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ВВЕДЕНИЕ
Актуальность темы
В результате многолетних исследований учеными-биологами и лимнологами накоплен большой объем опытных данных об отдельных аспектах жизнедеятельности и взаимодействия организмов пелагиали озера Байкал. Актуальной проблемой является сведение этих данных в единую систему, а также их верификация в рамках полученной системы, что возможно только при использовании методов математического моделирования. Математическое моделирование помогает не только строго формализовать знания об объекте, но и дать количественное описание процессов, связанных с данным объектом, показать их ход и эффективность. Кроме этого построение математической модели может рассматриваться как важная составляющая любого серьезного научного исследования, так как позволяет обнаружить пропуски в знаниях или представлениях об организмах конкретного сообщества и соответственно направить экспериментальные исследования. Одним из важных результатов процесса моделирования является генерация нового знания об объекте, в данном случае, важно получить количественно и понятийно взаимосвязанные, научно обоснованные представления о динамике и взаимодействии отдельных видов организмов пелагиали озера Байкал.
Существует большое количество научных работ посвященных математическому моделированию динамики популяций. В основу этих моделей, как правило, положены уравнения типа Вольтерра–Лотке [22]. Многие из этих работ посвящены математическому обобщению и изучению отдельных теоретических аспектов математических моделей экосистем ([12], [36], [105], [107], [108], [111], [115], [116], [124] и др.). Представленные в этих работах результаты теоретических исследований математических моделей биологии могут служить в качестве отправной точки для изучения конкретных, особых экосистем, к которым относится озеро Байкал.
Ряд опубликованных работ по моделированию экосистемы озера Байкал [7], [16], [27], [28], [31], [43], [44], [53], [66], [86], [88], [125] содержит важные результаты по выявлению механизмов функционирования экосистемы озера Байкал. Важный вклад в развитие моделирования экосистемы озера Байкал внесли: В.В. Меншуткин, В.И. Гурман, В.А. Батурин, Л.Я. Ащепкова, О.М. Кожова, А.Б. Горстко, Е.А. Зилов, В.В. Конторин. Спектр моделей достаточно широк и включает в себя модели различного уровня сложности (от точечных аналитических до имитационных большой размерности), не смотря на это, недостаточно исследованными остаются механизмы межпопуляционных взаимодействий и механизмы функционирования каждой отдельно взятой популяции основных видов организмов пелагиали озера Байкал. 

Основные сложности, возникающие при решении данной задачи, заключаются в отсутствии полного набора данных о количественных характеристиках популяций исследуемых видов организмов. Имеющиеся же данные являются фрагментарными и разрозненными, в силу различного подхода разных авторов к одной и той же проблеме. Кроме того, для получения этих данных применяется разное оборудование и, как следствие, данные обладают различными систематическими ошибками. Разные данные и их оценки имеют разную степень достоверности. Сложная климатическая карта озера, небольшое количество станций наблюдения, находящихся в различных климатических условиях, также делают актуальной задачу согласования данных.

Одной из актуальных проблем в математическом моделировании биосистем является разработка технологии построения  моделей. Несмотря на достаточно большое количество работ по методологии математического моделирования экологических систем [3, 12, 36, 105, 107, 108, 111, 114, 124 и др.] и водных экосистем в частности [2, 9, 85, 94, 118], отсутствует технология построения моделей биосистем по фрагментарным данным, обладающими разным уровнем достоверности.
Таким образом, в рамках данного исследования необходимо в первую очередь, разработать технологию моделирования биосистем в условиях неполных и противоречивых экспериментальных данных, а также методику верификации параметров разрабатываемых моделей. Во-вторых, построить модель биологического сообщества экосистемы пелагиали озера Байкал, которая в большей степени соответствовала бы имеющимся знаниям, систематизировала имеющиеся данные, а также позволяла бы качественно и количественно изучать динамику взаимодействующих популяций организмов. 

Цели и задачи диссертации
В данном научном исследовании были поставлены следующие цели:

1. Разработать технологию моделирования биосистем в условиях неполных и противоречивых экспериментальных данных;
2. Разработать методику согласования экспериментальных данных и верификации параметров разрабатываемых моделей;
3. Создать систему моделей пелагического сообщества, с применением разработанных технологии и методики;

4. Исследовать поведение модели, для получения модельно обоснованных представлений о динамике и взаимодействии основных видов организмов пелагиали озера Байкал.
Решаемые в данной работе задачи:
1. Анализ математических моделей озера Байкал;
2. Систематизация накопленных данных и освоение знаний об отдельных аспектах функционирования экосистемы пелагиали озера Байкал; 
3.  Оценка параметров динамики жизнедеятельности и взаимодействия организмов по имеющимся экспериментальным данным, в том числе недоступных непосредственному наблюдению;
4. Анализ полноты и надежности (в т.ч. противоречивости) накопленных данных отдельных экспериментальных исследований;
5. Разработка технологии моделирования биосистемы в условиях неполных и противоречивых экспериментальных данных, позволяющей строить динамические модели, применяя ограниченный набор приемов;
6. Создание системы математических моделей взаимодействия основных видов организмов пелагиали озера Байкал;
7. Выработка и проверка на модели гипотез о функционировании экосистемы пелагиали; 

8. Исследование свойств модели. Поиск и анализ равновесных состояний. Выявление условий качественного изменения поведения экосистемы при отклонении от равновесных состояний.
Научная новизна
1. Разработана методика верификации параметров модели динамики популяций, по неполным, косвенным данным. Применение этой методики особенно целесообразно для верификации данных недоступных непосредственному наблюдению (например, оценка смертности молодняка рыб); 
2. Разработана технология поэтапного моделирования биосистемы в условиях неполных и противоречивых экспериментальных данных, позволяющая строить различные по сложности динамические модели, применяя ограниченный набор приемов. Основная идея разработки заключается в поэтапном создании иерархически организованной системы динамических моделей. Одним из достоинств поэтапного создания модели является более всесторонняя проработка гипотез о механизмах функционирования исследуемого сообщества, положенных в основу разрабатываемой модели; другим – потенциальная возможность включения в модель новых видов организмов;
3. На примере озера Байкал, построена система динамических моделей, учитывающая сложный характер взаимодействий основных пелагических видов организмов. Важно отметить, что в данном диссертационном исследовании основной акцент ставится именно на верификацию данных. В отличие от других работ, где за основу берется некая модельная структура с подбором значений параметров удовлетворяющих внешним критериям поведения, в данной работе модельная структура изначально строится на основе имеющихся данных и знаний об организмах пелагиали озера Байкал. Также важной особенностью данной работы является то, что конечная модель представляет собой систему вложенных, иерархически упорядоченных моделей, каждая из которых может рассматриваться автономно;
4. В результате разработки системы моделей, выдвинут и проверен в вычислительных экспериментах ряд гипотез о механизмах жизнедеятельности и взаимодействии организмов моделируемых популяций.

Объект исследования
Объектом исследования является пелагическое сообщество представленное популяциями трех видов организмов, играющих основную роль при трансформации вещества и энергии в пелагиали озера Байкал: макрогектопус (Macrohectopus branickii) - хищный зоопланктон, большая голомянка (Comephorus baicalensis) и малая голомянка (Comephorus dybowskii). Предметом исследования является систематизация и верификация данных о механизмах функционирования сложной экосистемы методом математического моделирования, на примере пелагического сообщества озера Байкал. 
Методы исследования
Для решения поставленных научных задач были использованы методы математического моделирования, качественной теории дифференциальных уравнений, численные методы. Основу моделей составляют модификации классических уравнений Лотки–Вольтерра [22], которые позволяют адекватно описывать процессы межвидовой конкуренции. При построении модели использовался принцип вложенности моделей - создание иерархии «вложенных» друг в друга моделей различной степени сложности. Для компьютерной реализации моделей использовалась инструментальная система динамического моделирования «DYNAMO», разработанная в ИСЭМ СО РАН [64].

Научные положения, выносимые на защиту
1. Разработана методика оценки основных параметров моделируемой биосистемы, по неполным, косвенным данным;
2. Разработана технология поэтапного моделирования биосистемы в условиях неполных и противоречивых экспериментальных данных;
3. В результате анализа имеющихся экспериментальных данных и биологических знаний, получены взаимосогласованные числовые оценки основных параметров экосистемы и выдвинут ряд гипотез о механизмах жизнедеятельности и взаимодействия организмов моделируемых популяций, прошедших в дальнейшем проверку в вычислительных экспериментах на модели;
4. Разработана система динамических иерархически организованных моделей, учитывающая сложный характер взаимодействий основных пелагических видов организмов озера Байкал;
5. Получены результаты численного исследования разработанной модели, в том числе: существование равновесных состояний и их устойчивость по Ляпунову, поведение модели при параметрических возмущениях, существование колебаний.
Область применения результатов
Данная работа будет полезна биологам, лимнологам, математикам и другим специалистам, занимающимся вопросами жизнедеятельности организмов пелагиали озера Байкал. 
Построенная модель и технология поэтапного моделирования являются основой для разработки других моделей. В частности одним из направлений развития модели может быть включение в ее состав популяции фитофага эпишуры. Исследование механизмов взаимодействия эпишуры и его основных потребителей – макрогектопуса и обоих видов голомянок, математическими методами является весьма актуальной проблемой. Другим направлением развития может быть модель, учитывающая сезонную динамику пелагического сообщества.
Кроме того предлагаемая модель может использоваться при разработке моделей энергетических потоков трофической сети данного пелагического сообщества [57].
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Диссертационная работа состоит из введения, четырех глав, заключения и списка использованных источников.
ГЛАВА 1. НАКОПЛЕННЫЙ ОПЫТ МОДЕЛИРОВАНИЯ ЭКОСИСТЕМЫ ОЗЕРА БАЙКАЛ
Математическое моделирование в экологии сообществ представляет собой достаточно обширную область исследования и по выбору объектов моделирования, и по набору методов, и по спектру решаемых задач. Исследования в данной области сопровождаются трудностями как принципиального, так и технического характера. Принципиальная трудность состоит в отсутствии универсальных правил вывода математических уравнений, описывающих функционирование сообществ. Процедуры их составления основываются на аналогиях, логических рассуждениях, полуэмпирических закономерностях, и в большой степени, на искусстве модельера. Технические трудности связаны с высокой размерностью задач по моделированию сообществ. В частности, для многовидовых сообществ, потребляющих многочисленные ресурсы, требуется подбор сотен коэффициентов и анализ систем из десятков уравнений. Кроме этого, при работе с системами из десятков и более дифференциальных уравнений оказывается, что проследить причинные связи (для отладки или исключения ошибок) в системе уравнений также сложно, как и в реальной экосистеме [122]. 
Но, не смотря на все сложности, математическое моделирование, является практически единственным методом, позволяющим не только строго формализовать знания об объекте, но и дать количественное описание процесса, показать его ход и эффективность [37, 106, 121]. Кроме этого построение математической модели может являться важным этапом серьезного научного исследования, так как позволяет обнаружить пропуски в знаниях или представлениях об организмах конкретного сообщества и соответственно направить экспериментальные исследования.

1.1. Особенности моделирования биологических систем
Биологические системы, несмотря на их большое разнообразие, имеют ряд особенностей, которые необходимо учитывать при построении математических моделей [108].

Так, любая живая система является многокомпонентной, иерархически упорядоченной, обладающей индивидуальностью системой. При построении математических моделей таких систем могут быть использованы два подхода – феноменологический или имитационный. Наиболее древним является феноменологический или агрегированный подход. Он характерен для динамической теории популяций. В рамках данного подхода выделяются основные характеристики системы (например, общая численность или биомасса видов) и рассматриваются качественные свойства поведения этих величин во времени (наличие колебаний, устойчивость стационарного состояния, и т.д.). Имитационный подход, как правило, позволяет максимально использовать имеющуюся информацию об объекте. Он предполагает не аналитическое, а количественное исследование поведения системы при различных внешних воздействиях.
Кроме сложной внутренней структуры, биологические системы обладают сложной пространственной структурой (которая, как правило, не учитывается в моделях временной динамики).

Важнейшим свойством биологических систем является способность к репродукции. Реализацией этого свойства в модели является присутствие  в уравнениях параметров, определяющих возможности воспроизводства.
Так как любая живая система  постоянно пропускает через себя потоки вещества и энергии, то она не находится в термодинамическом равновесии, поэтому должна описываться нелинейными уравнениями.
Наличие нескольких возможных стационарных состояний системы при одних и тех же значениях параметров, является еще одним важным свойством биологических систем [112].

Биологическая система имеет сложную многоуровневую систему регуляции. Это выражается в наличии в уравнениях обратных связей, как положительных, так и отрицательных. Обратные связи, как правило, описываются нелинейными функциями, предопределяющими возможность возникновения сложных колебательных режимов поведения.
Характерная особенность водных биологических систем (в отличие от наземных) заключается в том, что пелагическое сообщество играет ведущую роль в биоэнергетической трансформации органического вещества в водоеме [9, 20]. Одним из важных свойств водных биосистем является высокая скорость биотического круговорота веществ. Этому способствуют не только физико-химические свойства водной среды, но и интенсивный обмен веществом и энергией внутри пелагического сообщества за счет малого размера продуцентов (фитопланктон) и консументов (зоопланктон). Для сравнения – за период жизни наземного растения травоядными потребляется менее 10% его вещества (т.е. вся энергия, связанная с помощью фотосинтеза, отправляется в цикл разлагателей), фитопланктон в открытых водах выедается практически сразу после продуцирования (т.е. в данном случае, значительная часть растительной продукции проходит через консументов) [9, 20, 103, 109]. Перечисленные особенности водных экосистем выделяют их среди биологических систем и требуют использования специальных математических моделей, отличающихся от моделей наземных экосистем.

