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The fir sawyer beetle is a xylophagous species that develops outbreaks in boreal coniferous forests. 
Females deposit single eggs under the bark through slotted holes that they make by their mandibles. 
These oviposition scars are clearly visible while the tree is alive. Larvae feed on phloem and 
sapwood for one or two summers. Under the bark each larva forms compact damage area close to 
the oviposition scar. One larva needs an area of no less than 50 sq cm for feeding. In this study, we 
tested the hypothesis that adult females optimize the eggs’ spatial pattern to reduce the possibility that 
the feed zones of expectant larvae will overlap one another. This oviposition strategy reduces larvae 
competition and enhances their survival. During the outbreak’s peak phase the stems of damaged 
fir trees were photographed and the coordinates of the 317 oviposition scars were recorded. Spatial 
statistics was used to determine that the distribution of eggs on the stem surface is regularized: close 
to the oviposition scar the number of another scars are less than this number for the independent 
distribution of points. The point process model with negative interacion between points was fitted 
to the oviposition locations data. The force of the repulsive interaction was found diminishing with 
increasing of the distance between the scars. The radius of interaction was estimated to be 4 cm. 
Therefore, the reproductive strategy of the fir sawyer beetle includes oviposition behavior aimed to 
minimize larval competition. 

Keywords: Monochamus urussovi Fisch., oviposition behaviour, food competition, reproductive 
strategy, plant-insect interaction, spatial point process, point pattern, spatial statistics.

 © Siberian Federal University. All rights reserved
* Corresponding author E-mail address: sekretenko@ksc.krasn.ru

brought to you by COREView metadata, citation and similar papers at core.ac.uk

provided by Siberian Federal University Digital Repository

https://core.ac.uk/display/38644081?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1


– 46 –

Olga P. Sekretenko, Anton V. Kovalev… Oviposition of the Fir Sawyer Beetle… 

Размещение яиц черного пихтового усача  
(Monochamus urussovi Fisch.) на стволе дерева:  
анализ с использованием моделей  
случайных точечных полей
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Черный пихтовый усач – ксилофаг, образующий в темнохвойных лесах очаги массового 
размножения. Жуки при заселении дерева оставляют на стволе хорошо видимые насечки – 
отверстия, каждое из которых используется для помещения под кору одного яйца. Личинка в 
течение следующего лета питается лубом, образуя под корой непосредственно около насечки 
компактное повреждение. Для развития личинки необходима площадь питания не менее 
50 см2. В настоящей работе проверено предположение о том, что самки размещают яйца 
так, чтобы уменьшить возможность перекрытия зон питания личинок. В очаге массового 
размножения по фотографиям поврежденных стволов были определены координаты 317 
насечек. Методами пространственной статистики установлено, что размещение насечек 
является регуляризованным: в ближайшей окрестности каждой из них, как правило, количество 
других насечек значимо меньше, чем было бы при их независимом распределении. Размещение 
насечек описано моделью случайного точечного поля с негативным взаимодействием между 
его элементами. Показано, что интенсивность «расталкивающего взаимодействия» тем 
больше, чем меньше дистанция между насечками. Радиус взаимодействия составляет 4 
см. Полученные результаты служат свидетельством в пользу того, что репродуктивная 
стратегия черного пихтового усача включает оптимизацию пространственного размещения 
потомства на стадии откладки яиц для уменьшения конкуренции за корм между будущими 
личинками.

Ключевые слова: репродуктивная стратегия, конкуренция за корм, взаимодействие растений  
и насекомых, случайное точечное поле, пространственная статистика.

Введение

Репродуктивное поведение многих ви-
дов насекомых включает в себя заботу роди-
тельского поколения о потомстве (Мозолев-
ская и др., 2010). Не только семьи и колонии 

общественных насекомых (муравьи, пчелы, 
осы, термиты), но также самки и брачные 
пары некоторых других видов (уховертки, 
жуки-могильщики, одиночные осы и пчелы) 
ухаживают за своими отпрысками, оберегая 
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отложенные яйца и выкармливая личинок. 
Литература по этой теме безгранична. Одна-
ко для многих видов насекомых с неперекры-
вающимися поколениями, у которых имаго 
и личинки никогда не встречаются, забота о 
потомстве также является составной частью 
наследственной репродуктивной программы 
(Janz, 2002; Мозолевская и др., 2010). Шансы 
потомства на выживание зависят от множе-
ства факторов: количества и качества до-
ступного корма, защищенности от хищников, 
паразитов, болезней, абиотических факторов. 
Реакция на каждый из этих факторов может 
отражаться в выборе места для откладки яиц, 
устройстве укрытий, обеспечении запаса кор-
ма для личинок (Randlkofer et al., 2007; Sadek 
et al., 2010; Павлов, 2011; Castillo et al., 2013). 
Если на личиночной стадии перемещения 
особей ограничены и сменить кормовой объ-
ект для них невозможно, то выбор самкой ме-
ста размещения яйца однозначно определяет 
объем и качество корма, доступного потомку.

Внутривидовая конкуренция за кормовые 
ресурсы для потомства присуща насекомым-
ксилофагам, у которых самка откладывает 
яйца под кору дерева, а вышедшие из яиц 
личинки следующего поколения питаются 
лубом дерева, выбранного родителем (Мозо-
левская и др., 2010). Если считать, что самки 
ксилофагов размещают яйца на таком рассто-
янии одно от другого, которое обеспечивает 
каждой из будущих личинок необходимую 
площадь питания, то такое поведение было бы 
оптимальным с точки зрения выживания по-
томства, если бы не было других плотностно-
зависимых факторов, также влияющих на 
его выживаемость. Тем не менее равномер-
ность размещения яиц на разных субстратах, 
интерпретируемая как результат действия 
инстинкта, направленного на уменьшение 
конкуренции личинок, отмечается во мно-
жестве работ (Исаев и др., 1988; Janz, 2002; 

Leyva et al., 2003; Holland et al., 2004; Horn, 
Holland, 2010; Castillo et al., 2013).

