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Àííîòàöèÿ. Îïèñàíî ðåçêîå è ïðîäîëæèòåëüíîå èçìåíåíèå â ðàçâèòèè ïîïó-
ëÿöèîííûõ ïðîöåññîâ, òðåáóþùåå óñîâåðøåíñòâîâàíèÿ ìàòåìàòè÷åñêèõ ìåòî-
äîâ. Íåîáû÷íàÿ ñìåíà ôàç â ðàçâèòèè ìàññîâûõ ðàçìíîæåíèé âðåäèòåëåé
ëåñà îáóñëîâèëà èäåþ ðàçðàáîòêè íîâîé ìîäåëè, â êîòîðîé âàæåí íå èòîãî-
âûé âèä àñèìïòîòè÷åñêè óñòîé÷èâîãî ñîñòîÿíèÿ ïîñëå áèôóðêàöèé, à ïåðå-
õîäíûé ðåæèì. ßâëåíèå, îòîæäåñòâëÿåìîå â èññëåäîâàíèÿõ ïî ýêîëîãèè ñ ïî-
ïóëÿöèîííûìè âñïûøêàìè (íåñòàöèîíàðíûìè ðàçíîðîäíûìè ïðîöåññàìè),
â êîíêðåòíîé ñèòóàöèè ïðåäëîæåíî ðàññìàòðèâàòü â êîíòåêñòå äëèòåëüíîãî
êîëåáàòåëüíîãî ðåæèìà êàê ïèê ôàçû ðåçêèõ íåãàðìîíè÷åñêèõ îñöèëëÿöèé.
Íîâàÿ äèíàìè÷åñêàÿ ìîäåëü â ôîðìå äèôôåðåíöèàëüíîãî óðàâíåíèÿ îïèñûâà-
åò óáûâàþùóþ ïñåâäîïåðèîäè÷åñêóþ òðàåêòîðèþ çàòóõàíèÿ âíåçàïíûõ ðåç-
êèõ êîëåáàíèé, ðåàëèçóþùèõ áåçáèôóðêàöèîííûé ñöåíàðèé ñàìîïðîèçâîëü-
íîãî çàâåðøåíèÿ äëÿ îñîáîãî âàðèàíòà ìàññîâûõ ðàçìíîæåíèé âðåäèòåëÿ ëå-
ñà íà ïðèìåðå ñèòóàöèè â äâóõ ïðîâèíöèÿõ Âîñòî÷íîé Êàíàäû.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: íåïðåðûâíàÿ ìîäåëü ïîïóëÿöèè, âçðûâîîáðàçíàÿ äèíàìèêà
ïîïóëÿöèîííîé âñïûøêè íàñåêîìûõ, ïåðåõîäíûé ðåæèì îñöèëëÿöèé, çàòóõà-
íèå öèêëà, âñïûøêè âðåäèòåëÿ ëåñà â Êàíàäå.

ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Â ïðîâèíöèÿõ Íüþ-Áðàíñóèê è Êâåáåê íà þãî-âîñòîêå Êàíàäû íàáëþäàåòñÿ

ñïåöèôè÷åñêîå ïðèðîäíîå ÿâëåíèå ñ ðàçðóøèòåëüíûìè ïîñëåäñòâèÿìè äëÿ

ýêîñèñòåìû, îñîáûì îáðàçîì ïðîÿâëÿþùååñÿ ñåðèåé ìàêñèìóìîâ ÷èñëåííîñòè

îïàñíîãî âðåäèòåëÿ ëåñà. Ôåíîìåí âñïûøêè ÷èñëåííîñòè íàñåêîìûõ â ëåñíîé

ýíòîìîëîãèè — õðåñòîìàòèéíî îïèñûâàåìîå íåæåëàòåëüíîå ñîáûòèå, î êîòî-

ðîì ñëîæèëîñü óñòîÿâøååñÿ ïðåäñòàâëåíèå êàê î ñèòóàöèè, âûçâàííîé ñëó÷àé-

íûì ñîâïàäåíèåì ðÿäà ôàêòîðîâ. Òðàäèöèîííî îáñóæäàëîñü ÿâëåíèå, ïðîòåêà-

þùåå ïî ñõåìå ñ îïðåäåëåííûì íàáîðîì ýòàïîâ. Èçâåñòíàÿ â îòå÷åñòâåííîé

ëèòåðàòóðå ïîñëåäîâàòåëüíîñòü — ñõåìà ðàçâèòèÿ âñïûøêè ìàññîâîãî ðàçìíî-

æåíèÿ íàñåêîìûõ — ñîãëàñíî [1] ïðîñòà è ñîñòîèò èç ÷åòûðåõ ôàç: I — íà÷à-

ëî âñïûøêè; II — ïðîäðîìàëüíàÿ; III — ýðóïòèâíàÿ; IV — êðèçèñ. Â ïðîäðî-

ìàëüíîé ôàçå ÷èñëåííîñòü è ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé ïðîäîëæàþò óâåëè÷èâàòüñÿ,

à îñîáè ëîêàëüíûõ ãðóïï ÷àñòî îòëè÷àþòñÿ áîëåå èíòåíñèâíûì ìåòàáîëèçìîì

è ïîâûøåííîé äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòüþ, îäíàêî ýòî õàðàêòåðíî íå äëÿ âñåõ

îòðÿäîâ íàñåêîìûõ — ïðåèìóùåñòâåííî äëÿ ïðÿìîêðûëûõ Caelifera (ñàðàí÷å-

âûõ) è æåñòêîêðûëûõ ôèòîôàãîâ è êîðîåäîâ. Êîëè÷åñòâåííî âñïûøêó îïðåäå-

ëÿþò ïðè ïîðàæåíèè áîëåå òðåòè äåðåâüåâ â äðåâîñòîå. Ïî îêîí÷èíèè êðèçèñà

è ñíèæåíèè ÷èñëåííîñòè âðåäèòåëÿ äî ïåðâîíà÷àëüíîãî ìèíèìóìà ýêîñèñòåìà

ñîãëàñíî ñõåìå áûñòðî ïðèõîäèò â îáû÷íîå äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñîñòîÿíèå

âûðîâíåííîãî ðàçíîîáðàçèÿ âèäîâ. Ïðîäóêòèâíîñòü è ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ

áèîìàññû è ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ çà ñ÷åò îìîëîæåíèÿ ìîãóò ïîâûøàòüñÿ.

Äèñêóññèÿ ñðåäè ýêîëîãîâ âåäåòñÿ îá îñíîâíûõ ôàêòîðàõ, âûçûâàþùèõ íà-

áëþäàåìûå ïîïóëÿöèîííûå âñïûøêè ó ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ íàñåêîìûõ, î ïðåâà-

ëèðîâàíèè àáèîòè÷åñêèõ (êëèìàòè÷åñêèõ èëè ãåëèîôèçè÷åñêèõ) ëèáî áèîòè÷åñêèõ
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ïðè÷èí. Ðàññìàòðèâàþòñÿ âçàèìîäåéñòâèå íàñåêîìûõ ôèòîôàãîâ ñ áèîëîãè÷åñêèì

îêðóæåíèåì è íàðóøåíèå ìåæâèäîâûõ âçàèìîäåéñòâèé õèùíèê–æåðòâà èëè ïàðà-

çèò–õîçÿèí. Îáñóæäåíèå âåäåòñÿ ñ òî÷êè çðåíèÿ òðàäèöèîííîãî ïîäõîäà ýíòîìî-

ëîãîâ ê âñïûøêå êàê ÿâëåíèþ, óçêî îãðàíè÷åííîìó âî âðåìåíè, ëîêàëüíî ýïèçîäè-

÷åñêîìó è ñòîõàñòè÷íî èíäóöèðîâàííîìó. Òàêîå âîñïðèÿòèå íå îòíîñèòñÿ ê ñèòóà-

öèè, ñêëàäûâàþùåéñÿ ïîñëå èíâàçèé ÷óæåðîäíûõ âèäîâ, ÷àñòî âîçíèêàþùåé ïî

àíòðîïîãåííûì ïðè÷èíàì. Ïîäîáíî òîìó êàê ýíòîìîëîãè-ñèñòåìàòèêè âûäåëÿþò

â îòäåëüíûå ðîäû íåêîòîðûõ íåïîõîæèõ æèâîòíûõ, òàê è ïî ðÿäó íþàíñîâ ïðî-

öåññû, ïðîòåêàþùèå ïðè ôîðìèðîâàíèè ïîïóëÿöèè âñåëåíöà â íîâîì îêðóæåíèè,

íåîáõîäèìî îòíîñèòü ê îòäåëüíîìó êëàññó ïðîáëåì óïðàâëåíèÿ ïðèðîäíûìè ñèñ-

òåìàìè. Ñòðóêòóðíûå ïåðåñòðîåíèÿ ïðîèñõîäÿò è ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ êàê ýôôåêò

äîìèíî ïî òðîôè÷åñêîé öåïè. ×àñòî ñëó÷àéíîå âñåëåíèå ïåðåõîäèò â ôàçó ýðóï-

òèâíîé äèíàìèêè, ÷òî ëåã÷å îáúÿñíèòü ñ òî÷êè çðåíèÿ êèáåðíåòèêè æèâûõ ñèñòåì.

Ìîæåò îêàçàòüñÿ, ÷òî ãóñåíèöû âèäà-÷óæàêà îñíàùåíû ëó÷øåé õèìè÷åñêîé çàùè-

òîé. Ñëîæíåå ñ òî÷êè çðåíèÿ êèáåðíåòèêè îáîñíîâàòü ìåõàíèçìû âñïûøêè ÷èñ-

ëåííîñòè ýâîëþöèîííî ñôîðìèðîâàâøèõñÿ è äàâíî àäàïòèðîâàâøèõñÿ ê äàííîé

ñðåäå âèäîâ íàñåêîìûõ èç ÷èñëà, êàê ãîâîðÿò ýíòîìîëîãè, «àâòîõòîííûõ òàêñîíî-

ìè÷åñêèõ ãðóïï». ×ðåçìåðíàÿ ïëîòíîñòü ãóáèòåëüíà äëÿ ìíîãèõ íåêîëîíèàëüíûõ

íàñåêîìûõ, îäíàêî òàêèå ñèòóàöèè âîçìîæíû. Âñïûøêè ÷èñëåííîñòè àâòîõòîí-

íûõ âèäîâ íå åäèíè÷íû è ñóùåñòâåííî ïðîáëåìàòè÷íû è äëÿ áîðåàëüíûõ õâîéíûõ

ëåñîâ, è äëÿ âëàæíûõ ñóáòðîïè÷åñêèõ çàðîñëåé ýâêàëèïòà.

Ìàòåìàòè÷åñêîå îïèñàíèå è ôîðìàëüíàÿ òðàêòîâêà íåñòàöèîíàðíûõ ñèòóàöèé

òðóäíû äëÿ êëàññè÷åñêîé òåîðèè óïðàâëåíèÿ, òàê êàê òî÷íîå çíàíèå àñèìïòîòèêè

òðàåêòîðèé â äàííîì ñëó÷àå íå îáúÿñíÿåò ñóòè ýêîëîãè÷åñêîãî âîçäåéñòâèÿ êðàò-

êîé ôàçû ïîïóëÿöèîííîãî ïðîöåññà, íî ÿâëÿåòñÿ àêòóàëüíîé ïðàêòè÷åñêîé çàäà÷åé

äëÿ ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ ìåòîäîâ âû÷èñëèòåëüíîãî ìîäåëèðîâàíèÿ.

