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Для анализа взаимодейcтвий между литоральными гаpпактикоидами и диатомовыми водоpоcлями
построена непрерывная по времени и дискретная по пространству модель “мигрирующий хищник–
неподвижная жертва”. Миграции хищника носят периодический ненаправленный характер, их ло-
кальная интенсивность определяется трофическим статусом (отношением реального рациона к
максимальному). Анализ “точечного” аналога модели показал, что система имеет два нетривиаль-
ных устойчивых состояния, одно из которых соответствует переэксплуатации (устойчиво низкая
численность жертвы, контролируемой голодным хищником), другое – “благополучное” (сытый
хищник, плотность жертвы ограничена емкостью среды). Численное моделирование показало, что
при значениях параметров, близких к реальным, в пространственно-распределенной системе реа-
лизуется либо тотальный режим переэксплуатации, либо неоднородный динамический режим с об-
разованием короткоживущих пятен хищника и жертвы, схожий с наблюдаемым в природе. Способ-
ность хищника к миграциям сужает область параметров, при которых реализуется “благоприятный”
режим, однако в этой области увеличивает трофическую эффективность системы: как средняя по
пространству численность жертв, так и средний рацион хищника выше, чем без миграций. Выиг-
рыш от миграций особенно заметен в пространственно-неоднородной для жертвы среде. Введение
локальной информированности хищника (миграции преимущественно в направлении высокой
плотности жертвы) не оказало существенного влияния на состояние системы.
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ВВЕДЕНИЕ
Пространственно-временнáя неоднородность –

неотъемлемое свойство живых систем, изучение
механизмов такой неоднородности необходимо
для понимания функционирования сообществ.
Ярким примером подобной системы является
распределение бентосных рачков гарпактикоид
(Harpacticoida: Copepoda). Они образуют пятна
размером от 0.5 см2 до нескольких м2 [2, 21, 28, 38,
39, 42], расположение которых непостоянно и
может сильно меняться в течение суток [2, 28].
Причины такого распределения точно неизвест-
ны, однако наиболее правдоподобной представ-
ляется гипотеза о ведущей роли биотических фак-
торов [25, 27, 29, 33, 40], в частности, трофиче-

ских взаимодействий рачков с их основным
пищевым объектом – диатомовыми водоросля-
ми. По данным полевых наблюдений, гарпакти-
коиды выедают до 2/3 биомассы диатомовых в
сутки [24, 26, 35], однако за счет размерной селек-
тивности питания гарпактикоид процент выеда-
ния может оказаться значительно выше [20]. Оче-
видно, что система гарпактикоиды-диатомовые
существует в весьма напряженном трофическом
режиме. Кроме того, в отличие от большинства
представителей мейобентоса, гарпактикоиды ре-
гулярно выходят из толщи осадков в воду. Причи-
ны и механизм, индуцирующий такие миграции,
также не ясны. Возможно, именно простран-
ственно-временнáя неоднородность, определяе-
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мая миграциями, обеспечивает устойчивость си-
стемы “пища–потребитель” [19, 20].

Модель такого взаимодействия была предло-
жена в работах Тютюнова и др. [8, 9], где были
сделаны следующие допущения: частота выхода
особи в воду из данной точки зависит от концен-
трации некоего стимула в этой точке. Выйдя в во-
ду, особь обязательно совершает перемещение,
при этом все направления перемещения равнове-
роятны. Было показано, что рассмотренный ме-
ханизм таксиса, т.е. убывание частоты выхода
особи в воду при возрастании концентрации сти-
мула, приводит к агрегированию организмов в
местах с повышенной концентрацией стимула.
При этом в результате бифуркации Пуанкаpе–
Андpонова–Xопфа в системе могут возникать
сложные пространственно-неоднородные режи-
мы. В качестве возможных стимулов в работе [8]
рассматривались локальная плотность жертвы,
концентрация выделяемых ей метаболитов-ат-
трактантов и сытость хищника. Был сделан вы-
вод, что пространственно-неоднородный режим
возникает только в том случае, когда в качестве
стимула используется сытость хищника.

В работах [8, 9] был проведен лишь общий ка-
чественный анализ системы, т.е. принципиаль-
ная возможность существования и устойчивости
нетривиальных решений при произвольно задан-
ных параметрах и стационарном распределении
стимула. Вопросы же о характере поведения си-
стемы в конкретном диапазоне параметров и о
биологической эффективности разных режимов
остаются открытыми.