Еще одной стороной взаимодействия 
насекомых выступает совместное преодо-
ление устойчивости растения к их повреж-
дающему воздействию. В процессе питания 
насекомые-фитофаги сталкиваются с рядом 
иммуногенетических защитных систем рас-
тений – тканевыми, осмотическими, физио-
логическими барьерами (Мозолевская и др., 
2010). Токсичные соединения, вырабатывае-
мые растением в ответ на повреждение, уби-
вают насекомых или существенно затрудня-
ют их питание (Исаев, Гирс, 1975; Lempa et 
al., 2004; Бахвалов и др., 2010). Устойчивость 
растений к повреждению является одним из 
важных факторов, определяющих динамику 
численности насекомых (Исаев и др., 2001; 
Бахвалов и др., 2010). Реакция дерева может 
быть как генерализованной, так и локальной, 
затрагивающей только определенный объем 
тканей (Arimura et al., 2004). После некоторо-
го критического повреждающего воздействия 
насекомых негативная ответная реакция в 
какой-либо части растения может снижать-
ся в связи с истощением защитных ресурсов 
(Herms, Mattson, 1992). Так, черный пихтовый 
усач на начальном этапе заселения дерева от-
кладывает яйца не по всему стволу, а сосредо-
тачивая их в определенной области (у комля 
или в средней части ствола, в зависимости от 
условий). При этом значительная доля личи-
нок первого года поселения гибнет в ходе прео-
доления «смоляного барьера», а на следующий 
год, когда дерево уже ослаблено заселившими-
ся ранее личинками, выживаемость становит-
ся больше, хотя роль питания жуков побегами 
кроны в ослаблении дерева более значительна 
(Исаев и др., 1988). Описаны также экспери-
менты с усачами вида Monochamus alternatus, 
в которых показано, что выживаемость оди-
ночно инокулированных личинок меньше, 
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чем размещенных парами (Anbutsu, Togashi, 
1997). Установлено, что агрегированное посе-
ление насекомых-фитофагов во многих слу-
чаях служит проявлением их кооперативного 
взаимодействия для локального преодоления 
защитной реакции растения (Clark, Faeth, 
1997; Denno, Benrey, 1997; Desurmont, Weston, 
2011).

Можно ожидать, что у насекомых про-
цесс откладки яиц включает некоторую 
«стратегию» по оптимизации плотности и ха-
рактера расположения личинок на кормовом 
растении, учитывающую конкуренцию за 
корм и кооперацию по преодолению энтомо-
резистентности дерева. Взаимодействия меж-
ду особями, необходимые для реализации 
такой стратегии, обеспечиваются нанесени-
ем метки – особого феромона – в места, куда 
были помещены яйца (Anbustu, Togashi, 2000; 
Janz, 2002; Peddle et al., 2002; Мозолевская и 
др, 2010; Horn, Holland, 2010). Например, опи-
сано, что жуки рода Monochamus перед раз-
мещением очередного яйца тщательно обсле-
дуют поверхность ствола и насечки других 
самок, чтобы обнаружить и учесть положе-
ние уже отложенных яиц и развивающихся 
личинок (Anbutsu, Togashi, 2000; Peddle et al., 
2002). Руководствуются они при этом запахом 
специального секрета, которым были запеча-
таны входы в яйцевые камеры, устроенные 
самками под корой.

Статистические исследования для обна-
ружения проявлений конкуренции за корм 
чаще всего проводятся в случаях, когда на-
секомые заселяют дискретный субстрат, 
например, венчики цветов, плоды, семена 
(Holland et al., 2004; Paukku, Kotiaho, 2008; 
Horn, Holland, 2010; Castillo et al., 2013). Ко-
личественное изучение разделения общего 
кормового ресурса между многими особями 
встречается реже. В нашей работе взаимо-
действие насекомых между собой и с кор-

мовым объектом анализируется на примере 
черного пихтового усача – очень удобного 
объекта для таких исследований. Жуки этого 
вида в точке откладки каждого яйца остав-
ляют на коре дерева хорошо видимый след, 
так называемую насечку (Исаев и др., 1988). 
Появляющиеся личинки не устраивают под 
корой длинных ходов, как это бывает у мно-
гих ксилофагов, а выедают в лубе компакт-
ную площадку вблизи насечки. Россыпь на-
сечек образует на поверхности ствола некий 
рисунок – определенную пространственную 
конфигурацию точек, структура которой мо-
жет отражать поведенческие реакции самок 
по размещению потомства.

Пространственная статистика – раздел 
математической статистики, включающий 
модели и методы для изучения явлений, в ко-
торых пространственная компонента играет 
существенную роль. Объединяет три направ-
ления, различающиеся типом данных: геоста-
тистику, предназначенную для описания не-
прерывно изменяющихся величин, например 
свойств почвенного покрова; пространствен-
ные точечные процессы (поля), характеризую-
щие распределение дискретных объектов, на-
пример деревьев в лесу; модели для описания 
случайных мозаик и решеточных структур 
(Gelfand et al., 2010).

Пространственная структура биологиче-
ских сообществ исследуется с середины про-
шлого века, методы пространственных точеч-
ных процессов используются для этого с 70-х 
годов (Gelfand et al., 2010). Чаще всего изуча-
ется горизонтальная структура растительных 
ценозов (например, Sekretenko, Gavrikov, 1998; 
Кузьмичев, Секретенко, 2001; Perry et al., 2006; 
Курбанов, Воробьев, 2008; Фардеева и др., 
2009; Грабарник, 2010; Ухваткина, Омелько, 
2011; Urea-Dies et al., 2013), однако популяции 
животных, в том числе насекомых, также яв-
ляются объектами исследования (Harkness, 
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Isham, 1983; Секретенко и др., 2002; Rossi et 
al., 2009; Grohmann et al., 2010).

Целью настоящей работы был количе-
ственный анализ особенностей репродуктив-
ного поведения ксилофагов. Предполагалось, 
что оптимизация размещения состоит в том, 
что самки откладывают яйца достаточно да-
леко одно от другого для уменьшения конку-
ренции будущих личинок за корм, но при этом 
их локальная плотность достаточно велика 
для преодоления защитной реакции дере-
ва. Методами пространственной статистики 
было проверено, согласуются ли предположе-
ния об оптимизации размещения потомства 
родительским поколением с характеристика-
ми наблюдаемого расположения насечек на 
стволах пихты.