Íîâèçíà ðàçâèâàåìîãî àâòîðîì ïîäõîäà ñîñòîèò â èäåå ìîäåëèðîâàòü ñèòóà-

öèè ìàññîâûõ ðàçìíîæåíèé íàñåêîìûõ (êîòîðûå â ïóáëèêàöèÿõ íàçûâàþò îá-

ùèì òåðìèíîì «outbreak»), ðàññìàòðèâàÿ èõ êàê äèñêðåòíûé ñïåêòð ðàçíîðîä-

íûõ ïðèðîäíûõ ÿâëåíèé â êîíòåêñòå ãðóïïû âàðèàòèâíûõ ñöåíàðèåâ è àëüòåðíà-

òèâíîñòè ðÿäà ïåðåõîäíûõ ôàç ïðîöåññà.

Åñëè äëÿ ëåñíîé ïðîìûøëåííîñòè âàæíà ôèêñàöèÿ ïîñëåäñòâèé è ãðàíèö

î÷àãîâ ïîðàæåíèÿ âðåäèòåëÿ, òî äëÿ ñèñòåìíîãî àíàëèçà ñ òî÷êè çðåíèÿ òåîðèè

äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì èíòåðåñíà íåîäíîðîäíîñòü ÿâëåíèé, òðàêòóåìûõ îáùèì

òåðìèíîì «âñïûøêà». Ïðè ýòîì íåñóùåñòâåííî, êàêîé èìåííî ïîãîäíûé èëè áè-

îòè÷åñêèé ôàêòîð âûçûâàåò ðåçêîå èçìåíåíèå, âàæíî êëàññèôèöèðîâàòü òèï áè-

ôóðêàöèè è äëèòåëüíîñòü ïåðåõîäíîãî ðåæèìà. Äëÿ îïèñàíèÿ åäèíè÷íûõ èëè

ìíîãî÷èñëåííûõ êîëåáëþùèõñÿ âñïûøåê íåîáõîäèìà ðåàëèçàöèÿ ìåòàìîðôîçîâ

ôàçîâîãî ïîðòðåòà, íî áèôóðêàöèÿ âîçíèêíîâåíèÿ öèêëà è áèôóðêàöèÿ ïîÿâëå-

íèÿ ïàðû ñòàöèîíàðíûõ òî÷åê ðàçëè÷íû.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îïèñàíà âàðèàòèâíîñòü ñèòóàöèé ìàññîâûõ ðàçìíîæå-

íèé íàñåêîìûõ ïðè ñðàâíåíèè äâóõ àêòóàëüíûõ ïðèìåðîâ è ïðåäëîæåíà ìîäåëü

â ôîðìå äèôôåðåíöèàëüíîãî óðàâíåíèÿ ñ ó÷åòîì îòëîæåííîãî äåéñòâèÿ ðåãóëè-

ðóþùèõ ôàêòîðîâ. Ìîäåëü ðåàëèçóåò ñöåíàðèé ïåðåõîäíîé äèíàìèêè, îòëè÷àþ-

ùåéñÿ îò õðåñòîìàòèéíîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î ðàçâèòèè è çàâåðøåíèè âñïûøêè, íà-

áëþäàâøåéñÿ äëÿ ìîòûëüêà — âðåäèòåëÿ â õâîéíûõ ëåñàõ Êàíàäû íà ïîáåðåæüå

çàëèâà Ñâ. Ëàâðåíòèÿ. Âèä ìåëêîãî ìîòûëüêà èçâåñòåí äàâíî. Åãî âðåäîíîñíàÿ

àêòèâíîñòü âëèÿëà íà îñíàùåíèå Áðèòàíñêîãî Êîðîëåâñêîãî ôëîòà. Áóðîé áàáî÷-

êå ïîñâÿùåíû ìíîãèå íàó÷íûå òðóäû [2].
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ÃÈÁÐÈÄÍÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ — ÌÅÒÎÄ ÎÏÈÑÀÍÈß ÊÐÀÒÊÎÉ ÂÑÏÛØÊÈ

Â ðàáîòå [3] ïîñòðîåíà âû÷èñëèòåëüíàÿ ìîäåëü ðàçâèòèÿ åäèíè÷íîé ëîêàëüíîé

âñïûøêè íà îñíîâå àíàëèçà ðàçìíîæåíèÿ ïñèëëèäû (ëèñòîáëîøêè — jumping

plant lice) Cardiaspina albitextura â âå÷íîçåëåíîì ýâêàëèïòîâîì ëåñó íà âîñòî÷-

íîì ïîáåðåæüå Àâñòðàëèè. Ïîðîãîâûå àñïåêòû ïðè çàïóñêå âñïûøêè îïèñàë

â [4] Ë. Êëàðê. Äàííàÿ ñèòóàöèÿ âçðûâîîáðàçíîãî ïîïóëÿöèîííîãî ïðîöåññà

èçâåñòíà â êà÷åñòâå èëëþñòðàòèâíîãî ïðèìåðà êàê õðåñòîìàòèéíûé îáðàçåö

ðàçâèòèÿ âñïûøåê, íî â òðàäèöèîííîé èíòåðïðåòàöèè íå óïîìèíàëàñü íåìàëî-

âàæíàÿ äåòàëü. Â èñõîäíîì îïèñàíèè Êëàðêà ïðåäóñìàòðèâàëñÿ âòîðîñòåïåí-

íûé, ãîðàçäî ðåæå âñòðå÷àþùèéñÿ ñöåíàðèé b ïîïóëÿöèîííîãî ïðîöåññà

(ðèñ. 1). Îòìå÷àëîñü, ÷òî â íåêîòîðûõ ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ïîñëå çàòóõàíèÿ íàáëþ-

äàëñÿ íåîæèäàííûé îòíîñèòåëüíî ñêîðûé ïîâòîðíûé ïèê ÷èñëåííîñòè íàñåêî-

ìûõ. Â âàðèàíòå ðàçâèòèÿ ñöåíàðèÿ b ó÷èòûâàëîñü çàìåäëåííîå ïåðåìåùåíèå

ïñèëëèä â ðàéîíàõ ñ ìåíåå ïëîòíûì ïðîèçðàñòàíèåì ïðèãîäíûõ äëÿ èõ ïèòà-

íèÿ äåðåâüåâ. Ñöåíàðèé âêëþ÷àë íå ÷åòûðå, à ñåìü ôàç, è ïðåäïîëàãàë èçíà-

÷àëüíóþ ñòîõàñòè÷íîñòü äëÿ ïîïóëÿöèè. Ñöåíàðèé a — íàèáîëåå òèïè÷íîå

ïðåäñòàâëåíèå îá îäíîêðàòíîé êîðîòêîé âñïûøêå ÷èñëåííîñòè íàñåêîìûõ.

Àïåðèîäè÷åñêàÿ äèíàìèêà â ôàçå I (ñì. ðèñ. 1) ïðè ìàëîé ñðåäíåé ÷èñëåí-

íîñòè ïîñëå íåïðåäñêàçóåìîãî ïðåîäîëåíèÿ ïåðâîãî ïîðîãà ïåðåõîäèò â ôàçó III

âçðûâîîáðàçíîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè âïëîòü äî èñ÷åðïàíèÿ íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàç-

ìíîæåíèÿ ðåñóðñîâ. Äåôîëèàöèÿ ïðèãîäíûõ äåðåâüåâ ïðè ïîðàæåíèè ðàñòåíèé

òëÿìè íàäñåìåéñòâà Aphidoidea è ïñèëëèäàìè ïðîèñõîäèò â áîëüøåé ìåðå âñëåä-

ñòâèå ðàçâèòèÿ âòîðè÷íûõ ãðèáêîâûõ èíôåêöèé. Äîñòèæåíèå âòîðîãî ïîðîãà íå

òðåáóåò ïîëíîãî óíè÷òîæåíèÿ áèîìàññû ðàñòèòåëüíîñòè íåïîñðåäñòâåííî âðåäè-

òåëåì äëÿ çàâåðøåíèÿ ÿâëåíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, â ôàçå IV ðåçêî óõóäøàþòñÿ

óñëîâèÿ äëÿ îòêëàäêè ÿèö. Ïîñëå àíàëîãè÷íîãî ðåçêîãî ñîêðàùåíèÿ ÷èñëåííîñòè

äî ìèíèìóìà â ôàçå VI ïîïóëÿöèÿ ïñèëëèä ïåðåõîäèò â äëèòåëüíûé ðåæèì õàî-

òè÷åñêèõ ôëóêòóàöèé â ôàçå VII. Â òàêîì ðåæèìå ðàçìíîæåíèå ôèòîôàãà êîí-

òðîëèðóåòñÿ ïàðàçèòè÷åñêèìè íàåçäíèêàìè èç ñåìåéñòâà Encyrtidae.

Îáû÷íûìè ìåòîäàìè ìàòåìàòè÷åñêîé ýêîëîãèè îïèñàòü íåëèíåéíîñòü çà-

âåðøåíèÿ è ñïîíòàííîñòü âûõîäà èç õàîòè÷åñêèõ ôëóêòóàöèé íåâîçìîæíî. Âûá-

ðàí ïîäõîä â ôîðìå íåïðåðûâíî-äèñêðåòíîé äèíàìè÷åñêîé ñèñòåìû, ñòðîèâøåé-

ñÿ íà ôîðìàëèçàöèè âûæèâàåìîñòè ïîêîëåíèÿ â èíòåðâàëå t T�[ , ]0 . Èäåÿ ïîäõî-

äà çàêëþ÷àåòñÿ â àëãîðèòìå âûäåëåíèÿ ìåòàìîðôîç — ñîáûòèé, îáóñëîâëåííûõ

äîñòèæåíèåì îñîáîãî ñîñòîÿíèÿ N t( ) â ïðîñòðàíñòâå ïåðåìåííûõ íåïðåðûâíîé

ìîäåëè. Äèñêðåòíûå ìîìåíòû ñîáûòèé ðàçäåëÿþò ìîäåëüíîå âðåìÿ íà ïîñëåäî-

âàòåëüíîñòü êàäðîâ, ìåæäó êîòîðûìè èçìåíÿåòñÿ ñêîðîñòü óáûëè, çàäàâàåìàÿ

ïðàâîé ÷àñòüþ: � ( , ( ), ( ))N f w t N t� � � .
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Âû÷èñëèòåëüíàÿ ñòðóêòóðà ñôîðìèðîâàíà íà îñíîâå ãèáðèäíîãî àâòîìàòà

ñ òàéìèðîâàííûìè è ïðåäèêàòèâíûìè ïåðåõîäàìè, íî íå ìåæäó ñîñòîÿíèÿìè,

à ìåæäó ðåæèìàìè ýâîëþöèè íà÷àëüíûõ âåëè÷èí. Èçìåíåíèÿ ðåæèìà, ò.å. íåïðå-

ðûâíîé ÷àñòè ñèñòåìû, ïðîèñõîäÿò â âûäåëåííûå óñëîâèÿìè ìîìåíòû âðåìåíè.

