíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ
ïîïóëÿöèé ñâîéñòâåííû ïðàêòè÷åñêè âñåì ïðèðîäíûì ñîîáùåñòâàì. Îäíà
èç íàèáîëåå ôóíäàìåíòàëüíûõ îñîáåííîñòåé âçàèìîäåéñòâèÿ õèùíèê-
æåðòâà – ýòî ïðèñóùàÿ åìó òåíäåíöèÿ ãåíåðèðîâàòü öèêëè÷åñêèå
èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé êàê õèùíèêà, òàê è æåðòâû. Îäíàêî,
ïîäîáíàÿ öèêëè÷íîñòü íàáëþäàåòñÿ íå âñåãäà, è íåðåäêî ïîïóëÿöèè
õèùíèêà è æåðòâû ìîãóò äîñòèãàòü óñòîé÷èâîãî ðàâíîâåñèÿ, ñîõðàíÿÿ
ïîñòîÿííóþ ÷èñëåííîñòü â òå÷åíèå ïðîäîëæèòåëüíîãî âðåìåíè. Íàëè÷èå
èëè îòñóòñòâèå ïîïóëÿöèîííûõ öèêëîâ çàâèñèò áîëüøåé ÷àñòüþ îò äâóõ
ôàêòîðîâ: (1) äèíàìèêè ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû â îòñóòñòâèå õèùíèêà,
è (2) õàðàêòåðà çàâèñèìîñòè ìåæäó ïëîòíîñòüþ ïîïóëÿöèè æåðòâû è
ñðåäíèì ÷èñëîì æåðòâ, ïîåäàåìûõ îäíèì õèùíèêîì â åäèíèöó âðåìåíè
(ýòó çàâèñèìîñòü îáû÷íî íàçûâàþò ôóíêöèîíàëüíûì îòâåòîì õèùíèêà).
Ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ âåðîÿòíîñòü âîçíèêíîâåíèÿ ïîïóëÿöèîííûõ
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öèêëîâ âîçðàñòàåò, åñëè ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû íå çàâèñèò èëè
ñëàáî çàâèñèò îò ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè è/èëè åñëè äëÿ ôóíêöèîíàëüíîãî
îòâåòà õèùíèêà õàðàêòåðíî áûñòðîå óâåëè÷åíèå ñêîðîñòè ïîòðåáëåíèÿ
æåðòâû ñ ðîñòîì åå ïëîòíîñòè.

8.1. Ìîäåëü Ëîòêè-Âîëüòåððû
(Lotka-Volterra Predator-Prey Dynamics)

Ïðîñòåéøàÿ ìîäåëü âçàèìîîòíîøåíèé ïîïóëÿöèé õèùíèêà è æåðòâû,
îñíîâàííàÿ íà ëîãèñòè÷åñêîì óðàâíåíèè ðîñòà, íàçâàíà (êàê è ìîäåëü
ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè) ïî èìåíè åå ñîçäàòåëåé – Ëîòêè è Âîëüòåððû.
Ýòà ìîäåëü êðàéíå óïðîùàåò èññëåäóåìóþ ñèòóàöèþ, íî âñå æå ïîëåçíà
â êà÷åñòâå îòïðàâíîé òî÷êè â àíàëèçå ñèñòåìû õèùíèê-æåðòâà.

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî (1) ïîïóëÿöèÿ æåðòâû ñóùåñòâóåò â èäåàëüíîé
(íåçàâèñèìîé îò ïëîòíîñòè) ñðåäå, ãäå åå ðîñò ìîæåò îãðàíè÷èâàòü òîëüêî
íàëè÷èå õèùíèêà, (2) ñòîëü æå èäåàëüíà ñðåäà, â êîòîðîé ñóùåñòâóåò
õèùíèê, ðîñò ïîïóëÿöèè êîòîðîãî îãðàíè÷èâàåò ëèøü îáèëèå æåðòâ, (3)
îáå ïîïóëÿöèè ðàçìíîæàþòñÿ íåïðåðûâíî ñîãëàñíî ýêñïîíåíöèàëüíîìó
óðàâíåíèþ ðîñòà, (4) ñêîðîñòü ïîåäàíèÿ æåðòâ õèùíèêàìè ïðîïîðöèîíàëü-
íà ÷àñòîòå âñòðå÷ ìåæäó íèìè, êîòîðàÿ, â ñâîþ î÷åðåäü, ÿâëÿåòñÿ
ôóíêöèåé ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé. Ýòè äîïóùåíèÿ è ëåæàò â îñíîâå ìîäåëè
Ëîòêè-Âîëüòåððû.

Ïóñòü â îòñóòñòâèå õèùíèêîâ ïîïóëÿöèÿ æåðòâû ðàñòåò ýêñïîíåíöèàëü-
íî:

dN/dt = r1N,

ãäå N – ÷èñëåííîñòü, à r1 – óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿ-
öèè æåðòâû. Åñëè æå õèùíèêè ïðèñóòñòâóþò, òî îíè óíè÷òîæàþò îñîáåé
æåðòâû ñî ñêîðîñòüþ, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåòñÿ, âî-ïåðâûõ, ÷àñòîòîé âñòðå÷
õèùíèêîâ è æåðòâ, âîçðàñòàþùåé ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ èõ ÷èñëåííîñòåé,
è, âî-âòîðûõ, ýôôåêòèâíîñòüþ, ñ êîòîðîé õèùíèê îáíàðóæèâàåò è ëîâèò
ñâîþ æåðòâó ïðè âñòðå÷å. ×èñëî æåðòâ, âñòðå÷åííûõ è ñúåäåííûõ îäíèì
õèùíèêîì NC, ïðîïîðöèîíàëüíî ýôôåêòèâíîñòè îõîòû, êîòîðóþ ìû
âûðàçèì ÷åðåç êîýôôèöèåíò C1, ÷èñëåííîñòè (ïëîòíîñòè) æåðòâû N è
âðåìåíè, çàòðà÷åííîìó íà ïîèñêè T:

NC = C1NT (1)

Èç ýòîãî âûðàæåíèÿ ëåãêî îïðåäåëèòü óäåëüíóþ ñêîðîñòü ïîòðåáëåíèÿ
æåðòâ õèùíèêîì (ò.å. ÷èñëî æåðòâ, ïîåäàåìûõ îäíîé îñîáüþ õèùíèêà â
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åäèíèöó âðåìåíè), êîòîðóþ ÷àñòî íàçûâàþò òàêæå ôóíêöèîíàëüíûì
îòâåòîì õèùíèêà íà ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè æåðòâû:

f = NC / T = C1N (2)

Â ðàññìàòðèâàåìîé ìîäåëè C1 ÿâëÿåòñÿ êîíñòàíòîé. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî
÷èñëî æåðòâ, èçúÿòûõ õèùíèêàìè èç ïîïóëÿöèè, ëèíåéíî âîçðàñòàåò ñ
óâåëè÷åíèåì åå ïëîòíîñòè (òàê íàçûâàåìûé ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò òèïà
1). ßñíî, ÷òî îáùàÿ ñêîðîñòü ïîåäàíèÿ æåðòâ âñåìè îñîáÿìè õèùíèêà
ñîñòàâèò:

F = fP = C1NP, (3)

ãäå P – ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè õèùíèêà. Òåïåðü ìû ìîæåì çàïèñàòü
óðàâíåíèå ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû ñëåäóþùèì îáðàçîì:

dN/dt = r1N – C1NP (4)

Ïðè îòñóòñòâèè æåðòâû îñîáè õèùíèêà ãîëîäàþò è ãèáíóò. Ïðåäïîëî-
æèì òàêæå, ÷òî â ýòîì ñëó÷àå ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè õèùíèêà áóäåò
óìåíüøàòüñÿ ýêñïîíåíöèàëüíî ñîãëàñíî óðàâíåíèþ:

dP/dt = –r2P, (5)

ãäå r2 – óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñìåðòíîñòü â ïîïóëÿöèè õèùíèêà.
Åñëè æåðòâû ïðèñóòñòâóþò, òî òå îñîáè õèùíèêà, êîòîðûå ñìîãóò èõ

íàéòè è ñúåñòü, áóäóò ðàçìíîæàòüñÿ. Ðîæäàåìîñòü â ïîïóëÿöèè õèùíèêà
â äàííîé ìîäåëè çàâèñèò òîëüêî îò äâóõ îáñòîÿòåëüñòâ: ñêîðîñòè
ïîòðåáëåíèÿ æåðòâ õèùíèêîì è ýôôåêòèâíîñòè, ñ êîòîðîé ïîãëîùåííàÿ
ïèùà ïåðåðàáàòûâàåòñÿ õèùíèêîì â åãî ïîòîìñòâî. Åñëè ìû âûðàçèì ýòó
ýôôåêòèâíîñòü ÷åðåç êîýôôèöèåíò s, òî ðîæäàåìîñòü ñîñòàâèò:

B = sF = sC1NP

Ïîñêîëüêó  C1 è s  –  êîíñòàíòû, èõ ïðîèçâåäåíèå – ýòî òàêæå êîíñòàíòà,
êîòîðóþ ìû îáîçíà÷èì êàê C2. Òîãäà ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè õèùíèêà
áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ áàëàíñîì ðîæäàåìîñòè è ñìåðòíîñòè â ñîîòâåòñòâèè
ñ óðàâíåíèåì:

dP/dt = C2NP – r2P (6)

Óðàâíåíèÿ 4 è 6 âìåñòå îáðàçóþò ìîäåëü Ëîòêè-Âîëüòåððû.
Ñâîéñòâà ýòîé ìîäåëè ìû ìîæåì èññëåäîâàòü òî÷íî òàê æå, êàê è â

ñëó÷àå êîíêóðåíöèè, ò.å. ïîñòðîèâ ôàçîâóþ äèàãðàììó, íà êîòîðîé
÷èñëåííîñòü æåðòâû îòëîæåíà ïî îñè îðäèíàò, à õèùíèêà – ïî îñè
àáñöèññ, è ïðîâåäÿ íà íåé èçîêëèíû – ëèíèè, ñîîòâåòñòâóþùèå ïîñòîÿí-
íîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé. Ñ ïîìîùüþ òàêèõ èçîêëèí îïðåäåëÿþò
ïîâåäåíèå âçàèìîäåéñòâóþùèõ ïîïóëÿöèé õèùíèêà è æåðòâû.
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Äëÿ ïîïóëÿöèè æåðòâû:

ïðè dN/dt = 0 r1N = C1NP,

îòêóäà P = r1/C1

Òàêèì îáðàçîì, ïîñêîëüêó r1 è C1 – êîíñòàíòû, èçîêëèíîé äëÿ æåðòâû
áóäåò ëèíèÿ, íà êîòîðîé ÷èñëåííîñòü õèùíèêà (P) ÿâëÿåòñÿ ïîñòîÿííîé,
ò.å. ïàðàëëåëüíàÿ îñè àáñöèññ è ïåðåñåêàþùàÿ îñü îðäèíàò â òî÷êå P =
r1/C1. Âûøå ýòîé ëèíèè ÷èñëåííîñòü æåðòâû áóäåò óìåíüøàòüñÿ, à íèæå
– âîçðàñòàòü.