Материалы и методы
Черный пихтовый усач

В качестве объекта для пространствен-
ного анализа репродуктивного поведения 
ксилофагов был выбран черный пихтовый 
усач Monochamus urussovi Fisch. Этот вид 
питается на хвойных породах деревьев, ча-
сто образуя в пихтарниках очаги массового 
размножения (Исаев и др. 1988). При низкой 
численности жуки откладывают яйца под 
кору на необратимо ослабленных деревьях и 
отдельных поврежденных участках стволов 
живых деревьев. Поскольку жуки этого вида 
кормятся в кронах корой побегов, то при вы-
сокой плотности популяции они ослабляют 
здоровые деревья, делая их пригодными для 
откладки яиц и питания личинок. В условиях 
Сибири средняя плодовитость самки состав-
ляет 28 яиц за лето. Обычно откладывается 
по 3–5 штук в день с интервалом от 15 мин 
до 1.5 ч. Самки помещают яйца под кору по 
одному, выгрызая для каждого из них насеч-
ку – щелевидное углубление длиной 5–9 мм. 
Насечки сохраняются продолжительное вре-

мя. Появившаяся из яйца личинка в течение 
одного-двух летних сезонов питается под ко-
рой вблизи насечки и образует неправильной 
формы компактную площадку, выедая около 
50 см2 тканей луба и поверхностного слоя 
заболони. Защитная реакция тканей дерева, 
выражающаяся в засмолении яиц и личинок, 
приводит к гибели значительной их части. 
Однако при массовом заселении ствола реак-
ция дерева ослабляется и смертность насеко-
мых на стадиях яйца и личинки уменьшается 
(Исаев и др., 1988).

Сбор данных

Данные собраны в Тасеевском районе 
Красноярского края в древостое, сформиро-
ванном пихтой сибирской Abies Sibirica Ledeb. 
В очаге массового размножения черного пих-
тового усача сделаны цифровые фотографии 
участков стволов 11 поврежденных усачом 
деревьев с диаметрами 12–41 см. Координаты 
317 насечек определены на развертках боко-
вых поверхностей стволов с компенсацией ис-
кажений, возникших из-за цилиндричности 
стволов и геометрической аберрации, вно-
симой фотокамерой. Затененные части изо-
бражений, на которых насечки плохо видны, 
исключались из анализа. Учетные площадки 
представляли собой многоугольники величи-
ной от 3 до 13 дм2 (рис. 1, табл. 1).

Статистический анализ 

Изучение закономерностей расположения 
насечек на развертках боковых поверхностей 
стволов выполняли методами, разработанны-
ми для анализа пространственных точечных 
структур с использованием моделей точечных 
полей, или процессов (Stoyan, Stoyan, 1994; 
Baddeley et al., 2006; Møller, Waagepetersen, 
2007; Грабарник, 2010; Gelfand et al., 2010). 
«Точечные процессы, или случайные точеч-
ные поля, суть математические модели для 
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Рис. 1 

Таблица 1. Характеристики учетных площадок и их сравнение по плотности насечек

Номер дерева Диаметр ствола, см Число насечек, шт. Плотность насечек, 
шт·дм-2

1 24 42 6.3*

2 29 30 5.7*

3 27 36 5.6*

4 12 17 5.0
5 19 21 5.0
6 18 20 4.9
7 28 18 4.8
8 19 19 4.7
9 41 55 4.1
10 29 24 3.6
11 35 35 2.8*

*Площадка на дереве 11 отличается по плотности насечек от площадок на деревьях 1, 2 и 3 на уровне значимости 
р<0.05.

Рис. 1. Схема расположения насечек и их сглаженная плотность в пределах учетных площадок (1 – 11) 
на развертках боковых поверхностей стволов деревьев

дискретных множеств точек, случайно рас-
пределенных в пространстве» (Амбарцумян 
и др., 1989, с. 305). Основные понятия, свя-
занные с используемыми в настоящей работе 

моделями, описаны в прил. А, а конкретные 
применяемые статистические методы – в 
прил. Б со ссылками на соответствующие ли-
тературные источники. Расчеты проводили в 
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свободно распространяемой статистической 
среде R (R Core Team, 2013), которая включа-
ет язык программирования R и полный набор 
функций для любых «традиционных» стати-
стических вычислений, а также множество 
специализированных пакетов, создаваемых 
учеными-статистиками для реализации и 
представления новых методов по мере их раз-
работки. Нами использовался пакет spatstat, 
предназначенный для всестороннего исследо-
вания пространственных точечных структур 
(Baddeley, Turner, 2005).

Для предварительной диагностики раз-
мещения насечек были рассчитаны две ха-
рактеристики – сглаженная функция интен-
сивности (плотности), описывающая, как 
меняется число насечек на единице площади 
в масштабах, сопоставимых с размером учет-
ной площадки, а также парная корреляцион-
ная функция, характеризующая взаимное рас-
положение насечек относительно друг друга 
(прил. Б). Далее последовательно проверяли 
предположения о свойствах размещения на-
сечек, отражающих поведение самок усача 
во время откладки яиц, сформулированные 
в виде статистических моделей точечных по-
лей. Исследованы четыре комбинации пред-
положений: 1) поверхность ствола в отно-
шении выживаемости личинок однородна и 
взаимодействия самок нет – однородное пуас-
соновское поле; 2) поверхность неоднородна, 
взаимодействия самок также нет – неоднород-
ное пуассоновское поле; 3) поверхность одно-
родна, взаимодействие есть – однородное поле 
Гиббса; 4) поверхность неоднородна, взаимо-
действие есть – неоднородное поле Гиббса 
(прил. А). Параметры моделей были оценены 
по данным наблюдений для каждого из этих 
четырех вариантов методом псевдоправдопо-
добия (прил. Б). Гипотезы согласия моделей с 
натурными данными тестировались методом 
огибающих (прил. Б). Если модель признава-

ли не соответствующей данным, считали, что 
предполагаемые характеристики поведения 
самок не соответствуют действительности.

Результаты
Плотность насечек

Средние по каждой из учетных площа-
док плотности насечек лежат в интервале от 
2.8 до 6.3 шт·дм-2, т.е. различаются более чем в 
два раза (табл. 1). Если считать распределение 
насечек в пределах каждой площадки неза-
висимым и однородным и проверить разли-
чие плотностей насечек на значимость (Кокс, 
Льюис, 1969), то оказывается, что на уровне 
значимости 0.05 только площадка с мини-
мальной плотностью насечек отличается от 
каждой из трех площадок, на которых плот-
ность 5.6 шт⋅дм-2 и выше. Все остальные пары 
площадок между собой значимо не различа-
ются. Коэффициент корреляции (по Пирсону) 
между плотностью насечек на дереве и его 
диаметром равен -0.46. При числе наблюде-
ний 11 эта величина отличается от нуля толь-
ко на уровне значимости 0.15. Следовательно, 
связи плотности насечек с диаметром дерева 
не обнаруживается.

