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В работе изучено влияние избирательного антропогенного изъятия на режимы динамики сообще-

ства «хищник–жертва» с возрастной структурой. Исследуемая модель представляет собой модификацию 
модели Николсона–Бейли. Предполагается, что регуляция роста численности популяции жертвы осу-
ществляется путем лимитирования выживаемости молоди. Целью работы является изучение механизмов 
формирования и развития динамических режимов, возникающих в модели динамики сообщества «хищ-
ник–жертва» с возрастной структурой жертвы при избирательном изъятии особей. Рассмотрены случаи, 
когда осуществляется изъятие только из младшего, либо только из старшего возрастного класса жертвы, 
либо из двух возрастных классов жертвы одновременно, либо из популяции хищника. Изучены условия 
устойчивого сосуществования взаимодействующих видов и сценарии возникновения колебательных ре-
жимов численности. Показано, что изъятие только молодых особей жертвы или одновременное изъятие 
молодых и взрослых особей приводит к расширению области значений параметров, при которых наблю-
дается устойчивая динамика популяции жертвы как при наличии хищника, так и без него. При этом 
уменьшается диапазон значений параметров, при которых отмечается бистабильность динамики, когда 
в зависимости от начальных условий хищник либо сохраняется в сообществе либо погибает от недостат-
ка питания. В случае изъятия части взрослых особей жертв или хищников сохранение хищника в сооб-
ществе обеспечивается высокими значениями коэффициента рождаемости жертвы, причем при этом уве-
личивается параметрическая область бистабильности динамики. При изъятии как молоди жертвы, так 
и хищников увеличение значений выживаемости взрослых особей жертв приводит к стабилизации дина-
мики видов. Продемонстрировано, что изъятие части молодых особей жертв может приводить к затуха-
нию колебаний и стабилизировать динамику жертвы в отсутствие хищника. Более того, оно может изме-
нить сценарий сосуществования видов — от обитания жертвы без хищника к устойчивому сосущество-
ванию обоих видов. Выявлено, что изъятие особей жертв либо только из ее старшего возрастного класса, 
либо из популяции хищника может приводить к затуханию колебаний и устойчивой динамике взаимо-
действующего сообщества или к разрушению сообщества, то есть к гибели хищника. 
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The paper studies the influence of selective harvest on dynamic modes of the «predator–prey» community 

with age structure for prey. We use a slight modification of the Nicholson-Bailey model to describe the interac-
tion between predator and prey. We assume the prey population size is regulated by a decrease in survival rate of 
juvenile with an increase in the size of age class. The aim is to study the mechanisms of formation and evolution 
of dynamic modes for the structured «predator–prey» community model due to selective harvesting. We consi-
dered the cases when a harvest of some part of predator or prey population or one of the prey’s age classes is 
realized. The conditions of stable coexistence of interacting species and scenarios of the occurrence of oscillato-
ry modes of abundance are studied. It is shown the harvesting of only young individuals of prey or simultaneous 
removal of young and adult individuals leads to expansion of parameter space domain with stable dynamics of 
prey population both with and without a predator. At the same time, the bistability domain narrows, in which 
changing initial conditions leads to the predator either remains in the community or dies from lack of food. In the 
case of the harvest for prey adult individuals or predator, the predator preservation in the community is ensured 
by high values of the prey birth rate, moreover bistability domain expands. With the removal of both juvenile 
preys and predators, an increase in the survival rates of adult prey leads to stabilization of the community dy-
namics. The juveniles’ harvest can lead to damping of oscillations and stabilize the prey dynamics in the pre-
dator absence. Moreover, it can change the scenario of the coexistence of species — from habitation of preys 
without predators to a sustainable coexistence of both species. The harvest of some part of predator or prey or 
the prey’s older age class can lead to both oscillations damping and stable dynamics of the interacting species, 
and to the destruction of the community, that is, to the death of predator. 
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1. Введение 

Изучение взаимодействий типа «хищник–жертва», когда увеличение численности одного 
вида (хищника) ведет к уменьшению другого (жертвы), является одной из важнейших задач 
экологии сообществ, решению которой посвящены многие теоретические, лабораторные и по-
левые исследования [Вольтерра, 2004; Nicholson, 1933; Nicholson, Bailey, 1935; Rosenzweig, 
MacArthur, 1963; Колмогоров, 1972; Hassell, May, 1973; Свирежев, Логофет, 1978; Базыкин, 
1985; Mills, Getz, 1996; Hassell, 2000; Fryxell et al., 2007; Abbott, Dwyer, 2007; Тютюнов, Титова, 
2018; Bešo et al., 2019; Фрисман и др., 2019]. Согласно «функциональной» классификации 
[Thompson, 1982] выделяют четыре основных типа хищников: истинные хищники, или хищни-
чество в узком смысле слова, хищники с пастбищным типом питания, паразитоиды и паразиты 
[Бигон, 1989]. Несмотря на экологическую специфичность разных способов питания, все типы 
хищников связаны между собой всевозможными переходами. Например, паразитоиды тесно 
связаны с определенным организмом хозяина (подобно паразитам), они не вызывают быстрой 
гибели хозяина (аналогично паразитам и хищникам с пастбищным типом питания), но со вре-
менем гибель хозяина неизбежна (как и в случае с истинными хищниками) [Бигон, 1989; 
Hassell, 2000]. 

В данной работе взаимодействие «хищник–жертва» будем понимать в широком смысле, 
включая все формы добывания пищи. 

Попытки анализа причин, определяющих динамику систем «хищник–жертва», и количе-
ственное описание такой динамики привели к появлению двух групп математических моде-
лей — с непрерывным (в основу легла модель Лотки–Вольтерры [Lotka, 1925; Volterra, 1928]) 
и дискретным (на основе модели Николсона–Бейли [Nicholson, 1933; Nicholson, Bailey, 1935]) 
временем [Бигон, 1989]. В отличие от модели Лотки–Вольтерры, в которой предполагается, что 
поколения взаимодействующих популяций полностью перекрываются, а процессы рождаемо-
сти и смертности непрерывны, в модели Николсона–Бейли полагается, что популяции имеют 
дискретные и синхронизированные поколения [Hassell, 2000; Фрисман и др., 2019]. 

Непрерывная во времени модель Лотки–Вольтерры и ее модификации могут служить для 
описания и изучения динамики практически всех типов хищничества. Модель Николсона–
Бейли и большинство ее модификаций были предложены для описания динамики взаимодей-
ствующих популяций паразитоида и хозяина [Hassell, 2000; Turchin et al., 2003; Briggs, Hoopes, 
2004] и изучения процесса биологического контроля со стороны паразитоидов, при котором 
численность насекомого-вредителя (хозяина) сокращается до уровня, не вызывающего эконо-
мического ущерба [Mills, Getz, 1996; Lane et al., 1999]. При этом порой модифицированные вер-
сии модели Николсона–Бейли используют для рассмотрения других типов хищничества, 
например взаимодействий растительноядных животных и растений [Kang et al., 2008; Kang, 
Armbruster, 2011] и истинных хищников и их жертв [Hastings, 1984; Wikan, 2017]. 