Äëÿ ïîïóëÿöèè õèùíèêà:

ïðè dP/dt = 0 r2P = C2NP,

îòêóäà N = r2/C2

Ïîñêîëüêó r2 è C2 – êîíñòàíòû, èçîêëèíîé äëÿ õèùíèêà áóäåò ëèíèÿ, íà
êîòîðîé ÷èñëåííîñòü æåðòâû (N) ÿâëÿåòñÿ ïîñòîÿííîé, ò.å. ïåðïåíäèêóëÿð-
íàÿ îñè îðäèíàò è ïåðåñåêàþùàÿ îñü àáñöèññ â òî÷êå N = r2/C2. Ñëåâà îò
íåå ÷èñëåííîñòü õèùíèêà áóäåò óìåíüøàòüñÿ, à ñïðàâà – âîçðàñòàòü.

Åñëè ìû ðàññìîòðèì ýòè äâå èçîêëèíû âìåñòå, òî ëåãêî çàìåòèì, ÷òî
âçàèìîäåéñòâèå ïîïóëÿöèé õèùíèêà è æåðòâû èìååò öèêëè÷åñêèé
õàðàêòåð, ïîñêîëüêó èõ ÷èñëåííîñòè ïðåòåðïåâàþò íåîãðàíè÷åííûå
ñîïðÿæåííûå êîëåáàíèÿ. Êîãäà âåëèêî ÷èñëî æåðòâ, ÷èñëåííîñòü
õèùíèêîâ ðàñòåò, ÷òî ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ïðåññà õèùíè÷åñòâà íà
ïîïóëÿöèþ æåðòâû è òåì ñàìûì ê ñíèæåíèþ åå ÷èñëåííîñòè. Ýòî
ñíèæåíèå, â ñâîþ î÷åðåäü, âåäåò ê íåõâàòêå ïèùè ó õèùíèêîâ è ïàäåíèþ
èõ ÷èñëåííîñòè, êîòîðîå âûçûâàåò îñëàáëåíèå ïðåññà õèùíè÷åñòâà è
óâåëè÷åíèþ ÷èñëåííîñòè æåðòâû, ÷òî ñíîâà ïðèâîäèò ê ðîñòó ïîïóëÿöèè
æåðòâû è ò.ä.

Äëÿ äàííîé ìîäåëè õàðàêòåðíà òàê íàçûâàåìàÿ “íåéòðàëüíàÿ ñòàáèëü-
íîñòü”, êîòîðàÿ îçíà÷àåò, ÷òî ïîïóëÿöèè íåîãðàíè÷åííî äîëãî ñîâåðøàþò
îäèí è òîò æå öèêë êîëåáàíèé äî òåõ ïîð, ïîêà êàêîå-ëèáî âíåøíåå
âîçäåéñòâèå íå èçìåíèò èõ ÷èñëåííîñòü, ïîñëå ÷åãî ïîïóëÿöèè ñîâåðøàþò
íîâûé öèêë êîëåáàíèé ñ èíûìè ïàðàìåòðàìè. Äëÿ òîãî, ÷òîáû öèêëû
ñòàëè ñòàáèëüíûìè, ïîïóëÿöèè äîëæíû ïîñëå âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ
ñòðåìèòüñÿ âåðíóòüñÿ ê ïåðâîíà÷àëüíîìó öèêëó. Òàêèå öèêëû, â
îòëè÷èå îò íåéòðàëüíî ñòàáèëüíûõ êîëåáàíèé â ìîäåëè Ëîòêè-Âîëüòåððû,
ïðèíÿòî íàçûâàòü óñòîé÷èâûìè ïðåäåëüíûìè öèêëàìè.

Ìîäåëü Ëîòêè-Âîëüòåððû, òåì íå ìåíåå, ïîëåçíà òåì, ÷òî ïîçâîëÿåò
ïðîäåìîíñòðèðîâàòü îñíîâíóþ òåíäåíöèþ â îòíîøåíèÿõ õèùíèê-æåðòâà
– âîçíèêíîâåíèå öèêëè÷åñêèõ ñîïðÿæåííûõ êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè èõ
ïîïóëÿöèé.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ Ëîòêè-Âîëüòåððû

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Ìîäåëü ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äâóõ äèàãðàìì:

P, N vs T – äèíàìèêà ÷èñëåííîñòåé õèùíèêà è æåðòâû âî âðåìåíè
P vs N – ôàçîâî-ïëîñêîñòíàÿ äèàãðàììà
Ïîýòîìó ñíà÷àëà íåîáõîäèìî âûáðàòü äèàãðàììó, êîòîðóþ âû õîòèòå
óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü (”Which plot would you like to view?”). 

Çàòåì äëÿ êàæäîé èç äâóõ ïîïóëÿöèé – æåðòâû (Prey) è õèùíèêà
(Predator) – ââåäèòå çíà÷åíèÿ ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ:
N0, P0 – Èñõîäíûå ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé æåðòâû è õèùíèêà, ñîîòâåòñòâåí-

íî. Âîçìîæíûé èíòåðâàë çíà÷åíèé îò 0 äî 10000. Ïî óìîë÷àíèþ
N0 = P0 = 20.

r1, r2 – Óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû è
óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñìåðòíîñòü â ïîïóëÿöèè õèùíèêà, ñîîòâå-
òñòâåííî; çíà÷åíèÿ r1, è r2 â ïðåäëàãàåìîé ìîäåëè äîëæíû áûòü
ïîëîæèòåëüíûìè è ëåæàòü â èíòåðâàëå îò 0 äî 5. Ïî óìîë÷àíèþ
r1 = r2 = 0.1.

C1, C2 – Êîýôôèöèåíòû, õàðàêòåðèçóþùèå, ñîîòâåòñòâåííî,  ýôôåêòèâ-
íîñòü ïîèñêà è ïîèìêè äîáû÷è õèùíèêîì è åãî ñïîñîáíîñòü
ïðåîáðàçîâûâàòü ñúåäåííóþ ïèùó â ñîáñòâåííîå ïîòîìñòâî.
Âîçìîæíûé èíòåðâàë çíà÷åíèé îò 0 äî 999. Ïî óìîë÷àíèþ
C1 = C2 = 0.01.

Ïîñëå ýòîãî ââåäèòå ÷èñëî ïîêîëåíèé, êîòîðîå âû õîòèòå ïðîñëåäèòü
(“For how many generations would you like to run a model?”); âîçìîæíûé
ìàêñèìóì – 10000; ïî óìîë÷àíèþ – 300. Çàìåòüòå, ÷òî äàííàÿ ìîäåëü
ïðîäóöèðóåò íåéòðàëüíî ñòàáèëüíûå êîëåáàíèÿ, äëÿ ïîëíîãî âûÿâëåíèÿ
êîòîðûõ îáû÷íî áûâàåò äîñòàòî÷íî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ èëè ñîòåí
ïîêîëåíèé.
Ïîñëå ââåäåíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ íàæìèòå <Enter>.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Äèàãðàììà P, N vs T èëëþñòðèðóåò èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé

õèùíèêà è æåðòâû âî âðåìåíè. Îíà äåìîíñòðèðóåò íåéòðàëüíî ñòàáèëü-
íûå öèêëû ïîïóëÿöèé.

Íà ôàçîâîé äèàãðàììå P vs N ïîêàçàíû èçîêëèíû äëÿ ïîïóëÿöèé
õèùíèêà è æåðòâû è ïðîâåäåíà òðàåêòîðèÿ (P ïî îòíîøåíèþ ê N), êîòîðóþ
öèêëè÷åñêè ñîâåðøàþò äâå ýòè ïîïóëÿöèè ïðè âçàèìîäåéñòâèè.
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Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Ñíà÷àëà çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâëåííû-

ìè ïî óìîë÷àíèþ. Âíèìàòåëüíî ðàññìîòðèòå îáå äèàãðàììû. Ê êàêîìó
ðåçóëüòàòó ïðèâîäèò âçàèìîäåéñòâèå õèùíèêà è æåðòâû? Êàê ýòî ìîæíî
îïðåäåëèòü ïî ôàçîâîé äèàãðàììå?

Èññëåäóéòå ôàçîâóþ äèàãðàììó ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëü-
íîñòè”, äëÿ ÷åãî íàæìèòå <Alt+S>. Âû ìîæåòå âûáðàòü ñ ïîìîùüþ
êóðñîðà ëþáîå íà÷àëüíîå ñî÷åòàíèå ÷èñëåííîñòåé îáåèõ ïîïóëÿöèé è
ïðîñëåäèòü çà òðàåêòîðèåé èõ âçàèìîäåéñòâèÿ â ýòèõ óñëîâèÿõ.

Åñëè âû ðàçîáðàëèñü ñ ïîâåäåíèåì ìîäåëè, òî ìîæåòå ââîäèòü
ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ è èññëåäîâàòü ïîëó÷àåìûå ïðè ýòîì
ðåçóëüòàòû. Èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû ñðàâíèâàòü ðåçóëüòàòû äâóõ
ïîñëåäîâàòåëüíûõ öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ.

Â ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèÿ ìîäåëè âû äîëæíû îïðåäåëèòü, êàêèå
èñõîäíûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ ïðèâîäÿò ê ñëåäóþùèì ðåçóëüòàòàì:
1. Õèùíèê ïîëíîñòüþ óíè÷òîæàåò æåðòâó è çàòåì âûìèðàåò ñàì (òàê

íàçûâàåìûé ýôôåêòèâíûé õèùíèê);
2. Õèùíèê âûìèðàåò, íî æåðòâà âûæèâàåò è ðàçìíîæàåòñÿ;
3. Âîçíèêàþò ñîïðÿæåííûå öèêëè÷åñêèå êîëåáàíèÿ â ñèñòåìå ïîïóëÿöèé

õèùíèêà è æåðòâû.

8.2. Òåòà-ëîãèñòè÷åñêàÿ ìîäåëü
(Theta-Logistic Predator-Prey)

Â îòëè÷èå îò ìîäåëè Ëîòêè-Âîëüòåððû, äàííàÿ ìîäåëü áîëåå ðåàëèñòè÷-
íà è â ìåíüøåé ñòåïåíè óïðîùàåò èññëåäóåìûé ïðîöåññ, âêëþ÷àÿ â íåãî
íå òîëüêî çàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè ðîñò ïîïóëÿöèè æåðòâû, íî è íåëèíåé-
íûå ôóíêöèîíàëüíûå îòâåòû õèùíèêà. Ïîýòîìó î÷åíü ïîëåçíî ñðàâíèòü
ðåçóëüòàòû, äàâàåìûå îáåèìè ýòèìè ìîäåëÿìè ïðè ñõîäíûõ íà÷àëüíûõ
óñëîâèÿõ.