Òàêèå èçìåíåíèÿ ñîîòíîñèëèñü ñ ïåðåõîäàìè ìåæäó òðåìÿ ñòàäèÿìè ðàçâèòèÿ

îíòîãåíåçà Psyllidae: ÿéöà, íèìôû è èìàãî. Äëÿ êàæäîé ñòàäèè ó÷èòûâàëèñü îò-

ëè÷èÿ ôàêòîðîâ ñìåðòíîñòè, êàê çàâèñÿùåé îò ïëîòíîñòè ñêîïëåíèÿ, òàê è íå

çàâèñÿùåé îò òåêóùåé ÷èñëåííîñòè.

Áàçîâàÿ ìîäåëü ñôîðìèðîâàíà â ôîðìå äèôôåðåíöèàëüíîãî óðàâíåíèÿ óáûëè

íà÷àëüíîé ÷èñëåííîñòè N ( )0 ïîêîëåíèÿ ñ ïåðåîïðåäåëÿåìîé ïðàâîé ÷àñòüþ íà òðåõ

ïîñëåäîâàòåëüíûõ âðåìåííûõ ñóáèíòåðâàëàõ (ñîñòàâëÿþùèõ ãèáðèäíîå âðåìÿ)

ñ âêëþ÷åíèåì óñëîâèé çàâåðøåíèÿ àêòèâíîñòè äëÿ âû÷èñëåíèÿ N T N( ) ( ( ))� � 0 :

dN

dt

w t N t S N t t

N w N�

� � �

� �

( ( ) ( ) [ ] ) ( ), ,

( ( ) / ( ) )

� � �

� � � �
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�
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( ) ( ) ( ), ( ) ,

t t w t w

w t N t N t w t w

� �

� � �
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(1)

ãäå � — ôèêñèðîâàííàÿ äëèòåëüíîñòü ïåðâîé ñòàäèè, êîãäà ïëîòíîñòü ÿèö

ñòàíîâèòñÿ âàæíûì ðåãóëèðóþùèì ôàêòîðîì âûæèâàåìîñòè. Ïðè t � � ðàñ÷åò

óðàâíåíèÿ ïåðåõîäèò ê ñòàäèè ðàçâèòèÿ íèìô, íà êîòîðîé äîñòèãíóòûé ïîêà-

çàòåëü ðàçâèòèÿ w( )� ñíèæàåò òåìï óáûëè. Ðàñ÷åò äëèòåëüíîñòè ñòàäèé ïðî-

äîëæàåòñÿ âû÷èñëåíèåì âñïîìîãàòåëüíîé âåëè÷èíû w t( ) äî äîñòèæåíèÿ ïåðå-

õîäíîãî óðîâíÿ w2 .

Èñïîëüçîâàâ ãèáðèäíóþ âû÷èñëèòåëüíóþ ñòðóêòóðó ïðè S N T� ( ), ïîëó÷èì

ñëîæíóþ çàâèñèìîñòü �( ( ))N 0 ñ äâóìÿ ýêñòðåìóìàìè äëÿ äèñêðåòíîé ñîñòàâëÿ-

þùåé òðàåêòîðèè â ôîðìå èòåðàöèé: S Sn n� �1 �( ), N Sn n� �1 0( ) � , ãäå � — ñðåä-

íÿÿ ïîïóëÿöèîííàÿ ïëîäîâèòîñòü. Èòåðàöèÿ äåìîíñòðèðóåò ñïîíòàííîå ïðåîäî-

ëåíèå ïîðîãîâîãî ðàâíîâåñèÿ èç ïåðåõîäíîãî õàîòè÷åñêîãî ðåæèìà, çàâèñÿùåãî

îò âûáîðà íà÷àëüíîé òî÷êè S 0 , ê íåêîòîðîìó óñòîé÷èâîìó óðîâíþ S 4

 .

Óñòîé÷èâîñòü S 4

 îêàçûâàåòñÿ ïðîìåæóòî÷íîé.

ÀËÜÒÅÐÍÀÒÈÂÍÛÉ ÂÀÐÈÀÍÒ ÔÀÇÛ ÎÊÎÍ×ÀÍÈß ÂÑÏÛØÊÈ ÏÑÈËËÈÄ

Èçíà÷àëüíî ïðè àíàëèçå äàííûõ íàáëþäåíèé [4] ïðåäïîëàãàëàñü äâîéñòâåí-

íîñòü íà ñòàäèè çàâåðøåíèÿ: âìåñòî ôàçû VII ïîâòîðÿëàñü ôàçà III. Àñïåêò íå

ó÷èòûâàëñÿ â [3]. Âàðèàòèâíîñòü, êîòîðàÿ îêàçàëàñü ïðèíöèïèàëüíî çíà÷èìîé,

ìîæíî îòðàçèòü íåïðèíöèïèàëüíîé ìîäèôèêàöèåé â ìîäåëè (1). Èäåÿ íîâîé

ìîäèôèêàöèè çàêëþ÷àåòñÿ â öåëåâîì óìåíüøåíèè âëèÿíèÿ ôóíêöèîíàëà �
äëÿ ôîðìû ïðàâîé ÷àñòè íà ñóáèíòåðâàëå t � �:

� � �( ) exp ( ( )), lim ( ) , ( )S S S
S

� � � � � �
��

1 1 0 21

2
1

5� 	 ,

îáåñïå÷èâàþùåãî ýôôåêò Îëëè â ðåãóëÿöèè âîñïðîèçâîäñòâà ïðè ñîñòîÿíèè

ìàëîé ãðóïïû îñîáåé — «áóòûëî÷íîãî ãîðëûøêà». Óòî÷íåíèå ïîçâîëèò îïè-

ñàòü âàðèàíò ïîâòîðíîãî ïðåîäîëåíèÿ ïîðîãà. Ìîæíî ãîâîðèòü î íåëèíåéíîì

ýôôåêòå Îëëè [5] ïðèìåíèòåëüíî ê ýôôåêòèâíîñòè îáîåïîëîãî ñïîñîáà ðàç-

ìíîæåíèÿ ó âðåäèòåëÿ ýâêàëèïòà. Äëÿ Psyllidae ïàðòåíîãåíåç íå õàðàêòåðåí,

êàê äëÿ äðóãèõ íàäñåìåéñòâ Hemiptera, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè ðàçìíîæàþùèõñÿ

òëåé Aphidoidea èëè êîêöèä Coccoidea.

Ðåçóëüòàò àëüòåðíàòèâíîãî âû÷èñëèòåëüíîãî ýêñïåðèìåíòà ñ ãåíåðàöèåé ïî-

âòîðíîé âñïûøêè ÷åðåç íåáîëüøîé ïðîìåæóòîê ãèáðèäíîãî âðåìåíè è íåðåãó-

ëÿðíûõ êîëåáàíèé ïîêàçàí íà ðèñ. 2.

ISSN 1019-5262. Êèáåðíåòèêà è ñèñòåìíûé àíàëèç, 2019, òîì 55, ¹ 1 167



Äëÿ îïèñàíèÿ çàâåðøåíèÿ

âñïûøêè ââåäåí ñïåöèàëüíûé

òðèããåðíûé ôóíêöèîíàë äëÿ ðå-

àëèçàöèè áèôóðêàöèè, êîòîðàÿ

äîëæíà «ñòèðàòü» ëèøíåå, óæå

òåïåðü âðåìåííîå, âûñîêîå ðàâ-

íîâåñèå — ïðèòÿãèâàþùóþ ñòà-

öèîíàðíóþ òî÷êó (íå íàçûâàåì

åå àòòðàêòîðîì A, íåîáõîäèìî,

÷òîáû âûïîëíÿëîñü � �t x U, ,

A A� �
��

U x
t

t: lim ( )� ):

� �( ( )) , lim ( ( ))
( )

( ) ( )
N

l c
N

c

ñ N

ñ N N
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��
1 1

11

1
2
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.

Âûçûâàåìàÿ öåëåíàïðàâëåííî êàñàòåëüíàÿ îáðàòíàÿ áèôóðêàöèÿ (backward

tangent bifurcation) ðåçêî ïåðåâîäèò ïîïóëÿöèþ â ñëåäóþùèé èíòåðâàë ïðîõîæ-

äåíèÿ õàîòè÷åñêèõ ôëóêòóàöèé, âðåìåííî ïîíèæàÿ ìèíèìóì ó �( )S .

Ãëàâíîå íîâøåñòâî ïîëó÷åííîé ìîäåëè (âñïûøêè ìîäåëèðîâàëèñü è ðàíåå)

â òîì, ÷òî ïîðîã çàïóñêà âñïûøêè íå ìîæåò áûòü ìîíîòîííî äîñòèæèì èç ëþáîãî ñî-

ñòîÿíèÿ ñèñòåìû. Ìîäåëü ó÷èòûâàåò, ÷òî âñïûøêà ÷èñëåííîñòè ñ äåôîëèàöèåé ýâêà-

ëèïòîâ — ýïèçîäè÷åñêîå ÿâëåíèå, ïîýòîìó íåñâÿçíûå ãðàíèöû îáëàñòåé ïðèòÿæåíèÿ

äâóõ òî÷åê-àòòðàêòîðîâ: ðàâíîâåñèÿ S 4

 è íà÷àëà êîîðäèíàò ( , )0 0 , â ãèáðèäíîé íåïðå-

ðûâíî-äèñêðåòíîé ìîäåëè (1) óäà÷íî îïèñàëè äàííûé ýêîëîãè÷åñêèé àñïåêò.

Ïîëó÷åííûé â ïðåäëîæåííîé ìîäåëè òèï õàîòè÷åñêîé äèíàìèêè íå èìååò îò-

íîøåíèÿ ê «ñòðàííûì àòòðàêòîðàì» — îáúåêòàì, èçâåñòíûì ïî ñèñòåìå èç òðåõ

äèôôåðåíöèàëüíûõ óðàâíåíèé Ý. Ëîðåíöà èëè êàñêàäó Ì. Ôåéãåíáàóìà äëÿ ôóíê-

öèîíàëüíûõ èòåðàöèé. Ôëóêòóàöèè ñâÿçàíû ñ èíûì îáúåêòîì ñ ôðàêòàëüíûìè ñâî-

éñòâàìè — êàíòîðîâñêèì ðåïåëëåðîì. Â êðàòêèé ìîìåíò ìîäåëüíîãî âðåìåíè, êîã-

äà òî÷êà S 4

 ðåäóöèðîâàííà, âðåìåííóþ äèíàìèêó îïðåäåëÿåò àòòðàêòîð, ñîñòîÿùèé

èç ìíîæåñòâà îòäåëüíûõ èíòåðâàëîâ (òî÷íåå, âðåìåííî âûïîëíÿåò ðîëü àòòðàêòîðà),

ðàçäåëåííûõ âñåìè òî÷êàìè-ïðîîáðàçàìè äëÿ íåóñòîé÷èâûõ òî÷åê S S2 3

 
, .