Большинство хищников осуществляет избирательное изъятие особей из популяции 
жертв, тем самым оказывая влияние на ее структуру. В зависимости от того, на какую часть 
популяции жертвы воздействует хищник, он и вызывает соответствующую перестройку ее 
структуры [Никольский, 1974]. Следовательно, при изучении динамики взаимодействующих 
видов важно рассматривать популяционную, прежде всего возрастную, структуру жертвы 
и влияние ее на динамические режимы биосистемы. Заметим, что модели с дискретным вре-
менем хорошо себя зарекомендовали при моделировании динамики численности тех биоло-
гических видов, которые характеризуются четко выраженным сезоном размножения и ста-
дийностью развития или возрастной структурой [Фрисман и др., 2019; Фрисман и др., 2021]. 
Однако, несмотря на некоторый возросший интерес к дискретным моделям в последнее деся-
тилетие [Неверова и др., 2020], для изучения динамики системы «хищник–жертва» с учетом 
возрастной структуры или стадий развития дискретные модели используют реже, чем модели 
с непрерывным временем [Фрисман и др., 2019]. Можно выделить немногие работы, в кото-
рых системы с дискретным временем служат для описания возрастной структуры хищника 
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(паразитоида) [Tang, Chen, 2001], жертвы (хозяина) [Hastings, 1984; Jang, Yu, 2011; Wikan, 
2017] или жертвы и хищника одновременно [Wang, Gutierrez, 1980; Basson, Fogarty, 1996; 
Wikan, 2001; Neverova et al., 2019]. 

При рассмотрении динамики системы «хищник–жертва» важно учитывать антропогенное 
изъятие особей из популяций как хищника, так и жертвы. Заметим, что изъятие (в том числе 
промысел) может быть приурочено к определенному сезону (периоду) или возрасту особей, что 
определяет его дискретный во времени характер и подчеркивает важность использования дис-
кретных во времени моделей [Колли, 1977; Неверова и др., 2017; Ревуцкая и др., 2018; Neverova 
et al., 2018; Неверова и др., 2020].  

Изъятие может проявляться в различных формах в зависимости от того, какие именно ви-
ды изучаются; например, это может быть промысел (в том числе охота, рыболовство и т. п.), 
дератизация (уничтожение грызунов) или борьба с вредителями (насекомыми). Например, если 
изучаются взаимодействия между паразитоидом и хозяином (насекомым-вредителем), то одно-
временно с биоконтролем для борьбы с вредителями зачастую может потребоваться использо-
вание других методов, включая дополнительный выпуск естественных врагов (в частности, па-
разитоидов), распыление пестицидов или отлов вредителей с помощью ловушек. Данные стра-
тегии используются как по отдельности, так и в комплексе. Так, в работах [Tang et al., 2008; 
Jang, Yu, 2012; Wang et al., 2019] были представлены результаты моделирования динамики со-
общества «паразитоид–хозяин» на основе модифицированных моделей Николсона–Бейли, где 
под внешним воздействием (управлением) рассматривались изъятие особей-вредителей по-
средством распыления пестицидов или установки ловушек, а также выпуск дополнительного 
количества паразитоидов. 

Модифицированные варианты модели Николсона–Бейли как с учетом изъятия, так и без 
него, в отличие от ее оригинальной версии, могут обладать как равновесным нетривиальным 
состоянием, предполагающим устойчивое сосуществование двух взаимодействующих популя-
ций, так и различными динамическими режимами. Равновесного состояния можно достичь, 
например, учитывая плотностно-зависимые эффекты в функциональной записи демографиче-
ских параметров жертвы и (или) хищника [Beddington et al., 1975; Mills, Getz, 1996; Wang et al., 
2019; Weide et al., 2019] или рассматривая возрастную структуру жертвы и (или) хищника 
[Wang, Gutierrez, 1980; Hastings, 1984; Basson, Fogarty, 1996; Tang, Chen, 2001; Wikan, 2001; 
Jang, Yu, 2011; Wikan, 2017]. Одновременно с этим учет данных факторов, описываемых раз-
личными функциями, может привести к богатому спектру динамических режимов. Такими ре-
жимами являются периодические колебания, возникающие в результате бифуркации удвоения 
периода [Jang, Johnson, 2009; Jang, Yu, 2012; Azizi, Kerr, 2020], квазипериодические колебания, 
появляющиеся при бифуркации Неймарка–Сакера [Beddington et al., 1975; Tang, Chen, 2002; 
Jang, Yu, 2011, 2012; Weide et al., 2019], и хаос [Tang, Chen, 2002; Azizi, Kerr, 2020]. Также воз-
можно появление различных нелинейных динамических эффектов, например бистабильности 
и мультистабильности (сосуществование аттракторов) [Xiao et al., 2002; Kon, 2006; Kang et al., 
2008; Xiao, Tang, 2008; Kang, Armbruster, 2011; Huang et al., 2018; Wang et al., 2019], эффекта 
гидры и парадокса обогащения [Weide et al., 2019]. 

Данная работа развивает предшествующие авторские исследования [Ревуцкая и др., 2019] 
и посвящена изучению влияния антропогенного изъятия на динамику сообщества «хищник–
жертва», где жертва структурирована по возрасту (стадиям развития). Исследуемая модель 
представляет собой модификацию модели Николсона–Бейли, в которой учитываются возраст-
ная структура жертвы и плотностное лимитирование выживаемости ее молоди. Целью данной 
работы является изучение механизмов формирования и развития динамических режимов, воз-
никающих в модели динамики сообщества «хищник–жертва» с возрастной структурой жертвы 
при избирательном изъятии особей. 

В рамках настоящей работы сначала рассматривается влияние процессов саморегуляции 
жертвы и межвидового взаимодействия на динамику сообщества «хищник–жертва» в отсут-
ствие промысла, а затем — воздействие селективного изъятия особей популяции жертвы или 
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хищника на изменение динамических режимов биосистемы. Исследованы четыре случая, когда 
осуществляется изъятие из младшего или старшего возрастного класса жертвы, либо из двух 
возрастных классов жертвы, либо из популяции хищника. Такая постановка задачи позволяет 
проследить изменение динамических режимов двух антагонистических популяций (жертв 
и хищников) как в результате внутреннего взаимодействия, так и в силу внешнего воздействия, 
в частности дифференцированного изъятия. 