Â òåòà-ëîãèñòè÷åñêîé ìîäåëè äëÿ îïèñàíèÿ ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû
â îòñóòñòâèå õèùíèêîâ èñïîëüçîâàíà î÷åíü èçâåñòíàÿ ìîäèôèêàöèÿ
ëîãèñòè÷åñêîãî óðàâíåíèÿ, â êîòîðîé åñòü äîïîëíèòåëüíûé ïàðàìåòð
(ïîêàçàòåëü ñòåïåíè), îáîçíà÷àåìûé ãðå÷åñêîé áóêâîé òåòà è ïîçâîëÿþ-
ùèé îòðàæàòü ðàçëè÷íûå òèïû çàâèñèìîñòè ñêîðîñòè ðîñòà îò ïëîòíîñòè:

dN/dt = rN {1 – (N/K)2} (7)

Ýòà ìîäåëü çàâèñèìîãî îò ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèîííîãî ðîñòà áûëà
âïåðâûå ïðåäëîæåíà Ayala and Gilpin â 1973 ã. Ëåãêî çàìåòèòü, ÷òî â òîì
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ñëó÷àå, êîãäà òåòà ðàâíà åäèíèöå, óðàâíåíèå 7 ïðåâðàùàåòñÿ â êëàññè÷åñ-
êîå ëîãèñòè÷åñêîå óðàâíåíèå dN/dt = rN {(K – N)/K}. Åñëè çíà÷åíèå òåòà
áîëüøå åäèíèöû è äîñòàòî÷íî âåëèêî, ðîæäàåìîñòü è ñìåðòíîñòü
ñóùåñòâåííî íå èçìåíÿþòñÿ äî òåõ ïîð, ïîêà ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè íå
ïðèáëèçèòñÿ ê ïðåäåëüíîé åìêîñòè ñðåäû îáèòàíèÿ. Â ýòîì ñëó÷àå äëÿ
ïîïóëÿöèè õàðàêòåðåí áóðíûé ýêñïîíåíöèàëüíûé ðîñò, çàâåðøàþùèéñÿ
áûñòðûì òîðìîæåíèåì è ïî÷òè âíåçàïíûì âûõîäîì íà ïëàòî. Åñëè æå
âåëè÷èíà òåòà çàìåòíî ìåíüøå åäèíèöû, òî óäåëüíàÿ ðîæäàåìîñòü î÷åíü
áûñòðî óìåíüøàåòñÿ, à ñìåðòíîñòü óâåëè÷èâàåòñÿ âñëåäñòâèå ðîñòà
÷èñëåííîñòè óæå ïðè íåáîëüøèõ ïëîòíîñòÿõ ïîïóëÿöèè. Ïîýòîìó äëÿ
ïîïóëÿöèè õàðàêòåðåí çàìåäëåííûé ðîñò ñ ïîñòåïåííûì ïðèáëèæåíèåì
ê ïðåäåëüíîé åìêîñòè ñðåäû.

Äëÿ òîãî, ÷òîáû îòðàçèòü âëèÿíèå õèùíèêà íà ðîñò ïîïóëÿöèè æåðòâû,
â óðàâíåíèå 7 ñëåäóåò ââåñòè ñêîðîñòü èçúÿòèÿ îñîáåé æåðòâû F (ñì.
óðàâíåíèå 3) ñî çíàêîì “ìèíóñ”:

dN/dt = rN {1 – (N/K)2} – fP (8)

Â ýòîì óðàâíåíèè P – ýòî ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè õèùíèêà, à f – ôóíêöèî-
íàëüíûé îòâåò õèùíèêà, âû÷èñëÿåìûé ïî äîïîëíèòåëüíûì óðàâíåíèÿì
(ñì. íèæå).

Äèíàìèêà ïîïóëÿöèè õèùíèêà â òåòà-ëîãèñòè÷åñêîé ìîäåëè ïðåäñòàâëå-
íà óðàâíåíèåì:

dP/dt = sP(f – D) (9)

Çäåñü s – ýòî êîýôôèöèåíò ýôôåêòèâíîñòè ïåðåðàáîòêè ïîãëîùåííîé
õèùíèêîì ïèùè â åãî ïîòîìñòâî, f – ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò õèùíèêà, à D
– ýòî òà ìèíèìàëüíàÿ óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ïîòðåáëåíèÿ æåðòâ, ïðè êîòîðîé
ïîïóëÿöèÿ õèùíèêà íå ðàñòåò, íî è íå âûìèðàåò, ò.å. ðîæäàåìîñòü â íåé
òî÷íî êîìïåíñèðóåò ñìåðòíîñòü (êàæäàÿ îñîáü õèùíèêà îñòàâëÿåò òîëüêî
îäíîãî ïîòîìêà). Ýòî óðàâíåíèå ðîñòà ïîïóëÿöèè â íåÿâíîé ôîðìå
ñîäåðæèò äâà ïðåäïîëîæåíèÿ: (1) ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè õèùíèêà ïðÿìî íå
âëèÿåò íà øàíñû ñîñòàâëÿþùèõ åå îñîáåé ïîãèáíóòü èëè îñòàâèòü
ïîòîìñòâî; ýòî âëèÿíèå ìîæåò áûòü òîëüêî îïîñðåäîâàííûì ÷åðåç
âîçäåéñòâèå íà ïîïóëÿöèþ æåðòâû, è (2) ÷èñëî âûæèâøèõ ïîòîìêîâ îäíîé
îñîáè õèùíèêà ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëüíî êîëè÷åñòâó ïîòðåáëåííûõ èì
æåðòâ.

Ñòðîãî ãîâîðÿ, óðàâíåíèå 9 ôàêòè÷åñêè èäåíòè÷íî óðàâíåíèþ 6 ìîäåëè
Ëîòêè-Âîëüòåððû. Äåéñòâèòåëüíî, ìû ìîæåì ïðåîáðàçîâàòü åãî â
óðàâíåíèå 6 ñëåäóþùèì îáðàçîì:

dP/dt = sPf – sPD = sC1NP – sDP = C2NP – r2P,
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ïîñêîëüêó f = C1N, sC1 = C2, à ïðîèçâåäåíèå sD ìîæíî îáîçíà÷èòü êàê r2

(äåéñòâèòåëüíî, åñëè óìíîæèòü ìèíèìàëüíóþ óäåëüíóþ ñêîðîñòü
ïîòðåáëåíèÿ D íà êîýôôèöèåíò ýôôåêòèâíîñòè s, òî ìû ïîëó÷èì òó
âåëè÷èíó ìèíèìàëüíîé óäåëüíîé ðîæäàåìîñòè, êîòîðàÿ êîìïåíñèðóåò
ñìåðòíîñòü õèùíèêà r2 ïðè îòñóòñòâèè ïèùè).

Åùå îäíèì êîìïîíåíòîì òåòà-ëîãèñòè÷åñêîé ìîäåëè ÿâëÿåòñÿ
ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò õèùíèêà, îáîçíà÷åííûé â óðàâíåíèÿõ 8 è 9 áóêâîé
f. Ýòîò ïàðàìåòð ìîæåò áûòü îïðåäåëåí ýêñïåðèìåíòàëüíî â ëàáîðàòîð-
íûõ èëè ïîëåâûõ óñëîâèÿõ. Êàíàäñêèé ýêîëîã C. S. Holling (1965) âûäåëèë
òðè îñíîâíûõ òèïà ôóíêöèîíàëüíûõ îòâåòîâ, îïèñàíèå è ïðèìåðû êîòîðûõ
ìîæíî íàéòè â áîëüøèíñòâå ó÷åáíèêîâ ïî ýêîëîãèè.

Ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò òèïà 1 (f1) áûë îïðåäåëåí âûøå óðàâíåíèåì 2,
â êîòîðîì óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ïîòðåáëåíèÿ æåðòâû õèùíèêîì ëèíåéíî
âîçðàñòàåò ñ óâåëè÷åíèåì ïëîòíîñòè åå ïîïóëÿöèè. Êîíå÷íî, â ðåàëüíûõ
óñëîâèÿõ ñêîðîñòü ïîåäàíèÿ æåðòâ íå ìîæåò âîçðàñòàòü áåñêîíå÷íî è
äîñòèãàåò íåêîòîðîé ïðåäåëüíîé âåëè÷èíû â òîò ìîìåíò, êîãäà õèùíèê
óæå ïðîñòî ôèçè÷åñêè íåñïîñîáåí ïîåäàòü áîëüøå æåðòâ â åäèíèöó
âðåìåíè. Îäíàêî, â ðàññìàòðèâàåìîé ìîäåëè äëÿ óïðîùåíèÿ ïðåäïîëàãàåò-
ñÿ, ÷òî ïîäîáíîãî íàñûùåíèÿ íå ïðîèñõîäèò è f1 ëèíåéíî çàâèñèò îò
ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè ïðè ëþáûõ çíà÷åíèÿõ ïîñëåäíåé.

Ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò òèïà 2 âîçíèêàåò â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà õèùíèê
çàòðà÷èâàåò íåêîòîðîå âðåìÿ íà îáðàáîòêó êàæäîé ïîéìàííîé äîáû÷è è
â ýòè ìîìåíòû óæå íå ìîæåò çàíèìàòüñÿ ïîèñêàìè íîâûõ æåðòâ. Â òàêîé
ñèòóàöèè ÷åì ÷àùå õèùíèê ëîâèò æåðòâ, òåì ìåíüøå âðåìåíè ó íåãî
îñòàåòñÿ äëÿ ïðîäîëæåíèÿ îõîòû. Ïîýòîìó óðàâíåíèå 1, îïðåäåëÿþùåå
÷èñëî æåðòâ, âñòðå÷åííûõ è ñúåäåííûõ îäíèì õèùíèêîì NC, äîëæíî áûòü
ïåðåïèñàíî ñëåäóþùèì îáðàçîì:

NC = CNTS, (10)

ãäå TS – âðåìÿ, çàòðà÷åííîå íåïîñðåäñòâåííî íà ïîèñêè íîâûõ æåðòâ.
Åñëè TH – ýòî ñðåäíåå âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ ïîèìêè è ïîåäàíèÿ îäíîé
æåðòâû, à T – îáùåå âðåìÿ íàáëþäåíèé, òî:

TS = T – THNC (11)

Ïîäñòàâëÿÿ ýòî âûðàæåíèå â óðàâíåíèå 10, ìû ïîëó÷àåì:

NC = CN(T – THNC),

èëè, ïîñëå ïðåîáðàçîâàíèé:

NC = CNT / (1 + CTHN) (12)

Ýòî óðàâíåíèå îïèñûâàåò ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò òèïà 2 è èçâåñòíî ïîä
íàçâàíèåì “äèñêîâîå óðàâíåíèå Õîëëèíãà”, ïîòîìó ÷òî Õîëëèíã âïåðâûå
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ïîëó÷èë îòâåò òèïà 2, ïðîâåäÿ ýêñïåðèìåíò, â êîòîðîì àññèñòåíò ñ
çàâÿçàííûìè ãëàçàìè äîëæåí áûë íà îùóïü ñîáèðàòü ñî ñòîëà (“îõîòèòü-
ñÿ íà”) ðàçáðîñàííûå â ñëó÷àéíîì ïîðÿäêå êðóæî÷êè (äèñêè) íàæäà÷íîé
áóìàãè. Èç óðàâíåíèÿ 12 ëåãêî ïîëó÷èòü çàâèñèìîñòü óäåëüíîé ñêîðîñòè
ïîòðåáëåíèÿ æåðòâ îò èõ ïëîòíîñòè, ò.å. ñîáñòâåííî ôóíêöèîíàëüíûé
îòâåò òèïà 2:

f2 = NC/T = CN / (1 + CTHN) (13)

Äëÿ äàííîé çàâèñèìîñòè õàðàêòåðåí ïîñòåïåííî çàìåäëÿþùèéñÿ ðîñò
óäåëüíîé ñêîðîñòè ïîòðåáëåíèÿ æåðòâ ïðè  óâåëè÷åíèè èõ ïëîòíîñòè ñ
àñèìïòîòè÷åñêèì ïðèáëèæåíèåì ê âåëè÷èíå f2 = 1/TH ïðè N ÷ 4, êîãäà
ïðàêòè÷åñêè âñå âðåìÿ õèùíèê çàòðà÷èâàåò íà îáðàáîòêó æåðòâ.

È, íàêîíåö, îòâåò òèïà 3 îïèñûâàþò ñèãìîèäíûå, èëè S-îáðàçíûå
êðèâûå. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïðè íèçêèõ ïëîòíîñòÿõ æåðòâû ñêîðîñòü åå
ïîòðåáëåíèÿ õèùíèêîì íåâåëèêà, çàòåì î÷åíü áûñòðî óâåëè÷èâàåòñÿ
(âñëåäñòâèå òàê íàçûâàåìîãî ïåðåêëþ÷åíèÿ, à òàêæå èçìåíåíèé, ñâÿçàí-
íûõ ñ îáó÷åíèåì õèùíèêà è ôîðìèðîâàíèåì ó íåãî ïðåäïî÷òåíèÿ ê
äàííîìó âèäó ïèùè) è òîëüêî ïîñëå ýòîãî íà÷èíàåò óìåíüøàòüñÿ,
ïîñòåïåííî âûõîäÿ íà ïëàòî. Ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî ìàòåìàòè÷åñêèõ
ôîðìóë, ïðèãîäíûõ äëÿ îïèñàíèÿ îòâåòà 3 òèïà, íî ÷àùå âñåãî èñïîëüçó-
þò ñëåäóþùåå âûðàæåíèå, ÿâëÿþùååñÿ ìîäèôèêàöèåé óðàâíåíèÿ 13:

f3 = CN2 / (1 + CTHN2) (14)

Äëÿ äàííîé çàâèñèìîñòè õàðàêòåðåí ñèãìîèäíûé ðîñò óäåëüíîé ñêîðîñòè
ïîòðåáëåíèÿ æåðòâ ïðè  óâåëè÷åíèè èõ ïëîòíîñòè. Ïðè î÷åíü âûñîêîé
ïëîòíîñòè æåðòâû êðèâàÿ àñèìïòîòè÷åñêè ïðèáëèæàåòñÿ ê òîé æå
âåëè÷èíå 1/TH, ÷òî è â ñëó÷àå îòâåòà òèïà 2.

Òàêèì îáðàçîì, â òåòà-ëîãèñòè÷åñêîé ìîäåëè ïðåäóñìîòðåíî èñïîëüçîâà-
íèå îäíîãî èç òðåõ òèïîâ ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà f – ïàðàìåòðà, âõîäÿùå-
ãî â îáà îñíîâíûõ óðàâíåíèÿ ìîäåëè 8 è 9. Äëÿ âû÷èñëåíèÿ f ïðèìåíÿþò,
ñîîòâåòñòâåííî, óðàâíåíèÿ 2, 13 è 14.

Ðîçåíöâåéã è Ìàêàðòóð (Rosenzweig and MacArthur, 1963) ðàçðàáîòàëè
íîâûé ìåòîä,  øèðîêî èçâåñòíûé òåïåðü êàê ôàçîâî-ïëîñêîñòíîé àíàëèç
è ïîçâîëÿþùèé îïðåäåëèòü, áóäåò ëè ñèñòåìà õèùíèê-æåðòâà èñïûòûâàòü
öèêëè÷åñêèå êîëåáàíèÿ, èëè íåò. Ýòîò ìåòîä â äåòàëÿõ îïèñàí â áîëüøè-
íñòâå ó÷åáíèêîâ ïî ýêîëîãèè. Ôàçîâàÿ (èëè ôàçîâî-ïëîñêîñòíàÿ) äèàãðàì-
ìà ñèñòåìû õèùíèê-æåðòâà – ýòî ãðàôèê, ïî îñè àáñöèññ êîòîðîãî
îòëîæåíà ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè æåðòâû, à ïî îñè îðäèíàò – ïëîòíîñòü
ïîïóëÿöèè õèùíèêà. Ìåòîä ïðåäïîëàãàåò ïðîâåäåíèå äâóõ ëèíèé,
èìåíóåìûõ èçîêëèíàìè. Ïåðâàÿ èç íèõ – èçîêëèíà õèùíèêà – ýòî
âåðòèêàëüíàÿ ëèíèÿ, ïðåäñòàâëÿþùàÿ ïëîòíîñòü æåðòâû, ïðè êîòîðîé
ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè õèùíèêà ðàâíà íóëþ. Âòîðàÿ – èçîêëèíà
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æåðòâû – ýòî ëèíèÿ, ñîîòâåòñòâóþùàÿ òàêèì çíà÷åíèÿì ïëîòíîñòåé
ïîïóëÿöèé æåðòâû è õèùíèêà, ïðè êîòîðûõ íóëþ ðàâíà ñêîðîñòü ðîñòà
ïîïóëÿöèè æåðòâû. Ðîçåíöâåéã è Ìàêàðòóð óñòàíîâèëè, ÷òî åñëè èçîêëèíà
æåðòâû èìååò ïîëîæèòåëüíûé íàêëîí (âîçðàñòàþùèå çíà÷åíèÿ P) â òîì
ìåñòå, ãäå îáå èçîêëèíû ïåðåñåêàþòñÿ, òî ïîïóëÿöèè õèùíèêà è æåðòâû
áóäóò èñïûòûâàòü íåçàòóõàþùèå öèêëè÷åñêèå ñîïðÿæåííûå êîëåáàíèÿ,
åñëè æå íàêëîí èçîêëèíû æåðòâû îòðèöàòåëåí (óìåíüøàþùèåñÿ çíà÷åíèÿ
P), òî êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè íå âîçíèêíóò, èëè æå áóäóò çàòóõàþùèìè,
è ïîïóëÿöèè õèùíèêà è æåðòâû îáÿçàòåëüíî äîñòèãíóò ñîñòîÿíèÿ
ðàâíîâåñèÿ ïðè ïîñòîÿííîé ÷èñëåííîñòè.

Òåòà-ëîãèñòè÷åñêàÿ ìîäåëü äàåò íàì ïðåêðàñíûå âîçìîæíîñòè
ïðîâåðèòü ïðåäñêàçàíèÿ Ðîçåíöâåéãà è Ìàêàðòóðà â ðàçíûõ èñõîäíûõ
óñëîâèÿõ.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ òåòà-ëîãèñòè÷åñêîé ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Ìîäåëü ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äâóõ äèàãðàìì:

P, N vs T – äèíàìèêà ÷èñëåííîñòåé õèùíèêà è æåðòâû âî âðåìåíè
P vs N – ôàçîâî-ïëîñêîñòíàÿ äèàãðàììà
Ïîýòîìó ñíà÷àëà íåîáõîäèìî âûáðàòü äèàãðàììó, êîòîðóþ âû õîòèòå
óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü (”Which plot would you like to view?”). 
Ïîñëå ýòîãî íóæíî âûáðàòü îäèí èç äâóõ ðåæèìîâ ðàáîòû:

(1) Ìîäåëèðîâàòü ïðîöåññ äî äîñòèæåíèÿ óñòîé÷èâîãî ñîñòîÿíèÿ (“Run
to steady state”);
(2) Ìîäåëèðîâàòü â òå÷åíèå âðåìåíè t (“Run until t = ”); (ïî óìîë÷àíèþ
t = 200; âîçìîæíûé ìàêñèìóì – 10000.

Çàòåì âûáåðèòå òèï ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà õèùíèêà íà ïëîòíîñòü
ïîïóëÿöèè æåðòâû:

“Type 1, Type 2, Type 3”.
Äàëåå ñëåäóåò ââåñòè ñëåäóþùèå çíà÷åíèÿ:
Ïàðàìåòðû ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû (“Prey Growth Parameters”):
r – Óäåëüíàÿ ìãíîâåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû; çíà÷åíèÿ

r äîëæíû áûòü ïîëîæèòåëüíûìè è ëåæàòü â èíòåðâàëå îò 0 äî 5. Ïî
óìîë÷àíèþ r = 1.

K – Ïðåäåëüíàÿ ïëîòíîñòü íàñûùåíèÿ äëÿ ïîïóëÿöèè æåðòâû; ìèíèìàëü-
íîå çíà÷åíèå 0, ìàêñèìàëüíîå 10000, ïî óìîë÷àíèþ K = 1.

2 – Ïîêàçàòåëü òåòà; ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèå 0.001, ìàêñèìàëüíîå 100,
ïî óìîë÷àíèþ 2 = 1.
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Ïàðàìåòðû ðîñòà ïîïóëÿöèè õèùíèêà (“Predator Growth Parameters”):
D – Ìèíèìàëüíàÿ óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ïîòðåáëåíèÿ æåðòâ, ïðè êîòîðîé

ïîïóëÿöèÿ õèùíèêà íå ðàñòåò, íî è íå âûìèðàåò; ïî óìîë÷àíèþ
D = 1.

s – Êîýôôèöèåíò ýôôåêòèâíîñòè ïåðåðàáîòêè ïîãëîùåííîé õèùíèêîì
ïèùè â åãî ïîòîìñòâî; ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèå 0, ìàêñèìàëüíîå
10000, ïî óìîë÷àíèþ s = 1.