В настоящей работе данная модель модифици-
рована применительно к особенностям биологии
рассматриваемой системы – гарпактикоидам и
диатомовым литорали Белого моря. Следует ого-
вориться, что мы не ставили своей задачей созда-
ние точной имитационной модели, учитываю-
щей детали реальной литоральной системы. Це-
лью работы было исследование принципиальных
особенностей поведения дискретной по про-
странству версии модели [8, 9] при реалистичном
выборе параметров и оценка потенциальной эф-
фективности режимов с периодическими нена-
правленными миграциями хищника.

ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ И ВЫБОР 
ПАРАМЕТРОВ СИМУЛЯЦИИ

В основе нашей модели лежат следующие до-
пущения:

1) Популяции хищника (условные гарпакти-
коиды) и их жертв (условные микроводоросли)
взаимодействуют на прямоугольной сетке разме-
ром 50 × 50 ячеек с непроницаемыми внешними
границами. Рассматриваемая модель принадле-
жит не к классу моделей с явно заданным про-

странственным масштабом (“spatially explicit mod-
els”), а к классу пространственно-распределенных
моделей с точечной матрицей (“spatially-distributed
point-grid models”). В этом случае отдельная ячей-
ка рассматривается как внутренне-однородный
участок без точной привязки к конкретному про-
странственному масштабу. Однако, учитывая,
что величины обилия мейобентоса традиционно
(как и в нашей работе) приводятся на 10 см2, а
наиболее вариабельно обилие литорального мик-
ро- и мейобентоса в масштабах дециметров-мет-
ров [21, 28], представляется оправданным оце-
нить размер ячейки порядка дециметров; таким
образом, общий размер области моделирования
можно приблизительно оценить как 25–100 м2.
Условия в разных ячейках для жертв могут быть
одинаковыми (пространственно-однородная мо-
дель) или различными (пространственно-неод-
нородная модель) (см. ниже).

2) Динамика обилия (биомассы) жертв в i-ой
ячейке описывается уравнением логистического
роста с учетом выедания:

(1)

где t – время (в сут), N – обилие жертвы, r – ее
удельная скорость роста (сут–1), K – емкость
среды для жертвы, P – обилие хищника, Q(N) –
функциональный отклик хищника.

Суммарное обилие хищников принимали по-
стоянным, учитывая, что время генерации гар-
пактикоид в северных морях сравнимо со време-
нем моделирования (1–2 мес.) [12].

3) Для описания функционального отклика
хищника была выбрана трофическая функция
Холлинга III-го типа

где Q – суточный рацион гарпактикоид (в долях
от массы), Qmax – максимальный рацион, N –
обилие водорослей, L – константа полунасыще-
ния. Выбор этой функции обусловлен тем, что
гарпактикоиды захватывают и глотают клетки ди-
атомовых последовательно, по одной. Такому по-
ведению хищников, в том числе – копепод, боль-
ше соответствует сигмоидальная форма отклика
[31, 37, 43].

4) Мы предполагаем, что бентосные гарпакти-
коиды, будучи плохими пловцами, после выхода
из грунта пассивно переносятся с током воды и не
способны выбирать направление миграций (мо-
дель неинформированного хищника). Процесс
ненаправленной миграции представляет собой
равновероятное перемещение особей во все со-
седние ячейки, включая исходную, на расстоя-
нии, не превышающем радиус миграций D.

1 ( ),i i
i i i

i
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Локальная динамика хищника описывалась
дискретным по времени уравнением:

(2)

где Pi – обилие хищника в i-ой точке, t – время,
g – временнóй шаг модели, Fi – интенсивность
миграций (% выходящих в воду особей), D – ра-
диус миграций,  – окрестность i-ой точки ра-
диусом D. В качестве стимула, побуждающего
рачков к миграциям, выбрана степень удовлетво-
рения их пищевых потребностей (Q/Qmax). Учи-
тывая, что в экспериментах интенсивность выхо-
да рачков в воду резко возрастала при низкой
концентрации пищи (Азовский, Чертопруд, не-
опубл. данные), мы приняли S-образную форму
зависимости F(Q):

Таким образом, модель описывает случай перио-
дических (с задержкой по времени), ненаправ-
ленных, стимулированных степенью голодания
миграций хищника.