2. Описание модели сообщества «хищник–жертва» 

Предполагается, что динамика численности популяции жертвы может быть представлена 
к началу очередного сезона размножения совокупностью двух возрастных классов: младшего, 
включающего неполовозрелых особей, и старшего, состоящего из особей, участвующих в раз-
множении. Времени, протекающего между двумя последовательными периодами размножения, 
достаточно для развития особей младшего возраста до половозрелого состояния, а новорож-
денных особей — до состояния младшего возраста. Описанная ситуация характерна для орга-
низмов с небольшим временем жизни, включающим два-три периода размножения. Примерами 
могут служить мелкие млекопитающие (беличьи, мышевидные грызуны и т. п.), быстро созре-
вающие рыбы (навага, корюшка и др.), многие насекомые, двух- и трехлетние растения [Дажо, 
1975; Фрисман, Скалецкая, 1994; Inchausti, Ginzburg, 1998]. Предполагается, что регуляция ро-
ста численности популяции жертвы осуществляется путем лимитирования выживаемости мо-
лоди, когда с увеличением плотности (численности) популяции наблюдается увеличение 
смертности младших особей. Тогда модель популяции жертвы может быть записана системой 
двух рекуррентных уравнений: 

 1

1

,

exp( ) ,
n n

n n n n n

X rY

Y X X Y vY 





    

 (1) 

где n — номер сезона размножения (поколения), X и Y — численности (плотности) младшего 
и старшего возрастного класса популяции жертвы соответственно, r — коэффициент рождае-
мости (репродуктивный потенциал) популяции жертвы, v — коэффициент выживаемости 
взрослых особей жертвы. Функция ( , ) exp( )n n n ns X Y X Y     описывает зависимость выжи-
ваемости неполовозрелых особей от соответствующих численностей. Здесь α и β — коэффици-
енты, характеризующие интенсивности конкурентного воздействия неполовозрелых и половоз-
релых особей соответственно. Динамические режимы модели (1) были подробно изучены 
и представлены в работах [Фрисман и др., 2010; Frisman et al., 2011]. 

Рассмотрим ситуацию, когда хищничеству подвергаются молодые особи жертвы. В каче-
стве примера здесь можно привести взаимодействие между рыбами (рыбы-хищники обычно 
питаются молодью рыб-жертв [Никольский, 1974]) или отношения между паразитоидом и его 
хозяином (когда в качестве хозяина выступает незрелая стадия другого насекомого, которое 
затем потребляется одной или несколькими личинками паразитоида [Hassell, 1973, 2000]). Так-
же известны многие виды паразитов, инвазия которых характерна лишь для молодых стадий 
хозяина (молодь некоторых млекопитающих, птиц или рыб) [Догель, 1962]. 

При этом предполагается, что рассмотрение возрастной структуры хищника не требуется, 
например, если его возрастная структура отсутствует, или хищник представлен популяций 
с непересекающимися поколениями, или его жизненный цикл оказывается намного короче, чем 
у жертв, или незрелые стадии хищника тоже участвуют в хищничестве, поэтому выделение 
возрастной структуры оказывается не принципиальным. 

В качестве базовой модели взаимодействий типа «хищник–жертва» или «паразит–хозяин» 
будем рассматривать модель Николсона–Бейли [Nicholson, Bailey, 1935]. С учетом динамики 
численности структурированной по возрасту жертвы, описываемой системой (1), модель взаи-
модействующего сообщества может быть записана следующей системой рекуррентных урав-
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нений 
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   

 (2) 

где Z — численность (плотность) популяции хищника. Параметр b соответствует скорости по-
требления хищниками молодых особей жертвы и характеризует интенсивность ущерба, нане-
сенного им популяцией хищников. Фактически коэффициент b характеризует межвидовое вза-
имодействие между популяцией жертв и хищников. При b = 0 хищник не оказывает никакого 
влияния на популяцию жертв, возрастание величины b приводит к усилению воздействия хищ-
ников — численность молодых особей жертв уменьшается. Следовательно, функция ( )m Z   

exp( )bZ   определяет долю особей жертвы, выживших после нападения хищников или не 
подвергшихся их воздействию. Функция ( ) 1 exp( )w Z bZ    описывает долю жертв, погибших 
в результате хищничества. 

Коэффициент c равен доле родившихся хищников от потребления одной особи жертвы 
и характеризует скорость трансформации биомассы молоди жертв в хищников. Заметим, что 
параметр c, наряду с b, характеризует взаимодействие видов: чем больше величина с, тем 
больше будет рождено хищников и, как следствие, интенсивнее будет их воздействие на попу-
ляцию жертв. По сути, параметры b и c характеризуют эффективность хищников. 

Замена переменных βX → x, βY → y, βZ → z позволяет записать исследуемую модель (2) 
в новых переменных — «относительных» численностях: 
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 (3) 

где ρ = α/β описывает относительный вклад младшей возрастной группы в лимитирование вы-
живаемости молоди популяции жертвы, γ = b/β — новое обозначение параметра, который те-
перь выражает относительную скорость потребления жертвы хищником. Другими слова-
ми, γ показывает, насколько снижение численности из-за хищничества превосходит снижение 
вследствие лимитирования выживаемости молоди. 

Система (3) имеет следующие неподвижные точки. 
1. Тривиальная точка с координатами 0,x   0,y   0,z   которая соответствует вымира-

нию обеих антагонистических популяций. В результате транскритической бифуркации TC0 
тривиальная точка теряет устойчивость, и появляется полутривиальная неподвижная точка. 

2. Полутривиальная точка E0 с координатами / (1 ),x rw r    / ,y x r  0,z   где w   
ln((1 ) / ).v r   Полутривиальная неподвижная точка соответствует сосуществованию двух воз-

растных классов популяции жертвы в отсутствие популяции хищника. 
3. В зависимости от типа бифуркации с положительными координатами может быть одна 

нетривиальная неподвижная точка E1, если ее появлению предшествует транскритическая 
бифуркация TC, или две — неустойчивая (E2) и устойчивая (E3) неподвижные точки, которые 
возникают вследствие седлоузловой бифуркации SN (касательной). После седлоузловой бифур-
кации в системе взаимодействующих видов наблюдается бистабильность динамики: в зависи-
мости от начальных условий хищник либо сосуществует с жертвой, либо погибает. Нетриви-
альное равновесие системы (3) соответствует сосуществованию взаимодействующих видов — 
популяций хищника и жертвы. 

Координаты нетривиальных неподвижных точек можно получить из выражений 

ln((1 ) / ) / ( 1),x rM v rM rM       / ( ),y x rM  

 1 exp / ( ( 1)) / ( ( 1)) ,z v r z cr M z zM c M         

где exp( ).M z   
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Точные значения координат нетривиального равновесия могут быть вычислены любым 
численным методом решения нелинейных уравнений. 