На рис. 1 вместе с расположением насе-
чек представлена их двумерная функция ин-
тенсивности (плотности), рассчитанная пу-
тем сглаживания функцией Гаусса (прил. Б) 
со стандартным отклонением 4 см. Извест-
но, что для питания одной личинки черного 
пихтового усача необходима площадь около 
50 см2 (Исаев и др., 1988). Выбранный мас-
штаб сглаживания примерно соответствует 
радиусу площадки такого размера (π∙42 = 50.3). 
Можно предполагать, что плотность насечек 
за пределами этого расстояния слабо влияет 
на выбор самкой конкретной точки поверх-
ности в качестве места откладки яйца. При 
таком способе сглаживания значение плотно-
сти, соотнесенное с данной точкой поверхно-
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сти, приблизительно на 70 % зависит от числа 
насечек, находящихся от нее на расстоянии 
до 4 см. Значения сглаженной плотности на-
сечек в разных частях площадок варьируют 
от 0.2 до 11 шт⋅дм-2. Если считать, что самка 
при откладке яйца учитывает положение уже 
существующих насечек и свойства субстрата 
преимущественно в области такого размера, 
который необходим для развития личинки, то 
наблюдаемую изменчивость плотности насе-
чек вряд ли можно рассматривать как несуще-
ственную.

Модели независимого  
размещения насечек

Для предварительного анализа размеще-
ния насечек рассчитана эмпирическая парная 
корреляционная функция, характеризующая 
частоту встречаемости пар насечек в зависи-
мости от расстояния между ними (прил. Б). В 
случае однородного пуассоновского точечно-
го поля, являющегося классической моделью 
для описания стохастического распределения 
невзаимодействующих точечных объектов по 
плоскости, свойства которой везде одинаковы 

в том смысле, что не влияют на их расположе-
ние, парная корреляционная функция равна 
единице для любых расстояний между объек-
тами. Расчеты показали, что на расстояниях 
от 0 до 3 см значение парной корреляционной 
функции увеличивается от 0.2 до 1, при боль-
ших расстояниях практически не изменяется 
(рис. 2), что позволяет говорить, что вблизи 
насечки, как правило, есть область, в преде-
лах которой другие насечки встречаются до-
статочно редко, т.е. «взаимодействие» между 
ними имеет характер «расталкивания». Ради-
ус этой области составляет приблизительно 3 
см. На расстояниях, превышающих 3 см, про-
странственной корреляции между располо-
жением насечек не прослеживается.

Поскольку не исключено, что такая пар-
ная корреляционная функция может соответ-
ствовать также случаю, когда взаимодействия 
между точками или однородности поверхно-
сти нет, методом статистического моделиро-
вания было выполнено тестирование гипотез 
о согласии моделей однородного и неодно-
родного точечного поля Пуассона с наблюда-
емыми данными (рис. 2а, б). В первой моде-
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Рис. 2. Эмпирическая парная корреляционная функция распределения насечек (1) с двусторонними 
областями отклонения гипотезы о согласии моделей однородного (А) и неоднородного (Б) точечных 
полей Пуассона с натурными данными. 2 – границы верхних и нижних частей областей отклонения 
гипотезы о согласии моделей и данных, 3 – теоретические парные корреляционные функции 
моделей
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ли предполагали отсутствие взаимодействия 
между насечками и однородность поверхно-
сти стволов, вторая отличалась тем, что раз-
ные участки поверхности считались неодина-
ково подходящими для откладки яиц.

Гипотезы согласия моделей с натурными 
данными тестировали методом статистиче-
ского моделирования. Границы двусторонней 
области отклонения гипотезы (огибающие) 
определены по 1500 реализациям соответству-
ющих моделей так, что вероятность ошибки 
первого рода составила меньше 5 % для всех 
используемых моделей. Область отклонения 
гипотезы состоит из двух частей, одна из 
которых находится над верхней огибающей, 
другая – под нижней. Если какие-либо зна-
чения парной корреляционной функции, рас-
считанные по данным наблюдений, располо-
гаются в пределах этой области, то гипотеза о 
согласии модели и данных отклоняется. Под-
робно метод тестирования описан в прил. Б.

Так как на расстояниях до 2 см значения 
парной корреляционной функции меньше 
нижней огибающей и в первом, и во втором 
случае (рис. 2а, б), то гипотезы согласия мо-
делей пуассоновских точечных полей и на-
турных данных отклоняются. Таким образом, 
нельзя считать, что выбор самкой места для 
откладки яйца не зависит от расположения 
уже сделанных насечек. Предположение, что 
наблюдаемое распределение представляет со-
бой группы «не взаимодействующих» между 
собой насечек, образовавшихся за счет не-
однородности субстрата, также не является 
адекватным.

Моделирование зависимости  
взаимного размещения насечек

Взаимодействие насечек понимается как 
зависимость их расположения относительно 
друг друга. Самки усачей в процессе отклад-
ки яиц, не контактируя непосредственно друг 

с другом, обследуют уже сделанные насечки 
и ориентируются на запаховые метки, остав-
ленные в них другими самками сразу после 
откладки яйца (Исаев и др., 1998; Anbutsu, 
Togashi, 2000). Более подробная информация о 
типе и «силе взаимодействия» между насечка-
ми была получена с использованием моделей 
гиббсовских точечных полей (прил. А), для 
которых структура размещения точек поля 
описывается с помощью функции взаимодей-
ствия h(r), задающей изменение с расстояни-
ем r «силы» влияния точек друг на друга, от-
ражающегося в их взаимном расположении. 
Гиббсовские точечные поля описываются с 
помощью условной интенсивности, которая 
определяет вероятность обнаружить точку 
поля в точке плоскости с определенными ко-
ординатами, при условии, что положение всех 
остальных точек поля уже задано (Ripley, 
1990). Для наблюдаемого размещения точеч-
ных объектов с координатами X = {xi,…,xn}, 
где n – число точек, условная интенсивность 
λ(u, X) в точке плоскости u может быть пред-
ставлена в виде произведения двух функций:

λ(u, X) = B(ψ, u)·C(φ, u, X), (1)

где B(ψ, u) – функция, описывающая из-
менение интенсивности по плоскости; 
C(φ, u, X) – функция, описывающая стохасти-
ческое взаимодействие между точками поля; 
ψ , φ – параметры. Функция C(φ, u, X) пред-
ставляет собой произведение значений функ-
ций взаимодействия всех точек поля в точке 
плоскости u: 
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если расстояние между двумя точками поля 
больше некоторой пороговой величины, то 
взаимодействия между ними нет. Значения 
функции больше единицы соответствуют 
«притяжению», меньше единицы – «растал-
киванию» точек поля.