Ñóùåñòâîâàíèå ïîðîãà, îòðàæåííîãî â ìîäåëè ïîãðàíè÷íûì è íåóñòîé÷èâûì

ïîëîæåíèåì ðàâíîâåñèÿ S 3
* , îáúÿñíÿåòñÿ ñëîæíûìè âçàèìîîòíîøåíèÿìè ðàçëè÷-

íûõ âèäîâ ïàðàçèòè÷åñêèõ íàåçäíèêîâ ïðè âûáîðå ïðåäïî÷òèòåëüíîãî îáúåêòà äëÿ

àòàêè. Ïîñëå ïðåâûøåíèÿ ïîðîãîâîé ÷èñëåííîñòè âîçðàñòàåò ðîëü ïåðåïîí÷àòîê-

ðûëûõ ïîäñåìåéñòâà Encyrtinae, â îñíîâíîì Coccidoctonus psyllae [6]. Ýòè îñû

àêòèâíî íà÷èíàþò ïàðàçèòèðîâàòü íà äðóãèõ ðàçìíîæèâøèõñÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ

íàåçäíèêàõ ñåìåéñòâà Encyrtidae. Âòîðè÷íûå ïàðàçèòû ýôôåêòèâíî àòàêóþò è

ïîäàâëÿþò îñíîâíûõ âðàãîâ ïñèëëèä, ïîòîìó ÷òî ÷èñëî ýòèõ íàåçäíèêîâ (ïåð-

âè÷íûõ ïàðàçèòîâ) äîñòàòî÷íî áîëüøîå.

Â êîíòåêñòå ñèòóàöèè óíè÷òîæåíèÿ ýâêàëèïòîâûõ ëåñîâ âðåäîíîñíûì èíâà-

çèîííûì âèäîì íàñåêîìûõ îêàçàëñÿ èìåííî ãèïåðïàðàçèò Coccidoctonus psyllae.

Ïîñëå ïîÿâëåíèÿ ïàðàçèòè÷åñêîé îñû â Íîâîé Çåëàíäèè â ìåñòíûõ ëåñàõ ó÷àñòè-

ëèñü âñïûøêè ðÿäà âèäîâ ñåìåéñòâà Psyllidae [7]. Ðàçíîîáðàçèå âèäîâ ïàðàçèòè-

÷åñêèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ïîäîòðÿäà Apocrita îãðîìíî è èõ ñèñòåìàòèêà åùå íå

ïîëíîñòüþ îïèñàíà. Â ñåìåéñòâàõ Encyrtidae è Ichneumonidae âñòðå÷àþòñÿ ñâåðõ-

ïàðàçèòû áîëåå âûñîêèõ (òðåòüåãî è äàæå ÷åòâåðòîãî) óðîâíåé, à òàêæå ïàðàçèòè-

÷åñêèå îñû, ïîðàæàþùèå äðóãèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ïàðàçèòîâ. Îäíàêî ïàðàçè-

òè÷åñêîå âçàèìîäåéñòâèå ïîäñåìåéñòâ îñ íå îáúÿñíÿåò âñïûøêè ó ñåâåðíûõ íà-

ñåêîìûõ èç îòðÿäîâ Orthoptera è Lepid�ptera.
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ÎÑÎÁÀß ÄÈÍÀÌÈÊÀ ÌÎÒÛËÜÊÀ Â ÏÐÎÂÈÍÖÈÈ ÍÜÞ-ÁÐÀÍÑÓÈÊ

Ðåãóëÿöèÿ ýôôåêòèâíîñòè âîñïðîèçâîäñòâà íàñåêîìûõ ôèòîôàãîâ ïîñðåäñòâîì

îñû-ãèïåðïàðàçèòà — äîñòàòî÷íî ñïåöèôè÷åñêàÿ ñèòóàöèÿ. Ñêîðåå, òàêàÿ êîëëè-

çèÿ ó ïîäñåìåéñòâ îñ (micro-wasp parasitoids) èç áîëüøîãî ñåìåéñòâà Encyrtidae

àêòóàëüíà äëÿ ëåñîâ ñ îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííûìè ñåçîííûìè óñëîâèÿìè. Âðÿä ëè

âîçìîæíî îïèñàòü â ñèñòåìå óðàâíåíèé ñòîëü ñëîæíîå è íåäîñòàòî÷íî èññëåäî-

âàííîå ìåæâèäîâîå ïðîòèâîáîðñòâî ïàðàçèòîâ.

Ñóùåñòâîâàíèå ïîðîãîâîãî çíà÷åíèÿ ñî ñïîíòàííûì ïåðåõîäîì íå ìîæåò

ÿâëÿòüñÿ åäèíñòâåííûì èëè äàæå ãëàâåíñòâóþùèì îáúÿñíåíèåì ìåõàíèçìà çà-

ïóñêà âñïûøêè. Ïîïóëÿöèÿ ïåðåä ïðåîäîëåíèåì ïîðîãà äîëæíà äîñòèãàòü óæå

îò÷åòëèâî íàáëþäàåìûõ ïðåäïîðîãîâûõ çíà÷åíèé, òîãäà àêòèâèðóåòñÿ ãèïåðïà-

ðàçèò. Âïîëíå ëîãè÷íî, ÷òî â õâîéíûõ ëåñàõ íà âîñòîêå Êàíàäû, ãäå áèîëîãè÷åñ-

êîå ðàçíîîáðàçèå îáèòàþùèõ âèäîâ íå ñòîëü âåëèêî, äåéñòâóþò íåêîòîðûå äðó-

ãèå ìåõàíèçìû ó àâòîõòîííûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïï íàñåêîìûõ, âûçûâàþùèå

äàæå áîëåå ðàçðóøèòåëüíûå âñïûøêè.

Â íåêîòîðûõ ñïåöèôè÷åñêèõ ñëó÷àÿõ âñïûøêà ÷èñëåííîñòè íàñåêîìûõ íå

ó÷èòûâàåòñÿ â ñöåíàðèè ñ îäèíî÷íûì ïèêîì íà ãðàôèêå (ñì. ðèñ. 1) äàííûõ ó÷å-

òà, à èíîãäà äàæå íå îãðàíè÷èâàåòñÿ åãî ñêîðûì ïîâòîðåíèåì. Â òàêèõ ñèòóàöèÿõ

íåêîòîðûå àâòîðû îòìå÷àþò «sawtooth-like oscillations» ïðè âñïûøêå íàñåêî-

ìûõ [8]. Ïðîäîëæèòåëüíîå ñîñòîÿíèå ïðè ñðåäíåé ÷èñëåííîñòè íàñåêîìûõ,

íå âûçûâàþùåé ïîâðåæäåíèÿ ëåñà è âïîëíå ðàâíîâåñíîé ñ áèîòè÷åñêèì îêðóæå-

íèåì (êîãäà íàëè÷èå ìîòûëüêà äîâîëüíî òðóäíî îáíàðóæèòü), âäðóã ñìåíÿåòñÿ

ïðåðûâèñòîé ñåðèåé î÷åíü ìíîãî÷èñëåííûõ ïîêîëåíèé. Â ìîìåíò ïèêîâ ÷èñëåí-

íîñòü íàñåêîìûõ íà òðè ïîðÿäêà ïðåâûøàåò ñðåäíåìíîãîëåòíþþ çà ïðåäøåñòâó-

þùóþ äåêàäó â î÷àãå âñïûøêè. Âàæíà íåðåãóëÿðíîñòü ÿâëåíèÿ òàêèõ «ïèëîîá-

ðàçíûõ» îñöèëëÿöèé â äèíàìèêå ðîñòà ÷èñëåííîñòè.

Íàèáîëåå õàðàêòåðíà ïîäîáíàÿ ñåðèéíàÿ äèíàìèêà ïèêîâ äëÿ îïàñíîãî âðå-

äèòåëÿ ëèñòîâåðòêè «spruce budworm» Choristoneura fumiferana èç áîëüøîãî ñå-

ìåéñòâà ìîòûëüêîâ Tortricidae, ïîðàæàþùåãî ëåñà â øåñòè âîñòî÷íûõ ïðîâèíöè-

ÿõ Êàíàäû [9]. Èçâåñòíî, ÷òî âñïûøêè îïàñíîãî êàðàíòèííîãî ìîòûëüêà-ïî÷êîå-

äà â ðàçëè÷íûõ ðåãèîíàõ ÑØÀ è Êàíàäû ïðîõîäÿò ïî-ðàçíîìó. Âûðàæåííàÿ

ïèëîîáðàçíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ êîëåáàíèé õàðàêòåðíà äëÿ Êàíàäû â ïðîâèíöèÿõ

Êâåáåê è îñîáåííî Íüþ-Áðàíñóèê þæíåå çàëèâà Ñâ. Ëàâðåíòèÿ.

Ó÷åò è îöåíêà ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèé íàñåêîìîãî âî âðåìÿ âñïûøåê ïðîâîäÿòñÿ

ñ âîçäóõà êîñâåííî: ïî ïëîùàäè ïîðàæåííîãî ëåñà ñ ïðèçíàêàìè ïî÷åðíåíèÿ

õâîè. Ïîäîáíàÿ âñïûøêà ñ îòäåëüíî ñòîÿùèìè ïèêàìè êîëåáàíèÿ, êîòîðûå ïðî-

ÿâëÿþò òåíäåíöèþ ê çàòóõàíèþ àìïëèòóäû, ìîæåò äëèòüñÿ äåñÿòèëåòèÿìè. Íà

ðèñ. 3 ïîêàçàíî ðàçâèòèå âñïûøêè ÷èñëåííîñòè ëèñòîâåðòêè â ïðîâèíöèè

Íüþ-Áðàíñóèê ñîãëàñíî îò÷åòó îá

îöåíêå ñîñòîÿíèÿ ýêîñèñòåì è òåí-

äåíöèé (ESTR) â ðàìêàõ âûïîëíå-

íèÿ îáÿçàòåëüñòâ ïî Êîíâåíöèè

î áèîëîãè÷åñêîì ðàçíîîáðàçèè ôå-

äåðàëüíûì ïðàâèòåëüñòâîì Êàíà-

äû [10], ïóáëèêóåìûõ íà ñàéòå

biodivcanada.ca äàííîãî ïðîåêòà.

Â îòëè÷èå îò äèíàìèêè ðîñòà ïîïó-

ëÿöèè ïñèëëèäû (ñì. ðèñ. 1) ãðàôèê

íà ðèñ. 3 ïîêàçûâàåò âñïûøêó, ïðî-

äîëæàþùóþñÿ 35 ëåò ñ ðàçëè÷íîé

ñòåïåíüþ âûðàæåííîñòè, è îòðàæà-

åò ðàçìåðû ïîðàæåíèÿ ìîòûëüêîì

ëåñíûõ ìàññèâîâ.
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Ãðàôèê íà ðèñ. 3 â ïåðèîä 1950 ã. ïîêàçûâàåò ìîìåíòàëüíûé ñòðåìèòåëüíûé

ïåðåõîä ê ýðóïòèâíîé ôàçå áåç ïðîìåæóòî÷íûõ îêîëîïîðîãîâûõ ôëóêòóàöèé,

à òàêæå åùå äâà îò÷åòëèâûõ ïèêà: â 1970 ã. è íà÷àëå 1980 ãîäîâ, ïåðåõîäÿùèõ

ê 1990 ã. â ñîñòîÿíèå, êîãäà ÷èñëåííîñòü âðåäîíîñíîãî ìîòûëüêà áîëåå íå îêàçû-

âàëà ñòîëü ðàçðóøèòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ íà ýêîñèñòåìó.

Ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè ìîòûëüêà â Íüþ-Áðàíñóèêå íå ÿâëÿ-

þòñÿ ñàìîñòîÿòåëüíûìè ÿâëåíèÿìè âñïûøåê, êàê â ñëó÷àå Cardiaspina

albitextura, íî ñîñòàâëÿþò ÷àñòü äîëãîãî êîëåáàòåëüíîãî ïðîöåññà â ëîêàëüíîé ïî-

ïóëÿöèîííîé äèíàìèêå ëèñòîâåðòêè. Êà÷åñòâåííûé õàðàêòåð îñîáåííîñòåé ìåñ-

òíîé âñïûøêè ïîïóëÿöèè íå ñîõðàíÿåòñÿ ïî âñåìó îãðîìíîìó àðåàëó

Choristoneura fumiferana â Ñåâåðíîé Àìåðèêå.

Äëÿ ñðàâíåíèÿ ïðèâåäåì èç îò÷åòà [10] äèíàìèêó ãèáåëè ëåñà âñëåäñòâèå ÷å-

ðåäû âñïûøåê ìîòûëüêà þãî-çàïàäíåå Íüþ-Áðàíñóèêà â ñîñåäíèõ ïðîâèíöèÿõ

Êâåáåê è Îíòàðèî (ðèñ. 4).

Èç ðèñ. 4 âèäíî, ÷òî äëÿ ïðîâèíöèè Êâåáåê ïîñëå âûðàæåííîãî ïèêà õàðàê-

òåðíî çàòóõàíèå êîëåáàíèé, à äëÿ Îíòàðèî àìïëèòóäà íå óìåíüøàåòñÿ. Â îáøèð-

íûõ êîíòèíåíòàëüíûõ ïðîâèíöèÿõ, ãäå, î÷åâèäíî, áîëåå ðåçêèå ñåçîííûå êëèìàòè-

÷åñêèå ïåðåïàäû, îáùàÿ íàïðÿæåííîñòü ìåæäó ïèêàìè âñïûøêè çàìåòíî íèæå,

÷åì â ïðèìîðñêîé ïðîâèíöèè Íüþ-Áðàíñóèê (ñì. ðèñ. 3). Ïåðâûé ïèê âðåäîíîñíîé

àêòèâíîñòè ìîòûëüêà â ïîêàçàòåëÿõ 1950 ã. îáùèé äëÿ òðåõ ïðîâèíöèé, íî äàëåå

êîëåáàíèÿ ñòàíîâÿòñÿ ÿâíî àñèíõðîííûìè, ÷òî ïðîòèâîðå÷èò áûòóþùèì ó ýêîëî-

ãîâ ïðåäñòàâëåíèÿì. Â ñèñòåìíîé ýêîëîãèè îáñóæäàåòñÿ òàê íàçûâàåìûé «ýôôåêò

Ìîðàíà» î êîððåëèðîâàííîñòè èçìåíåíèé ÷èñëåííîñòè ïî áîëüøîìó àðåàëó è ñèí-

õðîííîñòè êîëåáàíèé, îäíàêî íà äîëãîâðåìåííûõ òðåíäàõ îãðîìíûõ àðåàëîâ ìî-

òûëüêà Loxostege sticticalis Ñåâåðà Åâðàçèè è ëèñòîâåðòêè Choristoneura fumiferana

â Êàíàäå ïðîñëåæèâàåòñÿ ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûé ýôôåêò.

Ñòîëü íåîáû÷íîå ðàçðóøèòåëüíîå ÿâëåíèå ïðèâëåêàëî ðàíåå ñïåöèàëèñòîâ

â ìàòåìàòè÷åñêîé áèîëîãèè. Ïðåäëàãàëèñü ìîäåëè âñïûøêè ïî÷êîåäà ñ òî÷êè çðå-

íèÿ ôîðìàëèçìà òåîðèè êàòàñòðîô [11] â ïåðèîä ïîïóëÿðíîñòè äàííîãî íàïðàâëå-

íèÿ ìàòåìàòèêè â 80-å ãîäû. Çàäà÷à î ðåçêîì ïåðåõîäå ê ñîñòîÿíèþ âñïûøêè

è áûñòðîì âîçâðàùåíèè îáðàòíî â óñòîé÷èâîå ðàâíîâåñèå âõîäèò â ïåðå÷åíü êëàñ-

ñè÷åñêèõ ïðèìåðîâ ïðèêëàäíîãî ïðèìåíåíèÿ òåîðèè êàòàñòðîô [12].

Íåîáõîäèì íîâûé âû÷èñëèòåëüíûé àïïàðàò äëÿ ïðîâåäåíèÿ ðàñ÷åòîâ c âîç-

ìîæíûìè âíåøíèìè âîçäåéñòâèÿìè è ñðàâíåíèÿ âàðèàíòîâ ðàçâèòèÿ ñöåíàðèåâ

äîëãîé êîëåáëþùåéñÿ âñïûøêè, à íå êàòàñòðîôè÷åñêèõ ìîìåíòàëüíûõ ñðûâîâ,

ïóñòü è ñ íàãëÿäíîé òîïîëîãèåé îñîáåííîñòåé. Ìåòîäû ïîëó÷åíèÿ äèñêðåòíûõ
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èòåðàöèé, ðàçâèòûå â [3] è äàæå óñîâåðøåíñòâîâàííûå, íå ïðèãîäíû äëÿ ñòîëü

ñâîåîáðàçíîé ïîïóëÿöèîííîé äèíàìèêè â ëåñàõ Êàíàäû, êîòîðóþ ìîæíî íàçâàòü

ðåëàêñàöèîííûì ïñåâäîöèêëîì, çàòóõàþùèì ïî âíóòðåííèì ïðè÷èíàì. Íîâàÿ

ìîäåëü äîëæíà áûòü ïðîùå ñ òî÷êè çðåíèÿ ïàðàìåòðè÷åñêîé èäåíòèôèêàöèè.

Ó îòðÿäà Lepidoptera ïîëíûé öèêë ïðåâðàùåíèé, è äëÿ ãèáðèäíîãî àâòîìàòà íå-

îáõîäèìî áóäåò îïèñûâàòü óáûëü óðàâíåíèÿìè óæå íå íà òðåõ, à íà ÷åòûðåõ

ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà. Ìåòîäû îïèñàíèÿ íóæíî èñêàòü â ñîâðåìåííîé òðàêòîâêå

òèïîâ íåïðåðûâíûõ ñèñòåì.

ÈÍÒÅÐÏÐÅÒÈÐÓÅÌÀß ÊÎËÅÁÀÒÅËÜÍÀß ÄÈÍÀÌÈÊÀ ÍÅÏÐÅÐÛÂÍÛÕ
ÏÎÏÓËßÖÈÎÍÍÛÕ ÑÈÑÒÅÌ

Ïèëîîáðàçíîå ðàçâèòèå âñïûøêè íåîáõîäèìî ðàññìàòðèâàòü êàê îòäåëüíûé ñöå-

íàðèé çàòÿíóâøåãîñÿ âçðûâîîáðàçíîãî ïîïóëÿöèîííîãî ïðîöåññà, êîãäà ñîñòîÿ-

íèå ïðè âûñîêîé ïëîòíîñòè ãóñåíèö ïî÷òè ñòàíîâèòñÿ íîðìîé, à íå àíîìàëèåé.

Äëÿ ðîñòà íîâûõ äåðåâüåâ òðåáóåòñÿ ìíîãî âðåìåíè, è õîòÿ ñêîðîñòü ðîñòà ìî-

ëîäûõ ïîáåãîâ áîëüøàÿ, ïðîöåññ âîçîáíîâëåíèÿ ëåñà âñå-òàêè ìåäëåííûé.

Ñ òî÷êè çðåíèÿ òåîðèè äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì ñèòóàöèÿ íå ìîæåò ÿâëÿòüñÿ ðàç-

íîâèäíîñòüþ ðàññìîòðåííîãî ðàíåå â [3] ïîðîãîâîãî âàðèàíòà ìîäåëè çàïóñêà

âñïûøêè èç õàîòè÷åñêîãî ðåæèìà. Ýðóïòèâíàÿ ôàçà èìååò ñóùåñòâåííî áîëü-

øèé âðåìåííîé ìàñøòàá ðàçâèòèÿ, ÷åì ñæàòàÿ äî 8–10 èòåðàöèé ôàçà âñïûøêè

ïñèëëèä â Àâñòðàëèè. Èíòåðåñíî ìîäèôèöèðîâàòü äëÿ äèíàìèêè âñïûøåê â Êà-

íàäå ïðåäñòàâëåíèÿ î çàïàçäûâàþùåì äåéñòâèè â ðåãóëÿöèè ñîñòàâëÿþùèõ ïî-

ïóëÿöèîííîãî ïðîöåññà. Ïðîáëåìà âûõîäèò çà ðàìêè àíàëèçà êîëåáàíèé ýôôåê-

òèâíîñòè ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà. Ìîæíî ñ÷èòàòü ðåïðîäóêòèâíûé ïîòåíöèàë

ïîïóëÿöèè â õîäå áîëåå ÷åì äåñÿòèëåòíåé îñöèëëèðóþùåé âñïûøêè äîñòàòî÷íî

ñòàáèëüíîé óñðåäíåííîé õàðàêòåðèñòèêîé.

Ãèïîòåçà î ðàñïðîñòðàíåíèè âñïûøêè èç ìàëîãî î÷àãà â ôîðìå óåäèíåííîé

âîëíû, ïîäîáíîé ôðîíòó ëåñíîãî ïîæàðà, íåðåàëèñòè÷íà äëÿ ìîòûëüêà ïî ñêî-

ðîñòè îõâàòà òåððèòîðèè. Îáðàçîâàíèå äâèæóùåãîñÿ ôðîíòà äëÿ íàñåêîìûõ çà-

ôèêñèðîâàíî åäèíñòâåííûé ðàç, êîãäà æóêà Zygogramma suturalis âûïóñòèëè äëÿ

ïîäàâëåíèÿ ñîðíÿêà Ambrosia artemisiifolia, íî â ïîñëåäóþùèõ ýêñïåðèìåíòàõ

ñ æóêîì âîëíó, êàê â ðåøåíèè óðàâíåíèÿ Êîëîìîãîâà–Ïåòðîâñêîãî–Ïèñêóíîâà,

íå ïîëó÷àëè. C òî÷êè çðåíèÿ êèáåðíåòèêè ðàöèîíàëüíàÿ ñòðàòåãèÿ äëÿ ðàñòèòåëü-

íîÿäíûõ íàñåêîìûõ ñîñòîèò êàê ðàç â èçáåãàíèè ÷ðåçìåðíî âûñîêîé ïëîòíîñòè

ôðîíòà âîëíû è ðàâíîìåðíîì ðàññåëåíèè.