Границы области устойчивости неподвижных точек системы (3) находятся на основе ха-

рактеристического многочлена 3 2 0S H J       и задаются линиями, соответствующими 
разным типам бифуркаций коразмерности 1: 1) транскритической (TC) или седлоузловой (каса-
тельной) (SN) 1H J S     при 1;   2) удвоения периода (PD) 1H J S    при 1;    

3) Неймарка–Сакера (NS) 2 1H SJ J    при ie    и 1.   Для исследуемой системы (3) 

границы устойчивости определяются численными методами. 
Исследование стационарных точек системы (3) на устойчивость представлено в работе 

[Ревуцкая и др., 2019]. Выявлено, что потеря устойчивости неподвижных точек может осу-
ществляться по сценарию Неймарка–Сакера (NS), что приводит к возникновению квазиперио-
дических режимов, или по сценарию удвоения периода (PD), при котором возникают регуляр-
ные колебания численностей видов. 

3. Динамика сообщества в отсутствие изъятия 

Влияние процессов внутривидовой конкуренции (саморегуляции) популяции жертвы на ди-
намику сообщества. Сначала рассмотрим изменение динамики системы (3) при варьировании 
параметра ρ, характеризующего относительный вклад младшей возрастной группы в лимитиро-
вание выживаемости молоди популяции жертвы. 

Области устойчивости полутривиального и нетривиального решения системы (3) удобно 
рассматривать на плоскости параметров v и r (рис. 1). Заметим, что значения параметров моде-
ли (3) выбраны таким образом, чтобы существовала возможность появления нетривиального 
равновесия вследствие как транскритической бифуркации, так и седлоузловой. Области устой-
чивости стационарных решений определяются бифуркационными линиями, ограничивающими 
полутривиальное равновесие E0 и нетривиальное равновесие E1 (в случае транскритической 
бифуркации) или E3 (в случае касательной бифуркации). Далее неподвижную точку, границы ее 
устойчивости и режимы, возникающие в результате бифуркаций, в случае полутривиального 
равновесия будем обозначать нижним индексом 0 (например, 10, PD0, NS0), а в случае нетриви-
ального равновесия (E1 или E3) — без нижнего индекса (например, 1, PD, NS). 

При небольших значениях ρ, когда вклад в конкуренцию со стороны молодых особей 
сравнительно невысокий, нетривиальное равновесие E1 возникает вследствие транскритической 
бифуркации TC, то есть происходит обмен устойчивостью между полутривиальной (E0) и не-
тривиальной (E1) точками системы (3). Заметим, что при малых значениях ρ устойчивое сосу-
ществование жертвы и хищника отмечается при достаточно невысоких значениях репродук-
тивного потенциала жертвы r (рис. 1, а). 

 

Рис. 1 Области устойчивости неподвижных точек системы (3) при c = 0.9, γ = 0.33 и изменении парамет-
ра ρ. Штриховкой и заливкой выделены области устойчивости полутривиального и нетривиального рав-
новесия соответственно. TC, SN, NS, PD — линии бифуркаций транскритической, седлоузловой, Неймар-
ка–Сакера и удвоения периода соответственно 

(а)  = 0.2ρ (б)  = 1.1ρ (в) = 1.5ρ (г)  = 3.5ρ
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Усиление роли младшего возрастного класса в самолимитировании (т. е. рост значений 
параметра ρ) приводит к ситуации, когда нетривиальное равновесие E3 рождается в результате 
седлоузловой бифуркации SN (рис. 1, б). Как следствие, в системе появляется бистабильность 
динамики. На рис. 1 область бистабильности устойчивых режимов динамики заключена между 
бифуркационными линиями SN и TC и соответствует пересечению областей, выделенных 
штриховкой и заливкой. Дальнейший рост параметра ρ приводит к расширению области биста-
бильности динамики сообщества (рис. 1, в, г). Одновременно с этим область существования 
популяции жертвы без хищника расширяется, а область сосуществования видов смещается 
в сторону высоких значений репродуктивного потенциала жертвы r. Следовательно, при низ-
ких значениях ρ хищник и жертва могут сосуществовать при достаточно небольших значениях 
репродуктивного потенциала жертв, в то время как при больших значениях ρ совместное ста-
бильное проживание популяций возможно при высокой скорости роста популяции жертвы r. 
При этом чем меньше выживаемость взрослых особей v, тем при более высоких значениях 
рождаемости r наблюдается равновесная динамика хищников и жертв. 

Потеря устойчивости полутривиальной точки E0 при невысоких значениях ρ происходит 
по сценарию удвоения периода (при пересечении линии PD0) (рис. 1, а), а при более высоких — 
по сценарию Неймарка–Сакера (при пересечении линии NS0) (рис. 1, б–г). Потеря устойчивости 
нетривиального равновесия (E1 или E3) происходит как по сценарию удвоения периода, так и по 
сценарию Неймарка–Сакера, причем регулярные колебания численностей, в отличие от квази-
периодических, возникают при меньших значениях выживаемости взрослых особей жертвы v 
(рис. 1). 

Численные расчеты показывают, что вариация начальных численностей x0, y0 и z0 в систе-
ме (3) приводит к существенным перестройкам режимов динамики (особенно за пределами об-
ласти устойчивости полутривиального или нетривиального состояния) (рис. 2). 

 

Рис. 2. Бассейны притяжения динамических режимов, дополненные решениями модели (3) (а, в), и карта 
динамических режимов с нанесенными бифуркационными границами (б) в соответствии с рис. 1 при c = 
= 0.9, ρ = 1.5, γ = 0.33. Числа на картах — длина наблюдаемого цикла, Q — квазипериодическая дина-
мика 

Бистабильность приводит к тому, что после седлоузловой бифуркации одному набору 
начальных условий соответствует стационарная динамика с ненулевым числом хищников 
и жертв, а другому — квазипериодическая динамика Q0 с нулевым числом хищников (рис. 2, а) 
или один из множества резонансных циклов, отмеченных в этой области, например циклом 
длиной 50 (рис. 2, в). Кроме того, области стационарной динамики и квазипериодической дина-
мики (Q0) могут перекрываться резонансными циклами, например 4-циклом (рис. 2, а), что поз-
воляет говорить о мультистабильности. В результате при одном наборе начальных численно-
стей сообщество развивается устойчиво, при втором претерпевает 4-летние колебания, а при 
третьем популяция жертвы существует без хищника. 
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Влияние хищничества на динамику сообщества. При невысоких значениях параметра γ, 
характеризующего относительную скорость потребления хищниками жертв, нетривиальное 
равновесие возникает вследствие седлоузловой бифуркации SN (рис. 3, а–в), при более высо-
ких — в результате транскритической бифуркации TC (рис. 3, г). 