1.2. История развития математического моделирования сообществ организмов водных экосистем
Попытки эффективного научного анализа различных межвидовых взаимодействий с целью объяснения динамики численности биологических видов организмов начались в 20-е годы прошлого века и связаны, в первую очередь, с именами Вито Вольтерра [22] и его современников А.Лотки [23] и В.А. Костицина [123]. Гипотезы, сформулированные В. Вольтерра, относительно кинетики и взаимодействия отдельных видов, а также построенные на их основе уравнения, послужили отправной точкой для создания большинства динамических моделей в экологии [22, 23]. 
Одним из первых ученых нашей страны, исследовавших различные модели функционирования популяций и сообществ водных организмов в пресных водоемах был В.А.Костицын [123]. 
Дальнейшие исследования в этой области первой половины двадцатого века привели к большому количеству моделей популяций и сообществ водных организмов, а также к формированию методологии моделирования водных биосистем (способствовало этому в большей части развитие кибернетики и вычислительной техники).
В нашей стране значительный вклад в развитие моделей водных экосистем сделал профессор В.В. Меншуткин [6, 8, 10, 70, 71, 85, 86, 87, 89, 90, 91, 92, 93, 95]. Он первым представил схему взаимодействий в водной экосистеме как замкнутый контур с обратными связями [90]. Такая система, как уже говорилось выше, может обладать устойчивым стационарным состоянием, в ней могут возникать сложные колебательные режимы.
Научная база для описания обменных процессов водных экосистем представлена в работах основателя математической экологии А.А. Ляпунова. В его работах впервые были объединены гидродинамические и биологические процессы [76, 78]. Впервые данная идея была реализована в модели экосистемы пелагиали тропических вод океана для 44 рейса научно-исследовательского судна Витязь, с целью изучения продуктивности этой системы. К сожалению, данная модель оказалась несостоятельной, в части сопоставления фактического материала и результатов численных экспериментов. Не смотря на это, она оказалась очень полезна, по мнению участников 44 рейса судна «Витязь», так как позволила сопоставить между собой различные данные по ходу действий, сформулировать ряд соображений, значительных для дальнейших исследований.
Первым удачным опытом применения качественного моделирования биологических процессов водной экосистемы можно считать математическую модель экосистемы озера Дальнего [70, 71]. Ее пример показал, что моделями такого типа можно с успехом пользоваться для обобщения множества сведений о природных экосистемах. Такой подход позволяет быстро и простыми средствами, опираясь на опыт и качественные представления отдельных специалистов, выбирать ключевые переменные в модели, что важно для построения моделей, основанных на законе сохранения вещества и энергии.

Более подробная модель качественного типа для озерной экологической системы [92], связывала 138 переменных. В ней учитывались метеоусловия, концентрация биогенов на разных глубинах, газовый режим, теплообмен, испарение, турбулентность и биомассы различных групп водных и донных организмов. Она показала, что количество компонентов в качественной модели может быть сколь угодно большим, а значит, такая модель может описывать системы большой сложности. Таким образом, была показана перспективность применения математического моделирования, как инструмента для исследования экологических систем.

 В то же время активно начинают развиваться модели, в которых подробно описываются не только биологические и физические части системы, но и ее химические компоненты (такие модели необходимы для управления качеством воды), а также модели учитывающие неоднородность распределения компонентов системы.
В ВЦ АН СССР исследования озерных экосистем проводились в лаборатории математической экологии (первом в СССР научном подразделении с таким названием) под руководством профессора Ю.М. Свирежева [82]. 
На Дальнем Востоке России в Тихоокеанском НИИ рыбного хозяйства и океанографии (ТИНРО) предпринимались попытки экосистемного моделирования [1, 19]. Были созданы многокомпонентные модели Охотского и Берингова морей [54, 102].
В Ростове-на-Дону математическими исследованиями Азовского и Черного морей руководил И.И.Ворович [104]. Полученный опыт использовался при анализе экологического состояния других природных объектов – Байкала, Севана [27, 28]. Имитационная модель Азовского моря [26, 29, 30] является первым в нашей стране опытом создания имитационной системы водоема большой сложности. Водные экосистемы, включающие в себя такие огромные территории, обладают сложной структурой, а получение дополнительной естественнонаучной информации о них связано с большими материальными и временными затратами или вовсе невозможно. Это одна из существенных проблем, с которыми пришлось столкнуться авторам модели. Кроме этого, задачи моделирования гидробиологических, гидродинамических и других процессов, имеющих место в водоемах такой сложности, представляют существенную трудность с точки зрения математики, ввиду множественности и многомерности этих процессов [84].
С этими же трудностями сталкивались и зарубежные исследователи. В европейских странах и северной Америке моделировалось функционирование рек, озер и морей в целях изучения изменений под влиянием загрязняющих воздействий, в интересах рекреации и промысловой эксплуатации [55, 75, 110]. 
В 1976 году был разработан совместный советско-американский проект по моделированию  водных экосистем [84]. Основные цели проекта – взаимовыгодный обмен опытом двух стран, имеющих различные подходы к математическому моделированию, проведению наблюдений, организации банков данных, а также выработка методологических подходов к моделированию водных экосистем. В рамках данного проекта была поставлена и решена совместная задача по гидродинамическому моделированию озера Байкал [101], в которой модели, полученные советскими учеными, дополнялись и проверялись американскими моделями, и наоборот. Хорошая сходимость результатов, полученных двумя путями, позволяет судить о том, что построенные модели, принятые ограничения и упрощения объективно отражают действительность.
К концу ХХ века были разработаны тысячи моделей для абстрактных и конкретных замкнутых водоемов, морей и отдельных районов океанов. Каждая из них отражала различные стороны круговорота вещества и энергии в изучаемой экосистеме. Во всех исследованиях основное внимание уделялось сообществам водных организмов, изучались процессы управления промыслом отдельных видов и процессы загрязнения водной среды.
Большое разнообразие целей, задач, разновидностей водоемов показало, что создание какой-либо универсальной модели невозможно. Возможна лишь выработка неких универсальных принципов построения моделей.
 На сегодняшний момент существует достаточно работ обзорного типа по методологии математического моделирования экологических систем [3, 12, 36, 105, 107, 108, 111, 114, 124 и др.] и водных экосистем в частности [2, 9, 85, 94, 118]. Предлагаются различные подходы к классификации моделей, а также попытки формального описания методики математического моделирования. 
1.3. Структура пелагического сообщества озера Байкал
Экосистема озера Байкал является одной из древнейших на нашей планете. При оценке продуктивности экосистемы озера главенствующее значение имеет пелагиаль, водная толща. Уникальной особенностью пелагиали Байкала является большое разнообразие и эндемизм обитающих в ней организмов. По данным О.А. Тимошкина [119], в Байкале обитает как минимум 2595 видов и подвидов водных животных, из них около 1455 видов и подвидов (практически 2/3) являются эндемиками озера. Байкал – одно из немногих внутренних озер мира, где вершину трофической пирамиды пелагиали озера представляет высокоорганизованное млекопитающее – нерпа. 
Взаимоотношения внутри байкальского пелагического комплекса складывались на протяжении длительного времени. Их напряженность постепенно смягчалась различными обстоятельствами: распределением по разным глубинам, приспособлением к различным температурам, потреблением разных концентраций кормовых объектов [33]. Но пока что этот процесс далек от завершения и трофические отношения в пелагиали по мнению специалистов остаются достаточно напряженными [32, 33, 51, 68, 98, 99].
Основная роль в процессе трансформации органического вещества и энергии в пелагиали озера Байкал принадлежит немногочисленной по числу видов группе организмов [25]. Трофическая цепь этой группы представлена следующими звеньями: фитопланктон – фитофаг эпишура (Epischura baicalensis) – хищный макрозоопланктон пелагическая амфипода макрогектопус (Macrohectopus branickii) – представители рыб большая и малая голомянки (Comephorus baicalensis и Comephorus dybowski) – нерпа (Phoca sibirica). Значительную роль в этой цепи играют популяции макрогектопуса, большой и малой голомянки, так как именно на них приходится около 65% продукции пелагиали озера [4].
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Рис. 1.1. Схема основных трофических взаимоотношений пелагиали экосистемы оз. Байкал.

1.4. Используемые данные
В результате многолетних трудов ученых биологов и лимнологов накоплен большой объем экспериментальных данных и знаний о жизнедеятельности основных видов организмов пелагиали озера Байкал. Существенной особенностью накопленного материала является несогласованность, а подчас и противоречивость, результатов отдельных исследований, наличие «белых пятен». Так, в частности, по результатам исследований представленных в работе [доп.1, стр.13] биомасса макрогектопуса оценивается В=70 тыс.т., годовая продукция около Р=200 тыс. т., а Р/В коэффициент равен 2,7. В работе [доп.2, стр. 519] приведен общий запас биомассы в озере В=110 тыс.т., годовая продукция (стр. 511-512) Р=330 тыс.т.,  Р/В коэффициент равный 3. В этом же источнике фактически приведены противоречивые данные для макрогектопуса (стр.511-512) - выедание макрогектопуса рыбами (673 тыс.т) в два раза превосходит цифру его продукции (330 тыс.т), т.е. Р/В коэффициент должен быть равен 6. В работе [доп.3, стр. 97] приведен биотический баланс пелагиали оз.Байкал, где Р/В коэффициент для макрогектопуса оценивается в 1,5.
Аналогичная ситуация сложилась с популяциями голомянок,  эпишуры и других видов организмов пелагиали озера Бакал. Очевидно, что для этого имеются объективные причины: 
· во - первых, это следствие сложности изучаемого объекта - большая протяженность озера, сложная климатическая карта, небольшое количество станций наблюдения, находящихся в различных климатических условиях;
· во - вторых, различные подходы разных авторов к решению одной и той же проблемы. Как следствие, применение различных методик сбора и обработки экспериментальных материалов, использование различного оборудования и различных систем представления итоговых результатов;

· в – третьих, различные данные и их оценки имеют разную степень достоверности.
Все это существенно осложняет создание целостной системы представлений о механизмах функционирования экосистемы и приводит к осознанию необходимости согласования и верификации накопленных экспериментальных данных.
В работе будут рассмотрены данные, полученные и опубликованные учеными ЛИН и ИГУ за период 1965-1977 годов. 
1.5. Накопленный опыт математического моделирования экосистемы пелагиали озера Байкал
Первые попытки моделирования экосистемы озера Байкал были предприняты около 30  лет  назад. В 1977 году во ВНИИВО (всесоюзный научно-исследовательский институт по охране вод, г.Харьков) была предпринята попытка обоснования и построения предварительной модели сезонной динамики некоторых биотических и абиотических элементов биоценоза пелагической части Южного Байкала [100] (автор Ю.М. Плис).
На основании девятилетних рядов ежемесячных наблюдений за динамикой зоопланктона и видов фитопланктона за период 1950-1958 гг., предоставленных БГНИИ ИГУ, и динамикой биогенных элементов, помещенных в работе К.К.Вотинцева и И.В.Глазунова [24], был проведен предварительный анализ коррелируемости этих данных.
Результаты анализа показали отсутствие устойчивых связей, как для всего девятилетнего ряда наблюдений, так и для отдельных лет. Осреднение данных ежемесячных наблюдений по девятилетнему ряду позволило найти устойчивые связи и на этом основании разложить виды байкальского фитопланктона на три группы, характеризуемыми подобными корреляционными функциями – диатомовый, цветущий весной; диатомовый, цветущий осенью; перединеевый.
На основании полученных результатов, а также данных наблюдений за концентрациями биогенных элементов у пос. Лиственичное, опубликованных в работе [81] была создана математическая модель, в которой зависимыми переменными были выбраны величины концентрации биомасс трех групп фитопланктона, зоопланктона, а также содержания нитратного азота (как биогенного элемента, лимитирующего рост фитопланктона) и органического азота.

Уравнения модели были представлены системой семи обыкновенных нелинейных дифференциальных уравнений, и описывали процессы фотосинтеза, отмирания фито- и зоопланктона, прироста биомассы зоопланктона за счет выедания фитопланктона и органического вещества, разложения органического вещества, а также процессы турбулентного переноса массы и гравитационного оседания клеток фитопланктона.
Модель содержала большое количество параметров, оценки величин которых, применительно к озеру Байкал, не производились. Поэтому, значения большинства из них приняты в диапазонах данных натурных и лабораторных экспериментов, опубликованных в работе по моделированию экосистемы дельты залива Сакраменто. Параметры, определяющие скорость отмирания фито- и зоопланктона и скорость разложения органического азота, определялись путем идентификации уравнений модели по натурным данным.
Уравнения решались с использованием метода Рунге-Кутта. Результаты моделирования соответствовали сезонному ходу осредненных натурных данных и давали качественную непротиворечивую картину поведения выделенных элементов биоценоза, что позволило сделать вывод о приемлемости предположений, положенных в основу модели, а именно:
- поступление биогенов и органического вещества в область моделирования с речным стоком уравновешивается выводом этих веществ из области моделирования путем осаждения на дно;

- зоопланктон питается как фитопланктоном трех групп, так и органическим веществом, косвенно характеризуемым концентрацией органического вещества.

Дальнейшее развитие данная работа получила при создании модели распределения фитопланктона в Южном Байкале с учетом пространственной неоднородности [14, 15] (авторы Ю.М. Плис, В.А. Баранник). Модель описывалась системой из семи дифференциальных уравнений в частных производных. Калибровка и верификация модели проводились по данным натурных наблюдений. В качестве внешних воздействий, определяющих процессы в модельной экосистеме, рассматривались напряжение ветра, температура воды, интенсивность солнечного излучения и величина суточного фотопериода. Предполагалось, что использование полученной модели позволит оценить возможность возникновения в озере очагов загрязнения, в которых при определенных режимах сброса питательных веществ будет происходить эвтрофикация.
Следующая попытка применения математического моделирования для изучения динамики и взаимодействия некоторых популяций пелагического сообщества озера Байкал была предпринята группой ученных ИГУ (Т. И. Власова, Д. А. Герцекович, Г. И. Гершенгорн, Г. И. Коен, И. Г.Топорков) [21]. Для этих целей ими было разработано два пакета программ «сжатие» и «идентификация». 

В пакете «сжатие» были реализованы следующие методы:

1) выбор сети репрезентативных станций;

2) выбор существенных факторов, влияющих на изучаемый элемент экосистемы.

Последний метод отличался от предложенных ранее тем, что в нем не предполагалась статистическая независимость между факторами.
Пакет «идентификация» включал в себя:

1) метод отыскания коэффициентов, входящих в состав дифференциальных уравнений;

2) программу оптимального планирования экспериментов по выявлению механизма явлений.

С помощью пакета «сжатие», на основании данных в точке №1 (1,5-2км от берега в районе п.Большие Коты, Южный Байкал) были получены эмпирические уравнения для прогноза урожайности Эпишуры и Макрогектопуса (среднегодовая биомасса в г под 1 м.кв.) в зависимости от среднемесячной температуры, а также расчетные соотношения среднегодовой биомассы взрослых и науплиальных стадий циклопа в зависимости от среднемесячной продолжительности солнечного сияния.
С помощью пакета «идентификация» были построены три полуэмпирические модели.
Первая модель описывала распределение водоросли мелозира и фосфатного фосфора в поперечном сечении Байкала в зависимости от освещенности, температуры и течений. Учитывалась неоднородность распределения, т.е. модель была представлена системой дифференциальных уравнений в частных производных. Область, в которой рассматривается решение, представляет прямоугольное сечение шириной 30 км., глубиной 1,4 км.