Ïîìèìî èçâåñòíûõ ìîäåëåé ïîïóëÿöèè, êîòîðûå óêàçûâàþò íà ìîíîòîííûé

ðîñò ÷èñëåííîñòè ê àñèìïòîòè÷åñêîìó ñîñòîÿíèþ áàëàíñîâîãî ðàâíîâåñèÿ

ñî ñðåäîé N t K( ) � , êàê íàïðèìåð óðàâíåíèå Ôåðõþëüñòà c êâàäðàòè÷íîé

ïëîòíîñòíîé ðåãóëÿöèåé
dN

dt
rN t

N t

K
� �

�

�
�

�

�
�( )

( )
1

èëè â ìîäåëè Ãîìïåðöà ñ ëîãàðèôìè÷åñêîé ïëîòíîñòíîé ðåãóëÿöèåé

dN

dt
rN t

K

N t
�

�

�
�

�

�
�( ) ln

( )
,

ñóùåñòâóþò îäíîâèäîâûå ìîäåëè äëÿ îáúÿñíåíèÿ êîëåáàòåëüíîé äèíàìèêè.

Èçâåñòíî èç ýêñïåðèìåíòîâ, íàïðèìåð ñ ëàáîðàòîðíîé ïîïóëÿöèåé ìóõè Lucilia

cuprina Íèêîëüñîíà [13] ïðè ðàçëè÷íîì ïîñòóïëåíèè êîðìà, ÷òî êîëåáàíèÿ

ñ áîëüøîé àìïëèòóäîé ìîãóò âîçíèêàòü â ñëó÷àå èçîëèðîâàííîé ïîïóëÿöèè íàñå-

êîìûõ â îãðàíè÷åííîì ïðîñòðàíñòâå ïðè ïîñòîÿííûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ.
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Â ðàáîòå [14] Õàò÷èíñîí ïðåäëîæèë ìîäèôèêàöèþ óðàâíåíèÿ Ôåðõþëüñòà

ñ âêëþ÷åíèåì çàïàçäûâàíèÿ äëÿ äåéñòâèÿ ïëîòíîñòíîé ðåãóëÿöèè

dN

dt
rN t

N t

K
� �

��

�
�

�

�
�( )

( )
1



, (2)

ãäå K — åìêîñòü ýêîëîãè÷åñêîé íèøè èëè óðîâåíü ðàâíîâåñèÿ ñî ñðåäîé äëÿ

ïîïóëÿöèè ñ ðåïðîäóêòèâíûì ïîòåíöèàëîì r. Ââåäåííîå â óðàâíåíèå (2) çà-

ïàçäûâàíèå 
 ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðèñòèêîé ðåãóëÿöèè, çàâèñÿùåé îò ïðåäøåñòâó-

þùèõ ñîñòîÿíèé è ïðîöåññà èñ÷åðïàíèÿ ðåñóðñîâ. Âûðàæåíèå (2) íàçûâàåòñÿ

logistic differential-delay equation (DDE).

Äëÿ ñîâñåì ìàëûõ çíà÷åíèé çàïàçäûâàíèÿ 
 è íåáîëüøèõ r ïîâåäåíèå ðåøå-

íèÿ (2) èäåíòè÷íî ìîäåëè Ôåðõþëüñòà, äî çíà÷åíèé r
 �� / 2 ðåøåíèå ïðîäåìî-

íñòðèðóåò ñèììåòðè÷íûå çàòóõàþùèå êîëåáàíèÿ ñ N t K( ) � . Â ñëó÷àå ïåðåõîäà

ïàðàìåòðîâ ÷åðåç êðèòè÷åñêîå çíà÷åíèå r
 âîçíèêàåò áèôóðêàöèÿ Àíäðîíîâà–Õîïôà

(Hopf bifurcation) ñ ïîÿâëåíèåì óñòîé÷èâîãî ïðåäåëüíîãî öèêëà òðàåêòîðèè [15].

Ïîÿâëåíèå öèêëè÷åñêîé òðàåêòîðèè ó íåïðåðûâíîé äèíàìè÷åñêîé ñèñòåìû —

íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþùååñÿ è õîðîøî èçó÷åííîå áèôóðêàöèîííîå èçìåíåíèå.

Äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ïàðàìåòðîâ ïðè çíà÷åíèÿõ r
 �� / 2 âûçûâàåò ïåðå-

õîä â ðåæèì êîëåáàíèé íåãàðìîíè÷åñêîãî âèäà — ðåëàêñàöèîííûõ öèêëîâ. Áûñò-

ðîå âîçðàñòàíèå àìïëèòóäû êîëåáàíèé âûðàæåííîé êîíè÷åñêîé ôîðìû ïðè óâåëè-

÷åíèè âðåìåííîãî ïðîìåæóòêà ìåæäó ìàêñèìóìàìè è ìèíèìóìû, ñòðåìÿùèåñÿ

ê íåîòëè÷èìûì îò íóëÿ çíà÷åíèÿì, ïðèâîäÿò òàêîé ðåëàêñàöèîííûé öèêë (ðèñ. 5)

ê çàòðóäíåíèÿì ïðè îáîñíîâàíèè äèíàìèêè óâåëè÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè ëåñíûõ íà-

ñåêîìûõ. Â ëåñàõ Àìåðèêè äîëæíî ñîõðàíÿòüñÿ äîñòàòî÷íî ìíîãî ìîòûëüêîâ,

äàæå âíå îáîñòðåíèÿ âñïûøêè è áåç âèäèìîãî ïîâðåæäåíèÿ ëåñà. Âñëåäñòâèå

áîëüøîé óáûëè êóêîëîê â ñëó÷àÿõ ýêñòðåìàëüíî õîëîäíîé çèìîâêè íåîáõîäèì

êîìïåíñèðóþùèé çàïàñ. Ìàëàÿ ïîïóëÿöèÿ ìîæåò íå âûæèòü.

Äëÿ âñåõ ìîäèôèêàöèé íåïðåðûâíîé ìîäåëè Õàò÷èíñîíà ïðèìåíèòåëüíî

ê ñïåöèôè÷åñêèì ýêîëîãè÷åñ-

êèì ñèòóàöèÿì àêòóàëåí ðÿä

íåðåøåííûõ âîïðîñîâ:

— ÷òî îòðàæàåò è êàê

òðàêòîâàòü äåéñòâèå âåëè÷è-

íû åìêîñòè ñðåäû K âî âðå-

ìÿ òàêîãî íåñòàöèîíàðíîãî

ðåæèìà, êàê âñïûøêà ÷èñ-

ëåííîñòè?

— ìîæíî ëè ñ÷èòàòü åì-

êîñòü ñðåäû íåçàâèñèìîé è

àïðèîðè çàäàííîé âåëè÷èíîé?

— êàêèì îáðàçîì äîë-

æíî ïðîÿâëÿòüñÿ åå äåéñòâèå, êîãäà íàðóøàþòñÿ áàçîâûå ïðèíöèïû ïëîòíîñòíîé

ðåãóëÿöèè âîñïðîèçâîäñòâà?

Ñóùåñòâóåò àëüòåðíàòèâíîå äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå «Nicholson

blowflies equation» äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ êîëåáàíèé

dN

dt
N t bN t N t� � � � �� ( )exp ( ( )) ( )
 
 � . (3)

Â óðàâíåíèè (3) íå ó÷èòûâàåòñÿ K-ïàðàìåòð, à èìååòñÿ ðåïðîäóêòèâíàÿ õàðàê-

òåðèñòèêà �. Ïî ìíåíèþ àâòîðîâ [16], óðàâíåíèå (3) ëó÷øå ñîãëàñóåòñÿ ñ äàí-

íûìè ýêñïåðèìåíòîâ àâñòðàëèéñêîãî ýíòîìîëîãà Íèêîëüñîíà.
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Ðèñ. 5. Ïîÿâëåíèå ðåëàêñàöèîííîãî öèêëà â óðàâíåíèè (2)
ïðè áèôóðêàöèè Õîïôà

t

×
è

ñë
åí

í
î
ñò

ü
N

t(
)�

1
0

3



Â (3) èìååòñÿ ýêñïîíåíöèàëüíàÿ íåëèíåéíîñòü, àíàëîãè÷íàÿ äèñêðåòíîé ìîäåëè

Ðèêåðà â òåîðèè ïîïîëíåíèÿ çàïàñîâ ðûá: R R bR qRn n n n� � � �1 � exp ( ) , ãäå ïîêà-

çàòåëü b — âëèÿíèå ïåðåïîëíåíèÿ íåðåñòèëèù ïðè âûñîêîé ïëîòíîñòè, a q �( , )0 1 —

äîëÿ ïðîìûñëîâîãî èçúÿòèÿ èç íåðåñòîâîãî çàïàñà. Åñòåñòâåííî, ÷òî ïîâåäåíèå ìî-

äåëåé-àíàëîãîâ â èòåðàöèîííîé è íåïðåðûâíîé ôîðìå ðàçëè÷íî. Èññëåäîâàíèå ïî-

âåäåíèÿ óðàâíåíèÿ (3) îñòàâëÿåò åùå íåñêîëüêî íåðåøåííûõ ìàòåìàòè÷åñêèõ ïðî-

áëåì. Ñðàâíèì ïîâåäåíèå ïðåäëîæåííîé íîâîé ìîäåëè èìåííî ñ óðàâíåíèåì (3).

ÑÎÂÅÐØÅÍÑÒÂÎÂÀÍÈÅ ÑÂÎÉÑÒÂ ÌÎÄÅËÈ ÎÑÖÈËËßÖÈÉ

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî íà ðåãóëÿöèþ ÷èñëåííîñòè íàñåêîìûõ ïðè êîëåáàíèÿõ îêà-

çûâàåò äåéñòâèå íåêîòîðàÿ ìàñøòàáèðóåìàÿ ðàçíîñòü ìåæäó ïîòåíöèàëüíîé

åìêîñòüþ ýêîëîãè÷åñêîé íèøè è ñîñòîÿíèåì ïîïóëÿöèè â ìîìåíò 
 
t t� �| | .

Èäåÿ ñ âëèÿþùåé ðàçíîñòüþ óæå èñïîëüçîâàëàñü â [17] äëÿ ìîäèôèêàöèè (2):

dN

dt
rN t

K N t

K jN t
�

� �

� �

�

�
�

�

�
�( )

( )

( )






.

Íåîáÿçàòåëüíî, ÷òîáû ðåãóëÿöèÿ îò ïëîòíîñòè áûëà êâàäðàòè÷íîé äëÿ ñïå-

öèôè÷åñêèõ ñèòóàöèé. Äëÿ íîâîé ìîäèôèêàöèè óðàâíåíèÿ íåðàâíîìåðíî óâåëè-

÷èì ñòåïåíü íåëèíåéíîñòè â ÷èñëèòåëå è çíàìåíàòåëå:

dN

dt
rN t

Ñ N t

K N t
�

� �

� �

�

�

�
�

�

�

�
�

( )
( )

( )
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� 

. (4)

Çäåñü ÿâíî ïåðåõîäèì ê ïðåäñòàâëåíèÿì îá îòíîñèòåëüíîñòè äëÿ åìêîñòè ýêî-

ëîãè÷åñêîé íèøè. Â íîâîì óðàâíåíèè (4) ïðåîäîëåí íåäîñòàòîê ñëèøêîì ãëó-

áîêèõ ìèíèìóìîâ ó öèêëà. Â âû÷èñëèòåëüíûõ èññëåäîâàíèÿõ äëÿ (4) ïîñëå

áèôóðêàöèè Àíäðîíîâà–Õîïôà ïðè óâåëè÷åíèè r ïîëó÷èì ðåàëèçàöèþ ÷àñòûõ

íåñèììåòðè÷íûõ òðåóãîëüíûõ îñöèëëÿöèé (ðèñ. 6).