Ïàðàìåòðû ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà õèùíèêà (“Functional Response
Parameters”):
C – Êîýôôèöèåíò ýôôåêòèâíîñòè ñ êîòîðîé õèùíèê îáíàðóæèâàåò è

ëîâèò ñâîþ æåðòâó; ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèå 0, ìàêñèìàëüíîå 99, ïî
óìîë÷àíèþ C = 1.

h – Ñðåäíåå âðåìÿ, íåîáõîäèìîå õèùíèêó äëÿ ïîèìêè è ïîåäàíèÿ
îäíîé æåðòâû (âûøå â òåêñòå îáîçíà÷åíî êàê TH); ìèíèìàëüíîå
çíà÷åíèå 0, ìàêñèìàëüíîå 99, ïî óìîë÷àíèþ h = 1 (ýòîò ïàðàìåòð
íåîáõîäèìî ââîäèòü òîëüêî ïðè èñïîëüçîâàíèè â ìîäåëè ôóíêöèî-
íàëüíûõ îòâåòîâ òèïà 2 è 3).

Èñõîäíûå ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé (“Initial Population Densities”):
N, P – Èñõîäíûå ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé æåðòâû è õèùíèêà, ñîîòâåòñòâåí-

íî. Âîçìîæíûé èíòåðâàë çíà÷åíèé îò 0 äî 10000. Ïî óìîë÷àíèþ
N = P = 1.

Ïîñëå ââåäåíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ íàæìèòå <Enter>.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Äèàãðàììà P, N vs T èëëþñòðèðóåò èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé

õèùíèêà è æåðòâû âî âðåìåíè. Íà ôàçîâîé äèàãðàììå P vs N ïîêàçàíû
èçîêëèíû äëÿ ïîïóëÿöèé õèùíèêà è æåðòâû è ïðîâåäåíà òðàåêòîðèÿ (P ïî
îòíîøåíèþ ê N), êîòîðóþ ñîâåðøàþò äâå ýòè ïîïóëÿöèè ïðè âçàèìîäåé-
ñòâèè.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Òåòà-ëîãèñòè÷åñêàÿ ìîäåëü âêëþ÷àåò 9 ïàðàìåòðîâ, êîòîðûå ìîãóò

âàðüèðîâàòü íåçàâèñèìî. Ïîíÿòíî, ÷òî äåòàëüíîå èññëåäîâàíèå ïîâåäå-
íèÿ ìîäåëè ñ èñïîëüçîâàíèåì âñåõ âîçìîæíûõ êîìáèíàöèé ýòèõ ïàðàìåò-
ðîâ çàíÿëî áû î÷åíü ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ. Ïîýòîìó ìû ðåêîìåíäóåì
âàì ñëåäóþùóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé.

Ñíà÷àëà èññëåäóéòå ðîëü ïîêàçàòåëÿ 2 êàê ôàêòîðà, îïðåäåëÿþùåãî
äèíàìèêó ðîñòà ïîïóëÿöèè æåðòâû â îòñóòñòâèå õèùíèêà. Äëÿ ýòîãî
âûáåðèòå ôóíêöèîíàëüíûé îòâåò òèïà 1 è ââåäèòå çíà÷åíèå ïàðàìåòðà
Ñ = 0. Òåïåðü õèùíèê íå âîçäåéñòâóåò íà ïîïóëÿöèþ æåðòâû (ñì.
óðàâíåíèå 8) è áûñòðî âûìèðàåò; ïîýòîìó åãî ìîæíî íå ïðèíèìàòü âî
âíèìàíèå. Çàòåì ââåäèòå êàêèå-ëèáî ðåàëèñòè÷íûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ,
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îïðåäåëÿþùèõ ðîñò ïîïóëÿöèè æåðòâû, íàïðèìåð: r = 0.1, K = 1000
(îñòàëüíûå ïàðàìåòðû ìîãóò èìåòü çíà÷åíèÿ ïî óìîë÷àíèþ). Âûáåðèòå
äèàãðàììó P, N vs T è íàæìèòå F4, ÷òîáû ñðàâíèâàòü ðåçóëüòàòû äâóõ
öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ, à çàòåì <Enter>. Âû óâèäèòå äèíàìèêó ðîñòà
ïîïóëÿöèè ïðè 2 = 1, ò.å. â ñîîòâåòñòâèè ñ êëàññè÷åñêîé ëîãèñòè÷åñêîé
ìîäåëüþ. Çàòåì ïîñëåäîâàòåëüíî èñïîëüçóéòå óìåíüøàþùèåñÿ çíà÷åíèÿ
2 âïëîòü äî 0.001. Êàê èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ðîñòà ïîïóëÿöèè è ïî÷åìó òàê
ïðîèñõîäèò? Òåïåðü âåðíèòåñü ê âåëè÷èíå 2 = 1 è ïîñëå ýòîãî ïîñëåäîâàòåëü-
íî ââîäèòå âñå áËëüøèå çíà÷åíèÿ 2 âïëîòü äî 100. Êàê âåëè÷èíà 2 âëèÿåò
íà ðîñò ïîïóëÿöèè è â ÷åì ïðè÷èíû òàêîãî âëèÿíèÿ?

Òåïåðü, êîãäà âàì ïîíÿòíî âëèÿíèå ïîêàçàòåëÿ 2 íà ðîñò ïîïóëÿöèè,
âû ìîæåòå íà÷àòü èññëåäîâàíèå âçàèìîäåéñòâèÿ õèùíèê-æåðòâà. Ñíà÷àëà
çàïóñòèòå ìîäåëü ñî çíà÷åíèÿìè âñåõ ïàðàìåòðîâ, óñòàíîâëåííûìè ïî
óìîë÷àíèþ (â òîì ÷èñëå äîëæåí áûòü âûáðàí îòâåò òèïà 1). Âíèìàòåëüíî
ðàññìîòðèòå îáå äèàãðàììû. Ê êàêîìó ðåçóëüòàòó ïðèâîäèò âçàèìîäåé-
ñòâèå õèùíèêà è æåðòâû? Êàê ýòî ìîæíî îïðåäåëèòü ïî ôàçîâîé äèàãðàì-
ìå? Èññëåäóéòå ôàçîâóþ äèàãðàììó ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè “Àíàëèç
ñòàáèëüíîñòè”, äëÿ ÷åãî íàæìèòå <Alt+S>. Âû ìîæåòå âûáðàòü ñ
ïîìîùüþ êóðñîðà ëþáîå íà÷àëüíîå ñî÷åòàíèå ÷èñëåííîñòåé îáåèõ
ïîïóëÿöèé è ïðîñëåäèòü çà òðàåêòîðèåé èõ âçàèìîäåéñòâèÿ â ýòèõ
óñëîâèÿõ.

Åñëè âû ðàçîáðàëèñü ñ ïîâåäåíèåì ìîäåëè â ýòîé ïðîñòåéøåé
ñèòóàöèè, òî ìîæåòå ïîñëåäîâàòåëüíî ââîäèòü ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ
ïàðàìåòðîâ è èññëåäîâàòü ïîëó÷àåìûå ïðè ýòîì ðåçóëüòàòû. Îáÿçàòåëü-
íî èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû ñðàâíèâàòü ðåçóëüòàòû äâóõ ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ, è ôóíêöèþ “Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè” äëÿ
èññëåäîâàíèÿ ôàçîâûõ äèàãðàìì.

Ìû ðåêîìåíäóåì âàì îñòàâèòü è íå èçìåíÿòü óñòàíîâëåííûå ïî
óìîë÷àíèþ çíà÷åíèÿ èñõîäíûõ ÷èñëåííîñòåé ïîïóëÿöèé (N = P = 1),
ïîñêîëüêó èõ óäîáíî ðàññìàòðèâàòü êàê íåêîòîðûå óñëîâíûå ïëîòíîñòè:
âåëè÷èíà 1.0 ñîîòâåòñòâóåò ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè ïðè 100% íàñûùåíèè
ñðåäû îáèòàíèÿ, à âñå îñòàëüíûå çíà÷åíèÿ áóäóò âûðàæåíû â äîëÿõ îò
ýòîé âåëè÷èíû, íàïðèìåð 0.8 èëè 1.3.

Êîãäà âû âûáèðàåòå ïåðâûé ðåæèì ðàáîòû ìîäåëè (ñì. âûøå), òî îíà
ðàáîòàåò äî äîñòèæåíèÿ óñòîé÷èâîãî ñîñòîÿíèÿ, èëè æå, åñëè òàêîâîå
íåäîñòèæèìî, òî äî èñ÷åðïàíèÿ ëèìèòà âðåìåíè â 10000 ïîêîëåíèé.
Ïîýòîìó åñëè âûáðàííûå âàìè èñõîäíûå ïàðàìåòðû íå ïðèâîäÿò
ïîïóëÿöèè ê ðàâíîâåñèþ, òî âû÷èñëåíèÿ ìîãóò ïðîäîëæàòüñÿ ñëèøêîì
äîëãî. Â òàêîì ñëó÷àå âû ìîæåòå ïðåðâàòü ðàáîòó ìîäåëè, íàæàâ <Esc>,
è óâèäåòü ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íà ìîìåíò îñòàíîâêè ìîäåëè. Åñëè ïðè
ýòîì âû âèäèòå íà äèàãðàììå ñëèøêîì ìíîãî öèêëîâ, è îíè ïëîõî
ðàçëè÷èìû, èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ “Zoom” äëÿ óâåëè÷åíèÿ ëþáîãî ó÷àñòêà
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ýêðàíà. Îäíàêî, â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ðàâíîâåñíîå ñîñòîÿíèå íåäîñòèæè-
ìî, ðàçóìíåå âûáèðàòü âòîðîé ðåæèì ðàáîòû ìîäåëè, ò.å. ìîäåëèðîâàíèå
ïåðâûõ 200 ïîêîëåíèé (âû ìîæåòå ââåñòè è áîëüøèé ïðîìåæóòîê
âðåìåíè).