С помощью второй модели исследовалось взаимодействия эпишуры и диатомовой водоросли Cyclotella minuta С.
Численность диатомовой водоросли Cyclotella minuta С. определялась по данным наблюдений в точке №1 (тыс.клеток/литр) в слое 0-50 метров. Биомасса эпишуры в слое 0-250 метров измеряется в граммах под квадратным метром, учитывается температура воды.

Третья модель воспроизводила динамику популяции байкальского омуля Посольской расы.

Для этого в популяции было выделено 15 возрастов омуля. Идентификация модели проводилась по имеющимся натурным рядам с 1946 по 1968 год включительно. Численность омуля каждого возраста в конкретном году считалась заданной, коэффициенты выживаемости и процент особей идущих на нерест вычислялись по данным наблюдений.
Более детально динамика популяции байкальского омуля была воссоздана в модели В. В. Конторина [65-67]. Данная модель была предназначена для выбора рациональных условий эксплуатации популяции с применением искусственного воспроизводства омуля.
Автор рассматривал популяцию как самовоспроизводящуюся совокупность поколений. Основные характеристики особей, составляющих поколение, такие, как, биомасса, рацион и плодовитость были усреднены. Развитие особей в модели представлено как процесс смены стадий и периодов. Рассмотрены стадии икринки, личинки и малька, а также три периода – неполовозрелый, половозрелый и период старости. В половозрелом периоде поколение разделено на возрастные группы, состоящие из особей участвующих в нересте и пропускающих его. Каждой стадии поставлен в соответствие элемент среды обитания, который особи используют для своего развития. Начиная с возраста один год и далее, особи используют один и тот же источник ресурсов и находятся в состоянии нагульного стада.
Приспособление популяции к условиям существования отражено в модели через изменение выживаемости особей и процентом участия в нересте при изменении ресурсов среды и численности поколений.

Модель представлена системой рекуррентных соотношений, которые позволяют рассчитать численность поколений в моменты перехода от одной стадии к другой. Такая структура позволяет отслеживать динамику не только возрастных групп и поколений, но и нерестового и нагульного стада. При введении в модель аналогов промысла и искусственного воспроизводства, появляется возможность исследовать влияние на популяцию омуля различных режимов эксплуатации.

Математическая модель была реализована в виде Алгол - программы для БЭСМ – 4. Численные эксперименты на модели показали ее устойчивость к различного рода внешним воздействиям, что показало качественное соответствие модели реальной популяции. 

Основное внимание в данной работе уделялось развитию теоретических основ математического моделирования популяций рыб с повторным нерестом; анализу условий, при которых популяция воспроизводит свою численность, как в естественном состоянии, так и при использовании искусственного размножения.
В тоже время при помощи математического моделирования исследуется еще одна популяция пелагического сообщества озера Байкал. Группой авторов (Е. Н. Кузеванова, Г.И. Помазкова) под руководством О. М. Кожовой в НИИ Биологии при ИГУ строится имитационная модель роста популяции байкальской эпишуры [61, 72]. В модели популяция эпишуры представлена пятью возрастными группами: яйца, науплии, младшие копеподиты, старшие копеподиты и взрослые особи. Модель предназначалась для исследования динамики роста популяции, вариации ее характеристик продуктивности при различной интенсивности воздействия хищников, изменении количества доступного корма и температуры среды обитания. 
Основу модели составляла система из пяти дифференциальных уравнений, описывающих динамику численности в каждой возрастной группе. В модели были описаны процессы роста, питания, развития и размножения. Шаг модели равен трем суткам. На каждом шаге рассчитывались биомасса популяции, продукция и элиминация (смертность).
Ключевым моментом модели является коэффициент пищевой потребности [90, 92]. При неполном удовлетворении пищевой потребности (значение коэффициента меньше 1) особь отстает в развитии и продолжительность ее пребывания в текущей возрастной группе увеличивается. Так же, исходя из степени удовлетворения пищевой потребности особи, а также биомассы доступного корма бактерий и фитопланктона рассчитывался реальный рацион особи. Были выделены коэффициент смертности от недостатка пищи и коэффициент смертности от выедания хищниками, которые также зависели от удовлетворения пищевых потребностей. Смертность яиц приравнивали к смертности взрослых особей, естественную смертность рассматривали как выход зрелых особей из их группы после завершения цикла развития. 
Численные эксперименты на модели показали значительное сходство с реальной динамикой популяции эпишуры (по данным за 1969, в слое 0-250м). Система достигала устойчивого состояния на пятом году. Дальнейшие эксперименты подтвердили предположения авторов о том, что на популяцию эпишуры в большей степени влияет количество доступного корма, нежели пресс хищников. В тоже время в годы обильного развития циклопа, он становится одним из главных факторов регулирующих численность популяции эпишуры. 
В 1978 году предпринимается попытка комплексного исследования процессов, протекающих в озере Байкал. Группой ученых (Л. Я. Ащепкова, В. И. Гурман, О. М. Кожова), с целью исследования круговорота вещества и энергии в экосистеме, создается энергетическая модель пелагического сообщества озера Байкал [7]. 

В модели представлены 10 компонентов - Фитопланктон, Бактерии, Циклоп, Эпишура, Макрогектопус, Омуль, Бычки, Голомянка, Нерпа, Детрит. Популяции представлены как сгустки энергии, без выделения возрастов или полов. Влияние внешних факторов реализовано в неявном виде, как составные части концентраций биомасс (энергий) на трофическом уровне. Например, промысел нерпы, или приток энергии в популяцию омуля (биогены).
Модель представляла собой систему обыкновенных дифференциальных уравнений. Шаг модели - 1 год. Модельная единица - количество энергии под м.кв. (ккал). Идентификация модели - на вход подаются начальные концентрации основных компонентов экосистемы и средние потоки энергии в ней, на их основе рассчитываются коэффициенты. Модель реализована в виде Алгол - программы для ЭВМ М-222.  Проверка на устойчивость модели аналитическими методами оказалась затруднительна, поэтому была проведена серия численных экспериментов, в ходе которой выяснилось, что модель достигает устойчивого состояния только при учете десятого компонента - детрита, который играет роль связи с внешней средой. 
К недостаткам модели следует отнести то, (как считают авторы) что количественный прогноз, который дает данная модель, не всегда оправдан и требует дополнительных уточнений. Например, незначительное падение биомассы нерпы при резком усилении ее промысла является следствием неадекватного описания структуры этих популяций и их взаимосвязи с другими компонентами экосистемы. Таким образом, очевидна недостаточность упрощенного подхода к моделированию такого сложного во всех отношениях комплекса, как экологическая система озера Байкал.
Но в тоже время, эта модель наглядно показала, что описание экосистемы Байкала математическими средствами возможно и что для этого достаточно того материала, который накоплен во время натурных наблюдений и в результате определения энергетических характеристик его обитателей. Формальное описание взаимосвязей компонентов экологической системы даже в таком общем виде может дать некоторое представление о системе в целом и составить основу для дальнейших более полных и содержательных моделей. Также к заслугам авторов данной модели следует отнести тот факт, что они наглядно показали принципиальную недостаточность описания экосистемы Байкала через энергетические потоки без учета круговорота вещества.
По результатам моделирования были определены направления дальнейших биологических исследований на водоемах Восточной Сибири в НИИ биологии Иркутского госуниверситета [5, 62, 63].

Позже, на основании этой модели под руководством Л. Р. Изместьевой была разработана модель исследующая поведение экосистемы в присутствии токсиканта [53]. В состав моделируемой системы вошли 9 компонентов – фитопланктон, эпишура, циклоп, макрогектопус, омуль, желтокрылка, голомянка, нерпа и бактерии. Модельные эксперименты показали качественное сходство реакции экосистемы на два вида воздействия – токсификацию и эвтрофирование и тем самым подтвердили предположения авторов о наличии общих закономерностей изменений экосистем в условиях стресса.
В том же 1978 году была построена первая в нашей стране математическая модель динамики пространственного распределения основных элементов экосистемы крупного пресноводного водоема в течение года [8] (авторы Л.Я. Ащепкова, О.М. Кожова, В.В. Меншуткин). Кроме этого в рамках данной модели, применительно к Байкалу проверен на работоспособность и удобство использования новый для моделирования аппарат непрерывной логики. Основная цель, которую ставили перед собой авторы - обобщение, на качественном уровне, многочисленных, очень разнородных и неравноценных исследований экосистемы озера Байкала.
Модель представлена в виде совокупности 8 субмоделей разной степени детализации: «Планктонное сообщество», «Макрогектопус», «Желтокрылка», «Длиннокрылка», «Голомянка», «Омуль», «Нерпа» и «Бентос». Субмодели связаны между собой промежуточными переменными.
Интерпретация связей и процессов носят достаточно субъективный характер и отражают знания авторов ко времени создания модели – 1978 год. Конкретные данные, по мнению авторов, нуждаются в уточнении - особенно в части антропогенного воздействия на экосистему. 
В отличие от предыдущих моделей, в данном случае особое внимание уделялось исследованию механизмов межпопуляционных взаимодействий рассматриваемых популяций, а также выявлению механизмов функционирования отдельно взятой популяции. В частности, для популяции голомянки учитывался каннибализм взрослых особей по отношению к молоди, а смертность рассчитывалась пропорционально биомассе нерпы.
Модель представлена системой линейных уравнений, с количеством фазовых переменных 120, из них 3 представляют полезный выход – вылов желтокрылки и омуля и добычу нерпы. Кроме этого, можно варьировать 20 входных переменных, обозначающих состояние погодных условий (солнечная радиация, снежный покров, скорость ветра, температура воздуха и сток в озеро в разные сезоны, отклонения температуры подледного слоя воды, сроки вскрытия льда, интенсивность вертикального перемешивания и поступление биогенов, проникновение света в водную толщу, учет процессов испарения, параметры турбулентного обмена на границе вода-воздух). Важным условием построения данной модели является предположение о стационарности системы. 
Численные эксперименты на модели показали ее непротиворечивость, адекватное отражение процессов, происходящих в реальной экосистеме. Исследование на устойчивость показали, что система не имеет автоколебаний, т.е., достигнув стационарного состояния, ее решение там и остается, пока его не сдвинут новые внешние воздействия.

К недостаткам данной модели можно отнести то, что с ее помощью можно получать только качественные результаты. Нет возможности оценки абсолютных значений тех или иных последствий воздействия на экосистему.
К несомненным достоинствам относятся простота описания и быстрота достижения результата даже при большом количестве параметров (120 фазовых переменных, 20 варьируемых переменных внешних воздействий).

Экосистема пелагиали озера Байкал некоторыми чертами напоминает морские экосистемы умеренных широт. Значительная протяженность озера, большие глубины, особенности циркуляции водных масс, влияние речного стока оказывают существенное влияние на сезонную динамику экосистемы. Для исследования динамики экосистемы озера с учетом трехмерной циркуляции вод была построена камерная модель распределения планктона по акватории озера Байкал [6, 86, 88]. Для построения модели вся акватория озера была разбита на 65 квадратов одинаковой площади. Под площадками располагаются камеры, состоящие из двух зон – 0-50 м (зона фотосинтеза, наиболее подвижная часть водного тела) и 50-до дна (нижняя, деструктивная). Внутри каждого из слоев камеры распределение биотических и абиотических факторов предполагается однородным. Обмен между камерами осуществляется в горизонтальном и вертикальном направлениях. Горизонтальными течениями захватывается, по предположению авторов, только верхний слой воды. Система течений в озере сложна, изменчива и недостаточно изучена. Не смотря на это, имеющийся материал позволял авторам утверждать, что все озеро охвачено единой циклонической циркуляцией.
Состояние экосистемы озера Байкал на каждый день (шаг модели 1 сутки) года определялось концентрациями пяти основных компонентов: фитопланктона, зоопланктона, детрита, бактерий и биогенных веществ (не конкретное химическое вещество, а энергетический эквивалент потенциального материала для создания первичной продукции). Таким образом, состояние экосистемы характеризовал вектор из 620 компонент.
Вычисление вектора состояния на каждом шаге организованно в два этапа. На первом имитируются процессы биологической природы (рост, питание, метаболизм, отмирание). Они отражаются теми же функциями, что и в ранее построенной энергетической модели [7]. На втором этапе к полученному ранее вектору применяется гидрологическое преобразование, имитирующее горизонтальный и вертикальный перенос. Информация о динамике системы выдается в виде карт горизонтального распределения любого из пяти компонентов экосистемы в верхнем или нижнем слое камер, а также в виде графиков их изменения во времени в заданном слое на любом выбранном участке озера.
Сравнение внутригодовой динамики планктона в модели с результатами натурных съемок позволило сделать вывод, что в целом модель адекватно отражает реальную картину.

Несомненным достоинством модели является то, что она позволяет проследить путь распространения вещества, поступившего в озеро, с учетом преобразования его в биологической системе. Кроме этого, модель дает возможность оценить влияние изменений состояния экосистемы в любой точке озера на ее состояние в других точках.

Модель является составной частью комплексной эколого-экономической модели для планирования и прогнозирования экономического развития, примыкающих к озеру Байкал регионов [16, 35] (авторы В. А. Батурин, В.И. Гурман, и др.).
Представляя огромную экологическую  и научную ценность, озеро Байкал в то же время является важным народнохозяйственным объектом. Хозяйственная деятельность ведется по трем основным направлениям: водопотребление, разведение и вылов рыбы, рекреационное использование. Модельный подход к прогнозированию состояния экосистемы озера призван способствовать наиболее объективной оценке последствий человеческой деятельности в байкальском регионе и эффективному решению задачи его охраны и рационального использования. В рамках данного подхода была построена имитационная модель экосистемы озера и ее антропогенных изменений [27, 28].
В качестве компонентов модельной системы выбирались основные с экологической точки зрения популяции и вещества. Иногда в одну группу объединялись несколько популяций со сходными экологическими показателями.
Модель представлена пятью блоками: водообмен, модель фитопланктона и гидрохимического режима, модель зоопланктона, модель популяции омуля, модель поля концентраций в районе БЦЗ. Разработке каждого из блоков модели предшествовало изучение естественнонаучной информации о соответствующих частях экосистемы. Алгоритмы блоков описывают основные экологические процессы: трофические взаимоотношения, рост, размножение и гибель организмов, биохимические превращения веществ. Основной принцип, заложенный в модель – баланс вещества и энергии в водоеме.
Одним из самых сложных моментов, реализованных в модели, является описание воздействия токсических веществ на водную флору и фауну, т.к. этот вопрос мало исследован экспериментально. Авторы модели предполагали использовать аналогичные материалы, полученные на других водоемах (например, Великих Озер). Альтернативой такого решения может быть идентификация модели экосистемы на основе экспериментов с модельными экосистемами.

