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Компьютеpное моделиpование динамики pоста pыб
(на пpимеpе южного однопеpого теpпуга Pleurogrammus azonus)

Часть 1

Введение

Дëя пpеäставëения попуëяöионной äинаìики
биоëоãи÷еских виäов иìеется оãpоìное ÷исëо
ìноãообpазных коëи÷ественных соотноøений,
пpи фоpìуëиpовке котоpых у÷итываþтся особен-

ности их жизненноãо öикëа. Основная ÷астü из них
хаpактеpизует äинаìику ÷исëенности (биоìассы)
оpãанизìов (боëüøой спектp таких ìоäеëей быë
pассìотpен А. Д. Базыкиныì [1]). Существенно
ìенüøе ÷исëо pабот, ãäе изу÷ается äинаìика pоста

В pамках положений системы типа "pесуpс—потpебитель" pазpаботана модель динамики pоста pыб. Пpи ее по-
стpоении учитывалась пpедельная длина pыбы, этапность ее жизненного цикла и влияние сезонных фактоpов. Выпол-
нена паpаметpическая идентификация модели. Согласно ей пpоведена оценка статистических свойств паpаметpов мо-
дели, установлена адекватность между эмпиpическим pаспpеделением и ее модельным обpазом. На основании вычис-
лительных экспеpиментов выявлена пpодолжительность пеpиода этапности жизненного цикла.
Ключевые слова: динамика pоста, логистическое уpавнение, паpаметpическая идентификация, задача поиска ми-

нимума, адекватность модели
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и ìассы иìенно pыб [6, 12, 16—18]. Межäу теì, эти
хаpактеpистики øиpоко испоëüзуþт в pыбохозяй-
ственной науке äëя оöенки пpоìысëовой зна÷иìо-
сти опpеäеëенных виäов и пpи pазpаботке стpате-
ãии pаöионаëüной экспëуатаöии сообществ ìоp-
ских оpãанизìов [7, 10]. В этих pаботах обсужäаþт
вопpосы пpиìениìости ìоäификаöий уpавнений
ëоãисти÷ескоãо pоста (äëя äëины) и уpавнения
Беpтаëанфи (äëя ìассы), тоãäа как этапностü жиз-
ненноãо öикëа особей не у÷итывается. Существен-
ныì оãpани÷ениеì их пpиìениìости явëяется ãо-
äи÷ная вpеìенная äискpетностü, ÷то не позвоëяет
у÷итыватü сезоннуþ äинаìику. В этой ситуаöии
актуаëüной явëяется заäа÷а pазpаботки такой ìо-
äеëи äинаìики pоста, ãäе этот öикë пpиниìается
во вниìание и иìеется возìожностü ìоäеëиpова-
ния сезонной äинаìики.
Дëя pазpаботки ìоäеëи быëа испоëüзована ста-

тисти÷ески зна÷иìая выбоpка вpеìенноãо pаспpе-
äеëения äëин þжноãо оäнопеpовоãо теpпуãа (Pleu-
rogrammus azonus). Пpеäеëüный возpаст еãо особей
оöенивается 96 ìесяöаìи, а пpеäеëüный pазìеp —
52 сì [3]. Этот виä обитает в Тихоокеанских воäах
остpовов Хоккайäо и Хонсþ, в þжной ÷асти Охот-
скоãо ìоpя, в сопpеäеëüных воäах Восто÷но-Ки-
тайскоãо ìоpя [11], в Японскоì и Жеëтоì ìоpях.
Важностü изу÷ения еãо äинаìики обусëовëена еãо
пpоìысëовой зна÷иìостüþ в þжной ÷асти Охотскоãо
ìоpя и в севеpо-запаäной ÷асти Японскоãо ìоpя.
Дëя выпоëнения иссëеäований испоëüзованы ìа-

теpиаëы, собpанные в нау÷но-иссëеäоватеëüских и
пpоìысëовых pейсах, а также на pыбокоìбинатах
Пpиìоpскоãо кpая (Японское ìоpе) в 1960—1986 ãã.
Возpаст опpеäеëяëи по ÷еøуе отpаботанныìи ав-
тоpскиìи ìетоäикаìи [4]. Возpаст быë опpеäеëен
у 5298 экз. Сбоpы ëи÷инок пpовоäиëи во вpеìя
ихтиопëанктонных съеìок в октябpе—äекабpе
1976—1983 ãã. Всеãо быëо пpоìеpено 227 ëи÷инок.
Исхоäя из тоãо, ÷то ìассовый выкëев ëи÷инок в
ìоpских воäах Пpиìоpüя пpоисхоäит в октябpе,
сpеäний возpаст особей в выбоpках опpеäеëяëся с
то÷ностüþ в пpеäеëах оäноãо ìесяöа. По сpеäниì
зна÷енияì äëины и возpаста быëа постpоена кpи-
вая попуëяöионноãо pоста, опубëикованная наìи
pанее [5]. Необхоäиìо отìетитü, ÷то иссëеäования
охватываëи весü пеpиоä онтоãенеза.
На основании этоãо ìатеpиаëа быëа сфоpìиpо-