Ìû ðåêîìåíäóåì âàì èññëåäîâàòü ìîäåëü ñëåäóþùèì îáðàçîì.
Íà÷íèòå ñ ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà òèïà 1. Îñòàâèâ çíà÷åíèÿ âñåõ
ïàðàìåòðîâ ïî óìîë÷àíèþ, âûáåðèòå îäèí èç íèõ è èññëåäóéòå åãî
âëèÿíèå íà ïîâåäåíèå ïîïóëÿöèé, ñíà÷àëà ïîñëåäîâàòåëüíî óìåíüøàÿ
åãî çíà÷åíèå, à çàòåì – óâåëè÷èâàÿ. Òåïåðü âûáèðàéòå ñëåäóþùèé
ïàðàìåòð è òàê äàëåå. Ëó÷øå âñåãî èññëåäîâàòü âñå ïàðàìåòðû (êðîìå N
è P) ïî-î÷åðåäè. Ïîñëå ýòîãî ïåðåõîäèòå ê ôóíêöèîíàëüíîìó îòâåòó òèïà
2, à çàòåì òèïà 3. Ñëåäóåò çàïèñûâàòü â òåòðàäè îñíîâíûå ðåçóëüòàòû è
êðàòêî ðåçþìèðîâàòü âëèÿíèå êàæäîãî ïàðàìåòðà, êîòîðîå âàì óäàëîñü
âûÿâèòü. Ýòè çàïèñè ïîìîãóò âàì ïðè ïîèñêå îòâåòîâ íà ïðèâåäåííûå
íèæå âîïðîñû.

Â ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèÿ ìîäåëè âû äîëæíû îïðåäåëèòü, êàêèå
èñõîäíûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ ïðèâîäÿò ê ñëåäóþùèì ðåçóëüòàòàì
(îòäåëüíî äëÿ êàæäîãî èç òðåõ òèïîâ ôóíêöèîíàëüíûõ îòâåòîâ).
1. Â ñèñòåìå âîçíèêàþò ïîñòåïåííî çàòóõàþùèå öèêëû, ïðèâîäÿùèå ê

ñòàáèëüíîñòè ïðè:
à) ÷èñëåííîñòè õèùíèêà áîëüøåé, ÷åì ÷èñëåííîñòü æåðòâû;
á) ÷èñëåííîñòè õèùíèêà ìåíüøåé, ÷åì ÷èñëåííîñòü æåðòâû.

2. Â ñèñòåìå âîçíèêàþò íåçàòóõàþùèå öèêëû, ðàâíîâåñíîå ñîñòîÿíèå
íåäîñòèæèìî.

3. Ðàâíîâåñèå â ñèñòåìå âîçíèêàåò áåç ïðåäøåñòâóþùèõ öèêëîâ è â ýòîì
ñîñòîÿíèè:

à) ÷èñëåííîñòü õèùíèêà âûøå, ÷åì ÷èñëåííîñòü æåðòâû;
á) ÷èñëåííîñòü õèùíèêà íèæå, ÷åì ÷èñëåííîñòü æåðòâû.

4. Õèùíèê ïîëíîñòüþ óíè÷òîæàåò æåðòâó è çàòåì âûìèðàåò ñàì (òàê
íàçûâàåìûé ýôôåêòèâíûé õèùíèê).

5. Õèùíèê âûìèðàåò, íî æåðòâà âûæèâàåò è ðàçìíîæàåòñÿ.
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Ïðèëîæåíèå 1

Ðàáîòà ñ ïàêåòîì ïðîãðàìì
Populus 3.4

Ïîñëå çàãðóçêè ïðîãðàììû âû âèäèòå êàðòèíêó ñ åå íàçâàíèåì. Íàæà-
òèå <Enter> âûçûâàåò ïîÿâëåíèå òåêñòà Ââåäåíèÿ (Introduction), ïîâòîðíîå
íàæàòèå <Enter> âûçûâàåò Îñíîâíîå Ìåíþ (Main Menu). Ïåðåìåùàÿ
êóðñîð â ìåíþ, ñëåäóåò âûáðàòü íóæíûé âàì îñíîâíîé ðàçäåë, íàæàòü
<Enter>, à çàòåì âûáðàòü ïîäðàçäåë è ñíîâà íàæàòü <Enter>. Òåïåðü âû
óâèäèòå ïîÿñíèòåëüíûé òåêñò íà àíãëèéñêîì ÿçûêå, â êîòîðîì îïèñàíû
îñíîâíûå îñîáåííîñòè âûáðàííîé ìîäåëè è èñïîëüçîâàííàÿ òàì ìàòåìàòè-
êà. Åùå îäíî íàæàòèå <Enter> âûçûâàåò îêíî ââåäåíèÿ ïàðàìåòðîâ ìîäå-
ëè, è âû ïåðåõîäèòå íåïîñðåäñòâåííî ê ìîäåëèðîâàíèþ.

Ââîä ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Êàæäàÿ ìîäåëü èìååò îêíî ââîäà ïàðàìåòðîâ, ïî êîòîðûì ïðîèçâîäèò-

ñÿ ìîäåëèðîâàíèå. Ïîÿñíåíèÿ ê íåìó ìîæíî ïðî÷èòàòü, íàæàâ F1 (íà
àíãëèéñêîì ÿçûêå), èëè â ìåòîäè÷êå. Â ìîäåëè ìîæåò áûòü äâà èëè áîëåå
âàðèàíòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ èëè ãðóïï ïàðàìåòðîâ ìîäåëè, êîòîðûå âû
ìîæåòå âûáðàòü ïåðåìåùàÿ êóðñîð ñ ïîìîùüþ êëàâèø <Space Bar> èëè
<÷><²>. Çàòåì, ïåðåìåùàÿ êóðñîð îò îäíîãî ïàðàìåòðà ê äðóãîìó ñ
ïîìîùüþ êëàâèø <Tab> èëè <8><9>, âû ìîæåòå ââåñòè ëþáûå èõ
÷èñëåííûå çíà÷åíèÿ ïî ñâîåìó æåëàíèþ. Îäíàêî, â êàæäîé ìîäåëè
ñóùåñòâóþò ïðåäåëüíûå ðàçðåøåííûå ìèíèìàëüíûå è ìàêñèìàëüíûå
çíà÷åíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ, êîòîðûå âû ìîæåòå îïðåäåëèòü, íàæàâ F9 èëè
F10 (ïîäðîáíåå ñì. ðàçäåë Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû Populus 3.4). Ïîñëå
ââîäà âñåõ ïàðàìåòðîâ íàæàòèåì <Enter> âû ïåðåõîäèòå â ðåæèì
ìîäåëèðîâàíèÿ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Ðåçóëüòàòîì ðàáîòû ìîäåëè ÿâëÿåòñÿ îäèí èëè íåñêîëüêî äèàãðàìì,

èçîáðàæàåìûõ íà ýêðàíå. Ïîÿñíåíèÿ ê íèì ìîæíî ïðî÷èòàòü, íàæàâ F1 (íà
àíãëèéñêîì ÿçûêå), èëè â ìåòîäè÷êå. Íàæèìàÿ <Space Bar> èëè <÷><²>,
âû ìîæåòå ïîñëåäîâàòåëüíî ïåðåõîäèòü îò îäíîãî ãðàôèêà ê äðóãîìó, èëè
æå ê îêíó ñ íåñêîëüêèìè ãðàôèêàìè, èçîáðàæàþùèìè òå èëè èíûå
çàâèñèìîñòè ìåæäó èññëåäóåìûìè â ìîäåëè ïàðàìåòðàìè. Íàæàòèå
<Esc> âîçâðàùàåò âàñ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ è âû ìîæåòå ââîäèòü
íîâûé íàáîð äàííûõ. Åñëè ïðè ýòîì âû õîòèòå åùå ðàç âçãëÿíóòü íà
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ïîëó÷åííûé ðàíåå ãðàôèê, íàæìèòå <Alt+F4>, à çàòåì âíîâü <Esc> äëÿ
ââîäà íîâûõ ïàðàìåòðîâ. Ïîìíèòå, ÷òî åñëè âû ââåäåòå íîâîå çíà÷åíèå
õîòÿ áû îäíîãî ïàðàìåòðà è íàæìåòå <Enter>, âñÿ èíôîðìàöèÿ î
ðåçóëüòàòàõ ïðåäøåñòâóþùåãî  öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ èñ÷åçíåò èç ïàìÿòè
êîìïüþòåðà. Åñëè âû õîòèòå åå ñîõðàíèòü, èñïîëüçóéòå ôóíêöèè ñîõðàíå-
íèÿ ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ íà äèñêå <Alt+F5>,
<Alt+F7> èëè <Alt+O> (ïîäðîáíåå ñì. íèæå â ðàçäåëå Ñîõðàíåíèå
ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ).

Ñïåöèàëüíûå ôóíêöèè, èñïîëüçóåìûå ïðè àíàëèçå ìîäåëåé
Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà. Íàëè÷èå êîîðäèíàòíîé ñåòêè çíà÷èòåëüíî

îáëåã÷àåò ïðàâèëüíîå ñ÷èòûâàíèå çíà÷åíèé ïàðàìåòðîâ ñ îñåé êîîðäèíàò
è àíàëèç ãðàôèêîâ. Îáÿçàòåëüíî ïîëüçóéòåñü ýòîé ôóíêöèåé â ðàáîòå.
Ïðè íàæàòèè <Alt+G> ïîÿâëÿåòñÿ îñíîâíàÿ êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà; ïîâòîð-
íîå íàæàòèå <Alt+G> çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåò ÷èñëî âåðòèêàëüíûõ è
ãîðèçîíòàëüíûõ ëèíèé ñåòêè; åùå îäíî íàæàòèå <Alt+G> âûêëþ÷àåò äàí-
íóþ ôóíêöèþ (ñåòêà èñ÷åçàåò).

Ïåðåõîä ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ãðàôèêó. Ïðè àíàëèçå äèíàìèêè
ïîïóëÿöèé î÷åíü ïîëåçíûì îêàçûâàåòñÿ èñïîëüçîâàíèå ëîãàðèôìè÷åñêî-
ãî ìàñøòàáà íà îñè îðäèíàò. Ïåðåõîä îò àðèôìåòè÷åñêîãî ê ëîãàðèôìè÷åñêî-
ìó ìàñøòàáó è îáðàòíî ïðîèñõîäèò ïðè íàæàòèè êëàâèø <Alt+L>.
Îáÿçàòåëüíî èñïîëüçóéòå ýòó ôóíêöèþ ïðè àíàëèçå ìîäåëåé, îïèñûâàþ-
ùèõ äèíàìèêó ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé.

Èçîáðàæåíèå íà ãðàôèêå ðåçóëüòàòîâ ïðåäøåñòâóþùåãî
ìîäåëèðîâàíèÿ. Åñëè âû õîòèòå âèäåòü íà âíîâü ïîñòðîåííîì ãðàôèêå
ðåçóëüòàòû ïðåäøåñòâîâàâøåãî öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ, íàæìèòå F4. Â
ýòîì ñëó÷àå ãðàôèêè, ïîëó÷åííûå â ïðåäøåñòâîâàâøåì öèêëå ìîäåëèðîâà-
íèÿ, áóäóò èçîáðàæåíû ÷åðíûì öâåòîì, à ðåçóëüòàòû íîâîãî öèêëà –
îáû÷íûìè öâåòàìè. Ýòà ôóíêöèÿ î÷åíü ïîëåçíà ïðè ñðàâíåíèè ïîâåäåíèÿ
ìîäåëè â ðàçíûõ óñëîâèÿõ è åå ñëåäóåò øèðîêî èñïîëüçîâàòü. ×òîáû
âûêëþ÷èòü ôóíêöèþ îïÿòü íàæìèòå F4. Ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî ýòà
ôóíêöèÿ ðàáîòàåò òîëüêî â òåõ ìîäåëÿõ, ó êîòîðûõ â íèæíåì ïðàâîì óãëó
îêíà ââîäà ïàðàìåòðîâ åñòü ïîìåòêà “F4".