В этом отношении интересны результаты, полученные при изучении возмущений экосистемы Байкала на модели, идентифицированной с помощью экспериментов в мезокосмах (часть природной системы, выделенная, но экспонирующаяся под действием тех же факторов, что и естественная) проводимых в лаборатории водной токсикологии НИИБ.

Модель, разработанная под руководством В.И. Гурмана [31, 60] представляет собой систему дифференциальных уравнений, ключевую роль в которой играет матрица взаимовлияния. Компоненты этой матрицы были вычислены для случая, упрощенного представления экосистемы пелагиали – биогенные вещества, фенолы, фито- и зоопланктон. 
Анализ последствий эвтрофирования и токсификации фенолами показал, что постоянное поступление биогенных элементов или фенолов (даже в небольших количествах) вызывает отклонение биотических компонентов от исходного состояния и переход их на другие уровни, в то время как разовое увеличение загрязняющих веществ вызывают кратковременные колебания и восстановление исходного состояния. Таким образом, была получена простая и достаточно надежная модель для предсказания последствий антропогенной нагрузки на водную систему.
К недостаткам данной модели следует отнести малое количество учитываемых параметров и невозможность учета качественного состава отдельных компонентов.
Более удачной можно считать развитие данной модели [43, 125]. Структура модели представлена фито-, зоо- и бактериопланктоном. Гидрохимические компоненты представлены в виде суммарной минерализации вод, концентраций биогенных элементов, растворенное органическое вещество. Учтены главные токсичные вещества – нефтепродукты, фенолы, ионы тяжелых металлов. Для реализации гидрологического блока водное тело моделируемой системы разбивается на камеры, с учетом опыта работы с моделью В.В. Меншуткина [86] не на два, а на три слоя (0-50м, 50-250м, 250м – дно).

Как и в предыдущей модели, ключевая роль отведена матрицам взаимовлияний компонентов. Они были рассчитаны на основе данных натурных наблюдений для подледного и летне - осеннего сезонов. После определения компонентов матрицы в первую очередь был проведен анализ устойчивости модели. Она оказалась внутренне устойчива.

Сценарии модельных экспериментов выбирались на основе доступных опубликованных данных. Результаты экспериментов показали большую чувствительность к токсикантам подледного сообщества, в сравнении с летнее-осенним. Эти данные подтверждаются натурными исследованиями и исследованиями в мезокосмах.
В настоящее время ведется работа по разработке самоорганизующихся моделей, основу  которых  составляют  данные  натурных  наблюдений  за  состоянием  байкальского планктона с 1945 г. НИИ биологии при ИГУ [52], а также моделей антропогенной динамики, в основе которых лежит оценка структурной эксэргии [44, 45, 125].
Спектр представленных моделей достаточно широк. Каждая из рассмотренных моделей создана для решения конкретной биологической (экономической) задачи. Большинство моделей основаны на данных, специально собранных для решения поставленной задачи. К исключениям можно отнести энергетическую модель (Л.Я.Ащепкова, В.И.Гурман, О.М.Кожова, 1977) и модель сезонной динамики пелагического сообщества озера Байкал (Л.Я.Ащепкова, О.М.Кожова, В.В.Меншуткин, 1977). Одной из второстепенных задач, решаемых в данных моделях, является задача учета, анализа и систематизации накопленного материала натурных исследований. Для своего времени они неплохо справились с поставленной задачей. В частности, был обнаружен чувствительный недостаток информации о звеньях цепи «бактерии - мертвое органическое вещество», а также недостаток эколого-физиологических сведений о байкальском планктоне. Более детальный анализ данных моделей показал, что использование упрощенной структуры сообществ недостаточно для адекватного описания механизмов функционирования такой сложной экосистемы, как пелагическое сообщество озера Байкал. Верификация исходных данных и их сопоставление в данных работах не проводились.
1.6. Результаты обзора и постановка задач исследования
В результате представленного обзора можно сделать ряд выводов:

1. Несмотря на большой объем накопленных знаний (экспертных оценок) и данных об организмах конкретного сообщества, чаще всего они плохо согласованны между собой. Причина кроется в различных методах исследований у разных авторов, и, как следствие, различных систематических ошибках. Достоверность и достаточность этих данных может быть выявлена лишь при объединении их в единую систему. В качестве системы может выступать математическая модель сообщества;
2. Основную роль в процессе трансформации органического вещества и энергии в пелагиали озера Байкал играет немногочисленная по числу видов группа организмов: фитопланктон, фитофаг эпишура (Epischura baicalensis), хищный макрозоопланктон пелагическая амфипода макрогектопус (Macrohectopus branickii), большая и малая голомянки (Comephorus baicalensis и Comephorus dybowski), нерпа (Phoca sibirica). Наибольшее значение в этой группе принадлежит сообществу популяций макрогектопуса, большой и малой голомянки, так как именно на них приходится около 65% продукции пелагиали озера [4, 25]. Недостаточно исследованными остаются вопросы о механизмах функционирования и, главным образом, взаимодействия популяций этих пелагических видов;
3. Несмотря на довольно широкий спектр имеющихся работ по моделированию экосистемы пелагиали озера Байкал и различные методики их параметризации, актуальной остается проблема организации накопленных знаний и верификации данных натурных наблюдений об отдельных аспектах жизнедеятельности и взаимодействия организмов пелагиали оз. Байкал. Необходимо провести анализ полноты и надежности, а также непротиворечивости накопленных данных отдельных экспериментальных исследований;
4. Сложные модели, состоящие из большого числа дифференциальных уравнений и содержащие большое число параметров, достаточно трудоемки при их разработке и использовании. В условиях фрагментарности и разрозненности исходных данных возникают существенные сложности для идентификации параметров модели. Одним из возможных вариантов решения данной проблемы является поэтапное усложнение структуры модели, т.е. окончательный вариант модели представляет собой конструкцию из иерархически организованных моделей, каждая из которых может рассматриваться автономно. 
Поэтому в рамках данного исследования были поставлены следующие задачи:
1. Систематизация накопленных данных и освоение знаний об отдельных аспектах функционирования экосистемы; 
2. Оценка параметров динамики жизнедеятельности и взаимодействия организмов по имеющимся экспериментальным данным, в том числе недоступных непосредственному наблюдению;

3. Анализ полноты и надежности (в т.ч. противоречивости) накопленных данных отдельных экспериментальных исследований;

4. Выработка и проверка гипотез, позволяющих получить более полную картину  о механизмах функционирования экосистемы пелагиали с применением модели;

5. Разработка автономных, простых моделей отдельно для каждой моделируемой популяции пелагиали экосистемы озера Байкал;
6. Создание математической модели, состоящей из простых взаимодействующих моделей;

7. Анализ поведения модели. Поиск устойчивых равновесных состояний. Исследование характера устойчивости найденных равновесных состояний. Выявление условий качественного изменения поведения экосистемы при отклонении от равновесных состояний.
ГЛАВА 2. ПЕРВЫЙ ЭТАП ПОСТРОЕНИЯ МАТЕМАТИЧЕСКОЙ МОДЕЛИ
2.1. Гипотезы, принимаемые при построении модели
Рассмотрим некоторую абстрактную биологическую  популяцию. Под биологической популяцией будем понимать, совокупность биологических индивидов, населяющих единую акваторию (территорию) и связанных общностью процессов воспроизводства и гибели. Основными количественными характеристиками процессов воспроизводства и гибели особей популяции являются коэффициенты рождаемости и смертности. Под коэффициентом рождаемости будем понимать среднее число потомков от одной половозрелой особи в единицу времени, под коэффициентом смертности - отношение числа особей, выбывших из возрастной группы в связи с гибелью, к общему числу особей данной возрастной группы в единицу времени.

Рассматриваемая популяция, как любая живая система, обладает характерными особенностями: наличие сложной структуры, способность к размножению, росту и развитию, обмен веществом и энергией со средой и между своими компонентами (особями популяции, возрастными и половыми группами). Учесть все многообразие взаимодействий и свойств изучаемой системы в рамках одной модели невозможно. Применение метода математического моделирования предполагает работу с некоторой идеализацией исследуемого объекта. В данном случае примем следующие гипотезы:

· будем считать, также, что все особи характеризуются только возрастом и усреднены по всем остальным параметрам;

· все процессы – рождаемость, смертность – обладают интенсивностью пропорциональной численности;
· вследствие напряженных пищевых взаимоотношений внутри пелагиали, предполагаем, что у хищников отсутствуют качественные предпочтения в пище, главным фактором является размер и доступность;
· особенности пространственного распределения особей не учитываются;

· модельное время равно одному году.
2.2. Уравнения динамики численности
Разобьем популяцию на возрастные группы 
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 и обозначим 
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 численности популяции в разных возрастных группах в момент времени 
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. Будем считать, что особи популяции участвуют в процессе размножения, только находясь в последней возрастной группе. Время принимаем непрерывной переменной. Рассмотрим приращение численностей возрастных групп популяции 
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  за некоторый малый промежуток 
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. Приращение первой возрастной группы 
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 складывается из притока численности за счет рождаемости и оттока численности в связи с гибелью особей или с переходом их во вторую возрастную группу. Считая, что все эти процессы обладают интенсивностью, пропорциональной численности, имеем
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где 
[image: image9.wmf]r

 - коэффициент рождаемости последней (половозрелой) группы, 
[image: image10.wmf]1

l

 - коэффициент смертности для первой возрастной группы, 
[image: image11.wmf]1

q

 - коэффициент оттока из первой возрастной группы во вторую.

Приращение численностей всех остальных групп складывается из притока численности из предыдущих возрастных групп и оттока численности связанного с гибелью и переходом в последующие возрастные группы:
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где 
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 - коэффициент оттока из возрастной группы 
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 в возрастную группу
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    - коэффициент оттока из возрастной группы 
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 в  возрастную группу 
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    - коэффициент смертности в возрастной группе 
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Разделив обе части равенств (2.1) и (2.2) на 
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 и перейдя к пределу 
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, получим систему обыкновенных дифференциальных уравнений: 
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которая описывает динамику численности популяции по всем выделенным возрастным группам.
2.3. Исследуемый объект
Исследуемый объект представляет сообщество, состоящее из популяций трех видов организмов: большая голомянка, малая голомянка и макрогектопус (рис.2.1).
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Рис.2.1: Схема трофических взаимоотношений между возрастными группами макрогектопуса, малой и большой голомянок.
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Здесь:
потоки численности, в связи с переходом в другую возрастную группу, рождаемостью и гибелью по старости;

[image: image346.wmf]Возрастной состав большой голомянки
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        потоки численности, в связи с гибелью за счет выедания.
Структура популяций большой и малой голомянки представлена тремя возрастными группами: годовики (особи в возрасте до одного года), неполовозрелые и половозрелые особи. Структура популяции макрогектопуса представлена двумя возрастными группами: неполовозрелые и половозрелые особи. Взрослые особи голомянок являются хищниками по отношению к собственной молоди и макрогектопусу. Примем следующие обозначения: нижний индекс у параметров обозначает номер возрастной группы, верхний популяцию: 
[image: image25.wmf]d

 - малая голомянка, 
[image: image26.wmf]b

 - большая голомянка, 
[image: image27.wmf]m

 - макрогектопус.

2.4. Параметризация модели
Составлению модели предшествует этап оценки и верификации параметров отдельно для каждой моделируемой популяции. 
2.4.1. Допущения для оценки параметров
Для оценки параметров примем следующие допущения:
1) популяция находится в условиях стационарной среды, т.е. коэффициенты рождаемости 
[image: image28.wmf]r

 и смертности 
[image: image29.wmf]i
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, 
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 не зависят от времени;

2) популяция находится в состоянии равновесия, т.е. численность каждой возрастной группы не меняется во времени;

3) численность особей популяции изменяется по возрасту в рамках одной возрастной группы по экспоненциальному закону.

2.4.2. Коэффициенты оттока численности
Согласно допущениям 1 и 2 система (2.3) примет вид:
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Из допущения 3 следует, что численность каждой возрастной группы может быть представлена в виде:
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где 
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 - возраст, 
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 - коэффициент смертности 
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Отметим, что 
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Следовательно
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Аналогично для остальных возрастных групп можно вывести общую формулу коэффициента оттока численности из одной возрастной группы в другую:
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2.4.3. Коэффициенты рождаемости
Коэффициенты рождаемости были получены на основе данных опубликованных в работах Г.В. Старикова [117], Е.П. Николаевой [97], Е.А. Корякова [69], а также работах [4, 18]. 

2.4.3.1. Оценки коэффициентов рождаемости для популяций большой и малой голомянки
В работе [18] на стр.113 представлены данные о средней плодовитости голомянок: малой  – 1660 личинок/год, большой – 2000 личинок/год. Там же указано, что число участвующих в размножении самок от общего числа самок составляет у малой голомянки – 72%, у большой голомянки – 50%.

В работе Е.А. Корякова [69] показано, что самки составляют 50% популяции. Отсюда получим число участвующих в размножении особей от общего числа особей популяции: для малой голомянки – 36%, для большой голомянки – 25%.

Таким образом, коэффициент рождаемости одной особи может быть оценен для  малой голомянки как 
[image: image48.wmf]d

r

 = 597,6 личинок/год на одну особь, для большой – как 
[image: image49.wmf]b

r

 = 500 личинок/год на одну особь.
2.4.3.2. Оценка коэффициента рождаемости для популяции макрогектопуса
Самки макрогектопуса имеют эмбриональный период 30 – 45 дней, согласно данным Е.П. Николаевой [97]. Можно предположить, что  полный период, включающий вынашивание яиц, плодоношение и восстановление составляет 60–90 суток. Следовательно, в течение одного года половозрелая самка плодоносит от 4 до 6  раз. В этой же работе представлены данные о динамике роста и плодовитости макрогектопуса (Таблица 2.1). По этим данным можно сделать предположение, что самка макрогектопуса живет около 480 суток. В возрасте 180-240 суток самка вырастает до длины 14 –16 мм и становится половозрелой. Количество яиц, вынашиваемое самкой, зависит от ее длины.  