При рассмотрении расположения на-
сечек условная интенсивность может интер-
претироваться как привлекательность точки 
поверхности для откладки очередного яйца, 
зависящая от свойств поверхности ствола в 
данной точке и от положения всех уже имею-
щихся насечек и их «взаимодействия». Под 
«взаимодействием» насечек имеется в виду, 
что их расположение есть результат взаимо-
действия самок, направленного на обеспе-
чение наибольшей выживаемости их потом-
ства.

Поскольку данные, используемые в этой 
работе, не содержали информации о том, од-
нородна ли поверхность стволов по толщине 
и качеству луба и коры в пределах учетных 
площадок, рассматривали две равноправные 
модели Гиббса, описывающие расположе-
ние насечек с учетом взаимодействия между 
ними.

В первом случае предполагалось, что 
самки не выделяют какие-либо области на 
стволе или что отдельные области ствола 
равноценны с точки зрения выживаемости 
личинок. Тогда итоговый рисунок распреде-
ления насечек – это результат одного только 
взаимодействия самок, а агрегированность 
насечек есть результат прогнозирования сам-
кой кооперативного взаимодействия будущих 
личинок по преодолению устойчивости дере-
ва к повреждению. В этом случае функция 
B(ψ, u) не зависит от координаты u и является 
константой. Условная интенсивность в этой 
модели определяется только функцией взаи-
модействия. Предварительные расчеты по-
казали, что за пределами расстояния в 4 см 

взаимодействие между насечками исчезает, 
парная корреляционная функция (рис. 2) сви-
детельствует об этом же. Функция взаимо-
действия, которая характеризует зависимость 
силы взаимодействия между двумя насечка-
ми от расстояния между ними, была задана в 
виде ступенчатой функции для значений рас-
стояний от 0 до 4 см с шагом 0.5 см:
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Здесь ϕ1, …, ϕ8 – числовые параметры функции взаимодействия, которые рассчиты-

ваются на основе имеющихся данных в результате «фитирования» модели. 

Вторая модель соответствует предположению, что причиной некоторой агрегирован-

ности насечек является неоднородность свойств ресурса – поверхности ствола дерева. Из-

вестно, что жуки заселяют в первую очередь места вокруг трещин, подсушин, на южной сто-

роне ствола, т.е. могут оценить качество корма (Исаев и др., 1988). Тогда пространственный 

рисунок расположения насечек складывается из совместного влияния вида распределения 

ресурса и «взаимодействия» насечек. В данной модели предполагалось также, что если по-

верхность различается по свойствам, то самки при откладке яиц уже учли это различие. В 

этом случае наблюдаемая повышенная локальная плотность насечек в некоторых частях 

учетных площадок рассматривается как количественный показатель большей привлекатель-

ности этих частей стволов для размещения яиц. Детерминированная компонента модели то-

гда пропорциональна уже определенной выше локальной плотности насечек, численно за-

данной в каждой точке u учетных площадок. Второй сомножитель, как и в предыдущем ва-

рианте, задан произведением парных функций взаимодействия между насечками. Отличие 
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Здесь ϕ1, …, ϕ8 – числовые параметры 
функции взаимодействия, которые рассчи-
тываются на основе имеющихся данных в ре-
зультате «фитирования» модели.

Вторая модель соответствует предполо-
жению, что причиной некоторой агрегиро-
ванности насечек является неоднородность 
свойств ресурса – поверхности ствола дере-
ва. Известно, что жуки заселяют в первую 
очередь места вокруг трещин, подсушин на 
южной стороне ствола, т.е. могут оценить ка-
чество корма (Исаев и др., 1988). Тогда про-
странственный рисунок расположения на-
сечек складывается из совместного влияния 
вида распределения ресурса и «взаимодей-
ствия» насечек. В данной модели предполага-
лось также, что если поверхность различается 
по свойствам, то самки при откладке яиц уже 
учли это различие. В этом случае наблюдае-
мая повышенная локальная плотность насе-
чек в некоторых частях учетных площадок 
рассматривается как количественный показа-
тель большей привлекательности этих частей 
стволов для размещения яиц. Детермини-
рованная компонента модели тогда пропор-
циональна уже определенной выше локаль-
ной плотности насечек, численно заданной 
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в каждой точке u учетных площадок. Второй 
сомножитель, как и в предыдущем варианте, 
задан произведением парных функций взаи-
модействия между насечками. Отличие этой 
модели от предыдущей состоит в том, что де-
терминированная компонента здесь зависит 
от координат. Функция взаимодействия зада-
на, как и для первого случая, в ступенчатом 
виде, однако рассчитанные значения высот 
ступенек будут в этой модели другими.

Параметры модели были оценены ме-
тодом максимального псевдоправдоподо-
бия (Baddeley, Turner, 2000) по натурным 
данным – координатам насечек, снятых с 
фотографий стволов. В первой модели одно-
временно оценивалось восемь параметров, 
представляющих собой значения высот сту-
пенек функции взаимодействия (формула 2). 
Во второй модели к оцениваемым параметрам 
добавлен еще коэффициент ψ, характеризую-
щий влияние неравномерно распределенного 
ресурса. Функции взаимодействия заданы 
парные и изотропные, учитывающие силу и 
направленность взаимодействия только пар 
насечек и не зависящие от ориентации пар в 
пространстве.