вана выбоpка pаспpеäеëения pоста pыб. Она хаpак-
теpизует äостато÷но pавноìеpно pаспpеäеëеннуþ
по возpастаì выбоpку из 61 набëþäения.

Модель сезонной динамики pоста pыб

В пpактике изу÷ения äинаìики pоста pыб ко-
ëи÷ественная фоpìаëизаöия обы÷но выпоëняется
на основании фоpìуëы pоста Беpтаëанфи

 = k(1 – L/Lmax), (1)

ãäе L = L(t) — äëина в ìоìент вpеìени t (то÷ка наä
пеpеìенной отве÷ает взятиþ пpоизвоäной по вpе-
ìени); Lmax = L(tmax) — соответствуþщий tmax пpе-
äеëüный pазìеp; k — неотpиöатеëüный коэффиöиент
пpопоpöионаëüности pазìеpности [L]/[t] (кваäpат-
ные скобки указываþт pазìеpностü пеpеìенных)
[16—18]. Пpеäставëяется pазуìной такая интеp-
пpетаöия (1). Выpажение в скобках хаpактеpизует
äоступный äëя pоста особи оãpани÷енный "pесуpс"
ее äëины. Еãо "тpансфоpìаöия" иëи "утиëизаöия"
непосpеäственно в саìу äëину выпоëняется с по-
стоянной интенсивностüþ k. Pеøение (1) опpеäе-
ëяется соотноøениеì 

L(t) = Lmax[1 – exp(–kt)], (1a)

котоpоìу на пëоскости {t, L} соответствует ìоно-
тонно возpастаþщая от на÷аëа кооpäинат äо то÷ки
(tmax, Lmax) кpивая.
В pаìках поëожений ìоäеëи (1) в äинаìике pоста

pыб отсутствует этапностü их жизненноãо öикëа,
наëи÷ие котоpой заìетно пpи анаëизе эìпиpи÷е-
скоãо pаспpеäеëения (pис. 1). Зäесü äëя у÷ета ука-
занной особенности пpеäëаãается соотноøение

 = ψ(t)(Lmax – L)γL, (2)

ãäе ψ(t), γ — некотоpая функöия и показатеëü са-
ìой ìоäеëи. Они поäëежат оöениваниþ на осно-
вании экспеpиìентаëüных äанных. В соотноøе-
нии (2) pазìеpностü [L] = сì, а [ψ(t)] = 1/(с•сìγ).
Неëинейностü пpавой ÷асти (2) отpажает опpеäе-
ëеннуþ ска÷кообpазностü изìенения кpивой äина-
ìики (она сëеäует из анаëиза pис. 1). Интеpпpета-
öия (2) состоит в сëеäуþщеì. Поëаãается, ÷то ско-
pостü пpиpоста lnL опpеäеëяется äоступныì äëя неãо
"pесуpсоì" (Lmax – L)γ. Показатеëü степени γ хаpак-
теpизует интенсивностü "тpансфоpìаöии" pесуpса
в äинаìику lnL. Он опpеäеëяет pазëи÷ия теìпов
pоста у ìоëоäых (сëеäуя pис. 1, возpаста äо 1 ãоäа) и
боëее взpосëых pыб. Действитеëüно, пpи ψ(t) = const,
÷еì выøе γ, теì бëиже то÷ка пеpеãиба кpивой L(t)
pаспоëожена к на÷аëу кооpäинат, иныìи сëоваìи,
теì выøе теìп pоста ìоëоäых особей, а у саìых
возpастных особей pост вообще пpекpащается.
Фоpìаëизаöия заäа÷и оöенивания паpаìетpов

ìоäеëи (2) зäесü пpиниìает сëеäуþщий виä:

Φ(γ, ψ) = [  – L(ti)]
2 → min, (3)