Ôóíêöèÿ “Video Zoom”. Ïîçâîëÿåò óâåëè÷èâàòü îòäåëüíûå íàèáîëåå
èíòåðåñóþùèå âàñ ó÷àñòêè ãðàôèêà äëÿ áîëåå äåòàëüíîãî àíàëèçà. Äëÿ
âêëþ÷åíèÿ ôóíêöèè íàæìèòå <Alt+Z>. Ïðè ýòîì íà ãðàôèêå ïîÿâèòñÿ
ïóíêòèðíûé ïðÿìîóãîëüíèê, ïðàâûé âåðõíèé óãîë êîòîðîãî îòìå÷åí
êóðñîðîì-êðåñòèêîì. Ïåðåìåùàÿ ýòîò êóðñîð ñ ïîìîùüþ êëàâèø <÷> <²>
<8> <9>, âû ìîæåòå âûáðàòü èíòåðåñóþùèé âàñ ó÷àñòîê ãðàôèêà äëÿ
óâåëè÷åíèÿ. Âû ìîæåòå òàêæå ïåðåìåùàòü êóðñîð íà ëåâóþ/ïðàâóþ èëè
âåðõíþþ/íèæíþþ ñòîðîíû ãðàôèêà êëàâèøàìè <Home>/<End> è
<PgUp>/<PgDn>, èëè æå íà ïðîòèâîïîëîæíûé óãîë ïðÿìîóãîëüíèêà



58

êëàâèøåé <N>. Ïîñëå âûáîðà ó÷àñòêà ãðàôèêà ñëåäóåò íàæàòü <Enter>,
è âû óâèäèòå åãî â óâåëè÷åííîì âèäå. Âîçâðàò ê ïåðâîíà÷àëüíîìó âèäó
ãðàôèêà ïðîèñõîäèò ïðè íàæàòèè <R>, îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom”
ñ ñîõðàíåíèåì ðåçóëüòàòîâ åå ðàáîòû â ïàìÿòè ïðè ïîâòîðíîì íàæàòèè
<Alt+Z>, à îòêëþ÷åíèå ñ óäàëåíèåì ðåçóëüòàòîâ èç ïàìÿòè ïðè íàæàòèè
<Alt+C>. Âñå êîìàíäû, ðåàëèçóåìûå ïðè âêëþ÷åííîé ôóíêöèè “Video
Zoom”, ïðèâåäåíû íèæå â ðàçäåëå Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû.

Èçìåíåíèå ñêîðîñòè ïðîðèñîâêè ãðàôèêîâ. Ïî óìîë÷àíèþ
ïðîãðàììà ðèñóåò ãðàôèêè ñ òîé ñêîðîñòüþ, ñ êîòîðîé âàø êîìïüþòåð
ñïîñîáåí îáñ÷èòûâàòü äàííûå. Îäíàêî â ïðîãðàììå ïðåäóñìîòðåí
âàðèàíò çàìåäëåííîé ïðîðèñîâêè ãðàôèêîâ äëÿ ïðèäàíèÿ ýòîìó ïðîöåññó
äèíàìè÷íîñòè è áîëüøåé íàãëÿäíîñòè. Äëÿ âêëþ÷åíèÿ ýòîé ôóíêöèè
íàæìèòå <Alt+F>, è âñå âàøè ãðàôèêè áóäóò âîçíèêàòü íà ýêðàíå ïîñòåïåí-
íî, êàê áû èìèòèðóÿ õîä ïðîöåññà âî âðåìåíè. Êîíêðåòíóþ ñêîðîñòü
ïðîðèñîâêè ãðàôèêîâ â ýòîì ðåæèìå ìîæíî çàäàâàòü â îïöèÿõ ìåíþ. Äëÿ
âûêëþ÷åíèÿ ôóíêöèè âíîâü íàæìèòå <Alt+F>.

Ôóíêöèÿ “Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè”. Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè î÷åíü
âàæåí äëÿ ïîíèìàíèÿ äèíàìèêè ýêîëîãè÷åñêèõ è ýâîëþöèîííûõ ìîäåëåé.
Â ÷àñòíîñòè, îí íåîáõîäèì ïðè àíàëèçå ôàçîâûõ äèàãðàìì (êîíêóðåíöèÿ,
âçàèìîäåéñòâèÿ õèùíèêà è æåðòâû è ò.ï.). Äëÿ âêëþ÷åíèÿ äàííîé ôóíêöèè
íåîáõîäèìî ïîñëå çàâåðøåíèÿ ïîñòðîåíèÿ ôàçîâîé äèàãðàììû íàæàòü
<Alt+S>. Ïðè ýòîì â ïîëå ãðàôèêà ïîÿâèòñÿ êóðñîð-êðåñòèê, êîòîðûé âû
ñìîæåòå ïåðåìåùàòü ñ ïîìîùüþ êëàâèø <÷> <²> <8> <9> â èíòåðåñóþ-
ùóþ âàñ íîâóþ íà÷àëüíóþ òî÷êó, èç êîòîðîé áóäåò ïðîâåäåíà íîâàÿ
òðàåêòîðèÿ, õàðàêòåðèçóþùàÿ òå÷åíèå ïðîöåññà âïåðåä (ïîñëå íàæàòèÿ
<Enter> èëè <F>) èëè íàçàä (ïîñëå íàæàòèÿ <B>) âî âðåìåíè. Âû ìîæåòå
ïðîâåñòè òàêèì îáðàçîì ìíîæåñòâî òðàåêòîðèé, íà÷èíàþùèõñÿ èç ëþáûõ
òî÷åê ãðàôèêà.

Äðóãîé âàðèàíò ðàáîòû äàííîé ôóíêöèè çàêëþ÷àåòñÿ â îäíîâðåìåííîì
ïðîâåäåíèè ìíîæåñòâà òðàåêòîðèé èç îäíîé èëè íåñêîëüêèõ ðàçíûõ òî÷åê,
ðàñïîëîæåííûõ ëèáî ïî ïåðèìåòðó ãðàôèêà, ëèáî â óçëàõ êîîðäèíàòíîé
ñåòêè (÷èñëî è ïîëîæåíèå ýòèõ òî÷åê ìîãóò áûòü ïðåäâàðèòåëüíî çàäàíû
÷åðåç îïöèè ìåíþ). Äëÿ ðåàëèçàöèè äàííîãî âàðèàíòà ñðàçó ïîñëå
âêëþ÷åíèÿ ôóíêöèè íàæìèòå <M>.

Çàìåòèì, ÷òî íà íåêîòîðûõ ãðàôèêàõ (íàïðèìåð, â ìîäåëÿõ, èñïîëüçóþ-
ùèõ 4 è áîëåå óðàâíåíèé) èçîáðàæåíû íå âñå çàâèñèìûå ïåðåìåííûå. Â
ýòèõ ñëó÷àÿõ ïðè àíàëèçå ñòàáèëüíîñòè èñïîëüçóþòñÿ ïåðâîíà÷àëüíûå
(ò.å. óñòàíîâëåííûå ïðè ââîäå äàííûõ) çíà÷åíèÿ ïåðåìåííûõ, íå
îòîáðàæàåìûõ íà ãðàôèêå. Íåêîòîðûå ìîäåëè äàþò âîçìîæíîñòü
èçìåíÿòü è ýòè ïåðåìåííûå òàêæå. Â ýòîì ñëó÷àå, íàæèìàÿ <Space Bar>,
âû ìîæåòå ïåðåõîäèòü ê òîé èëè èíîé èç ïåðåìåííûõ, çíà÷åíèå êîòîðîé
ðàçðåøåíî èçìåíÿòü.
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Âñå êîìàíäû, ðåàëèçóåìûå ïðè âêëþ÷åííîé ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëü-
íîñòè” ïðèâåäåíû íèæå â ðàçäåëå Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû.

Ñîõðàíåíèå ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Âû ìîæåòå ñîõðàíèòü ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû ñ ïðîãðàììîé Populus

3.4 íåñêîëüêèìè ñïîñîáàìè. Ïðè íàëè÷èè ïðèíòåðà âû ìîæåòå íàïå÷àòàòü
ëþáîé èç ïîëó÷åííûõ ãðàôèêîâ, à òàêæå ëþáûå äðóãèå òåêñòû ñ ýêðàíà.
Äëÿ ýòîãî íåîáõîäèìî óñòàíîâèòü òèï ïðèíòåðà è êà÷åñòâî ïå÷àòè â
îïöèÿõ ìåíþ, à çàòåì íàæàòü <Alt+P> äëÿ ïå÷àòè êàæäîãî ýêðàíà. Åñëè
ïðèíòåðà â äàííûé ìîìåíò íåò, òî âû ìîæåòå ñîõðàíèòü íà äèñêå ïðèíò-
ôàéë, êîòîðûé ìîæíî íàïå÷àòàòü ïîçæå, èñïîëüçóÿ äðóãîé êîìïüþòåð ñ
ïðèíòåðîì. Äëÿ ýòîãî ñëåäóåò óñòàíîâèòü â îïöèÿõ ïå÷àòè ìåíþ “Destina-
tion – Disk”. Ïîñëå ýòîãî, êàæäûé ðàç êîãäà âû íàæèìàåòå <Alt+P>,
ïðîãðàììà áóäåò çàïðàøèâàòü ó âàñ ïóòü è íàçâàíèå ôàéëà, â êîòîðîì
ñëåäóåò ñîõðàíèòü ðåçóëüòàòû äëÿ ïîñëåäóþùåé ïå÷àòè.

Âîçìîæíî òàêæå ñîõðàíåíèå ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
â âèäå ôàéëîâ íà äèñêå. Ââåäåííûå â îêíå ïàðàìåòðîâ äàííûå âû ìîæåòå
ñîõðàíèòü íà äèñêå, íàæàâ êëàâèøè <Alt+F5>. Ïðè ýòîì ïðîãðàììà âûäàñò
âàì ïðåäïîëàãàåìîå ïî óìîë÷àíèþ íàçâàíèå ñîîòâåòñòâóþùåãî ôàéëà.
Îäíàêî, âû ìîæåòå ââåñòè ëþáîé ïóòü è óäîáíîå äëÿ âàñ íàçâàíèå ôàéëà
è, íàæàâ <Enter>, ñîõðàíèòü â íåì ââåäåííûå ïàðàìåòðû. Â äàëüíåéøåì
âû ìîæåòå èñïîëüçîâàòü òàêèå ôàéëû äëÿ ââåäåíèÿ ñîõðàíåííûõ äàííûõ
â ïðîãðàììó è èñïîëüçîâàíèÿ èõ â íîâîé ðàáîòå. Äëÿ ýòîãî íàæìèòå
<Alt+F6> – ïðîãðàììà ñïðîñèò ó âàñ ïóòü è èìÿ ôàéëà; ââåäèòå èõ è
íàæàòèåì íà <Enter> çàãðóçèòå äàííûå â ïðîãðàììó.