Для двух моделей функции взаимодей-
ствия, оцененные по одним и тем же дан-
ным, получились различными в зависимости 
от того, считается ли ресурс однородным. В 
первом случае значения функции взаимо-
действия на расстояниях от 0 до 2 см мень-
ше единицы, что означает «расталкивание» 
между насечками. На расстояниях же от 2 до 
4 см значения функции взаимодействия боль-
ше единицы, что соответствует положитель-
ному взаимодействию, т.е. некоторому «при-
тягиванию» (рис. 3а). Таким образом, после 
откладки яйца в непосредственной близости 
к нему образуется зона, неблагоприятная для 
откладки следующих яиц из-за конкуренции 
за корм, а на расстоянии 2–4 см – более бла-

гоприятная, чем на расстояниях за пределами 
4 см. Предполагается, что ресурс распределен 
однородно (рис. 3б). Если это предположение 
справедливо, то такая модель трактует на-
блюдаемое расположение насечек в пользу 
существования поведенческих реакций са-
мок, направленных на одновременный учет 
конкуренции между личинками за корм и 
кооперации между ними для возможного 
ослабления ингибирующего влияния дерева. 
Тогда самкам «выгодно» располагать яйца, 
разделяя их некоторым расстоянием для обе-
спечения питания, но не слишком далеко друг 
от друга, чтобы использовать преимущества 
совместного поселения для преодоления от-
ветной защитной реакции дерева. При этом 
образуются группы с расталкиванием от-
дельных элементов внутри них.

Во второй модели на расстояниях от 0 до 
5 см значения функции взаимодействия по-
степенно увеличиваются от 0 до 1 (рис. 3г), 
что означает негативное взаимодействие, с 
постепенным ослаблением силы взаимодей-
ствия с расстоянием. Оцененный коэффици-
ент ψ, характеризующий вклад ресурса, не-
однородно распределенного по поверхности 
ствола (рис. 3д), равен 0.56, и, поскольку он 
значимо отличен от нуля и положителен, это 
означает возможность влияния гипотетиче-
ской негомогенности ресурса. Такая модель 
интерпретирует характеристики наблюдае-
мого расположения насечек на стволах дерева 
как учет самкой усача в процессе откладки 
яиц конкуренции личинок за неоднородный 
ресурс.

Прогноз возможности дальнейшего 
заселения для любой точки поверхности 
может быть сделан при помощи моделей с 
оцененными параметрами при условии, что 
заданы координаты всех уже существую-
щих насечек. Условная интенсивность то-
чечного поля может интерпретировать-
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Рис. 3 Рис. 3. Функции взаимодействия )(ˆ rh  точечных полей, оцененные по всему набору данных (А, Г), 

пространственное распределение ресурса (Б, Д) и оцененные функции условной интенсивности (В, Е) 
на примере учетной площадки № 11 в моделях точечных полей Гиббса с однородным и неоднородным 
распределением ресурса соответственно

ся как относительная привлекательность 
каждого конкретного небольшого участка 
ствола для откладки очередного яйца при 
учете положения всех других уже отложен-
ных яиц и известной (или неизвестной, как 
во второй модели) неоднородности свойств 
самой поверхности ствола, не зависящей 
от насечек. Условная интенсивность была 
оценена по данным наблюдений и моделям 
как функция координат на решетке с шагом 
0.25 см (рис. 3в, е). Области с низкими ее 
значениями в данном случае должны рас-
сматриваться как наименее пригодные для 
откладки следующего дополнительного 
яйца при существующей конфигурации в 
расположении уже отложенных яиц, а обла-
сти с высокими значениями – как наиболее 

привлекательные. Для первой модели (мо-
дель «конкуренция-кооперация»), несмотря 
на однородность ресурса, вблизи групп на-
сечек просматриваются благоприятные для 
поселения области, образующиеся за счет 
того, что взаимодействие насечек на рас-
стояниях 2-4 см положительно (рис. 3в), что 
может быть проинтерпретировано как учет 
самкой кооперативного взаимодействия ли-
чинок по преодолению негативной реакции 
дерева на повреждение. Для второй моде-
ли (модель «конкуренция за неоднородный 
ресурс») на рис. 3е видно, что в областях с 
«хорошим» ресурсом имеются участки низ-
кой привлекательности для дальнейшего 
поселения из-за конкуренции, так как они 
уже частично заняты насечками.
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Проверка гипотез о согласии этих двух 
моделей с данными была выполнена тем же 
методом, что и для пуассоновских моделей 
(прил. Б) с использованием парной корреля-
ционной функции (рис. 4а, б). Обнаружено, 
что на уровне значимости 0.05 и та, и другая 
модель не противоречат натурным данным, 
так как эмпирическая парная корреляционная 
функция полностью находится вне областей 
отклонения гипотез.

Обсуждение 

Поскольку модели однородного и не-
однородного точечного поля Пуассона, не 
учитывающие взаимодействие насечек, 
после тестирования были признаны не со-
ответствующими наблюдаемым данным 
(рис. 2а, б), то «расталкивающее взаимо-
действие» между насечками, т.е. прогнози-
рование самками усача личиночной конку-
ренции, можно признать существующим. 
Однако на данном этапе исследований 
предположение о «положительном взаимо-
действии», т.е. учете самками кооперации 
будущих личинок, способной ослабить 
устойчивость дерева, также не может быть 

отвергнуто, так как модель с «коопераци-
ей» не отклонена.

Ранее было показано, что похожее пове-
дение демонстрируют и другие насекомые-
фитофаги. Самки тополевой моли, личинки 
которой питаются тканью листа, не выходя на 
его поверхность, образуя «мину» с центром в 
месте прикрепления яйца, также оптимизиру-
ют размещение потомства. Распределение яиц 
моли на листе тополя уже на стадии их отклад-
ки проявляет черты «расталкивания» с рас-
стоянием взаимодействия, обеспечивающим 
необходимую площадь питания (Секретенко и 
др., 2002). Стратегия преодоления антибиозной 
реакции листа дерева выражается при этом в 
образовании групп яиц с сохранением «расталки-
вания» внутри групп.