Таблица 2.1:

Зависимость между размерами самок макрогектопуса и количеством вынашиваемых ими яиц

	Размерная группа самок, мм
	16-21 
	21-26 
	26-29 
	29-33 
	Среднее взвешенное

	Среднее кол-во яиц вынашиваемое самкой, шт. 
	88
	147
	168
	362
	114,125

	Относительная численность
	1,0
	0,3333
	0,1111
	0,037
	


При подсчете среднего количества яиц, приходящихся на одну половозрелую самку, необходимо учитывать, что размерные группы, представленные в таблице 2.1, имеют различное количество входящих в них особей. Причиной этого является высокий коэффициент смертности макрогектопуса, который по предварительным оценкам примем здесь равным 
[image: image50.wmf]l

=6 (особь/год). Близкие оценки коэффициента смертности получены ниже в п. 2.4.4.4. 
Предполагая линейную зависимость размера от возраста, получим, что численность следующей размерной группы в три раза меньше предыдущей. В пересчете на возраст это соответствует введенному выше коэффициенту смертности 
[image: image51.wmf]l

=6 (особь/год). Отсюда среднее количество яиц  в год, приходящееся на одну усредненную половозрелую особь находится в интервале от 
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2.4.4. Коэффициенты смертности
Вопрос об определении коэффициента естественной смертности у рыб является довольно трудным. Объясняется это, прежде всего тем, что рыба скрыта от непосредственного наблюдения и способна передвигаться.

Первым исследователем, изучавшим закономерности естественной смертности у рыб, был Ф.И.Баранов [13]. Одним из важных положений его теории динамики численности рыбного стада является утверждение, что численность рыбного стада убывает по отрицательной экспоненциальной кривой. Позднее его идеи были рассмотрены С.А. Северцовым [113], который в результате обширных исследований по динамике численности животных пришел к следующим выводам: темпы естественной смертности у животных весьма различны; коэффициент естественной смертности у молодняка выше, чем у взрослых, у более долговечных видов ниже, чем у менее долговечных; численность животных убывает по отрицательной экспоненциальной кривой, найденной Ф.И.Барановым, но эта кривая справедлива лишь в отношении взрослой части популяции.
На сегодняшний день разработан ряд методик определения коэффициентов смертности, основой которых является элементарная теория жизни рыб Ф.И.Баранова [13]. В обобщающих монографиях по теории рыболовства содержится достаточно полное их описание [17, 34, 42, 51, 113, 120]. Первостепенное значение при выборе методики имеют данные натурных исследований и характер конкретной биологической задачи, для решения которой необходимо определить коэффициент смертности. Так как эти два условия, в большинстве случаев индивидуальны, то разработка методов, позволяющих рассчитать величину смертности рыб, остается актуальной. 
Для оценки естественной смертности рыбных популяций могут быть использованы три подхода [80]:

1) анализ данных об уловах (включая возврат меток, в случае если особи популяции были помечены);

2) корреляция коэффициента естественной смертности с другими параметрами жизнедеятельности;

3) оценка гибели от хищничества.

Особый интерес представляют первые два подхода, т.к. позволяют использовать уже имеющиеся данные натурных исследований. Третий подход более трудоемкий и затратный, т.к. требует наличия надежной информации о распределении общего количества пищи для различных хищников по возрастным группам.
2.4.4.1. Методика оценки коэффициентов смертности
Основы предлагаемой методики представлены в работе [96]. Рассмотрим динамику возрастного состава популяции. Следуя [36] в качестве основной характеристики возрастного состава популяции рассмотрим возрастную плотность численности - функцию двух аргументов 
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Плотностью рождаемости 
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Аналогично плотностью смертности 
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 называется функция возраста и времени, такая, что число особей, погибших за время 
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Согласно допущению 1 величины плотности рождаемости и плотности смертности могут быть представлены в следующем виде:
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 - соответственно коэффициенты рождаемости и смертности в популяции.

Динамику численности популяции описывает система уравнений:
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при заданных начальных условиях 
[image: image81.wmf]0
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. Подробный вывод системы представлен в работе [36]. Поясним физический смысл уравнений данной системы. Первое уравнение называется уравнением выживаемости (гибели). Его можно трактовать как уравнение «неразрывности». Т.е. за некоторый временной интервал все особи вошедшие в некоторый возрастной интервал должны его покинуть. Второе уравнение называется уравнением рождаемости. Плотность численности особей с нулевым возрастом  складывается из рождающихся в момент времени  
[image: image82.wmf]t

 от родителей всех возрастов.

Согласно допущению 2 функция двух аргументов 
[image: image83.wmf](,)
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t

не зависит от времени и может рассматриваться как функция одного аргумента
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Тогда система уравнений (2.12) принимает вид
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Рассмотрим как связаны между собой коэффициенты рождаемости и смертности. Примем следующую гипотезу - пусть функция рождаемости определяется тремя параметрами: временем полового созревания, периодом репродуктивного периода и постоянным коэффициентом репродуктивности. На основании этого функция рождаемости примет вид :
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где 
[image: image87.wmf]r

 – коэффициент рождаемости, 
[image: image88.wmf]1
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 - время роста особи до половозрелого состояния, 
[image: image89.wmf]k

T

  - время жизни особи.

Рассмотрим случай, когда коэффициент смертности 
[image: image90.wmf]()
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 - функция кусочно-постоянная
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Тогда 
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Уравнение рождаемости системы (2.13) примет вид 
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(2.16)

Логарифмируя обе части (2.16) получаем соотношение
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(2.17)

В случае постоянного коэффициента смертности на всем промежутке жизни особи, 
[image: image97.wmf]()
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 – постоянная величина.
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Функция плотности численности 
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 выражается следующим образом 
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В этом случае формула (2.16) примет вид
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Таким образом, получены соотношения (2.16), (2.19) связывающие четыре параметра: коэффициент рождаемости 
[image: image102.wmf]r

, коэффициент смертности 
[image: image103.wmf]i
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, 
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, время начала репродуктивного периода 
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 и время жизни особи 
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2.4.4.2. Оценка коэффициентов смертности для групп неполовозрелых и половозрелых особей большой и малой голомянки
В таблице 2.2 и на рис.2.2 представлены данные о процентном соотношении численности особей в определенном возрасте для каждой из популяций голомянок из работы Г.В. Старикова [117]. Согласно разработанной автором методике в течение 7 лет с 1969 по 1975 гг. производился лов. В каждом улове в процентном отношении к общему количеству особей в улове подсчитывалась численность особей достигших определенного возраста. Автором были выделены шесть основных возрастов.

Таблица 2.2:

Возрастной состав большой и малой голомянок (доля от общего числа особей, %) по данным Старикова Г.В.
	Возраст, лет
	1969 г.
	1970 г.
	1971 г.
	1972 г.
	1973 г.
	1974 г.
	1975 г.

	Большая голомянка

	1
	52
	37
	39
	31
	41
	47
	42

	2
	26
	33
	32
	28
	24
	16
	15

	3
	11
	14
	17
	11
	15
	14
	9

	4
	6
	7
	10
	12
	11
	7
	10

	5
	5
	8
	6
	10
	10
	6
	9

	6
	4
	1
	5
	7
	7
	5
	6

	Малая голомянка

	1
	32
	79
	39
	42
	56
	47
	52

	2
	28
	17
	37
	34
	32
	28
	29

	3
	24
	9
	12
	20
	14
	11
	10

	4
	13
	5
	7
	8
	9
	12
	11

	5
	7
	3
	7
	6
	6
	8
	2

	6
	3
	2
	3
	2
	2
	1
	1
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Рис.2.2: Соотношение численностей особей разных возрастов для популяций большой (а) и малой (б) голомянок, %.

На основании данных из таблицы 2.2 были получены усредненные значения для возрастного состава в процентах (см. таблицу 2.3).

Таблица 2.3:

Усредненный за период 1969 – 1975гг. возрастной состав большой и малой голомянки (доля от общего числа особей в популяции, %)
	Возраст, лет
	Большая голомянка
	Малая голомянка

	1
	41,3
	49,6

	2
	24,9
	29,3

	3
	13
	14,3

	4
	9
	9,3

	5
	7,7
	5,6

	6
	5
	2


На рисунке рис.2.3 видно, что кривые возрастного состава обоих видов голомянок, построенные на основании усредненных данных из таблицы 2.3 близки к экспонентам.
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Среднее геометрическое рядов данных
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По формуле 
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- для малой голомянки. 

Рис.2.3: Кривые среднегодового возрастного состава для популяций большой (а) и малой (б) голомянок соответственно (аналитический и эмпирический варианты).

Согласно принятого допущения о том, что кривая возрастного состава описывается функцией 
[image: image113.wmf]lt

-

e

, где 
[image: image114.wmf]l

 – коэффициент смертности, а 
[image: image115.wmf]t

 – возраст, усредненные кривые возрастного состава были прологарифмированы и методом наименьших квадратов были получены следующие оценки коэффициентов смертности: для малой голомянки 
[image: image116.wmf]23
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2.4.4.3. Оценка коэффициентов смертности для годовиков большой и малой голомянки
Согласно выводам, полученным в работе С.А. Северцова [113] предположим, что коэффициент смертности годовиков голомянок отличен от коэффициента смертности взрослых особей. В п.2.4.3.1. были получены оценки коэффициентов рождаемости: для малой голомянки 
[image: image118.wmf]d

r

 = 597,6 личинок/год, для большой  
[image: image119.wmf]b

r

 = 500 личинок/год, и коэффициентов смертности для взрослых особей: для малой голомянки 
[image: image120.wmf]23
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; для большой 
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. Время начала репродуктивного периода и время жизни особи оценивается в работе Г.В. Старикова [117]: для малой голомянки 
[image: image122.wmf]2
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. Время жизни годовиков можно оценивать по разному – 10 месяцев, 11 месяцев или 12 месяцев.

Для оценки коэффициентов смертности возрастной группы годовиков в популяциях большой и малой голомянок воспользуемся формулой (2.16). 

Как видно из таблицы 2.4, значения коэффициентов смертности для возрастной группы годовиков большой и малой голомянок оказались практически равны между собой, несмотря на различные исходные данные для каждого вида. 

Таблица 2.4:

Результаты расчета коэффициента смертности годовиков большой 
[image: image126.wmf]1
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l

 и малой голомянок 
[image: image127.wmf]1
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особьгод

)
	Коэффициент смертности
	Вариация возраста годовиков 
[image: image129.wmf]1
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[image: image130.wmf]год
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	0,833 
	0,926
	1 

	
[image: image131.wmf]1
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	6,269 
	5,688 
	5,302 
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	6,252 
	5,692 
	5,321 


Этот факт замечательным образом согласуется с нашими представлениями о жизнедеятельности данных видов. Так как годовики обоих видов голомянок относятся к одной размерной группе и разделяют единую среду обитания, а, следовательно, подвержены влиянию одних и тех же факторов (в том числе пресс со стороны хищничающих взрослых рыб), разумно предположить, что они будут обладать одинаковым коэффициентом смертности. Далее значение коэффициента смертности годовиков голомянок будем считать равным 
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2.4.4.4. Оценка коэффициента смертности для популяции макрогектопуса
Воспользуемся следующими данными, приведенными в работе Е.П. Николаевой [97]: время жизни особи 
[image: image134.wmf]2

Т

= 1,315 года, время роста до половозрелого состояния 240 дней (
[image: image135.wmf]1
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). Примем гипотезу о едином коэффициенте смертности 
[image: image136.wmf]m

l

для всей популяции макрогектопуса. В этом случае значение 
[image: image137.wmf]m

l

практически будет совпадать с отношением продукции популяции к ее биомассе (P/B-коэффициент).
Применим соотношение (2.19) для расчета коэффициента смертности популяции макрогектопуса. Так как мы располагаем только интервальными оценками репродуктивности, то расчеты произведены для граничных значений интервала (см. таблицу 2.5).

Таблица 2.5:

Результаты расчета коэффициента смертности для макрогектопуса 
[image: image138.wmf]m

l

(
[image: image139.wmf]/

особьгод

)
	Коэффициент рождаемости
     
	228,25 (яиц/год)
	342,375 (яиц/год)

	
[image: image140.wmf]1
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 =0,657 (год)

	Коэффициент смертности
	5,6
	6,102


В работе [96] приведен другой, независимый метод оценки коэффициента смертности для популяции макрогектопуса, основанный на данных о размерном составе популяции представленных в работах [18, 97]. Минимальное значение коэффициента смертности  оцененное по этим данным равно 
[image: image141.wmf]m

l

=6,4729. Эта оценка достаточно близка к результатам предыдущего расчета представленным в таблице 2.5.

Отметим, что в работе [4] фактически приведены противоречивые данные относительно продукции  макрогектопуса (стр.511-512). Здесь потребление макрогектопуса рыбами (673 тыс.т) в два раза превосходит цифру его продукции (330 тыс.т). В этом же источнике (см. стр.519) приведен общий запас биомассы данной популяции в озере, равный 110 тыс.т., т.е. P/B-коэффициент, по одной версии имеет значение 6, а по другой равен 3.

Данное противоречие разрешимо в условиях принятой ранее гипотезы о едином коэффициенте смертности для всей популяции макрогектопуса: 
[image: image142.wmf]m

l

=6, тогда продукция будет равна 6*110 тыс.т. = 660 тыс.т., что соответствует количеству макрогектопуса, выедаемого другими рыбами. Данный факт является дополнительным подтверждением правильности оценки коэффициента смертности макрогектопуса равного 6.

Исходя из принадлежности рачков макрогектопуса и годовиков голомянок к одной размерной группе, а также напряженных трофических взаимоотношений в пелагиали мы можем принять гипотезу о едином коэффициенте смертности для этих организмов - 
[image: image143.wmf]11
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2.5. Выводы по второй главе
В результате изучения и систематизации накопленных данных и освоения знаний о механизмах функционирования организмов исследуемого сообщества были получены оценки основных параметров, характеризующих процессы их жизнедеятельности.
Значения оценок коэффициентов рождаемости: для популяции большой голомянки 
[image: image144.wmf]b

r

 = 500 личинок/год на одну особь, для популяции малой голомянки -  
[image: image145.wmf]d

r

 = 597,6 личинок/год на одну особь, для популяции макрогектопуса получена интервальная оценка от 
[image: image146.wmf]228,25

 до 
[image: image147.wmf]342,375

 шт.яиц/год.