Система уравнений (1)–(2) решалась числен-
ным интегрированием методом Рунге–Кутты
2-го порядка с автоматическим выбором шага
интегрирования. Модель реализована на языке
BASIC QB64. Стандартный цикл моделирования
составлял 80 шагов (40 сут). Обилие водорослей и
гарпактикоид выражали в единицах биомассы
(в μг/см2).

В модели использовались следующие параметры:
g – временнóй шаг модели, через который рас-

считывались значения P, Q и N (в сутках). Так как
в Белом море полусуточный приливный цикл, и
рачки могут только дважды выйти в воду и пере-
меститься между участками грунта, g был выбран
равным 0.5 сут;

N0 – начальная биомасса водорослей. На лито-
рали губы Чернореченской типичные величины
суммарной биомассы микроводорослей лежат в
пределах 2000–13000 μг/см2 [4, 10, 18]. Однако,
учитывая, что гарпактикоиды предпочитают от-
нюдь не самые обильные виды водорослей, со-
ставляющие 20–30% общей биомассы [18], сред-
нюю начальную концентрацию пищи приняли
равной 1000 μг/см2;

r – максимальная скорость роста диатомовых.
По литературным данным [3, 14–16, 41], значения
r для отдельных видов микроводорослей находят-
ся в пределах 0.5–2.2 сут–1, для микрофитобенто-
са в целом – порядка 1.0 сут–1. В модели исполь-
зовались значения r от 0.5 до 1.5;

K – емкость среды для водорослей. Поскольку
в литературе нет оценок емкости среды для при-

2
1( ) ( ) ( ) ,

(2 1)
i i i i D DP t g P t P t F P F

D
   + = − +

+ 

D

( )
( )

2
max

2
max

1
.

1

Q Q
F

Q Q

−
=

+

родных популяций микрофитобентоса, мы при-
близительно оценили K, сравнивая данные по
скорости роста диатомовых водорослей в культу-
ре и в природных условиях [14–16, 44]. Прини-
мая, что рост популяций описывается логистиче-
ской функцией:

получаем, что наблюдаемая скорость роста rOBS =
= rMAX(1 – N/K); откуда получаем: K/N =
= rMAX/(rMAX – rOBS). Используя это соотношение,
мы получили, что наблюдаемая в природе чис-
ленность, как правило, в 1.5–6 раз (в среднем в
2.5–3.5 раза) ниже емкости среды. Поэтому
мы приняли этот диапазон значений (10000–
24000 μг/10 см2) как приемлемый в первом при-
ближении для варьирования K в модели;

P – средняя биомасса рачков (μг/10 см2). Сред-
няя суммарная биомасса гарпактикоид на лито-
рали губы Чернореченской составляет 2500–
3500 μг/10 см2 [2, 10, 11, 18, 20]. Анализ имеющихся
первичных данных (277 проб 2000–2013 гг.) пока-
зал, что распределение величин биомассы гар-
пактикоид хорошо описывается логнормальным
распределением с параметрами lnP = 7.48 ± 1.33;
при этом среднее значение биомассы составляет
3253.2 ± 183.5 μг/10 см2; это значение и было при-
нято в качестве базового значения P в модели;

Qmax – максимальный рацион рачков в долях
от массы особи (сут–1). Используя аллометриче-
ское соотношение между индивидуальной мас-
сой и максимальным рационом и температурную
поправку, равную 0.82 для среднесуточной темпе-
ратуры на поверхности донных осадков +15°С [1,
3, 7], мы получили Qmax, равное 60% веса особи [20];

Величина концентрации полунасыщения L
варьировала от 100 до 500 μг/см2, поскольку, по
литературным данным, скорость питания гарпак-
тикоид снижается вдвое при концентрации пи-
щи, в 2–5 раз меньшей максимального рациона
[13, 17, 20];

D – радиус миграций (наибольшее количество
ячеек, на которое особь может переместиться за
один выход в воду). В нашем случае изменялся от
0 до 6.

Распределение раков и водорослей визуально
отображалось на графических картах. На основа-
нии этих данных оценивалось “качество жизни”
хищника и жертвы – средняя по популяции сы-
тость хищника Q/Qmax и относительное обилие
жертв N/K. Характерный размер пятен оценивали
расчетом пространственной автокорреляции Мо-
рана, средний срок существования пятна – кор-
реляцией Мантеля R(Δt) (степень коррелирован-
ности между пространственным распределением
обилий через разные промежутки времени Δt).