 

Рис. 3. Области устойчивости неподвижных точек системы (3) при c = 0.9, ρ = 1.5 и изменении парамет-
ра γ. Здесь использованы те же обозначения, что и на рис. 1 

Устойчивое сосуществование жертвы и хищника при небольших значениях γ возможно 
при весьма высоких значениях репродуктивного потенциала r, если выживаемость взрослых 
особей молоди жертвы v низкая, и достаточно невысоких значениях рождаемости r, когда их 
выживаемость v высокая. По мере роста значений γ область устойчивого сосуществования 
взаимодействующих видов, как и область существования жертвы без хищника, смещается 
в сторону меньших значений репродуктивного потенциала r. При этом область бистабильно-
сти динамики сужается — бифуркационная линия TC приближается к SN. Следовательно, 
с ростом относительной скорости потребления хищниками жертв γ устойчивое существование 
сообщества «хищник–жертва» возможно при меньших значениях рождаемости популяции 
жертв r. 

Динамика сообщества при изменении параметра c, т. е. относительного числа рожденных 
хищников, аналогична развитию системы при варьировании параметра γ. 

4. Изъятие части особей младшего возрастного класса 
из популяции жертвы 

Рассмотрим ситуацию, когда ведется изъятие части особей младшего возрастного класса 
из популяции жертвы. Например, добыча преимущественно сеголетков отмечается при про-
мысле некоторых видов млекопитающих (кабана, косули и др.), когда требуется сохранить ре-
продуктивное ядро популяции, состоящее из взрослых самок и крупных самцов-производи-
телей [Данилкин, 1999]. На ранних стадиях развития вредных насекомых могут использоваться 
механические способы борьбы с ними, направленные на их уничтожение. Считается, что уда-
ление яиц, гусениц или куколок с зараженных культурных растений может быть эффективной 
мерой борьбы, хотя для этого может потребоваться много усилий и времени [Интегрированная 
защита…, 2017]. 

Предполагается, что после периода размножения из младшего возрастного класса популя-
ции жертв изымается фиксированная доля особей u1. Тогда модель (3) примет вид 
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 (4) 

где u1 — доля изъятия особей младшего возрастного класса из популяции жертв. 

(а)  = 0.1γ (б) = 0.2γ (в) = 0.5γ (г)  = 1γ



О. Л. Ревуцкая, М. П. Кулаков, Е. Я. Фрисман 

 ____________________ КОМПЬЮТЕРНЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ И МОДЕЛИРОВАНИЕ ____________________  

832 

Система (4) имеет следующие неподвижные точки. 
1. Тривиальная точка с координатами 0,x   0,y   0.z   

2. Полутривиальная точка 0E  с координатами 1 1(1 ) / (1 (1 )),x rw u r u      y   

1/ ( (1 )),x r u   0,z   где 1ln((1 ) / (1 )).w v r u    
3. Координаты нетривиального равновесия можно получить из выражений 

1 1( )(1 ) / ( (1 ) 1),x rM w z u rM u          1/ ( (1 )),y x rM u   

 1 11 (1 )exp / ( ( 1)) (1 ) / ( ( 1)) ,z v r u z cr M z zM u c M           

где exp( ).M z   
Области устойчивости полутривиальной и нетривиальной неподвижных точек системы (4) 

при разной интенсивности изъятия молоди жертвы u1 изображены на рис. 4, а. 

 

Рис. 4. Области устойчивости неподвижных точек (а) и карты динамических режимов (x0 = 3.3546, 
y0 = 0.0965, z0 = 0.01) (б) системы (4) при γ = 0.33, ρ = 1.5, c = 0.9 и разных значениях u1. Здесь исполь-
зованы те же обозначения, что и на рис. 1. Числа на картах — длина цикла, Q — квазипериодическая 
динамика. I — гибель видов; II — жертва существует без хищника; III — жертва и хищник сосуще-
ствуют 

Как видно на рис. 4, увеличение значений параметра u1 приводит к ряду качественных пе-
рестроек параметрического портреты системы (4). 

Во-первых, линия транскритической бифуркации TC приближается к линии седлоузловой 
бифуркации SN, которая в свою очередь смещается в сторону низких значений r. Следователь-
но, с ростом u1 сужается область бистабильности динамики, в которой в зависимости от 
начальных условий возможен переход от совместного сосуществования видов к ситуации, ко-
гда популяция жертвы существует без хищника. Более того, с ростом доли изъятия молоди u1 
область значений параметров, при которых жертва существует в отсутствие хищника, умень-
шается, а область значений параметров, при которых взаимодействующие виды устойчиво со-
существуют, расширяется в сторону низких значений рождаемости r. Как следствие, если оцен-
ка популяционных параметров жертвы попадает в область существования жертвы без хищника 
вблизи границы устойчивости — транскритической или касательной бифуркации, тогда рост 
интенсивности изъятия молоди приведет к смене типа сосуществования видов, т. е. совместно-
му обитанию жертвы и хищника. 
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Во-вторых, линия бифуркации Неймарка–Сакера NS0 смещается в сторону низких значе-
ний v, что соответствует уменьшению области неустойчивости полутривиального равновесия. 
Значит, увеличение доли изъятия молоди жертв u1 ведет к стабилизации динамики жертвы 
в отсутствие хищника. 

В-третьих, бифуркационные линии NS и PD сдвигаются в сторону более низких значений r. 
Подобный сдвиг границ устойчивости неподвижных точек может привести к смене типа дина-
мики системы. В частности, если оценка демографических параметров жертвы лежит в области 
устойчивой динамики вблизи линии NS или PD, то увеличение доли изъятия молоди может де-
стабилизировать динамику сообщества и привести к возникновению нерегулярных или перио-
дических колебаний численностей двух видов. 

5. Изъятие части взрослых особей из популяции жертвы 

Рассмотрим случай, когда из популяции жертв изымается некоторая доля взрослых особей. 
Ситуация, когда молодь жертвы подвергается атакам хищников, а промысел ведется из поло-
возрелой части популяции, характерна для популяций рыб. В этом воздействие хищников от-
личается от воздействия вылова, при котором, наоборот, изымаются из популяции главным об-
разом половозрелые особи [Никольский, 1974]. Промысел взрослых особей рыб может осу-
ществляться как до начала нереста, так и после. Также изъятие взрослых особей может 
осуществляться в результате трофейной охоты. Кроме того, под изъятием взрослых особей 
жертв (хозяев) можно подразумевать воздействие пестицидов (инсектицидов) или отлов ло-
вушками особей насекомых-вредителей при рассмотрении системы «паразитоид–хозяин». При-
чем данные способы борьбы с насекомыми-вредителями оказываются более эффективными до 
начала яйцекладки [Интегрированная защита…, 2017]. 