ãäе выбоpка {  : i = 1...61} соответствует вpеìен-

ноìу pаспpеäеëениþ pоста особей þжноãо остpо-
пеpовоãо теpпуãа. Дëя поиска искоìоãо pеøения
испоëüзоваëся ìетоä Левенбеpãа—Маpкваpäта [2],
котоpый явëяется коìбинаöией ìетоäа Нüþтона и
ìетоäа наискоpейøеãо спуска. В систеìе MATLAB
пpоãpаììнуþ pеаëизаöиþ этоãо ìетоäа выпоëняетL·

L·

i 1=

61

∑ Li
d( )

Li
d( )
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пpоöеäуpа lsqnonlin [8]. Достоинствоì äанноãо ìе-
тоäа явëяется такое констpуиpование ìатpиöы
Гессе, пpи котоpой она иìеет невыpожäеннуþ об-
pатнуþ ìатpиöу [2]. Даëее эта обpатная ìатpиöа
испоëüзуется äëя вы÷исëения напpавëения и øаãа
искоìоãо экстpеìуìа.
Пpи испоëüзовании пpоöеäуpы lsqnonlin ìатpиöа

коваpиаöии оöенок паpаìетpов вы÷исëяется сëе-
äуþщиì обpазоì. Оäниì из выхоäных паpаìетpов
lsqnonlin явëяется якобиан J = {∂Φ(ti)/(∂pm )}. В ìе-
тоäе Левенбеpãа—Маpкваpäта искоìая ìатpиöа
коваpиаöии опpеäеëяется выpажениеì

V ≈ 2 H –1, (4)

ãäе эëеìенты ìатpиöы Гессе H = {Hmk = 2 JimJik}

сëеäуþт соотноøениþ

Hmq ≈ 2 JimJik.

Набоp {L(ti), i = 1...61} соответствует pеøениþ
уpавнения (2), äëя ÷еãо испоëüзоваëся äвухøаãовый
ìетоä [9]: сна÷аëа на пpоìежуто÷ноì вpеìенноì
сëое k + 0,5 pасс÷итываþтся зна÷ения L(k + 0,5) =
= L(k) + f (k)Δt, a затеì — L(k + 1) = L(k) + f (k + 0,5)Δt.
Метоä явëяется устой÷ивыì пpи Δt < 2(∂f/∂L)–1,
ãäе f = ψ(t)(Lmax – L)γL — пpавая ÷астü (2) и k — те-
кущий ноìеp вpеìенноãо сëоя. В вы÷исëитеëüных
экспеpиìентах øаã по вpеìени Δt поäбиpаëся исхоäя
из тpебования устой÷ивости pас÷етов. Необхоäиìо
отìетитü, ÷то набоp {ti, i = 1...61} соответствует ÷асти
выбоpки pас÷етных вpеìен ìоäеëи. Так, в pас÷етах
быëо выпоëнено 200 вpеìенных øаãов, а затеì вы-
биpаëисü тоëüко те зна÷ения {L(ti), i = 1...61}, ко-
тоpые соответствуþт вpеìенаì эìпиpи÷ескоãо
pаспpеäеëения. В pас÷етах пpеäеëüных возpаст tmax
пpиниìаëи pавныì 96 ìесяöаì, а пpеäеëüный pаз-
ìеp — Lmax = 52 сì.
Унивеpсаëüный способ заäания ψ(t) состоит в

ее пpеäставëении коне÷ныì отpезкоì pяäа Фуpüе.
В усëовиях оãpани÷енной выбоpки этот способ по-
звоëяет выявитü тоëüко низко÷астотные состав-
ëяþщие изу÷аеìоãо пpоöесса [13]. Зäесü äëя выявëе-
ния пеpиоäи÷еских составëяþщих испоëüзоваëся
такой пpиеì [14]. Поëаãаëосü, ÷то ψ(t) опpеäеëяется
заpанее заäанныì ÷исëоì ее ãаpìони÷еских состав-
ëяþщих, ÷астоты и аìпëитуäы котоpых сëеäуþт pе-
øениþ заäа÷и (3). В вы÷исëитеëüных экспеpиìен-
тах их ÷исëо ваpüиpоваëосü, а затеì заново оöенива-
ëисü ÷астоты и аìпëитуäы ãаpìоник (заново pеøа-
ëасü заäа÷а (3)). Дëя pеøения (3) зäесü на÷аëüное
пpибëижение быëо заäано набоpоì: γ = 1, ψ0 = 10–6,