( )MAX 1 ,NdN r N
Kdt

−=
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Точечная модель без миграций (D = 0). Локаль-
ное обилие хищника в такой модели постоянно, а
динамика популяции жертвы описывается урав-
нением:

Правая часть этого уравнения эквивалентна
многочлену 4-ой степени от N и в общем случае
имеет три положительных корня. Следовательно,
в системе без миграций могут существовать 3 не-
тривиальных равновесных состояния (при кото-
рых dN/dt = 0), показанных на рис. 1.

Точки равновесия I и II являются устойчивы-
ми (аттракторы), в то время как равновесие III –
неустойчиво (репеллер). В области равновесия I

2

MAX 2 2
1 .t

t
NdN NrN PQ

dt K L N

 
 
 
 

 = − −  
 +

наблюдается ситуация устойчивой переэксплуа-
тации (overgrazing, [36]): численность продуцен-
тов крайне мала и не может возрасти, так как
голодный хищник выедает их практически пол-
ностью. Равновесие II – “благополучное” состоя-
ние, при котором обилие водорослей сравнительно
высоко, а рацион раков приближается к макси-
мальному. Точка III – неустойчивое равновесие,
откуда система при малых возмущениях перейдет
либо в точку I, либо в точку II. При отсутствии
миграций система, попав в одно из устойчивых
равновесий, больше не может покинуть его.

Далее мы исследовали зависимость положе-
ний равновесий от различных параметров, а част-
ности, от емкости среды K (рис. 2). Положение
равновесия I не зависит от емкости среды, по-
скольку численность жертв удерживается хищни-
ком на низком уровне. Существенно, что при не-
котором критическом значении K точки равнове-
сия II и III сливаются в одну. При емкости среды
ниже критической происходит фазовый коллапс
с единственным устойчивым равновесием в со-
стоянии овергрейзинга.

Таким образом, в “точечной” модели конеч-
ное состояние системы однозначно определяется
значениями параметров. Можно предположить,
что наличие миграций позволяет системе в точке
“перескочить” через границу неустойчивости в
области равновесия III и таким образом перейти
из равновесия I (состояния овергрейзинга) в бла-
гополучную область равновесия II или наоборот.

Пространственно-однородная по K модель с ми-
грациями. В этом варианте модели емкость среды
для жертв задавалась одинаковой во всех точках
пространства. Мы проанализировали зависи-
мость средней по популяции сытости хищника
(Q/Qmax) и обилия жертв (N/K) от параметров мо-

Рис. 1. Фазовый портрет точечной модели.
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Рис. 2. Зависимость биомассы водорослей (в процен-
тах от емкости среды K) в равновесных точках I, II и
III от емкости среды K (r = 1.2, L = 1200).
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дели – емкости среды для жертв K и их репродук-
тивного потенциала r. При реализации данного
варианта модели выраженной пространственной
неоднородности не наблюдалось. Исключение
составляет явление, которое можно назвать “зо-
ной голода”: после того, как система некоторое
время колеблется около неустойчивого равнове-
сия, появляются пятна устойчиво низкой био-
массы водорослей (области равновесия I), пло-
щадь которых неуклонно растет. При этом гар-
пактикоиды, уходящие из голодной области,
концентрируются на ее границе и, выедая здесь
пищу, способствуют тем самым расширению “го-
лодной зоны” (рис. 3). Состояние популяций
хищника и жертвы оценивалось в конце цикла,
поскольку в неустойчивом равновесии система
может находиться достаточно долго.