Оцененные функции взаимодействия на-
сечек усача равны нулю только на расстоянии 
до 0.5–1 см, хотя для питания личинки нужна 
площадка с радиусом около 4 см. К такому рас-
хождению может привести целый ряд причин. 
Может быть, ущерб от частичного перекрытия 
зон питания компенсируется преимуществами 
от совместного преодоления энтоморезистент-
ности дерева. Возможно, жуки оценивают по-
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Рис. 4. Эмпирическая парная корреляционная функция распределения насечек (1); верхние и нижние 
границы двусторонних областей отклонения гипотез о согласии моделей с натурными данными для 
однородного (А) и неоднородного (Б) точечных полей Гиббса (2); парные корреляционные функции, 
усредненные по реализациям моделей (3)
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ложение насечек с некоторыми ошибками. К 
тому же когда на пике вспышки массового раз-
множения самок много, а незанятых пригод-
ных для заселения стволов мало, то, возможно, 
требования к величине незанятой площади 
снижаются и следует с увеличением плотности 
насечек ожидать уменьшения радиуса взаимо-
действия. Еще одной причиной может быть 
то, что взаимодействие насечек, вероятно, не 
является парным, как это предполагалось в 
данной работе, и при выборе места откладки 
яйца самка учитывает не только расстояния до 
других близлежащих насечек, но и общую кон-
фигурацию их расположения.

Другое возможное объяснение состоит в 
том, что анализировалось расположение на-
сечек, а не самих яиц, координаты которых 
соответствуют положению насечек только с 
известной точностью. Во-первых, не каждая 
насечка содержит яйцо, около 30 % из них 
пустые, так как оставлены самками из-за 
угрозы засмоления яиц (Исаев и др., 1988). В 
нашей работе 11 % от общего числа насечек 
были заполнены смолой. Это хорошо просма-
тривалось на фотографиях, и такие насечки 
не использовались в анализе. Возможно, еще 
какая-то их часть не содержала яиц, создавая 
тем самым «шум» в рисунке размещения. В 
то же время известно, что самки усачей пре-
красно отличают пустые насечки от занятых 
(Anbutsu, Togashi, 2000). Во-вторых, яйцо рас-
положено на расстоянии 0.5 см от одной из 
длинных сторон насечки, и по фотографиям 
нельзя определить, с какой именно стороны 
оно находится.

Мы предполагали, что функция взаимо-
действия одна и та же для всех насечек, неза-
висимо от того, на каком дереве они находят-
ся. В анализе использованы деревья разного 
диаметра, от 12 до 41 см. Учет диаметра дере-
ва, скорее всего, должен привести к зависимо-
сти расстояния взаимодействия от диаметра 

дерева, так как у крупных деревьев слой луба 
толще и при том же объеме съеденной пищи 
радиус конкуренции должен быть меньше. В 
данном исследовании функция взаимодей-
ствия также считается не зависящей от ло-
кальной густоты. Тем самым предполагается, 
что ресурс различается не объемом доступ-
ного корма, а какими-то другими свойствами, 
например безопасностью для потомства, хотя 
учет неоднородного распределения питатель-
ных свойств корма мог бы быть полезен.

Заключение

Применение методов случайных точеч-
ных полей для изучения пространственного 
распределения яиц насекомых на кормовом 
объекте позволило выявить особенности ре-
продуктивной стратегии у скрытоживущих 
насекомых. Полученные в данной работе ре-
зультаты свидетельствуют в пользу того, что 
у жуков черного пихтового усача существует 
стратегия откладки яиц, позволяющая умень-
шить конкуренцию за корм между будущими 
личинками за счет уменьшения возможности 
перекрытия областей питания отдельных ли-
чинок. Показано, что насечки, через которые 
самки усача помещают яйца под кору, распола-
гаются на стволе так, что в ближайшей окрест-
ности у каждой из них, как правило, количе-
ство других насечек значимо меньше, чем это 
было бы при их независимом распределении. 
Размещение насечек может быть описано мо-
делью Гиббса с функцией взаимодействия, 
характеризующей постепенное уменьше-
ние интенсивности «расталкивания» с рас-
стоянием. Критическая величина расстояния 
между насечками, при достижении которой 
зависимость в их расположении становится 
несущественной, составляет около 4 см, что 
примерно согласуется с размером площади 
питания, необходимой для выживания одной 
личинки. Вопрос об учете жуками усача в про-
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цессе откладки яиц кооперативного эффекта, 
связанного с коллективным преодолением на-
секомыми защитной реакции дерева на уровне 
отдельных сравнительно небольших участков 
ствола, остался открытым и нуждается в даль-
нейшем исследовании.

Приложение А  
Случайные точечные поля

Случайные точечные поля, или процес-
сы, являются моделями для описания дис-
кретных множеств точек, случайно распре-
деленных в пространстве (Амбарцумян и др., 
1989). В данной работе рассматривается толь-
ко двумерное пространство, т.е. плоскость. 
Понятие «пространственный точечный про-
цесс», или точечное поле, не предполагает 
изменений во времени, а представляет собой 
идеализированное описание природного ме-
ханизма, приводящего к ситуации, когда дис-
кретные объекты рассеяны во множестве на 
значительной площади (Stoyan, Stoyan, 1994; 
Perry et al., 2006). 

Одной из важных характеристик точеч-
ного поля является его интенсивность. «Ин-
тенсивностью (или плотностью) поля λ на-
зывается среднее число точек, попадающих в 
единицу площади» (Вентцель, Овчаров, 1983, 
с. 79). Интенсивность может быть постоян-
ной: λ = conts, тогда поле называется одно-
родным, или зависеть от координат: λ = λ(x), в 
этом случае поле называется неоднородным. 
Вероятность обнаружить точку поля в ма-
лой области площадью dx с центром в точке 
плоскости x равна λ(x)dx. Другим свойством 
является изотропность, означающая, что ха-
рактеристики точечного поля не зависят от 
направления. 

Точки поля могут взаимодействовать или 
не взаимодействовать между собой. Поля без 
взаимодействия между точками обладают тем 
свойством, что «вероятность попадания того 

или иного числа точек в любую область пло-
скости не зависит от того, сколько их попало 
в любую другую область, не пересекающую-
ся с данной» (Вентцель, Овчаров, 1983, с. 79). 
Пуассоновские точечные поля – это поля без 
взаимодействия между точками, обладающие 
еще тем свойством, что в одной и той же точ-
ке плоскости практически невозможно встре-
тить две или более точки поля. Пуассоновское 
точечное поле может быть однородным или 
неоднородным в соответствии с тем, посто-
янна или нет его интенсивность. Однородное 
пуассоновское поле характеризует «полную 
пространственную случайность», когда не 
только нет взаимодействия между точками 
поля, но и его интенсивность постоянна.