Определение коэффициентов смертности у водных организмов является довольно трудной задачей, вследствие того, что они скрыты от непосредственного наблюдения и способны передвигаться. Имеющиеся на сегодняшний день методы определения коэффициентов смертности [13, 17, 34, 42, 51, 113, 120] имеют нюансы, которые не позволяют использовать их в чистом виде для решения поставленных в данной работе задач. В рамках данного исследования предлагается математическое обоснование метода определения коэффициентов смертности, основанного на информации о коэффициентах рождаемости, времени начала и времени окончания репродуктивного периода. Основы метода изложены в работе [96]. Одним из важных преимуществ данного метода является возможность оценки смертности молоди рыб на стадии личинки, по известным оценкам рождаемости и смертности особей старших возрастов. С помощью данной методики были получены оценки коэффициентов смертности годовиков большой и малой голомянки, которые, несмотря на различные исходные данные, оказались очень близки.
Оценки коэффициентов смертности для неполовозрелых и половозрелых особей большой и малой голомянок были получены на основании данных о процентном соотношении численности особей в определенной возрастной группе для каждой из популяций,  опубликованных в работе Г.В. Старикова [117], и принятом в п. 2.4.1. допущении (3). Значения полученных оценок для малой голомянки 
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В случае популяции макрогектопуса существует два независимых метода оценки коэффициента смертности: первый – с применением изложенной в данной работе методики, второй – на основе анализа данных о размерном составе популяции [96]. Полученные значения оценок достаточно близки друг к другу, а также к оценкам коэффициентов смертности годовиков голомянок.
Таким образом, результаты данной главы показывают, что имеющихся опубликованных данных достаточно, чтобы достоверно оценить основные параметры жизнедеятельности исследуемых популяций. 
ГЛАВА 3. СИСТЕМА МОДЕЛЕЙ
3.1. Описание технологии построения модели
На основании опубликованных материалов были получены количественные оценки основных параметров жизнедеятельности исследуемых видов организмов пелагического сообщества (глава 2).

Этап 1. Создание статических (балансовых) моделей для каждой популяции на основе опубликованных данных. При построении балансовых моделей предполагается, что система находится в устойчивом состоянии, т.е. численность каждой возрастной группы не меняется в течение года (допущение 2, п. 2.4.1.).

Этап 2. Расчет начальных численностей для каждой популяции. Выявление закономерностей функционирования автономной популяции, без учета внешних взаимодействий, на основе имеющихся знаний о жизнедеятельности исследуемых организмов (построение автономных моделей популяций). Каждая из автономных моделей описывает равновесное состояние популяции. Равновесное состояние обеспечивается подбором параметров в рамках полученных ранее оценок.
Этап 3. Полученные автономные модели поэтапно объединяются в модель взаимодействующих популяций. Взаимодействие реализуется через коэффициент смертности популяции жертвы и коэффициент репродуктивности популяции хищника.
3.2. Этап 1 - статические модели

Таблица 3.1: 

Значения численностей возрастных групп и потоков между ними для популяции большой голомянки, малой голомянки и макрогектопуса.
	Наименование возрастной группы или потока численности
	Большая голомянка
	Малая голомянка
	Макрогектопус

	
	Числ-ть млрд.экз./ год
	Числ-ть экз./(кв.м. год)
	Числ-ть млрд.экз./ год
	Числ-ть экз./(кв.м. год)
	Числ-ть млрд.экз./ год
	Числ-ть экз./(кв.м. год)

	Начальный поток (
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N

)
	1329,88
	51,21
	6533,48
	251,559
	94154,22
	3625,2203

	Годовики (
[image: image151.wmf]1

N

)
	232,93
	8,97
	1144,358
	44,06
	
	

	Поток числ-ти из 
[image: image152.wmf]1
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в 
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	4,49
	0,173
	22,08
	0,85
	
	

	Неполовозрелые (
[image: image154.wmf]2

N

)
	6,54
	0,25
	20,76
	0,799
	16153,591
	621,962

	Поток числ-ти из 
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в 
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	1,354
	0,052
	7,96
	0,3065
	2240,2873
	86,2578

	Половозрелые (
[image: image157.wmf]3

N

)
	2,41
	0,093
	10,9377
	0,4211
	384,40856
	14,801

	Поток числ-ти из 
[image: image158.wmf]3
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	0,198
	0,0076
	0,5245
	0,0202
	53,0025
	2,04076

	Численность взрослых особей 
	8,95
	0,345
	31,7
	1,2205
	
	

	Численность всей популяции
	241,883
	9,313
	1176,06
	45,2818
	16538
	636,7627


3.3. Этап 2 - автономные модели
Начальные значения численностей исследуемых популяции (шт./ 
[image: image159.wmf]2

м

) оценивались по имеющимся данным натурных наблюдений. Так, согласно [4] численность малой голомянки в разные годы составляла от 22 до 41 млрд. экз. (от 0,847 до 1,57 взрослых особей/
[image: image160.wmf]2

м

), в то время как численность большой голомянки изменялась от 7 до 10 млрд. экз. (от 0,26 до 0,385 взрослых особей/
[image: image161.wmf]2

м

). Численность годовиков голомянок была найдена по формуле, полученной из (2.15): 
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Численность макрогектопуса оценивалась исходя из отношения его продукции к продукции годовиков голомянок.

3.3.1. Модель большой голомянки
Согласно (2.3) динамика численности популяции описывается следующей системой:
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Исходные параметры для построения модели, рассчитанные в главе 2: коэффициент смертности годовиков 
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, родившихся за один год (оценено по данным [4]) 
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Вследствие того, что взрослые особи большой голомянки являются хищниками по отношению к собственной молоди, коэффициент смертности для годовиков уже не может быть константой, а должен находиться в линейной зависимости от численности второй и третьей возрастных групп. Известно, что на долю малой голомянки приходится 69,8 % продукции макрогектопуса, на долю большой – 22,3%, а на долю других рыб – 7,8% [4]. Так как раннее мы приняли гипотезу о едином коэффициенте смертности для годовиков голомянок и для макрогектопуса, то можем распространить эти проценты и на годовиков голомянок. Таким образом, коэффициент смертности для годовиков большой голомянки удовлетворяет следующему соотношению:
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Изменение численности годовиков большой голомянки, влечет изменение рациона рыб старших возрастов. В свою очередь изменение рациона может повлиять на репродуктивность, следовательно, коэффициент рождаемости в модели также уже не может являться константой. Для вывода соотношения модельного коэффициента рождаемости приведем следующие рассуждения. Голомянки поедают 608 тыс.т макрогектопуса и 78 тыс.т рыбной пищи [4]. Рыбной пищей являются годовики голомянок и других рыб. В первую очередь необходимо определить долю годовиков большой голомянки в рационе взрослых особей.

Основываясь на данных, представленных в работе Г.В. Старикова [117, стр.5-7], получим долю годовиков большой голомянки в общей продукции годовиков голомянок - 
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Необходимо учесть, что годовики голомянок и рачки макрогектопуса обладают различной энергетической ценностью. Для этого пересчитаем их вес в С-органическом эквиваленте (вес сухого остатка). Для коэффициентов преобразования сырого веса в вес С-орг для разных организмов приняты следующие значения: 0,05 для макрогектопуса; 0,08 для годовиков малой голомянки; 0,08 для годовиков большой голомянки.

Тогда доля годовиков большой голомянки в общем рационе взрослых голомянок:
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Примем гипотезу, что количество формируемых половых продуктов большой голомянки пропорционально разнице ассимилированной (усвоенной) и деструктурированной (истраченной на дыхание, движение) энергии, т.е. ее продукции. Введем следующие обозначения: 
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- рацион взрослых особей;  
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- ассимиляция взрослых особей; 
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- деструкция взрослых особей.

Основываясь на данных, представленных в работах [4, 117], получим
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Из работы [109] известно, что хищники ассимилируют от 60 до 90% употребленного корма. В работе [71] эти данные уточнены для пелагических рыб, в частности рыбами переваривается 80% захваченного корма и 80% из него усваивается.
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 тыс.т С-орг/год –ассимиляция взрослых особей;
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 тыс.т С-орг/год – деструкция взрослых особей.

Тогда 
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, окончательно получим следующую формулу для вычисления коэффициента рождаемости: 
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  (3.3)

Параметры модели, обеспечивающие равновесное состояние: 
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3.3.2. Модель малой голомянки
Динамика численности популяции малой голомянки описывается следующей системой:
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Исходные параметры для построения модели, рассчитанные в главе 2: коэффициент смертности годовиков 
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Как в случае популяции большой голомянки коэффициент смертности для годовиков должен находиться в линейной зависимости от численности второй и третьей возрастных групп. Применяя аналогичные рассуждения, проведенные для популяции большой голомянки (см.п.3.3.1), получим следующее соотношения для модельного коэффициента смертности годовиков малой голомянки: 
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Изменение численности годовиков неминуемо влечет за собой изменение рациона взрослых особей, а, следовательно, влияет на репродуктивность. По аналогии с популяцией большой голомянки (см.п.3.1.1), основываясь на данных, представленных в работе Г.В.Старикова [117, стр. 5-7], рассчитаем долю годовиков малой голомянки в общей продукции годовиков голомянок - 
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. Затем с учетом энергетических коэффициентов С-орг (см. п.3.1.1) рассчитаем долю годовиков малой голомянки в общем рационе взрослых голомянок:
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В рамках принятой в п.3.1.1 гипотезы о связи рациона и продуктивности, основываясь на данных, представленных в работах [4, 117], рассчитаем основные характеристики жизнедеятельности популяции малой голомянки:
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 тыс.т С-орг/год – продукция взрослых особей;
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 тыс.т С-орг/год – рацион взрослых особей;
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 тыс.т С-орг/год – ассимиляция взрослых особей;
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 тыс.т С-орг/год – деструкция взрослых особей.

 Тогда на основании выкладок представленных в п.3.3.1., получим следующую формулу для вычисления коэффициента рождаемости: 
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Параметры модели, обеспечивающие равновесное состояние: 
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3.3.3. Модель популяции макрогектопуса
Динамику численности популяции макрогектопуса описывает система:
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(3.7)

Исходные параметры для построения модели, рассчитанные в гл.2: коэффициент смертности неполовозрелых особей 
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Параметры модели, обеспечивающие равновесное состояние: 
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3.4. Этап 3 – создание модели взаимодействия популяций 

3.4.1. Модель взаимодействующих популяций малой голомянки и макрогектопуса
Промежуточным этапом построения модели трех взаимодействующих популяций, является построение модели взаимодействия популяции малой голомянки и макрогектопуса. Структура модели наследуется из автономных моделей, описывающих равновесное состояние популяции малой голомянки и популяции макрогектопуса. Взаимодействие между популяциями реализовано в модели через изменение коэффициента смертности жертв (годовики малой голомянки и макрогектопус) и коэффициента рождаемости хищников (взрослых особей малой голомянки). 

3.4.1.1. Коэффициент смертности жертв
 Как уже говорилось ранее (п.3.3.1.), на долю малой голомянки приходится 69,8 % продукции макрогектопуса, на долю большой – 22,3%, а на долю других рыб – 7,8%. Так как раннее мы приняли гипотезу о едином коэффициенте смертности для годовиков голомянок и для макрогектопуса, то можем распространить эти проценты и на годовиков малой голомянки. Для модели это означает, что коэффициент смертности 
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 находится в линейной зависимости от численности второй и третьей возрастных групп малой голомянки:
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  - численности старших возрастных групп в равновесном состоянии для малой голомянки.

3.4.1.2. Коэффициент рождаемости хищников
В отличие от предыдущих моделей, в данном случае применяется более мягкая гипотеза – что репродуктивность малой голомянки пропорциональна рациону, т.е. чем больше рацион особи, тем активнее она будет производить половые продукты, и наоборот. Применение более мягкой гипотезы связано с тем, что приращение продукции может быть отрицательным по знаку, в то время как коэффициент рождаемости особи не может принимать отрицательного значения. Другим из возможных вариантов разрешения этой проблемы может быть создание ограничительной функции, что требует дополнительного исследования.
На основании новой гипотезы формула расчета коэффициента рождаемости примет вид:
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Здесь коэффициенты несут следующий смысл: 0,07 – это доля рыбной пищи (годовиков большой и малой голомянок в рационе малой голомянки), 0,93 – соответственно доля макрогектопуса в рационе малой голомянки. 

Известно, что рацион голомянок составляют рачки макрогектопуса и годовики голомянок. В литературе имеются данные о питании голомянок на втором году жизни [117]: годовики составляют 25% (по массе) рациона малой голомянки, а рачки макрогектопуса – 68% [69]. Кроме того, известно, что всего обе голомянки вместе потребляют 608 тыс.т. макрогектопуса (461 тыс.т. потребляется малой голомянкой и 147 тыс.т. – большой голомянкой) и 78 тыс.т. рыбной пищи (годовиков) [4]. Очевидно, что использовать данные пропорции в чистом виде невозможно, поэтому будем использовать некоторые отношения данных пропорций, т.е. доля годовиков, которые потребляет малая голомянка составит 29% от общего количества рыбной пищи, на долю большой голомянки соответственно остается – 71%. 

Рачки макрогектопуса и годовики голомянок обладают разной энергетической ценностью, поэтому для правильной оценки их соотношений в рационе голомянок  необходимо преобразовать их сырой вес в вес С-органический. Коэффициенты преобразования сырого веса в вес С-орг для исследуемых видов организмов приведены в п.3.3.1. В результате можно получить соотношение годовиков и макрогектопуса в рационе малой голомянки:

доля годовиков обоих видов голомянок - 
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доля макрогектопуса, соответственно – 0,93.
3.4.1.3. Коэффициенты оттока численности
В процессе исследования модели был найден регулирующий параметр – 
[image: image262.wmf]q

 - коэффициент интенсивности оттока численности из одной возрастной группы в другую. Суть этого параметра заключается в максимальном времени пребывания особи в данной возрастной группе. Если зафиксировать значение 
[image: image263.wmf]q

 соответствующее стационарному состоянию, то при увеличении смертности фактическое время пребывания особи в данной возрастной группе увеличится и наоборот. В этом случае система имеет неустойчивое равновесие, амплитуды колебаний численности возрастают с течением времени (см. рис.3.1).
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Рис.3.1: График колебаний численности популяций (а) и период колебаний (б), случай – параметр 
[image: image266.wmf]q

 зафиксирован.

Если значение параметра 
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 пересчитывать динамически, то при увеличении смертности будет происходить уменьшение значения 
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 и наоборот, т.е. фактическое время пребывания особи в данной возрастной группе остается неизменным. В данном случае наблюдается устойчивое равновесие системы, период колебаний около 3 лет (см. рис.3.2).
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Рис.3.2: График колебаний численности популяций (а) и период колебаний, случай – параметр 
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 динамический.

3.4.2. Модель взаимодействующих популяций макрогектопуса, большой и малой голомянок
Взаимодействие между популяциями реализовано в модели через изменение коэффициента смертности жертв (годовики голомянок и макрогектопус) и коэффициента рождаемости хищников (взрослых особей голомянок). Модель представляет собой систему из восьми дифференциальных уравнений с нелинейными обратными связями. Начальными значениями численностей являются численности равновесных состояний, полученных в автономных моделях.
3.4.2.1. Коэффициенты смертности жертв
 Как было показано ранее (п.3.3.1.; п.3.4.1.1), коэффициент смертности  годовиков голомянок и макрогектопуса 
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 находится в линейной зависимости от численности второй и третьей возрастных групп голомянок:
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  - численности старших возрастных групп в равновесном состоянии для большой и малой голомянок соответственно.