Îñíîâíîé çíà÷èìûé ðå-

çóëüòàò ìîäèôèêàöèè (4) —

î÷åðåäíîé ñòðåìèòåëüíûé íå-

êîíòðîëèðóåìûé ðîñò ÷èñ-

ëåííîñòè íà÷èíàåòñÿ îò çíà-

÷åíèÿ, áëèçêîãî ê ñóùåñòâî-

âàâøåìó ïåðåä áèôóðêàöèåé

ðàâíîâåñèþ, ò.å. îïòèìàëüíî-

ãî áàëàíñà ñî ñðåäîé. Êîëåáà-

íèÿ ïîëó÷àþòñÿ ÷àñòûå è

ñ îäèíàêîâîé àìïëèòóäîé

(âïðî÷åì, ýòî ìîæíî êîìïåí-

ñèðîâàòü ñòîõàñòè÷åñêèì âîç-

ìóùåíèåì), â ðåàëüíîé äèíàìèêå ëîêàëüíîé âñïûøêè ëèñòîâåðòêè â Íüþ-Áðàíñóè-

êå îòìå÷àëèñü äðóãèå õàðàêòåðèñòèêè, ïîýòîìó ìîäèôèêàöèÿ ìîäåëè ëèñòîâåðòêè

äëÿ ñöåíàðèÿ ïèëîîáðàçíîé âñïûøêè äîëæíà áûòü èíîé.

ÌÎÄÅËÜ ÇÀÒÓÕÀÞÙÈÕ ÐÀÇÐÓØÈÒÅËÜÍÛÕ ÊÎËÅÁÀÍÈÉ ËÈÑÒÎÂÅÐÒÊÈ

Äëÿ ïèëîîáðàçíîé âñïûøêè ëèñòîâåðòêè îòìå÷àëîñü óìåíüøåíèå àìïëèòóäû

ïèêîâ êîëåáàíèé è ðàññìàòðèâàëàñü ïðîáëåìà äëèòåëüíîãî, íî ïðè ýòîì âñå

æå ïåðåõîäíîãî ðåæèìà ñóùåñòâîâàíèÿ. Ñîáñòâåííî, äëÿ ëþáîãî ïðîöåññà

ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ àêòóàëåí ïåðåõîä â ôàçó åãî çàòóõàíèÿ, õîòÿ, êàê îò-

ìå÷àëîñü, çàâåðøåíèå ÿâëåíèÿ âñïûøêè ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïî-ðàçíîìó. Ìî-

äåëè ïîïóëÿöèîííîé äèíàìèêè äëÿ íåÿâíîãî äåìïôèðîâàíèÿ âäðóã âîçíèêøèõ
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Ðèñ. 6. Áèôóðêàöèÿ ïîÿâëåíèÿ òðåóãîëüíûõ îñöèëëÿöèé â ìî-
äåëè (4)
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îñöèëëÿöèé íå ïðåäëàãàëèñü, ðàññìàòðèâàëèñü ìîäåëè äëÿ îïðåäåëåíèÿ âíåø-

íåãî óïðàâëÿþùåãî âîçäåéñòâèÿ ïî âûíóæäåííîìó ïåðåâîäó êîëåáàòåëüíîé

ñèñòåìû â ñòàöèîíàðíûé ðåæèì.

Äëÿ îïèñàíèÿ ñïåöèôè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèîííîãî ïðîöåññà â ïðåäïî-

ëîæåíèè î ñîõðàíåíèè íåáîëüøîé ãðóïïû îñîáåé èíòåðåñíî èñïîëüçîâàíèå íå

ñòåïåííîé, à ýêñïîíåíöèàëüíîé íåëèíåéíîñòè â ïëîòíîñòíîé ðåãóëÿöèè. Äîïîë-

íèòåëüíî ââåäåì â íîâîå óðàâíåíèå äâà çíà÷åíèÿ çàïàçäûâàíèÿ: 
 
� 1,

dN

dt
rN t

N t Ñ bN t

K N t
� �

� � �

� �

�

�
�

�

�
� �( )

( )( exp ( ( )))

( )
1 1� 




�N t( ) , (5)

ãäå � — ïàðàìåòð íåçàâèñèìîé ìãíîâåííîé ñìåðòíîñòè.

Ìîäåëü (5) ïðåäñòàâëÿåò ñèìáèîç óðàâíåíèé: «blowflies equation» (3) è ïðåäëî-

æåííîé ïðîìåæóòî÷íîé ìîäèôèêàöèè (4). Â âû÷èñëèòåëüíîì ýêñïåðèìåíòå (ðèñ. 7)

ïîÿâëÿþòñÿ çàòóõàþùèå íåãàðìîíè÷åñêèå êîëåáàíèÿ ïîñëå ôàçû ðåçêîãî ðîñòà,

ñòðåìÿùèåñÿ ê îòëè÷íîìó îò íóëÿ ðàâíîâåñèþ, íî íå îòðàæàåìîìó áîëåå îäíèì ïà-

ðàìåòðîì åìêîñòè ñðåäû.

Òðàåêòîðèÿ (5) íå îáðàçóåò çà-

ìêíóòîãî ðåëàêñàöèîííîãî

öèêëà, êàê ýòî ïðîèñõîäèò

(ñì. ðèñ. 7, ãðàôèê 2) äëÿ òðà-

åêòîðèè óðàâíåíèÿ (3). Â äàí-

íîì ñëó÷àå â ýêñïåðèìåíòå

ïàðàìåòðè÷åñêè íàñòðàèâà-

ëàñü ôîðìà ïåðåõîäíîãî ðå-

æèìà. Àòòðàêòîð óðàâíåíèÿ

(5) äëÿ áèîëîãè÷åñêè îáîñíî-

âàííîãî äèàïàçîíà ïàðàìåò-

ðîâ — ñòàöèîíàðíîå ñîñòîÿ-

íèå ðàâíîâåñèÿ.

Â ìîäåëüíîì ñöåíàðèè ïèëîîáðàçíîé âñïûøêè óðîâåíü, îòêóäà íà÷èíàåòñÿ

íîâûé ïèê ÷èñëåííîñòè, ïîñëåäîâàòåëüíî è çàìåòíî ñíèæàåòñÿ. Òðàåêòîðèÿ â âû-

÷èñëèòåëüíîì ýêñïåðèìåíòå ñòàíîâèòñÿ íå öèêëè÷åñêîé, íî ïñåâäîïåðèîäè÷åñ-

êîé, ïðè ýòîì â ýêñïåðèìåíòå íà ðèñ. 7 íå ïðîèñõîäèò ïàðàìåòðè÷åñêèõ ìåòàìîð-

ôîçîâ ïîâåäåíèÿ òðàåêòîðèè. Â âû÷èñëèòåëüíîì ñöåíàðèè âîçíèêàåò äåìïôèðî-

âàíèå êîëåáàíèé è ñàìîïðîèçâîëüíîå çàòóõàíèå âñïûøêè áåç êàêèõ-ëèáî

áèôóðêàöèé â îòëè÷èå îò ïðåäëîæåííîãî ñöåíàðèÿ ìîäåëè äëÿ ëèñòîáëîøêè

ñ êàñàòåëüíîé «tangent» áèôóðêàöèåé. Ôîðìà ïåðåõîäíîãî ðåæèìà íåìíîãî èçìå-

íÿåòñÿ ñ âûáîðîì íà÷àëüíûõ óñëîâèé.

ÀÍÀËÈÇ ÑÂÎÉÑÒÂ ÌÎÄÅËÈ È ÑÖÅÍÀÐÈÉ ÈÍÄÓÊÖÈÈ ÍÎÂÎÉ ÂÑÏÛØÊÈ

Ðàçâèòèå ñöåíàðèÿ êàê âñïûøêè ïðîèçîéäåò ïðè íàëè÷èè èñõîäíîé íåáîëüøîé

ãðóïïû îñîáåé. Ïîïóëÿöèÿ ñðåäíèõ ðàçìåðîâ ñîãëàñíî (5) íå èìååò ïîòåíöèà-

ëà äëÿ áóðíîãî ðîñòà. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî èíäóöèðîâàòü ãåíåðàöèþ ïî-

âòîðíîé ïèëîîáðàçíîé âñïûøêè âûâîäîì ïîïóëÿöèè èç ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ

ñ áèîòè÷åñêèì îêðóæåíèåì. Â âû÷èñëèòåëüíîì ýêñïåðèìåíòå (ðèñ. 8), èìèòè-

ðóþùåì ðåçóëüòàò âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ, äëÿ îäíîêðàòíî âîçìóùåííîé ñèñòå-

ìû âíîâü íàáëþäàþòñÿ çàòóõàþùèå îñöèëëÿöèè. Äëÿ ñðàâíåíèÿ ïðèâåäåíî

äåéñòâèå àíàëîãè÷íîãî âîçìóùåíèÿ íà ïåðåõîäíûé ðåæèì óðàâíåíèÿ (3), ïðèâî-

äÿùèé ëèøü ê êðàòêîìó íåçíà÷èòåëüíîìó ïîâûøåíèþ àìïëèòóäû.
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Ðèñ. 7. Ñïîíòàííî çàòóõàþùàÿ îñöèëëèðóþùàÿ âñïûøêà:
1 — âîçíèêíîâåíèå ïèëîîáðàçíûõ çàòóõàþùèõ êîëåáà-
íèé â (5); 2 — ðåëàêñàöèîííûé öèêë â óðàâíåíèè (3) ïðè
àíàëîãè÷íûõ çíà÷åíèÿõ r è 
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Ïîëó÷åííîå óðàâíåíèå

äëÿ ïèëîîáðàçíîé äèíàìèêè

ëèñòîâåðòêè, êàê âñå ñèñòå-

ìû ñ çàïàçäûâàåì, èìååò

áîëüøóþ ïàðàìåòðè÷åñêóþ

âàðèàòèâíîñòü ïîâåäåíèÿ.

Ïðè C �[ , )1 2 c óâåëè÷åíèåì

� ìîæíî ïîëó÷èòü òðåíä ïðè

çàòóõàíèè êîëåáàíèé ñ ïî-

âûøåíèåì ñðåäíåãî çíà÷å-

íèÿ ÷èñëåííîñòè — â âû÷èñ-

ëèòåëüíîì ýêñïåðèìåíòå íà

ðèñ. 9 c ìîíîòîííî âîçðàñòà-

þùåé ïñåâäîïåðèîäè÷åñêîé

òðàåêòîðèåé.