Из рис. 4 и 5 видно, что при высоких значениях
параметра K, т.е. при высокой продуктивности
пищевого ресурса, миграции дают ракам стойкое,
хотя и не слишком большое преимущество в
условиях питания (в среднем по популяции 5–
10% рациона). Среднее по пространству обилие
жертв N также несколько выше, если в системе
присутствуют миграции. При этом спектр усло-
вий, в которых раки могут благополучно суще-
ствовать, с появлением миграций сужается.
В отсутствие миграций, за счет исходно неодно-
родного распределения раков одни ячейки при-
ходят к равновесию I, другие – к равновесию II,
что в целом дает довольно высокие значения Q и N.
С появлением же миграций “зоны голода” неиз-
бежно рассширяются, и вся система приходит к
состоянию овергрейзинга. В случае зависимости
от скорости роста жертв r результаты получились
схожими: миграции также давали ракам неболь-
шое преимущество при высоких значениях этого

Рис. 3. Разрастание “зоны голода” (а) – гарпактикоиды, (б) – водоросли). Темно-серым цветом обозначена область
высокой плотности организмов, светло-серым – низкой. На рисунке (а) видна волна высокой плотности гарпактико-
ид, уходящих из голодной зоны. K0 = 18000, r = 1.0, L = 700, D = 4.

(a) Harpacticoids (б) Diatoms

Рис. 4. Зависимость среднего рациона особи Q/Qmax
от емкости среды для жертв K для системы без мигра-
ций (D = 0) и при D = 4; r = 1, L = 1200.
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Рис. 5. Зависимость средней биомассы водорослей (в
процентах от емкости среды K) от K при D = 0 и 4; r = 1,
L = 1200.
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параметра, но приводили систему в состояние
овергрейзинга при низких.

Пространственно-неоднородная по K модель с
миграциями. В следующем варианте модели мы
ввели в систему неоднородность среды для проду-
центов. Среда разделена на квадратные участки
размером 5 × 5 ячеек, в пределах которых емкость
среды для водорослей K одинакова, при этом
между квадратами K изменяется случайным обра-
зом в интервале от K0/2 до 2K0. Анализ проводили

аналогично пространственно-однородной моде-
ли, с построением зависимости рациона гарпак-
тикоид Q (в % от Qmax) и средней биомассы диато-

мовых N (в % от K) от средней емкости среды K и
скорости деления водорослей r.

Прежде всего была проанализирована зависи-
мость состояния системы от радиуса миграций D.
Миграции на малые расстояния оказываются не-
выгодными, поскольку лишь ускоряют распро-
странение “зон голода”. Однако при достаточно
высокой подвижности (D ≥ 5, т.е. когда предель-
ный радиус миграций ощутимо превышает раз-
мер пространственной неоднородности среды)
способность раков к миграциям дает ощутимый
выигрыш как для хищников (рис. 6), так и для по-
пуляции жертв. Схожие результаты были получе-
ны и для пространственно-однородной модели.
В связи с этим мы проанализировали систему при
трех величинах радиуса миграций: D = 0, D = 4 и
D = 6. В этом варианте модели миграции также
сужают спектр условий, в которых система может
существовать без овергрейзинга, но в благопри-
ятных условиях дают ракам заметный выигрыш в
средней величине рациона – около 17% (рис. 7 и 8).
При этом миграции большего радиуса, как и
предполагалось, увеличивают область благопо-
лучного существования системы.

Для того, чтобы более детально проанализиро-
вать сужение спектра условий, при которых мо-
жет существовать модель с миграциями, мы по-
строили фазовые портреты точечной модели и
пространственной модели с миграциями и без
них (рис. 9 и 10). Область параметров, при кото-
рых модель с миграциями может существовать в
равновесии II, значительно уже по сравнению с
точечной моделью. Однако в этой области ячей-
ки, находящиеся в равновесии I, за счет миграций
имеют шанс “перескочить” через границу и
прийти в равновесие II. Благодаря этому в данной
области пространственная модель с миграциями
имеет по сравнению с моделью без миграций пре-
имущество по питанию хищника Q и несколько
меньшее – по обилию жертв N.

Характерные размеры и времена пространствен-
ной неоднородности. Чтобы оценить характер про-
странственного распределения организмов, были
построены автокоррелограммы Морана для обе-
их популяций (рис. 11). Для водорослей средний

Рис. 6. Зависимость Q/Qmax от D; K = 20000, r = 1.0,
L = 1400.
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Рис. 7. Зависимость Q/Qmax от K для пространственно-
неоднородной модели при D = 0; 4 и 6; r = 1.0, L = 1400.
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Рис. 8. Зависимость N/K от K для пространственно-не-
однородной модели при D = 0; 4 и 6; r = 1.0, L = 1400.
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размер пятна, оцененый как дистанция смены
знака автокорреляции, составляет от 14–16 ячеек
при D = 4 до 20–22 ячеек при D = 6; для раков –
порядка 5 ячеек при любом радиусе миграций.
При этом для водорослей наблюдается отрица-
тельная автокорелляция на дистанциях свыше
50 ячеек, то есть их плотность имеет тенденцию
различаться у противоположных краев поля. Ин-
тересно, что характерный масштаб простран-
ственной неоднородности для подвижного хищ-
ника соответствует заданному масштабу неодно-
родности среды (5 × 5 ячеек), тогда как для жертв
масштаб неоднородности оказывается суще-
ственно больше и зависит от подвижности хищ-
ника.