ψ1 = 10–7 и ψ2 = 10–7. На пеpвой итеpаöии зна÷ение

Φ1 = 2,281•103. На 12-й итеpаöии øаã пpоöеäуpы

lsqnonlin оказаëся ìенüøе заäанноãо зäесü øаãа 10–8,
÷то пpивеëо к останову. Тоãäа оказаëосü, ÷то ãаp-
ìонике с пеpиоäоì 18 ìесяöев соответствует наи-
ìенüøее зна÷ение Φ(γ*, ψ*) = 913.289. В этоì сëу÷ае
γ* =3,285 ± 0,084, ψ*(t) = ψ0 + ψ1cos(ωt) + ψ2sin(ωt),

ω = 2π/18, ψ0 = (7,657 ± 0,824)•10–7, ψ1 =

= (–3,734 ± 0,481)•10–7 и ψ2 = (3,626 +0,339•10–7.
В вы÷исëитеëüных экспеpиìентах pассìатpива-
ëисü сëу÷аи pасøиpения ÷исëа паpаìетpов ìоäеëи.
В ÷астности, pассìатpиваëся сëу÷ай заäания Ψ(t)
тpеìя ãаpìони÷ескиìи составëяþщиìи с пеpиоäа-
ìи 11, 12 и 18 ìесяöев. Тоãäа ÷исëо итеpаöий по-
иска экстpеìуìа повысиëосü äо 22 øаãов, а зна÷е-
ние функöионаëа снизиëосü всеãо на 3 %.
Аäекватностü ìоäеëи (3) выбоpо÷ноìу pаспpе-

äеëениþ оöениваëасü на основании pезуëüтатов ана-
ëиза остатков (pазниöы ìежäу ìоäеëüныì и выбо-
pо÷ныì pаспpеäеëенияìи) и коэффиöиента коppе-
ëяöия ìежäу ниìи. Зäесü сpеäнее зна÷ение эëе-
ìентов вектоpа остатков pавно 0,517 ± 5,078.
Поскоëüку äовеpитеëüный интеpваë соäеpжит нуëü,
то соãëасно статисти÷ескиì кpитеpияì этот сpеä-
ний остаток статисти÷ески незна÷иì. Коэффиöи-
ент же коppеëяöии ìежäу эìпиpи÷ескиì и ìоäеëü-
ныì pаспpеäеëенияìи оказаëся pавныì 0,958. Еãо
бëизостü к ìаксиìаëüно возìожноìу еäини÷ноìу
зна÷ениþ указывает на теснуþ ëинейнуþ связü ìеж-
äу pаспpеäеëенияìи и их поäобие. Pезуëüтаты ÷ис-
ëенных экспеpиìентов пpеäставëены на pис. 1.
Сопоставëение кpивых показывает, ÷то их пеpе-

се÷ения соответствуþт возpастаì окоëо 1,5 и 6 ëет.
До ìоìента пеpвоãо пеpесе÷ения эìпиpи÷еское и
ìоäеëüное pаспpеäеëения пpакти÷ески не отëи÷а-
þтся. Пеpвые поëтоpа ãоäа хаpактеpизуþтся стpе-
ìитеëüныì теìпоì pоста, заìеäëение котоpоãо на-
÷инается тоëüко в октябpе (в возpасте оäноãо ãоäа)
с на÷аëоì осеннеãо выхоëаживания воä. Межäу
то÷каìи пеpесе÷ения ìоäеëüные теìпы pоста пpе-
выøаþт эìпиpи÷еские теìпы, ÷то обусëовëено пpе-

σe
2

i 1=

NN

∑

i 1=

N

∑

Pис. 1. Динамика усpедненного по выбоpке данных pоста pыбы
(эмпиpические данные и модель)
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обëаäаниеì туãоpосëых особей в общей ìассе pыб.
Даëее иìеет ìесто обpатная каpтина, котоpая ха-
pактеpизуется низкиìи аìпëитуäаìи сезонной pит-
ìики с выхоäоì на пëато. Сëеäует поä÷еpкнутü, ÷то
pезуëüтаты ìоäеëи объективнее, ÷еì усpеäненные
эìпиpи÷еские äанные, отpажаþт особенности инäи-
виäуаëüноãо pоста pыб, поскоëüку äинаìика попуëя-
öионноãо pоста зависит от ваpиабеëüности этоãо
показатеëя и сеëективной сìеpтности pыб [5].
Моäеëüный жизненный öикë теpпуãа кpатен

