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ции с сезонным характером размножения, в которой рождаемость зависит от соотношения 
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Понимание механизмов, регулирующих динамику численности и популя-
ционную структуру, необходимо для прогнозирования выживаемости биологи-
ческих видов и сообществ в условиях изменяющейся среды, а также для раз-
работки адекватных стратегий их использования. Вопрос сохранения и рацио-
нальной эксплуатации промысловых популяций остается актуальным. Несмотря 
на то, что концепция оптимального промысла, обеспечивающего максимальный 
устойчивый улов при сохранении популяционного потенциала, была сформули-
рована ещё в 30-е годы прошлого века и значительно развита в последующих 
работах [1, 2, 6, 11, 14], даже при соблюдении принципов оптимального изъятия 
наблюдалось существенное сокращение численности многих промысловых по-
пуляций, а полное прекращение промысла редко приводит к восстановлению их 
допромыслового состояния.

Скрытые последствия промысла являются предметом активных исследова-
ний. В частности, установлено, что искусственный отбор, изменяя половозраст-
ной состав популяций, вызывает уменьшение размеров отдельных особей [10] и 
ухудшение характеристик потомства [15]. В качестве примера можно привести 
отдельные популяции копытных, подвергающиеся избирательному отстрелу по 
половому признаку и размеру, где отмечается уменьшение массы новорожден-
ных. У лося (Alces alces) и северного оленя (Rangifer tarandus) снижение веса 
потомства может происходить, когда самки вынуждены вступать в контакт с мо-
лодыми самцами, поскольку изъятие сокращает численность более зрелых осо-
бей [13, 16]. 

Для описания динамики популяций с возрастной структурой и стадийно-
стью развития традиционно используют классические матричные модели Лес-
ли-Лефковича. Эти модели требуют модификации для описания эволюции попу-
ляций с половым размножением и типом половой структуры, отличным от моно-
гамии. В этом случае необходимо одновременно отслеживать формирование воз-
растной и половой структур, в явном виде учитывая асимметричность влияния 
полов на демографические и эволюционные процессы в популяции [7, 8].

Простейшая модель для описания популяции с половозрастной структурой 
является трёхкомпонентной; три уравнения с дискретным временем в такой мо-
дели описывают динамику численности основных половозрастных групп попу-
ляции: новорожденных особей (или потомства), самок и самцов возраста от года 
и старше. Исследование динамики трёхкомпонентной модели популяции с поло-
возрастной структурой позволило обнаружить ряд неочевидных динамических 
эффектов, связанных с существенным вкладом таких факторов, как вариация со-
отношения полов, неоднородная выживаемость самцов и самок [5, 8].

В данной работе рассматривается динамика численности популяции с се-
зонным характером размножения, которая может быть представлена совокупно-
стью четырех групп: P – численность новорожденных особей, F – численность 
самок одного года и старше, S – численность самцов одного года и старше, не 
участвующих в размножении (дорепродуктивная группа самцов), h – числен-
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ность самцов, участвующих в размножении (репродуктивная группа). За времен-
ной шаг моделирования принимается промежуток между сезонами размножения, 
в течение которого численность популяции изменяется вследствие воспроизвод-
ства младших возрастов, перехода особей младшего возраста в старшие и выжи-
вания особей старших возрастов. Процессы изменения численности характери-
зуются следующими величинами: h – коэффициент, характеризующий тип брач-
ных отношений в популяции, a – максимально возможный коэффициент рожда-
емости, δ  – доля самок среди новорожденных, 11 Pβ−  и 21 nPβ− – выживаемости 
неполовозрелых, а 2v , ( )3v ω− , 4v  – выживаемость самок, дорепродуктивной и ре-
продуктивной группы самцов, соответственно; ω  – доля самцов дорепродуктив-
ной группы, пополняющих репродуктивную группу при переходе к следующему 
сезону размножения. 

Динамику численности выделенных половозрастных групп можно описать 
системой четырех рекуррентных уравнений:
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где n – номер сезона размножения.
Данная модель представляет собой обобщение модели, предложенной в [9] 

для описания динамики популяции северного морского котика; она также может 
описывать и другие популяции с похожей половозрастной структурой и полиги-
нией, например, многие виды ластоногих и копытных. 

Найдены стационарные точки модели (1), аналитически доказана един-
ственность нетривиального равновесия в случае отсутствия различий по плот-
ностному лимитированию у самцов и самок; проанализированы сценарии пере-
хода от стационарной динамики к колебаниям численности. Рассмотрено влия-
ние вариации внутрипопуляционных параметров, определяющих соотношение 
выживаемостей различных половозрастных групп и характеристики процесса 
размножения, на бифуркации стационарных точек системы. Показано, что по-
теря динамической устойчивости нетривиального равновесия в области биоло-
гически содержательных значений параметров происходит только через бифур-
кацию Неймарка-Сакера; то есть дестабилизация численности такой популяции 
происходит с образованием квазипепериодических колебаний. Отметим, что по-
теря динамической устойчивости нетривиального равновесия происходит толь-
ко при достаточно высоких значениях коэффициента рождаемости (a > 1), что 
характерно для видов с многоплодной беременностью, например, для кабанов. 
При этом у видов с одноплодной беременностью и одним сезоном размножения 
в течение года, таких как северный морской котик и большинство ластоногих, 
коэффициент рождаемости не превосходит единицы, т.е. нетривиальное равно-
весие динамически устойчиво и численность популяции должна стабилизиро-

(1)
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ваться, естественно, при достаточном соотношении уровней воспроизводства и 
выживаемости. Наблюдаемые флуктуации численности, могут быть связаны с 
внешним воздействием: вариацией условий окружающей среды, доступностью 
пищи и промысловым изъятием. Эти факторы напрямую или косвенно влияют на 
динамику численности популяции, изменяя выживаемости различных половых и 
возрастных групп, а также рождаемость в популяции, с последующим изменени-
ем соотношения полов и продукции гаремов.

Проиллюстрировать эти выводы можно на примере стада северного мор-
ского котика о. Тюлений, где активный промысел привел к резкому сокращению 
внутривидовой конкуренции. В результате выживаемости самцов на разных ста-
диях жизненного цикла по оценкам [9], оказались крайне высокими, и им соот-
ветствует равновесное соотношение полов порядка пяти самок на одного самца. 
Такой уровень полигинии нетипично низок для данного вида [12]. Данные мно-
голетних наблюдений за популяцией, полученные на фоне сокращения интен-
сивности промысла, позволили уточнить оценки коэффициентов выживаемости 
[3, 4]. Эти коэффициенты оказались ниже предыдущих, им соответствует стаци-
онарное соотношение полов уже более пятидесяти самок на одного самца, что 
лучше согласуется с представлениями об уровне полигинии в популяциях север-
ного морского котика. При этом снижение репродуктивной способности самцов 
(при увеличении параметра h), может привести к снижению количества новоро-
жденных в популяции даже при большом количестве самок в расчёте на одного 
самца из репродуктивной группы. Такая перестройка в репродуктивной группе 
соответствует более низкому стационарному уровню численности популяции; а 
последние годы наблюдений показывают, что численность этой популяции прак-
тически стабилизировалась, не достигнув уровня воспроизводства, который был 
в ней до промысла.

Работа выполнена в рамках государственных заданий Института ав-
томатики и процессов управления ДВО РАН (тема № FWFW 2021-0004) и 
Института комплексного анализа региональных проблем ДВО РАН (тема 
FWUG 2024-0005).
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