Расчет корреляций Мантеля R(Δt), как меры
соответствия пространственного распределения
обилий в моменты времени t и t + Δt, показал, что
картина распределения раков значительно более
динамична, чем водорослей. Если принять, что
при R < 0.7 картина меняется существенно (более
чем на 50%), то время существования “пятен”
можно приблизительно оценить в 10–20 сут для
водорослей и 3–7 сут для раков.

Модель с частично-направленными миграциями.
В данном варианте предполагалось, что раки, на-
ходясь в толще воды, способны оценивать коли-
чество жертв в D-окрестности, и оседание проис-
ходит более интенсивно в наиболее богатых
ячейках (модель частично локально-информиро-
ванного хищника). Однако это допущение не
оказало существенного влияния на состояние си-
стемы. Выигрыш раков в питании и водорослей в
обилии при этом варианте миграций становится
даже чуть меньше.

ОБСУЖДЕНИЕ

Обычно считается, что даже частичная (ло-
кальная) информированность хищника дает ему
безусловное преимущество. Так, МакНэлли [34]
показал, что способность к активному выбору бо-

Рис. 9. Фазовые портреты (равновесные значения
биомассы водорослей N/K) для точечной модели и
пространственно-неоднородной модели при D = 0 и 6;
r = 1.2, L = 1200.

1.0

0.9

0.8

0.7

0.6

0.5

Равновесие I

Равновесие III

Равновесие II

D = 6

0.4

0.3

0.2

0.1

0
10000 12000 14000 16000 18000

Kемк среды

N
р

а
в

н
/
K

20000 22000 24000 26000

Модель без миграций

Рис. 10. Фазовые портреты (равновесные значения
рациона гарпактикоид Q/Qmax) для точечной модели
и пространственно- неоднородной модели при D = 0
и 6; r = 1.2, L = 1200.
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Рис. 11. Пространственные автокореллограммы для
(а) диатомовых водорослей и (б) гарпактикоид при
разных радиусах миграций D.
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гатых кормовых участков (“стратегия поиска”)
приводит к большей эффективности питания
хищника, по сравнению со стратегией случайных
ненаправленных миграций. Стратегии полной
или частичной информированности хищника в
ряде моделей вводятся на основе принципа эво-
люционной оптимальности [5, 6, 23]. В нашем
случае применительно к конкретной системе
“гарпактикоиды–диатомовые водоросли” страте-
гия информированного хищника представляется
биологически малоправдоподобной, по крайней
мере в условиях приливно-отливной зоны, когда
способность хищника к направленным миграциям
ограничена самим характером этих миграций –
периодическим с ограниченными возможностями
выбора направления. Результаты моделирования
показывают, что даже ненаправленные миграции
могут дать хищнику заметное преимущество. В то
же время частичная локальная информирован-
ность хищника, против ожиданий, в нашем
случае не дает ему существенного выигрыша.
Очевидно, это объясняется тем, что, поскольку
размещение водорослей более стабильно во вре-
мени, раки успевают отслеживать его изменения
даже в случае ненаправленных миграций.

Результаты моделирования для простран-
ственно-однородной и пространственно-неодно-
родной моделей оказываются схожими: в обоих
случаях поведение системы зависит от средней по
пространству продуктивности жертв. При высо-
кой продуктивности и при достаточной подвиж-
ности хищника (когда предельный радиус мигра-
ций ощутимо превышает размер пространствен-
ной неоднородности среды), его способность к
миграциям дает некоторое преимущество как
хищникам, так и жертвам; тогда как при низкой
продуктивности миграции лишь ускоряют пере-
ход к необратимому состоянию переэксплуата-
ции. Таким образом, наши предположения о том,
что миграции приводят к стабилизации системы
и улучшают “качество жизни” хищника, подтвер-
дились лишь частично. Наличие миграций сужает
спектр условий, в которых система “хищник–
жертва” может существовать в не слишком на-
пряженном трофическом режиме, но в случае пе-
рехода к такому режиму, повышает эффектив-
ность функционирования всей системы. Сходный
результат описан в работе [32]: в рассматривае-
мой ими модели плотностно-зависимые мигра-
ции усиливали трофический контроль хищником
жертв, что в зависимости от выбора параметров
могло приводить как к стабилизации, так и к де-
стабилизации системы.