3.4.2.2. Коэффициенты рождаемости хищников
На основании гипотезы принятой в п.3.4.1.2 формулы расчета коэффициентов рождаемости примут вид:
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Здесь коэффициенты несут следующий смысл: 0,07 – это доля рыбной пищи (годовиков большой и малой голомянок в рационе малой голомянки), 0,93 – соответственно доля макрогектопуса в рационе малой голомянки; 0,37 – это доля рыбной пищи (годовиков большой и малой голомянок в рационе большой голомянки), 0,63  – соответственно доля макрогектопуса в рационе большой голомянки. 

В п.3.4.1.2. были получены коэффициенты для популяции малой голомянки. Аналогичным образом можно получить пропорции рациона для большой голомянки:

доля годовиков обоих видов голомянок - 
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доля макрогектопуса, соответственно – 0,63.

3.5. Расчеты на модели
В виду наличия нелинейности аналитическое решение данной системы весьма затруднительно, поэтому для изучения поведения системы, а также в целях верификации модели были проведены вычислительные эксперименты. Вычисления проводились на программном комплексе DYNAMO разработанном в ИСЭМ СО РАН. 
Соотношения численностей популяций макрогектопуса, большой и малой голомянок близки к имеющимся экспериментальным данным. В частности, по данным [4] численность малой голомянки в разные года составляла от 22 до 41 млрд.экз., в то время как численность большой голомянки изменялась от 7 до 10 млрд.экз. Таким образом в среднем, соблюдается отношение численностей малой и большой голомянок как 3/1, что хорошо видно на рис.3.3.
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Рис.3.3: График динамики численностей популяций.

Расчеты на модели представленные на рис.3.4 показали, что период колебаний численности составляет около 3 лет. Известно, что экосистема всей пелагиали колеблется с периодом около 3,5 лет [40, 41].
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Рис.3.4: График колебания численности на примере годовиков малой голомянки.

Таким образом, поведение модели оценивается как достаточно близкое к поведению реальной экосистемы, по имеющимся экспериментальным данным и оценкам.
Необходимо провести дополнительные серии расчетов с целью обнаружения других стационарных режимов, либо особых точек, периодических режимов, согласующихся с реальной динамикой экосистемы. Необходимо исследовать качественное поведение системы при отклонении от стационарных режимов.

3.6. Выводы по третьей главе
Полученная модельная система представляет собой систему из восьми дифференциальных уравнений с нелинейными обратными связями. В виду наличия нелинейности аналитическое решение данной системы весьма затруднительно, поэтому для изучения поведения системы, а также в целях верификации модели были проведены вычислительные эксперименты. Результаты численных экспериментов показали непротиворечивость поведения модели поведению реальной экосистемы, по имеющимся экспериментальным данным и оценкам.
К особенным свойствам модели следует отнести.
1. Поэтапное усложнение, в результате которого, проводится многократное сопоставление модели с имеющимися знаниями о жизнедеятельности и взаимодействии исследуемых организмов сообщества, и как следствие, более тщательная верификация гипотез о механизмах его функционирования.
2. Структура модели изначально формируется исходя из накопленных знаний о жизнедеятельности и механизмах взаимодействия организмов.
3. Оценка основных модельных коэффициентов проводится в условиях фрагментарных и разрозненных данных. Недостающая информация заменяется гипотезами, которые в свою очередь многократно проверяются при помощи косвенных данных. Это позволяет сделать вывод, что полученные при помощи модели новые знания обладают высоким уровнем достоверности.
4. Кроме этого, модель открыта для добавления новых компонентов (например, популяции эпишуры).

Непротиворечивость поведения модели поведению реальной экосистемы позволяет признать приемлемость сформулированных ранее гипотез о механизмах функционирования пелагического сообщества:

1. Смертность годовиков голомянок существенно превышает смертность взрослых особей. Поэтому для достоверного исследования функционирования пелагического сообщества недостаточно выделение только старших возрастных групп голомянок.

2. Продукция хищников (взрослые особи голомянок) пропорциональна рациону. Данная гипотеза позволяет адекватно описывать процессы размножения в модели годовой динамики популяций.
Для более детального анализа качественного поведения модельной системы требуются дополнительные расчеты.

ГЛАВА 4. ИССЛЕДОВАНИЕ СИСТЕМЫ МОДЕЛЕЙ
4.1. Равновесные состояния
В результате численных расчетов на модели были обнаружены три точки устойчивого равновесия, принадлежащие области физически  интерпретируемых состояний системы:

1) численности всех трех популяций не нулевые (таблица 4.1). В это состояние система переходит из любой стартовой точки с положительной начальной численностью всех популяций. Это состояние наиболее интересно и в дальнейшем всюду будет называться основным;






Таблица 4.1:

Численности возрастных групп трех популяций (кол-во особей/
[image: image280.wmf]2

м

) при условии, что их начальные численности не нулевые
	Малая голомянка
	Большая голомянка
	Макрогектопус

	Годовики
	Неполовозрелые
	Половозрелые
	Годовики
	Неполовозрелые
	Половозрелые
	Неполовозрелые
	Половозрелые

	37,3075
	0,6768
	0,3565
	10,3298
	0,3266
	0,1185
	401,463
	9,5536


2) численность популяции большой голомянки нулевая (таблица 4.2). В это состояние система переходит из стартовых точек с нулевой начальной численностью популяции большой голомянки и положительной численностью популяций малой голомянки и макрогектопуса. Компенсация отсутствия в системе популяции большой голомянки реализуется через увеличение численности малой голомянки (в 1,32 раза) и незначительное уменьшение численности макрогектопуса (в 0,997 раза) относительного основного состояния;


Таблица 4.2:

Численности возрастных групп популяций малой голомянки и макрогектопуса (кол-во особей/
[image: image281.wmf]2

м

) при нулевой начальной численности большой голомянки.

	
	Малая голомянка
	Макрогектопус

	
	Годовики
	Неполовозрелые        
	Половозрелые    
	Неполовозрелые 
	Половозрелые

	Начальное состояние
	37,3076
	0,6768
	0,3565
	401,463
	9,5536

	Равновесное состояние
	49,2268
	0,8931
	0,4705
	400,454
	9,52965


3) численность популяции малой голомянки нулевая (таблица 4.3). В этом случае заполнение освободившейся ниши происходит за счет увеличения численности большой голомянки (в 4,13 раза) и небольшого увеличения численности популяции макрогектопуса (в 1,061 раза) относительно основного состояния.

Таблица 4.3:

Численности возрастных групп популяций большой голомянки и макрогектопуса (кол-во особей/
[image: image282.wmf]2

м

) при нулевой начальной численности малой голомянки.

	
	Большая голомянка
	Макрогектопус

	
	Годовики
	Неполовозрелые        
	Половозрелые    
	Неполовозрелые 
	Половозрелые

	Начальное состояние
	10,3298
	0,3266
	0,1185
	401,463
	9,55365

	Равновесное состояние
	42,6625
	1,3489
	0,4894
	426,085
	10,1396


Если стартовая точка содержит нулевые численности популяций большой и малой голомянок, наблюдается экспоненциальный рост численности популяции макрогектопуса. На данном этапе развития модели решить данную проблему можно добавив квадратичный член в уравнения (3.7) для популяции макрогектопуса. 
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, подобраны таким образом, чтобы влияние, оказанное на найденные ранее равновесные состояния, было минимальным (отклонения составляют около 1%). Следует отметить, что период колебаний системы уменьшился и составил 2,58 года. 
В случае, когда начальная численность макрогектопуса нулевая, даже при положительной численности популяций большой и малой голомянок, система переходит в состояние с нулевой численностью всех популяций.
4.2. Основная стационарная точка и ее устойчивость по Ляпунову
Одной из актуальных проблем при изучении природных экосистем является проблема их устойчивости. Очевидно, что существовать долгое время могут только устойчивые к различного рода воздействиям экосистемы. Поэтому устойчивость является одним из основных свойств, характеризующих поведение экосистемы. Для математических моделей, представленных в виде систем дифференциальных уравнений,  существуют различные понятия устойчивости. Такие как устойчивость некоторого положения равновесия, устойчивость системы к параметрическим воздействиям, орбитальная устойчивость, устойчивость по Ляпунову, устойчивость по Лагранжу и т.д. Для обеспечения соответствия модели и природной экосистемы минимально необходимой является устойчивость равновесного решения по Ляпунову [77, 115].
Для нелинейной системы вопрос об устойчивости решения можно решить с помощью анализа соответствующей линеаризованной системы — согласно теоремам Ляпунова об устойчивости и неустойчивости по первому приближению [111]. В более трудных случаях привлекаются другие методы, в частности, метод функций Ляпунова.

Рассмотрим некоторую автономную систему 
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где       
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Рассмотрим линеаризованную систему
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и приведенную систему 
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Теорема Ляпунова об устойчивости по первому приближению. Если все собственные значения матрицы А имеют отрицательные вещественные части, то равновесное решение 
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x

 системы (4.1) асимптотически устойчиво [111].


 Т.е. для того, чтобы исследовать устойчивость равновесного решения по Ляпунову, необходимо рассчитать собственные числа матрицы линеаризованной системы уравнений (см. таблица 4.4) в точке равновесия (см.таблица 4.5).
Таблица 4.4: 

Линеаризованная матрица системы в окрестности основного равновесного состояния.
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Таблица 4.5: 

Параметры модели в основной точке равновесия.

	
	Малая голомянка
	Большая голомянка
	Макрогектопус

	
	Годовики
	Неполово-зрелые
	Полово-зрелые
	Годовики
	Неполово-зрелые
	Полово-зрелые
	Неполово-зрелые
	Полово-зрелые

	Максимально допустимый возраст для возрастной группы
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	Коэффициенты  смертности
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	Коэффициенты рождаемости
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	Коэффициенты оттока численности
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	Начальные значения численностей
	37,3075
	0,6768
	0,3565
	10,3298
	0,3266
	0,1185
	401,463
	9,5536


Таблица 4.6: 

Спектр модели динамики численности пелагического сообщества озера Байкал.

	Значение
	Кратность

	-11.176
	1

	-6.946
	1

	-5.53
	1

	-0.91+2.091i
	1

	-0.91-2.091i
	1

	-0,003283
	1

	-1.556
	1

	-1.12
	1


 Как видно из представленной таблицы все элементы полного спектра модели являются отрицательными числами с ненулевой действительной частью. Это означает, что точка равновесия, представленная в таблице 4.1, является устойчивой по Ляпунову. Этот факт позволяет утверждать, что при выбранных параметрах поведение модели согласуется с требованием «стабильности» реальной экосистемы. Наличие комплексных корней позволяет вычислить период колебаний экосистемы. Полученное значение равно 3,00 годам, что соответствует периоду, полученному в ходе численных экспериментов, и не противоречит реальному периоду колебаний экосистемы Байкала. Известно, что реальная экосистема озера Байкал колеблется с периодом 3-3,5 года [40, 41].

4.3. Численное исследование основной точки равновесия
В рамках принятой в главе 2 идеализации моделируемая биосистема находится в постоянных внешних условиях. После внешних воздействий система может достигать стационарного режима одного из трех типов:

1) равновесие;

2) периодический режим;

3) апериодические колебания.

Различают внешние воздействия двух типов:

1) Фазовые - однократные, импульсные воздействия при неизменных условиях существования системы;

2) Параметрические – возникающие при изменении условий существования среды.
По характеру воздействия обоих типов подразделяют на:
1) слабые, т.е. система возвращается в существовавший ранее стационарный режим;

2) экстремальные, т.е. выводящие систему за границы ранее существовавшего в системе режима.

Понятие экстремального и слабого фазового воздействия применимы лишь в отношении конкретного стационарного режима при фиксированных внешних условиях.
4.3.1. Фазовые возмущения
Результаты численных экспериментов показали, что после однократных фазовых возмущений модель, пройдя несколько колебательных стадий, возвращается в основное равновесное состояние. При этом, чем больше интенсивность фазового воздействия, тем выше амплитуда колебаний системы и тем больше время возврата к равновесному состоянию. Вблизи основного состояния равновесия поведение модели устойчиво.
В случае если фазовые возмущения носят экстремальный характер, т.е. приводят к вырождению какой-либо из популяций, модель переходит в одно из равновесных состояний описанных в п.4.1., в соответствии с оставшимися популяциями. Следует отметить некоторые особенности модели проявляющиеся при экстремальных фазовых возмущениях:
1. В случае исчезновения одного из видов голомянок оставшийся вид заполняет освободившуюся нишу практически в том же объеме. Это объясняется двумя причинами: во-первых, в рамках данной модели основные параметры жизнедеятельности обоих видов имеют похожий характер; во-вторых, обе популяции являются конкурентами за общий пищевой ресурс – макрогектопус.
В реальной экосистеме, голомянки расходятся по сезонам отрождения молоди и следовательно по времени основного потребления макрогектопуса, а также по пищевым спектрам, так как оба вида голомянок потребляют разные размерные группы макрогектопуса: у малой голомянки размерный спектр жертв значительно шире, чем у большой [38, 39].
2. В случае исчезновения популяции макрогектопуса, единственным питанием голомянок в модели остается собственная молодь. Т.к. макрогектопус в модели является основным поставщиком биомассы, то  данная ситуация приведет к исчезновению обоих видов голомянок.

В реальной экосистеме озера Байкал существуют и другие виды организмов (донные амфиподы, личинки хирономид, молодь других пелагических видов рыб), составляющие питание голомянок [38, 39]. Малая голомянка даже во взрослом состоянии сохраняет способность питаться эпишурой, причем в отсутствие макрогектопуса она может увеличиваться в численности. Поэтому, возможно, что за счет других видов рыб голомянки сохранятся на некотором уровне при отсутствии макрогектопуса;
3. Ограничением роста численности макрогектопуса в модели является только выедание его большой и малой голомянкой. Ограниченность пищевой базы макрогектопуса не учитывается, однако при дальнейшем развитии модели показатель планируется ввести (в том числе описание динамики численности эпишуры и фитопланктона).
4.3.2. Параметрические возмущения
Как было сказано выше, параметрические возмущения возникают при изменениях внешней среды. В данном случае, это означает, что воздействию должны подвергаться основные модельные параметры: коэффициенты рождаемости и смертности. 
Наиболее чувствительна модель к возмущениям коэффициента смертности годовиков голомянок и макрогектопуса. Уменьшение значения параметра приводит к потере устойчивости, а увеличение – к вырождению популяций большой и малой голомянок. Численность популяции макрогектопуса существенно не меняется в первом случае и уменьшается в два раза относительно основного состояния во втором случае.
Чувствительность модели к изменению коэффициентов рождаемости популяции малой голомянки приведены в таблице 4.6.