В силу специфики разных подходов антропогенного изъятия рассмотрим два случая, когда 
изъятие осуществляется до и после периода размножения. Если предполагается, что из старше-
го возрастного класса популяции жертв изымается фиксированная доля особей u2 до периода 
размножения, то модель (3) примет вид 
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 (5) 

где u2 — доля изъятия особей из взрослой части популяции жертв. 
Система (5) имеет следующие неподвижные точки. 
1. Тривиальная точка с координатами 0,x   0,y   0.z   

2. Полутривиальная точка 0E  с координатами / (1 ),x rw r    2(1 ) / ,y x u r   0,z   

где 2 2ln((1 (1 )) / (1 )).w v u r u     
3. Координаты нетривиального равновесия E3 или E1 можно получить из выражений 

( ) / ( 1),x rM w z rM        2(1 ) / ( ),y x u rM   

  21 (1 ) exp / ( ( 1)) / ( ( 1)) ,z u v r z cr M z zM c M          

где exp( ).M z   
В случае изъятия фиксированной доли взрослых особей u2 из старшего возрастного класса 

популяции жертв после периода размножения модель (3) примет вид 
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 (6) 
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Система (6) имеет следующие неподвижные точки. 
1. Тривиальная точка с координатами 0,x   0,y   0.z   

2. Полутривиальная точка 0E  с координатами / (1 ),x rw r    / ,y x r  0,z   где w   

2 2ln((1 (1 )) / (1 )).v u r u     
3. Координаты нетривиального равновесия E3 или E1 можно получить из выражений 

( ) / ( 1),x rM w z rM        / ( ),y x rM  

  21 (1 ) exp / ( ( 1)) / ( ( 1)) ,z u v r z cr M z zM c M          

где exp( ).M z   
Области устойчивости полутривиальной и нетривиальной неподвижных точек систем (5) 

и (6) при увеличении параметра u2, т. е. интенсивности изъятия взрослых особей из популяции 
жертвы, оказываются идентичными и изображены на рис. 5. 

 

Рис. 5. Области устойчивости неподвижных точек систем (5) и (6) при ρ = 1.5, c = 0.9 и разных значе-
ниях u2 и γ. Здесь использованы те же обозначения, что и на рис. 1 

Увеличение значения u2 приводит к сдвигу линий бифуркации SN и TC в сторону более вы-
соких значений коэффициента r (рис. 5, а, б). Это означает, что с ростом доли изъятия взрослых 
особей жертвы u2, во-первых, расширяется область существования популяции жертв в отсут-
ствии хищника, во-вторых, устойчивое сосуществование сообщества становится возможным 
при более высоких значениях коэффициента рождаемости жертвы, в-третьих, расширяется об-
ласть бистабильности. Устойчивого сосуществования видов при меньших значениях репродук-
тивного потенциала жертвы r, а также сужения области бистабильности динамики можно до-
биться, например, при изменении интенсивности хищничества. Незначительное увеличение па-
раметра γ приводит к сужению области бистабильности (линия TC смещается к SN) (рис. 5, в, г), 
следовательно, динамика системы становится более предсказуемой в большем диапазоне пара-
метров. 

Заметим, что в отличие от случая с изъятием молоди жертвы, где при высоких значениях 
выживаемости v динамика системы (4) стабилизировалась, рост значений доли изъятия u2 при-
водит к тому, что устойчивое сосуществование взаимодействующих видов возможно в ограни-
ченном диапазоне значений рождаемости жертвы r. Причем при более низких значениях выжи-
ваемости v стабилизация динамики обеспечивается более высокими значениями репродуктив-
ного потенциала r (рис. 5). 

Рост интенсивности изъятия взрослых особей жертвы u2 может привести к смене как ди-
намического режима сообщества, так и сценария существования видов. Соответственно, если 
оценка популяционных параметров жертвы располагается в области квазипериодических 
(рис. 6, а) или регулярных (рис. 6, б) колебаний, вблизи границы области устойчивости нетри-
виального равновесия, то введение изъятия или увеличение его интенсивности может привести 
к затуханию колебаний и стабилизации динамики сообщества. Дальнейшее увеличение изъятия 
смещает оценку популяционных параметров к линии касательной бифуркации SN, при пересе-
чении которой популяция хищника гибнет, а динамика жертвы дестабилизируется. 

(а) u2 = 0.1,  = 0.33γ (б) u2 = 0.6, = 0.33γ (в) u2 = 0.6, = 0.4γ (г) 5u2 = 0.6,  = 0.γ
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Рис. 6. Решения системы (6) при γ = 0.33, ρ = 1.5, c = 0.9, (а) r = 40, v = 0.8, (б) r = 50, v = 0.2 и разных 
значениях доли изъятия u2 

В отличие от границ устойчивости, которые совпадают для стационарных решений сис-
тем (5) и (6), карты динамических режимов этих систем различаются в областях бистабильно-
сти и мультистабильности (рис. 7). Например, при стратегии изъятия «после размножения» 
(рис. 7, б) режимы, возникающие в результате бифуркаций полутривиального равновесия, пе-
рекрывают области существования нетривиального равновесия, а при стратегии «до размноже-
ния» (рис. 7, а) — нет. 

 

Рис. 7. Карты динамических режимов при γ = 0.33, ρ = 1.5, c = 0.9, x0 = 0.4646, y0 = 0.2075, z0 = 9.7363 
(а) системы (5) «до размножения» и (б) системы (6) «после размножения». (в–з) Бассейны притяжения 
режимов системы (5) и (6) при r = 113.7, v = 0.306 и изменении доли изъятия u2. Режимы нетривиального 
равновесия системы (6) обозначены верхним индексом ' и нанесены полупрозрачным тоном поверх ре-
жимов системы (5). Числа указывают на длину цикла, Q и N — квазипериодическая и нерегулярная ди-
намика, нижний индекс 0 указывает на полутривиальное равновесие и режимы, возникающие в результа-
те его бифуркаций 

Следовательно, в зависимости от времени изъятия по отношению к процессу воспроиз-
водства популяции жертвы — до или после размножения — при одной и той же интенсивно-
сти изъятия могут наблюдаться различные динамические режимы, то есть меняется структура 
фазового пространства. В случае когда изъятие реализуется после размножения жертвы, бас-
сейн притяжения нетривиального равновесия системы (6) более узкий и расположен ниже от-

x y z, , x y z, , 
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носительно оси ординат по сравнению с ситуацией, когда изъятие ведется до размножения 
(рис. 7, в–з). Значит, сосуществование видов возможно в большей области фазового простран-
ства и при более высоких значениях численности (плотности) взрослых особей жертвы при 
стратегии изъятия до размножения. 