Êàê â ëþáîé íåëèíåé-

íîé ïîïóëÿöèîííîé ìîäåëè,

â ïîëó÷åííîì óðàâíåíèè (5)

íåîáõîäèìî ðàçãðàíè÷èâàòü

áèîëîãè÷åñêè îáîñíîâàííûå

ïàðàìåòðè÷åñêèå äèàïàçîíû

èññëåäóåìîãî ïîâåäåíèÿ òðà-

åêòîðèè. Ðåæèì ïèëîîáðàç-

íûõ êîëåáàíèé ïåðåõîäíûé

äëÿ äèíàìè÷åñêîé ñèñòå-

ìû — «transient mode», è,

êàê äëÿ ëþáîãî ïåðåõîäíîãî

ðåæèìà, åãî äëèòåëüíîñòü è âûðàæåííîñòü ïðîõîæäåíèÿ ÷åðåäû ïèêîâ çàâèñÿò

åùå îò íà÷àëüíûõ óñëîâèé ïîìèìî ïàðàìåòðîâ. Â íåïðåðûâíî-äèñêðåòíîé ìîäå-

ëè èç [3] õàîòè÷åñêèé ðåæèì óäà÷íî èìèòèðîâàë äåéñòâèå êîìïëåêñà ñëó÷àéíûõ

âíåøíèõ ôàêòîðîâ íà ïîðîãîâóþ ÷èñëåííîñòü ïñèëëèä. Â íîâîì íåïðåðûâíîì

âàðèàíòå çàïóñê ïðåäîïðåäåëåí äåéñòâèåì âêëþ÷åííûõ íåëèíåéíîñòåé

ñ çàïàçäûâàþùèì àðãóìåíòîì.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Âûáðàííàÿ êîíöåïöèÿ òîãî, ÷òî âû÷èñëèòåëüíîå ìîäåëèðîâàíèå âñïûøåê ÷èñ-

ëåííîñòè âðåäèòåëåé íå ÿâëÿåòñÿ òðàäèöèîííîé çàäà÷åé îá àñèìïòîòè÷åñêîì

ïîâåäåíèè — àòòðàêòîðàõ äèíàìè÷åñêèõ ñèñòåì è èõ áèôóðêàöèÿõ, äîñòàòî÷-

íî ýôôåêòèâíà è ïîçâîëèëà ïî-íîâîìó âîñïðèíèìàòü õðåñòîìàòèéíî îïèñûâà-

åìûå â ó÷åáíèêàõ ïðèðîäíûå ÿâëåíèÿ. Ïðèâåäåíà îñîáàÿ ñïåöèôè÷åñêàÿ äëÿ

ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè âèäà íà âîñòîêå Êàíàäû äèíàìèêà ïîðàæåíèÿ ëåñà âðå-

äèòåëåì, ãäå âñïûøêà — ýòî ñåðèÿ íåãàðìîíè÷åñêèõ îñöèëëÿöèé. Ïðåäñòàâëå-

íî äèôôåðåíöèàëüíîå óðàâíåíèå ñ äâóìÿ çíà÷åíèÿìè çàïàçäûâàþùåé ðåãóëÿ-

öèè ïîñëå óñëîæíåíèÿ ìîäåëè «blowflies equation», à ïðè îïèñàíèè õðåñòîìà-

òèéíîãî ñöåíàðèÿ âñïûøêè íà ïðèìåðå ïñèëëèä èñïîëüçîâàíû òðè ñòàäèéíûõ

óðàâíåíèÿ óáûëè è âñïîìîãàòåëüíîå. Îäíî çíà÷åíèå çàïàçäûâàíèÿ ñâÿçàííî

ñ ïðîöåññîì âîññòàíîâëåíèÿ ëåñà, äðóãîå — ñ ìåäëåííûì âêëþ÷åíèåì áèîòè-

÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè ÷ðåçìåðíî ðàçìíîæèâøåãîñÿ íàñåêîìîãî.

Ïðîàíàëèçèðîâàíû õàðàêòåðèñòèêè ïåðåõîäíîãî ðåæèìà. Ê àòòðàêòîðó (5)

ïðåäúÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííîå òðåáîâàíèå: îí íå äîëæåí áûòü íåîòëè÷èìûì îò

íóëÿ ðàâíîâåñèåì. Â ðàçðàáîòàííîé ðàíåå äèíàìè÷åñêîé ñèñòåìå äëÿ âñïûøêè
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Ðèñ. 8. Âîçìóùåíèå ìîäåëåé äëÿ ãåíåðàöèè ïîâòîðíîé âñïûø-
êè: 1 — çàòóõàþùèå êîëåáàíèÿ â (5), 2 — ïåðåõîäíûé ðåæèì
â óðàâíåíèè (3) è óñòîé÷èâûé öèêë
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Ðèñ. 9. Íåîãðàíè÷åííîå ðåøåíèå â ìîäåëè (5): 1 — âîçðàñ-
òàþùàÿ ïñåâäîïåðèîäè÷åñêàÿ òðàåêòîðèÿ äëÿ (5); 2 — âîç-
íèêíîâåíèå öèêëà ïîñëå áèôóðêàöèè â ìîäåëè (3)
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ïñèëëèäû â Àâñòðàëèè âîîáùå íå èìåëîñü àòòðàêòîðà — çàìêíóòîãî èíâàðèàí-

òíîãî ïðåäåëüíîãî ìíîæåñòâà òðàåêòîðèè ñîãëàñíî íàèáîëåå åìêîìó îïðåäåëå-

íèþ Ìèëíîðà [18]. Íàçîâåì òàêóþ ñèñòåìó äèíàìèêîé ñ ïåðåìåííî âîçíèêàþ-

ùèì ïðèòÿãèâàþùèì ðàâíîâåñèåì, ïîòîìó ÷òî äàííàÿ òî÷êà ðàâíîâåñèÿ íå

óäîâëåòâîðÿåò ïîëíûì êðèòåðèÿì àòòðàêòîðà.

Â îòëè÷èå îò òðàêòîâàíèÿ â [19] ÿâëåíèÿ âñïûøêè êàê êàòàñòðîôû â íàñòîÿ-

ùåé ðàáîòå íå ó÷èòûâàëàñü íåîáõîäèìîñòü ðåçêèõ ñðûâîâ èç îäíîãî ñîñòîÿíèÿ

â äðóãîå è îïèñàíî ñàìîïðîèçâîëüíîå çàòóõàíèå, äîñòàòî÷íî ïëàâíîå ÿâëåíèå ïî

ñðàâíåíèþ ñ êàòàñòðîôîé ñáîðêè. Âûçâàòü ñëåäóþùóþ ñåðèþ çàòóõàþùèõ êîëå-

áàíèé â òàêîé ìîäåëè ìîæåò ÷àñòî ñëó÷àþùååñÿ â ñåâåðíûõ ëåñàõ âíåøíåå âîç-

ìóùåíèå, à èìåííî ìèãðàöèÿ íàñåêîìûõ ìåæäó ñîñåäíèìè îáëàñòÿìè. Ïîëó÷åí-

íûé â óðàâíåíèè ïåðåõîäíûé ðåæèì ìîæíî ðàññìàòðèâàòü òàêæå äëÿ çàäà÷è àíà-

ëèçà ñëó÷àÿ ñïåöèôè÷åñêîé èíâàçèè ÷óæåðîäíîãî âèäà.
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À.Þ. Ïåðåâàðþõà
ÍÅÏÅÐÅÐÂÍÀ ÌÎÄÅËÜ ÐÓÉÍ²ÂÍÎ¯ ÊÎËÈÂÀËÜÍÎ¯ ÄÈÍÀÌÈÊÈ ËÎÊÀËÜÍÎ¯
ÏÎÏÓËßÖ²¯ ØÊ²ÄÍÈÊÀ Ë²ÑÓ Â ÊÀÍÀÄ²

Àíîòàöiÿ. Îïèñàíî ð³çêó ³ òðèâàëó çì³íó â ðîçâèòêó ïîïóëÿö³éíèõ ïðî-
öåñ³â, ùî âèìàãàº âäîñêîíàëåííÿ ìàòåìàòè÷íèõ ìåòîä³â. Íåçâè÷àéíà çì³íà
ôàç ó ðîçâèòêó ìàñîâèõ ðîçìíîæåíü øê³äíèê³â ë³ñó ñïðè÷èíèëà ³äåþ ðîç-
ðîáëåííÿ íîâî¿ ìîäåë³, ó ÿê³é âàæëèâèì áóäå íå ï³äñóìêîâèé âèãëÿä àñèì-
ïòîòè÷íî ñò³éêîãî ñòàíó ï³ñëÿ á³ôóðêàö³é, à ïåðåõ³äíèé ðåæèì. ßâèùå, ÿêå
â äîñë³äæåííÿõ ç åêîëîã³¿ îòîòîæíþþòü ç ïîïóëÿö³éíèìè ñïàëàõàìè (íå-
ñòàö³îíàðíèìè ð³çíîð³äíèìè ïðîöåñàìè), ó êîíêðåòí³é ñèòóàö³¿ çàïðîïîíîâà-
íî ðîçãëÿäàòè ó êîíòåêñò³ òðèâàëîãî êîëèâàëüíîãî ðåæèìó, ÿê ï³êó ôàçè
ð³çêèõ íåãàðìîí³éíèõ îñöèëÿö³é. Íîâà äèíàì³÷íà ìîäåëü ó ôîðì³ äèôå-
ðåíö³àëüíîãî ð³âíÿííÿ îïèñóº ñïàäíó ïñåâäîïåð³îäè÷íó òðàºêòîð³þ çãàñàííÿ
ðàïòîâèõ ð³çêèõ êîëèâàíü, ùî ðåàë³çóþòü áåçá³ôóðêàö³éíèé ñöåíàð³é ìèìî-
â³ëüíîãî çàâåðøåííÿ äëÿ îñîáëèâîãî âàð³àíòó ìàñîâèõ ðîçìíîæåíü øê³äíè-
êà ë³ñ³â íà ïðèêëàä³ ñèòóàö³¿ â äâîõ ïðîâ³íö³ÿõ Ñõ³äíî¿ Êàíàäè.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: íåïåðåðâíà ìîäåëü ïîïóëÿö³¿, âèáóõîïîä³áíà äèíàì³êà ïî-
ïóëÿö³éíîãî ñïàëàõó êîìàõ, ïåðåõ³äíèé ðåæèì îñöèëÿö³é, çãàñàííÿ öèêëó,
ñïàëàõè øê³äíèêà ë³ñó â Êàíàä³.

A.Yu. Perevaryukha
CONTINUOUS MODEL FOR THE DEVASTATING OSCILLATION DYNAMICS
OF LOCAL FOREST PEST POPULATIONS IN CANADA

Abstract. A sharp and prolonged change in the development of population
processes requires the mathematical methods to be improved. Unusual phase
changes in the development of mass reproduction of insect species dictates the
idea to develop a new model, where not the final form of the asymptotically
stable state after bifurcations will be important, but the transitional mode. The
phenomenon, which is identified in environmental studies with a population
outbreak, in a particular situation is proposed to be considered within the
context of a long oscillatory mode, only as a peak of the phase of sharp
nonharmonic oscillations. The new dynamic model in the form of a differential
equation describes a decreasing pseudoperiodic trajectory of damping of sudden
sharp oscillations, which realize a non-bifurcation scenario of spontaneous
completion for a particular variant of mass reproduction of the pest. A situation
in the two provinces in East Canada are considered as an example.

Keywords: continuous model of the population, explosive dynamics of insects,
transient oscillation mode, cycle damping, forest pest outbreaks in Canada.
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