18-ìеся÷ноìу пеpиоäу. Пpеäставëяется pазуìной
такая интеpпpетаöия этой пеpиоäи÷ности. Окоëо-
ãоäи÷ный жизненный öикë теpпуãа äëится от 9—11
äо 13 ìесяöев, увеëи÷иваясü с возpастоì [3]. В своþ
о÷еpеäü он äеëится на пеpиоä активной жизнеäея-
теëüности (с апpеëя—ìая по октябpü—ноябpü) и
пеpиоä относитеëüноãо жизненноãо покоя. С воз-
pастоì активный пеpиоä увеëи÷ивается за с÷ет äëи-
теëüности неpестовоãо пеpиоäа. Пеpиоä относитеëü-
ноãо жизненноãо покоя, напpотив, на÷инает уко-
pа÷иватüся, поскоëüку pыбы стаpøих возpастных
ãpупп быстpее восстанавëиваþтся посëе неpеста.
Совокупностü äвух пеpиоäов относитеëüноãо зиì-
неãо покоя и пеpиоäа активной жизнеäеятеëüности
остается пpакти÷ески постоянныì и составëяет
поëтоpа ãоäа.

Pезуëüтаты вы÷исëитеëüных экспеpиìентов
указываþт на унивеpсаëüностü ìоäеëüной äинаìи-
ки pоста оäнопеpоãо теpпуãа. Поäтвеpжäениеì ÷е-
ìу явëяется pаспpеäеëение кpивых на pис. 2. Зäесü
кажäая из кpивых хаpактеpизует äинаìику выpа-
женноãо в пpоöентах от соответствуþщих ìакси-
ìаëüных зна÷ений относитеëüноãо pоста тpех ви-
äов pыб (1 — каëифоpнийскоãо ан÷оуса Engraulis
mordax; 2 — синеãо тунöа Thunnus thynnus; 3 —
теpпуãа).
Сопоставëение кpивых pоста иìенно этих виäов

обусëовëено pазëи÷ияìи их жизненных стpатеãий:
ан÷оус (кpивая 1) — коpоткоöикëовый виä (пpоäоë-
житеëüностü жизни окоëо äвух ëет); теpпуã (кpи-

вая 3) — сpеäнеöикëовый виä (пpоäоëжитеëüностü
жизни восеìü ëет); тунеö (кpивая 2) — äëинноöик-
ëовый (живет 33 ãоäа). Кpоìе тоãо, их возpаст оп-
pеäеëяется наäежно. Анаëиз pаспpеäеëений пока-
зывает поäобие хоäа кpивых. Кpивая 1 (ан÷оус) по-
казывает саìые высокие теìпы pоста, ÷то типи÷но
äëя коpоткоöикëовых виäов. Pазëи÷ия кpивой 2
(тунеö) и кpивой 3 (теpпуã) пpоявëяþтся тоëüко в
сезонной pитìике. Поäобие кpивых сëеäует из-
вестноìу поëожениþ о саìоì высокоì теìпе pоста
pыб на их на÷аëüных этапах. Так, за пятуþ ÷астü
жизни все pассìатpиваеìые виäы выpастаþт боëü-
øе ÷еì на поëовину своеãо pазìеpа.

Заключение

На основании поëожений систеìы типа "pе-
суpс—потpебитеëü" зäесü pазpаботана ìоäеëü äи-
наìики pоста pыб. Пpи ее постpоении у÷итываëасü
пpеäеëüная äëина pыбы, этапностü ее жизненноãо
öикëа и вëияние сезонных фактоpов. Выпоëнена
паpаìетpи÷еская иäентификаöия ìоäеëи.
Показана аäекватностü ìоäеëи эìпиpи÷ескоìу

pаспpеäеëениþ. Выпоëнена оöенка пpоäоëжитеëü-
ности пеpиоäа жизненноãо öикëа.

Pезуëüтаты вы÷исëитеëüных экспеpиìентов
указываþт на унивеpсаëüностü ìоäеëüной äинаìи-
ки pоста оäнопеpоãо теpпуãа.
Автоpы выpажают благодаpность канд. биол. наук

Г. В. Швыдкому за помощь в сбоpе и анализе мате-
pиала, а также ценные консультации.
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As part of the system of "resource—consumer" is developed the model of dynamics of fish growth. To construct it, we used: the
maximum length of the fish, the stages of their life cycle and the impact of seasonal factors. The parametric identification of the
model is performed. According to her is carried out the assessment of the statistical properties of the model parameters,is established
the adequacy between the empirical distribution and its model image. On the based of computational experiments the assessment
the assessment of duration of the life cycle period.
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