Таблица 4.6: 

Зависимость основных характеристик поведения модели от вариации коэффициента рождаемости популяции малой голомянки.

	Вариации коэффициента рождаемости малой голомянки
	Изменение численностей популяций относительно основного состояния
	Период колебаний

	
	Малой голомянки
	Большой голомянки
	Макрогектопуса
	

	555
	0
	4,126
	1,061
	3,12

	575
	0,218
	3,442
	1,047
	3,059

	597
	1
	1
	1
	3,00

	610
	1,319
	0,002
	0,975
	2,956

	625
	1,319
	0
	0,953
	2,921

	635
	1,319
	0
	0,933
	2,89


Уменьшение значения коэффициента рождаемости малой голомянки приводит к постепенному замещению популяции малой голомянки популяцией большой голомянки. При этом система переходит в новое состояние равновесия, совпадающее с третьей равновесной точкой, описанной в п.4.1. Численность популяции макрогектопуса слабо реагирует на это замещение в силу особенностей модели, описанных в п.4.3.1. Переход в новое состояние сопровождается небольшим увеличением периода колебаний. Исследование устойчивости нового равновесного состояния показало, что оно является устойчивым по Ляпунову.
Увеличение значения коэффициента рождаемости малой голомянки также приводит систему в новое состояние, с вырождением популяции большой голомянки. Анализ данного состояния показал, что оно является не устойчивым по Ляпунову. Переходный процесс сопровождается уменьшением периода колебаний. Критическим значением, находящимся на границе устойчивости является 
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Чувствительность модели к изменению коэффициентов рождаемости популяции большой голомянки приведены в таблице 4.7.

Таблица 4.7: 

Зависимость основных характеристик поведения модели от вариации коэффициента рождаемости популяции большой голомянки.

	Вариации коэффициента рождаемости большой голомянки
	Изменение численностей популяций относительно основного состояния
	Период колебаний

	
	Малой голомянки
	Большой голомянки
	Макрогектопуса
	

	450
	1,319
	0
	0,997
	3,03

	475
	1,319
	0
	0,997
	3,01

	497
	1
	1
	1
	3,00

	500
	0,874
	1,393
	1
	2,99

	505
	0,581
	2,308
	1,003
	2,98


Уменьшение значения коэффициента рождаемости большой голомянки приводит к постепенному замещению популяции большой голомянки популяцией малой голомянки. При этом система переходит в новое состояние равновесия, совпадающее со второй равновесной точкой, описанной в п.4.1. Численность популяции макрогектопуса слабо реагирует на это замещение в силу особенностей модели, описанных в п.4.3.1. Переход в новое состояние сопровождается небольшим увеличением периода колебаний. Исследование устойчивости нового равновесного состояния показало, что оно является устойчивым по Ляпунову.

Увеличение значения коэффициента рождаемости большой голомянки также приводит систему в новое состояние, с вырождением популяции малой голомянки. Анализ данного состояния показал, что оно является не устойчивым по Ляпунову. Переходный процесс сопровождается уменьшением периода колебаний. Критическим значением, находящимся на границе устойчивости является 
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В случае возмущения коэффициента рождаемости для популяции макрогектопуса, система лучше адаптируется к понижению его значения. При повышении значения система теряет устойчивость, а затем равновесие.
В результате проведенного анализа можно сделать вывод о том, что система лучше адаптируется к понижению значений коэффициентов рождаемости, чем к их повышению. 
Нужно отметить, что в процессе численных экспериментов, было обнаружено интересное свойство модели: при согласованном возмущении параметров системы с учетом формул (2.17) и (2.19), приведенных в п.2.4.4.1. модель переходит в новую стационарную точку, незначительно отличающуюся от основного равновесного состояния. Каждой новой группе согласованных параметров соответствует своя новая точка равновесия, также находящаяся вблизи основного равновесного состояния. Анализ устойчивости показал, что полученные точки равновесия устойчивы по Ляпунову. Период затухающих колебаний в каждом случае равен 2,99 года.
4.4. Выводы по четвертой главе
В результате расчетов на модели были обнаружены три точки устойчивого равновесия системы, принадлежащие области физически интерпретируемых состояний системы. Наибольший интерес представляет так называемое основное состояние равновесия – численности всех трех популяций ненулевые.

Предложены два метода – численный эксперимент и метод Ляпунова для исследования устойчивости основного равновесного состояния системы. 
Применение метода Ляпунова показало асимптотическую устойчивость основного состояния равновесия, а это означает, что поведение модели удовлетворяет минимальному требованию сопоставления с поведением реальной экосистемы.
Результаты численного исследования показали слабую чувствительность системы к фазовым воздействиям и умеренную чувствительность к параметрическим возмущениям. Так, были выявлены следующие особенности поведения модели при отклонении от основного состояния равновесия:

1. Модель наиболее чувствительна к возмущению коэффициентов смертности годовиков и макрогектопуса;

2. Модель лучше адаптируется к понижению значений коэффициентов рождаемости популяций, чем к повышению;

3. При согласованном возмущении параметров системы с учетом формул (2.17) и (2.19), приведенных в п.2.4.4.1. поведение модели асимптотически устойчиво.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В работе предложен метод оценки основных параметров жизнедеятельности организмов в условиях фрагментарных, противоречивых данных. Одним из важных преимуществ этого метода является возможность оценки смертности молоди рыб на стадии личинки, по известным оценкам рождаемости и смертности особей старших возрастов.
Предложена технология поэтапного построения модели в условиях фрагментарных и плохо согласованных исходных данных, которая позволяет строить различные по сложности динамические модели, применяя ограниченный набор приемов. Основное преимущество данной технологии заключается в многократном и всестороннем сопоставлении модели с имеющимися знаниями о жизнедеятельности и взаимодействии исследуемых организмов сообщества, и как следствие, более тщательная верификация гипотез о механизмах его функционирования. Кроме этого данный подход позволяет без существенных затрат подключать к системе новые компоненты.
Построена система математических моделей пелагического сообщества организмов - основных по значению в биоэнергетическом круговороте вещества пелагиали озера Байкал. Итоговая модель представляет собой систему из восьми дифференциальных уравнений с нелинейными обратными связями. В целях верификации модели, а также изучения ее поведения были проведены вычислительные эксперименты. Результаты численных экспериментов показали непротиворечивость поведения модели поведению реальной экосистемы, по имеющимся экспериментальным данным и оценкам.

К особенным свойствам модели следует отнести:

1. Иерархию «вложенных» друг в друга моделей различной степени сложности: автономные модели, простейшая модель взаимодействия двух популяций, модель трех взаимодействующих популяций;

2. Структура модели изначально формируется исходя из накопленных знаний о жизнедеятельности и механизмах взаимодействия организмов;

3. Оценка основных модельных коэффициентов проводится в условиях фрагментарных и разрозненных данных. Недостающая информация заменяется гипотезами, которые в свою очередь многократно проверяются при помощи косвенных данных. Это позволяет сделать вывод, что полученные при помощи модели новые знания обладают высоким уровнем достоверности.

Непротиворечивость поведения модели поведению реальной экосистемы позволяет признать приемлемость сформулированных гипотез о механизмах функционирования пелагического сообщества:

1. Смертность годовиков голомянок существенно превышает смертность взрослых особей. Поэтому для достоверного исследования функционирования пелагического сообщества недостаточно выделение только старших возрастных групп голомянок.

2. Годовики голомянок и макрогектопус обладают одинаковым коэффициентом смертности. В совокупности с условием напряженности трофических взаимоотношений в пелагиали, из этого обстоятельства следует, что предпочтение в выборе жертвы отводится размеру, а не калорийности последней. 

3. Продукция хищников (взрослые особи голомянок) пропорциональна рациону. Данная гипотеза позволяет адекватно описывать процессы размножения в модели годовой динамики популяций.

Анализ поведения модели при отклонении от основного состояния равновесия показал, что модель нечувствительна к фазовым возбуждениям и слабо чувствительна к согласованным между собой параметрическим воздействиям. Устойчивость по Ляпунову основного равновесного состояния позволяет утверждать, что при выбранных параметрах поведение модели согласуется с требованием «стабильности» реальной экосистемы. 
Следующим этапом развития данной работы будет включение в состав сообщества фитофага эпишуры. Исследование механизмов взаимодействия эпишуры и его основных потребителей – макрогектопуса и обоих видов голомянок, математическими методами является весьма актуальной проблемой, так как объемы накопленных знаний и данных по этому виду организмов велики и неоднозначны.
Данная работа поддерживалась и направлялась профессором, д.т.н. В.И. Зоркальцевым и старшим научным сотрудником ИСЭМ СО РАН, к.т.н. И.В. Мокрым. Обоим своим руководителям я приношу глубокую благодарность. А также выразить благодарность сотрудникам ЛИН СО РАН Мельник Н.Г. и Е.В. Дзюба за проявленный интерес к данной работе и активное сотрудничество.
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																														15.46

																														9.57

																														5.92

																														3.66

																														100

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975

		1+		52		37		39		31		41		47		42

		2+		26		33		32		28		24		16		15

		3+		11		14		17		11		15		14		9

		4+		6		7		10		12		11		7		10

		5+		5		8		6		10		10		6		9

		6+		4		1		5		7		7		5		6

				104		100		109		99		108		95		91

				50		37		35.7798165138		31.3131313131		37.962962963		49.4736842105		46.1538461538				41.0976344506		40.5305647793

				25		33		29.3577981651		28.2828282828		22.2222222222		16.8421052632		16.4835164835				24.4554957738		23.7210237313

				10.5769230769		14		15.5963302752		11.1111111111		13.8888888889		14.7368421053		9.8901098901				12.8286007639		12.6537732992

				5.7692307692		7		9.1743119266		12.1212121212		10.1851851852		7.3684210526		10.989010989				8.943910292		8.6771435528

				4.8076923077		8		5.504587156		10.101010101		9.2592592593		6.3157894737		9.8901098901				7.6969211697		7.4187647945

				3.8461538462		1		4.5871559633		7.0707070707		6.4814814815		5.2631578947		6.5934065934				4.97743755		4.3195414852
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Формула 100

Возраст, лет

Количество, %

Возрастной состав большой голомянки



		

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975

		1+		52		37		39		31		41		47		42

		2+		26		33		32		28		24		16		15

		3+		11		14		17		11		15		14		9

		4+		6		7		10		12		11		7		10

		5+		5		8		6		10		10		6		9

		6+		4		1		5		7		7		5		6

				104		100		109		99		108		95		91

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975

		1+		50.00		37.00		35.78		31.31		37.96		49.47		46.15

		2+		25.00		33.00		29.36		28.28		22.22		16.84		16.48

		3+		10.58		14.00		15.60		11.11		13.89		14.74		9.89

		4+		5.77		7.00		9.17		12.12		10.19		7.37		10.99

		5+		4.81		8.00		5.50		10.10		9.26		6.32		9.89

		6+		3.85		1.00		4.59		7.07		6.48		5.26		6.59

				100		100		100		100		100		100		100

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975

		1+		3.91		3.61		3.58		3.44		3.64		3.90		3.83		3.87

		2+		3.22		3.50		3.38		3.34		3.10		2.82		2.80		3.01

		3+		2.36		2.64		2.75		2.41		2.63		2.69		2.29		2.33

		4+		1.75		1.95		2.22		2.49		2.32		2.00		2.40		2.07

		5+		1.57		2.08		1.71		2.31		2.23		1.84		2.29		1.93

		6+		1.35		0.00		1.52		1.96		1.87		1.66		1.89		1.62

				14.1594029933		13.7718344945		15.1492271902		15.9577908944		15.7843003662		14.9166609506		15.5003776131
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				Возрастной состав малой голомянки.																		Среднее арифметическое возрастного состава малой голомянки

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975						возраст		Среднее

		1+		32		79		39		42		56		47		52						1+		50

		2+		28		17		37		34		32		28		29						2+		29

		3+		24		9		12		20		14		11		10						3+		14

		4+		13		5		7		8		9		12		11						4+		9

		5+		7		3		7		6		6		8		2						5+		6

		6+		3		2		3		2		2		1		1						6+		2
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				Возрастной состав большой голомянки.																				Среднее арифметическое возрастного состава

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975								Возраст		Среднее

		1+		52		37		39		31		41		47		42								1+		41

		2+		26		33		32		28		24		16		15								2+		25

		3+		11		14		17		11		15		14		9								3+		13

		4+		6		7		10		12		11		7		10								4+		9

		5+		5		8		6		10		10		6		9								5+		8

		6+		4		1		5		7		7		5		6								6+		5
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				Количественные показатели стада малой (1)

				и большой (2) голомянки

						Численность		Численность				Продукция (алиминация), тыс. т.

		Год				сеголеток,		взрослых рыб		Биомасса,		Взрослые		Сеголетки		Общая продукция

						млрд. экз.		млрд. экз.		тыс. т.		рыбы

		1969		1		7763

				2		997

		1970		1

				2

		1971		1

				2

		1972		1

				2

		1973		1

				2

		1974		1

				2

		1975		1
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&A

Страница &P



Лист6

		



&A

Страница &P



Лист7

		



&A

Страница &P



Лист8

		



&A

Страница &P



Лист9

		



&A

Страница &P



Лист10

		



&A

Страница &P



Лист11

		



&A

Страница &P



Лист12

		



&A

Страница &P



Лист13

		



&A

Страница &P



Лист14

		



&A

Страница &P



Лист15

		



&A

Страница &P



Лист16

		



&A

Страница &P



		



&A

Страница &P



		



&A

Страница &P




_1263739835.unknown

_1263739266.xls
Диаграмма2

		52		37		39		31		41		47		42

		26		33		32		28		24		16		15

		11		14		17		11		15		14		9

		6		7		10		12		11		7		10

		5		8		6		10		10		6		9

		4		1		5		7		7		5		6



1969г

1970г

1971г

1972г

1973г

1974г

1975г

Возраст, лет

Количество, %

Возрастной состав большой голомянки



Лист1

		

				Возрастной состав малой голомянки.

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975

		1+		32		79		39		42		56		47		52
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				Возрастной состав большой голомянки.

										Года

		Возраст		1969		1970		1971		1972		1973		1974		1975

		1+		52		37		39		31		41		47		42

		2+		26		33		32		28		24		16		15
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				Количественные показатели стада малой (1)

				и большой (2) голомянки

						Численность		Численность				Продукция (алиминация), тыс. т.

		Год				сеголеток,		взрослых рыб		Биомасса,		Взрослые		Сеголетки		Общая продукция

						млрд. экз.		млрд. экз.		тыс. т.		рыбы

		1969		1		7763

				2		997

		1970		1

				2

		1971		1
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		1973		1
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