Заметим, что с ростом доли изъятия u2 области пересечения бассейнов притяжения ре-
жимов для нетривиальных равновесий системы (5) и (6) сужаются (рис. 7, в–ж) до полного их 
разделения (рис. 7, з). Следовательно, если изъятие велось по стратегии до размножения 
и существовали оба вида, то переход к стратегии после размножения, даже при соблюдении 
всех начальных условий и параметров системы, может привести к разрушению сообщества 
(рис. 7, в–з) или к другому типу динамики в случае мультистабильности нетривиального рав-
новесия (рис. 7, г). 

Как видно на рис. 7, с ростом доли изъятия взрослых особей жертвы u2 (для обеих страте-
гий изъятия) бассейн притяжения нетривиального равновесия и режимов, возникающих вслед-
ствие его бифуркаций, сужается, т. е. уменьшается вероятность сосуществования двух антаго-
нистических видов. Кроме того, меняются режимы динамики как для сосуществующих видов 
(квазипериодическая динамика – мультистабильность: квазипериодическая динамика и 2-лет-
ние колебания – 2-летние колебания численности – равновесие), так и для популяции жертвы 
без хищника (4-летние колебания – 8-летние колебания численности). 

6. Изъятие особей из двух возрастных классов популяции жертвы 

Рассмотрим ситуацию, когда из популяции жертвы изымаются особи двух возрастных 
классов с равной интенсивностью. В данном случае под изъятием можно подразумевать, 
например, применение ловушек и инсектицидов, одинаково действующих на разные возраст-
ные группы, или промысел мелких млекопитающих, когда особи разных возрастных групп за-
метно не отличаются. 

Предполагается, что после периода размножения из двух возрастных классов популяции 
жертвы изымается фиксированная доля особей u. Тогда модель (3) примет вид 
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 (7) 

где u — доля изъятия особей из популяции жертвы. 
Система (7) имеет следующие неподвижные точки. 
1. Тривиальная точка с координатами 0,x   0,y   0.z   

2. Полутривиальная точка 0E  с координатами (1 ) / (1 (1 )),x r u w r u      y   

/ ( (1 )),x r u   0,z   где 2ln((1 (1 )) / ( (1 ) )).w v u r u     
3. Координаты нетривиального равновесия E1 или E3 можно получить из выражений 

(1 ) ( ) / ( (1 ) 1),x r u M w z rM u          / ( (1 )),y x rM u   

  1 (1 ) (1 )exp / ( ( 1)) (1 ) / ( ( 1)) ,z u v r u z cr M z u zM c M            

где exp( ).M z   
Области устойчивости полутривиальной и нетривиальной неподвижных точек системы (7) 

при увеличении доли изъятия особей из популяции жертвы u изображены на рис. 8. 
Подобно изъятию молодых особей жертв, в случае изъятия особей из двух возрастных 

классов с одинаковой интенсивностью (u = u1 = u2) динамика популяции жертвы без хищника 
стабилизируется и уменьшается область бистабильности, что делает систему более предсказуе-
мой (рис. 8). 
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Рис. 8. (а) Области устойчивости неподвижных точек и (б) карты динамических режимов (x0 = 3.3546, 
y0 = 0.0965, z0 = 0.01) системы (7) при γ = 0.33, ρ = 1.5, c = 0.9 и разных значениях доли изъятия u. Здесь 
использованы те же обозначения, что и на рис. 1, 4 

Заметим, что с ростом u граница транскритической бифуркации TC0 смещается в сторону вы-
соких значений r. Следовательно, увеличение доли изъятия особей из двух возрастных классов мо-
жет привести стабильную популяцию жертвы без хищника к ее гибели (при низких значениях r). 

Одновременно с этим, аналогично изъятию взрослых особей жертв, при частичном изъя-
тии жертвы u устойчивое сосуществование взаимодействующих видов происходит в ограни-
ченном диапазоне коэффициента репродуктивного потенциала жертвы r. Причем чем выше до-
ля изъятия u, тем при более высоких значениях рождаемости r обеспечивается стабильное со-
существование видов (рис. 8). Как следствие, рост интенсивности изъятия особей жертвы u 
может привести к затуханию как регулярных, так и квазипериодических колебаний (что обу-
словлено сдвигом линий бифуркации удвоения периода и Неймарка–Сакера вдоль оси ординат 
вверх). Однако дальнейший рост доли изъятия u может привести к вырождению хищника 
(в результате сдвига линии TC) и существованию популяции жертвы в его отсутствии. 

7. Изъятие особей из популяции хищника 

Рассмотрим случай, когда из взаимодействующего сообщества изымается некоторая доля 
хищников. Например, изъятие хищников может проводиться с целью минимизации вреда от 
него, когда высокий уровень хищничества снижает запасы какого-либо охраняемого вида. Дру-
гим примером изъятия хищников может выступать промысел рыб-хищников. Если хищник яв-
ляется более ценным объектом промысла (например, треска), а его жертва (в частности, мой-
ва) — менее ценный вид и ее численность мала, то она может не добываться с целью сохране-
ния ее запасов для откорма хищников. Иначе в результате двойного пресса (хищничества 
и промысла) ее запасы могут значительно сократиться [Орлова, Долгов, 2004]. 

Предполагается, что после периода размножения из популяции хищника изымается посто-
янная доля особей u3. Тогда модель (3) примет вид 

 
1

1

1 3

exp( ),

exp( ) ,

(1 exp( ))(1 ),

n n n

n n n n n

n n n

x ry z
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z cry z u












 
    
    

 (8) 

где u3 — доля изъятия особей из популяции хищника. 
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Система (8) имеет следующие неподвижные точки. 
1. Тривиальная точка с координатами 0,x   0,y   0.z   

2. Полутривиальная точка 0E  с координатами / (1 ),x rw r   / ,y x r  0,z   где w   
ln((1 ) / ).v r   

3. Координаты нетривиального равновесия можно получить из выражений 

(ln( (1 ) / )) / ( 1),x rM M v r rM       / ( ),y x rM  

 3 31 exp / ( ( 1)(1 )) / ( ( 1)(1 )) ,z v r z cr M u z zM c M u           

где exp( ).M z   
Области устойчивости полутривиальной и нетривиальной неподвижных точек системы (8) 

при увеличении интенсивности изъятия хищника u3 изображены на рис. 9. 