В ряде работ была показана связь эффективно-
сти питания хищника с интенсивностью мигра-
ций. Так, в модели Бассета и др. [22] использовал-
ся сходный механизм миграций (их частота воз-
растала с ухудшением условий питания), но при
этом предполагалась частичная (локальная) ин-

формированность хищника (возможность выбо-
ра наиболее богатой ресурсом ячейки из сосед-
них). Повышение интенсивности миграций в
этой модели приводило к увеличению чистой
скорости потребления пищи. В работе [30] было
показано, что при низких скоростях миграций
популяции в разных пространственных ячейках
синхронизируются, но при скорости, превышаю-
щей некий пороговый уровень, наблюдается бо-
лее сложная асинхронная динамика. Эти резуль-
таты согласуются с нашими, когда при одних и
тех же значениях параметров, при малом радиусе
миграций (D = 4) система переходит в состояние
переэксплуатации по всей площади, а при боль-
шом (D = 6) наблюдается длительный период пе-
реходного режима (система колеблется вокруг не-
устойчивого равновесия).

Неожиданным результатом явилось то, что по-
ведение нашей модели описывается режимом
триггерного типа, т.е. в конечном итоге система
приходит либо в состояние переэксплуатации с
популяцией хищника “на голодном пайке”, либо
в состояние трофического благополучия, когда
рацион хищника близок к максимальному. Это
противоречит данным лабораторных экспери-
ментов и полевых наблюдений, согласно кото-
рым фактический рацион гарпактикоид варьиру-
ет в широких пределах в зависимости от условий
питания [13, 35]. Согласно нашим данным, реаль-
ный рацион рачков на литорали Белого моря со-
ставлял в среднем 40–65% от максимального.
Возможно, это объясняется тем, что в реальных
условиях система находится в переходном режи-
ме, колеблясь в каждой точке пространства, но не
достигая устойчивого равновесия. Не исключено
также, что такое расхождение с реальными дан-
ными определил выбор вида и параметров трофи-
ческой функции в модели.

Источник финансирования. Работа выполнена
при финансовой поддержке РФФИ (гранты
№ 17-04-00337 и № 18-04-00206).
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Modelling of Spatially Distributed Predator-Prey System 
with Periodically Migrating Redator (Case Study 

of the White Sea Intertidal Harpacticoids and Denthic Microalgae)
E. A. Smirnovaa, A. I. Azovskya, b, #

aFaculty of Biology, Moscow State University, Moscow, Russia
bShirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

#e-mail: aiazovsky@mail.ru

The time-continuous, spatially discrete “motile predator–immobile prey” model was developed to describe
interactions between harpacticoid copepods and benthic microalgae in the intertidal zone. Harpacticoids
executed periodical and nondirectional migrations, their local intensity was trophic-dependent, related to
the ratio of real to maximal food consumption rates. The point (non-spatial) analog of the model has three
nontrivial equilibrium states, two of which are stable: one corresponds to overgrazing (permanently low
abundance of prey controlled by hungry predator); the second one is “welfare” (well-fed predator and re-
source-limited prey). Simulations show that in spatially-distributed model with close-to-real parameters’
values, two regimes can realize, either total overgrazing, or persistent heterogeneous dynamical regime
with short-existing patches of both populations, similar to that observed in nature. Predator’ ability to mi-
grate narrows the “welfare” domain in parametric space, but increases the trophic efficiency of the system:
in this domain, both average prey abundance and average consumption rate for predator are higher than
without migrations. The migrating gain is larger in spatially heterogeneous (for prey) environment.
Assumption of local awareness of predator (preferred migrations toward high abundance of prey) has no
significant effect on the system state.

Keywords: modelling, predator-prey, migrations, dynamics, spatial heterogeneity, harpacticoids, microphy-
tobenthos
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