Ñîõðàíåíèå ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ âîçìîæíî íå òîëüêî â âèäå
ãðàôèêîâ, íî è â ÷èñëåííîé ôîðìå, ò.å. â âèäå òàáëèö, ñîäåðæàùèõ
êîíêðåòíûå çíà÷åíèÿ íåçàâèñèìûõ è çàâèñèìûõ ïåðåìåííûõ, ïî êîòîðûì,
ñîáñòâåííî, è ïîñòðîåíû ãðàôèêå, êîòîðûå âû âèäèòå íà ýêðàíå. Äëÿ ýòîãî
íàæìèòå <Alt+F7> – ïðîãðàììà ïðåäëîæèò âàì íàçâàíèå ñîîòâåòñòâóþùå-
ãî ôàéëà ïî óìîë÷àíèþ. Âû ìîæåòå ââåñòè ëþáîé äðóãîé ïóòü è óäîáíîå
äëÿ âàñ íàçâàíèå ôàéëà è, íàæàâ <Enter>, ñîõðàíèòü â íåì ïîëó÷åííûå
ðåçóëüòàòû â ÷èñëåííîé ôîðìå. Â äàëüíåéøåì òàêèå ôàéëû ìîæíî
èñïîëüçîâàòü äëÿ àíàëèçà ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ñ ïîìîùüþ áîëåå
ìîùíûõ ïðîãðàììíûõ ñðåäñòâ, íàïðèìåð, ïàêåòîâ Excel, Quattro Pro è
äðóãèõ.
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Ïðèëîæåíèå 2

Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû
Populus 3.4

F1 – Help (ïîâòîðíîå íàæàòèå âûçûâàåò Main Help Menu)
F2 – Íàçâàíèå/Ââåäåíèå/Ïîÿñíèòåëüíûé òåêñò
Alt+O – Ìåíþ îïöèé (Option Menu) – íàñòðîéêà ìîíèòîðà, ïðèíòåðà,

ñîõðàíåíèå ôàéëîâ è ò.ï.
Esc – Âûõîä â ïðåäûäóùåå îêíî
Alt+X – Çàâåðøåíèå ðàáîòû è âûõîä èç ïðîãðàììû

Ââîä äàííûõ
Space Bar èëè ²÷ – Âûáîð âàðèàíòîâ/ãðóïï ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Tab èëè 89 – Ïåðåìåùåíèå ìåæäó ïàðàìåòðàìè â ëþáîì íàïðàâëå-

íèè
PgUp/PgDn – Ïåðåìåùåíèå ê ïåðâîìó/ïîñëåäíåìó ïàðàìåòðó
Home/End – Ïåðåìåùåíèå ê íà÷àëó/êîíöó âíóòðè îêîøêà ïàðàìåòðà
Insert – Ïåðåêëþ÷åíèå ñïîñîáà ââåäåíèÿ òåêñòà (êàê âî âñåõ

ðåäàêòîðàõ)
F5 – Âîññòàíîâëåíèå ïîñëåäíåãî ââåäåííîãî çíà÷åíèÿ
F6 – Óñòàíîâêà çíà÷åíèÿ äàííîãî ïàðàìåòðà “ïî óìîë÷àíèþ”
F7 – Óñòàíîâêà çíà÷åíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ “ïî óìîë÷àíèþ”
F8 – Î÷èñòêà îêîøêà äàííîãî ïàðàìåòðà
F9/F10 – Óñòàíîâêà ìèíèìàëüíîãî/ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ

ïàðàìåòðà, äîïóñêàåìîãî äàííîé ìîäåëüþ
e èëè E – Ââåäåíèå ÷èñëà ñ ïîêàçàòåëåì ñòåïåíè

Ðàáîòà ñ ìîäåëÿìè
Enter – Ïåðåõîä ê ìîäåëèðîâàíèþ ïîñëå ââåäåíèÿ âñåõ äàííûõ
Ctrl+Enter – Ïåðåðàñ÷åò äàííûõ è ïîñòðîåíèå íîâîãî ãðàôèêà
F4 – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè ïðåäñòàâëåíèÿ íà

ãðàôèêå ðåçóëüòàòîâ ïðåäøåñòâóþùåãî ìîäåëèðîâàíèÿ (â
òåõ ìîäåëÿõ, ãäå ýòî ïðåäóñìîòðåíî)

Alt+F1 – Ïåðåõîä ê ïðåäûäóùåé îòêðûòîé ìîäåëè (ïðåäåëüíîå
÷èñëî îäíîâðåìåííî îòêðûòûõ ìîäåëåé óñòàíàâëèâàåòñÿ
â îïöèÿõ ìåíþ)

Alt+F4 – Âîçâðàùåíèå ê ãðàôèêó áåç ïåðåðàñ÷åòà ïî íîâûì äàííûì
Alt+F5 – Ñîõðàíèòü ââåäåííûå ïàðàìåòðû ìîäåëè â ôàéëå
Alt+F6 – Çàãðóçèòü ïàðàìåòðû ìîäåëè èç ôàéëà
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Alt+F7 – Ñîõðàíèòü ÷èñëåííûå ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ â ôàéëå
Alt+C – Çàêðûòü äàííóþ ìîäåëü è ñòåðåòü åå ðåçóëüòàòû â

îïåðàòèâíîé ïàìÿòè

Ðàáîòà ñ ãðàôèêàìè
Alt+G – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå êîîðäèíàòíîé ñåòêè
Alt+L – Ïåðåõîä îò àðèôìåòè÷åñêîãî ê ëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó ïî

îñè îðäèíàò è îáðàòíî (òîëüêî â ìîäåëÿõ ïîëóëÿöèîííîãî ðîñòà)
Alt+Z – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom”
Alt+S – Ïåðåõîä ê àíàëèçó ñòàáèëüíîñòè ìîäåëè
Alt+F – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè ìåäëåííîé ïðîðèñîâêè ãðàôè-

êîâ
Space Bar èëè ²÷ – Ïåðåõîä ìåæäó ðàçëè÷íûìè ãðàôèêàìè ìîäåëè èëè

ê îêíó ñ íåñêîëüêèìè ãðàôèêàìè

Êîìàíäû ôóíêöèè “Video Zoom”
Enter – Óâåëè÷åíèå âûáðàííîãî ó÷àñòêà ãðàôèêà
Z – Óìåíüøåíèå âûáðàííîãî ó÷àñòêà â 2 ðàçà
R – Âîññòàíîâëåíèå ïåðâîíà÷àëüíîãî âèäà ãðàôèêà
Tab – Ïåðåìåùåíèå ê ñëåäóþùåìó ãðàôèêó, åñëè èõ íåñêîëüêî íà

ýêðàíå
Schift+Tab – Ïåðåìåùåíèå ê ïðåäûäóùåìó ãðàôèêó íà ýêðàíå
Alt+Z – Îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom” ñ ñîõðàíåíèåì ðåçóëüòà-

òîâ åå ðàáîòû â ïàìÿòè (îíè âîññòàíàâëèâàþòñÿ ïðè ïîâòîð-
íîì âêëþ÷åíèè)

Esc – Îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom” ñ ñîõðàíåíèåì ðåçóëüòà-
òîâ åå ðàáîòû â ïàìÿòè è âîçâðàò â îêíî ââåäåíèÿ äàííûõ

Alt+C – Îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom” è óäàëåíèåì ðåçóëüòàòîâ
åå ðàáîòû èç ïàìÿòè êîìïüþòåðà

Ïåðåìåùåíèå êóðñîðà:
N – Â ïðîòèâîïîëîæíûé óãîë âûäåëåííîãî ïðÿìîóãîëüíèêà
÷ ² 8 9 – Âïðàâî, âëåâî, ââåðõ, âíèç ïî ïîëþ ãðàôèêà
Ctrl+², Ctrl+÷ – Âíóòðü èëè íàðóæó ïî îñè Z (äëÿ òðåõìåðíûõ ãðàôèêîâ)
PgUp, PgDn – Íà âåðõíèé, íèæíèé êðàé ãðàôèêà
Home, End – Íà ëåâûé, ïðàâûé êðàé ãðàôèêà

Êîìàíäû ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè”
Alt+S – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè
F, Enter – Ïðîâåñòè òðàåêòîðèþ âïåðåä âî âðåìåíè
B – Ïðîâåñòè òðàåêòîðèþ èç âûáðàííîé òî÷êè íàçàä âî âðåìåíè
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M – Ïðîâåñòè ìíîæåñòâî òðàåêòîðèé èç òî÷åê, íàáîð êîòîðûõ çà-
äàí â îïöèÿõ ìåíþ

E – Ñòåðåòü âñå òðàåêòîðèè
Alt+E – Ñòåðåòü ïîñëåäíþþ òðàåêòîðèþ
Alt+D – Ñòåðåòü âñå òðàåêòîðèè èç ïàìÿòè, îñòàâèâ èõ íà ýêðàíå (ýòî

îçíà÷àåò, ÷òî òðàåêòîðèè íå áóäóò èçîáðàæåíû âíîâü, åñëè âû
âûéäåòå èç ãðàôèêà è âîéäåòå â íåãî îïÿòü)

Alt+C – Çàâåðøåíèå ðàáîòû ñ ìîäåëüþ è óäàëåíèå åå èç ïàìÿòè
Esc – Âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè è âîçâðàùåíèå â îêíî ââîäà äàííûõ

(ïðè ýòîì ïðîâåäåííûå òðàåêòîðèè ñîõðàíÿþòñÿ â ïàìÿòè è
îòîáðàæàþòñÿ íà ãðàôèêå ïðè âîçâðàùåíèè â íåãî)

÷ ² 8 9 – Ïåðåìåùåíèå êóðñîðà â ïîëå ãðàôèêà äëÿ âûáîðà òî÷êè
íà÷àëà òðàåêòîðèè

Ctrl+², Ctrl+÷ – Ïåðåìåùåíèå êóðñîðà âäîëü îñè Z (äëÿ òðåõìåðíûõ
ãðàôèêîâ)

Space Bar – Ïåðåõîä è èçìåíåíèå ïåðåìåííûõ (â íåêîòîðûõ ìîäå-
ëÿõ)
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