 

Рис. 9. Области устойчивости неподвижных точек системы (8) при γ = 0.33, ρ = 1.5, c = 0.9 и разных зна-
чениях доли изъятия u3. Здесь использованы те же обозначения, что и на рис. 1 

В случае когда изымается некоторая доля особей u3 из популяции хищника, то, подобно 
изъятию взрослых особей жертв, наблюдается расширение области существования популяции 
жертвы без хищника, а также смещение областей сосуществования видов и бистабильности ди-
намики сообщества в сторону более высоких значений репродуктивного потенциала жертвы r. 

Заметим, что аналогично случаю, когда изъятию подвержены молодые особи популяции 
жертвы, при изъятии части хищников устойчивое сосуществование взаимодействующих видов 
возможно при высоких значениях выживаемости взрослых особей жертв v. Следовательно, ча-
стичное изъятие хищников при высоких значениях выживаемости v не приводит к дестабили-
зации взаимодействующих видов. 

Подобно предыдущим случаям изъятия, с ростом доли изъятия хищников u3 может изме-
ниться как тип динамики взаимодействующих видов, так и сценарий развития сообщества 
(рис. 10). 

 

Рис. 10. Траектории системы (8) при γ = 0.33, ρ = 1.5, c = 0.9, (а) r = 50, v = 0.7, (б) r = 50, v = 0.8 и разных 
значениях доли изъятия u3 

x y z, , x y z, , 
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Например, если в отсутствие изъятия в популяциях хищника и жертвы наблюдались коле-
бания численности, то введение промысла может привести к стабилизации динамики видов. 
Однако если при невысоких значениях коэффициента выживаемости взрослых особей жертв v 
дальнейший рост доли изъятия u3 приводит к гибели хищников и дестабилизации динамики 
(при пересечении линии бифуркации Неймарка–Сакера) (рис. 9, 10, а), то при довольно высо-
ких значениях выживаемости v колебания численности популяции жертвы (без хищника) зату-
хают (рис. 10, б). 

8. Заключение 

Проведенное исследование демонстрирует сложные связи между внутривидовой конку-
ренцией жертвы, межвидовым взаимодействием жертвы и хищника и динамикой сообщества 
«хищник–жертва», как в отсутствие промысла, так и с учетом селективного изъятия особей по-
пуляции жертвы или хищника. 

Показано, что увеличение эффективности хищников и уменьшение внутривидовой конку-
ренции жертвы приводят к сужению области существования популяции жертвы без хищника 
и бистабильности динамики, а также к смещению области сосуществования видов в сторону 
низких значений репродуктивного потенциала жертвы. Следовательно, при низких значениях 
внутривидовой конкуренции и повышенном хищничестве жертва и хищник могут устойчиво 
сосуществовать при достаточно небольших значениях репродуктивного потенциала жертв. 
В противном случае — при высокой внутривидовой конкуренции и слабом воздействии хищ-
ников — совместное стабильное проживание популяций возможно при высокой скорости роста 
популяции жертвы, при этом чем меньше выживаемость взрослых особей жертв, тем при более 
высоких значениях рождаемости возникает равновесие бисистемы. 

Добавление в модель изъятия только молодых особей жертв позволяет стабилизировать 
совместную динамику популяции жертвы и хищника при более низких значениях репродук-
тивного потенциала жертвы, чем при добыче взрослых особей. Следовательно, хищник может 
сосуществовать с жертвой и регулировать ее численность при небольших значениях ее рожда-
емости. Одновременно с этим уменьшается диапазон значений параметров (рождаемости и вы-
живаемости взрослых особей жертв), при которых отмечаются области бистабильности. В ре-
зультате поведение сообщества оказывается более простым и предсказуемым. Изъятие же ча-
сти взрослых особей, напротив, ведет к расширению области существования жертвы без 
хищника, дестабилизации ее динамики, а сосуществование видов оказывается возможным 
только при высоких значениях репродуктивного потенциала жертвы. Данные изменения осо-
бенно заметны с низким уровнем межвидового взаимодействия, причем его повышение ведет 
к стабилизации динамики сообщества. Более того, увеличивается диапазон значений репродук-
тивного потенциала и выживаемости взрослых особей жертвы, при которых наблюдается би-
стабильность динамики. Показано, что изъятие (в случае бистабильности динамики) оказывает-
ся более эффективным при стратегии до размножения, поскольку бассейны притяжения нетри-
виального режима оказываются больше, чем при изъятии после размножения. Следовательно, 
вероятность сосуществования взаимодействующих видов при изъятии до процесса воспроиз-
водства выше, чем при стратегии после размножения. 

В контексте изучения управления динамикой биосистемы «хозяин (насекомые-вредители) 
и паразитоид» данные выводы об изъятии разных возрастных (стадий) развития вредителей со-
гласуются с динамикой природных популяций. Так, известно, что удаление вредных насеко-
мых, паразитирующих на растениях, на ранних стадиях развития может оказаться весьма эф-
фективной мерой борьбы [Интегрированная защита…, 2017]. Однако в случаях, когда молодь 
насекомых-вредителей развивается и питается внутри растений, механические или химические 
методы борьбы сосредоточены преимущественно на взрослых особях, что оказывается мало-
эффективным без дополнительных мер биологического контроля. Кроме того, в данных случа-
ях рекомендуется проводить мероприятия по борьбе со взрослыми особями насекомых-вреди-
телей до процесса их яйцекладки [Интегрированная защита…, 2017]. 
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Показано, что рост доли изъятия хищника расширяет область существования жертвы без 
хищника, при этом области сосуществования видов и бистабильности их динамики смещаются 
в сторону более высоких значений репродуктивного потенциала жертвы. Кроме того, усиление 
интенсивности изъятия части хищников приводит к тому, что совместное обитание популяций 
возможно при высоких значениях коэффициентов рождаемости и выживаемости взрослых осо-
бей популяции жертвы, а при их низких значениях хищники погибают. 

Выполненное исследование показало, что избирательное изъятие некоторой доли жертвы 
или хищника может привести к смене как динамических режимов, так и типа сосуществования 
взаимодействующих видов. Примечательно, что в биосистеме, в которой ранее хищник не мог 
прижиться, частичное удаление молодых особей жертвы сначала стабилизирует динамику чис-
ленности популяции жертвы, а затем при дальнейшем росте интенсивности изъятия способ-
ствует совместному обитанию жертвы и хищника. Однако изъятие некоторой доли особей из 
старшего возрастного класса жертвы или двух возрастных классов жертвы или популяции 
хищников, наоборот, может привести к ситуации, при которой ранее существовавший в сооб-
ществе хищник погибает. В свою очередь, гибель хищника приводит к дестабилизации популя-
ции жертвы или ее стабилизации при высоких значениях выживаемости взрослых особей жерт-
вы (за исключением изъятия только взрослых особей жертв). 
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