Взаимодействие двух произвольных то-
чек поля описывается интенсивностью вто-
рого порядка ρ(2)(x, u) так, что вероятность 
обнаружить одну из них в малой области 
площадью dx с центром в координатах x при 
условии, что другая находится в области пло-
щадью du с центром в u, задается величи-
ной ρ(2)(x,u)dxdu (Stoyan, Stoyan, 1994; Moller, 
Waagepetersen, 2007, с. 648). Для неоднород-
ного изотропного поля, если характеристики 
взаимодействия его точек одинаковы во всех 
областях плоскости, ρ(2)(x, u) = λ(x)·λ(u)·g(r), где 
λ(x), λ(u) – интенсивность первого порядка в 
соответствующих точках плоскости, r – рас-
стояние между ними, g(r) – функция, описы-
вающая изменение интенсивности второго 
порядка в зависимости от этого расстояния и 
называющаяся парной корреляционной функ-
цией. Для неоднородного изотропного поля 
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Для однородных и изотропных полей парная 
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корреляционная функция характеризует, как 
изменяется с расстоянием от произвольно вы-
бранной точки поля частота встречаемости 
других точек поля. Если точки поля образуют 
скопления в результате «притяжения», значе-
ния парной корреляционной функции боль-
ше единицы на расстояниях, сопоставимых 
с размером скоплений. При регулярном раз-
мещении, или отталкивании, парная корре-
ляционная функция меньше единицы от нуля 
до расстояния, на котором взаимодействие 
между точками исчезает.

Для описания систем взаимодействую-
щих точечных объектов существует множе-
ство моделей, учитывающих разные варианты 
взаимодействия точек между собой (Stoyan, 
Stoyan, 1994; Møller, Waagepetersen, 2007; 
Gelfand et al., 2010). Распространенным ин-
струментом моделирования взаимодействия 
типа «расталкивания» являются гиббсовские 
точечные поля (Ripley, 1990; Stoyan, Stoyan, 
1994; Грабарник, 2007; Грабарник, Щербаков, 
2012). Эти модели возникли в статистической 
физике для описания систем взаимодейству-
ющих частиц. Особенность точечных полей 
Гиббса заключается в том, что вместо функ-
ции интенсивности используется функция 
условной интенсивности λ(u,X). Эта функция 
задает вероятность λ(u,X)du обнаружить точ-
ку поля в малой области площадью du с цен-
тром в точке плоскости с координатами u, при 
условии, что положение всех остальных точек 
поля уже известно и задано координатами X. 
Если взаимодействие точек поля парное, т.е. 
взаимодействие двух точек не меняется с по-
явлением третьей, четвертой и т.д. точек, то 
условная интенсивность неоднородного гиб-
бсовского поля в каждой точке плоскости за-
дается в виде произведения функций
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где u – координата точки плоскости; X – век-
тор координат точек поля; b(u) – функция, опи-
сывающая детерминированную зависимость 
условной интенсивности от координаты пло-
скости u; h(u, xi) – функция взаимодействия 
точек поля, отражающая стохастическую ком-
поненту, зависящая от координаты плоскости 
u и от координат точки поля xi ; n – число то-
чек поля. В случае однородного поля Гиббса 
функция b(u) не зависит от координат: b(u)=b. 
В изотропном случае взаимодействие зависит 
только от расстояния между точками поля r. 
Значения h(r) больше единицы соответствуют 
«притяжению», меньше единицы – «расталки-
ванию» точек поля. Функция взаимодействия 
обычно задается так, чтобы обозначить, что 
за пределами некоторого расстояния между 
двумя точками взаимодействия между ними 
нет. Например, функция Штрауса описывает 
взаимодействие так, что оно не меняется на 
расстояниях от нуля до R (с – константа) и от-
сутствует на расстояниях больше R:
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Приложение Б. Методы анализа точечных структур 
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гурации с номером i в случае размещения на плоскости обозначает для краткости сразу две 

координаты по обеим осям (Stoyan, Stoyan, 1994; Грабарник, Щербаков, 2012). 

 

Приложение Б 
Методы анализа точечных структур

Результат наблюдения природного явле-
ния, которое может быть описано с помощью 
модели случайного точечного поля, – набор 
точек, соответствующих координатам объек-
тов в пределах учетной площадки. Реализация 
модели точечного поля в ограниченной обла-
сти – набор точек, заданных координатами. 
Вариантов реализаций одной и той же модели 
может быть сколько угодно много. Данные на-
блюдений и реализации моделей, называемые 
конфигурациями точек, являются конечными 
множествами точек X = {xi∈A, i=1,…,n}, задан-
ных своими координатами в области A. Здесь 
n – число точек конфигурации; xi для точки 
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конфигурации с номером i в случае размеще-
ния на плоскости обозначает для краткости 
сразу две координаты по обеим осям (Stoyan, 
Stoyan, 1994; Грабарник, Щербаков, 2012).

В данной работе расчеты выполнены в 
статистической среде R (R Core Team, 2013), 
в основном с использованием пакета spatstat, 
предназначенного для исследования точеч-
ных структур (Baddeley, Turner, 2005).

Описательные характеристики  
точечных конфигураций 

Функция интенсивности ),(ˆ huλ  в любой 
точке учетной площадки c координатами u 
может быть задана численно как количество 
точек конфигурации, попавшее в круг радиу-
са h с центром в точке u в расчете на единицу 
его площади. Для того чтобы близко располо-
женные точки конфигурации больше влияли 
на ),(ˆ huλ , чем точки, лежащие в отдалении, 
используются взвешенные методы с убываю-
щими по расстоянию функциями, задающи-
ми вклад точек. В пакете spatstat для такой 
оценки функции интенсивности применяет-
ся взвешенное сглаживание с ядром в виде 
функции Гаусса (Gelfand et al., 2010).

Выборочная парная корреляционная 
функция для однородного изотропного точеч-
ного поля в самом простом случае рассчиты-
вается в два шага. Сначала получают оценку 
плотности второго порядка, которая описы-
вает, как меняется с расстоянием от типичной 
точки конфигурации плотность других точек 
конфигурации. Затем полученную функцию 
делят на оценку средней по учетной площад-
ке интенсивности. В пакете spatstat рассчиты-
вается более сложный вариант – сглаженная 
эмпирическая парная корреляционная функ-
ция с коррекцией граничного эффекта. В слу-
чае неоднородного поля в процессе расчета 
выполняется нормировка с использованием 
предварительно оцененной функции интен-

сивности, отражающей изменение интенсив-
ности по площади (Baddeley, Turner, 2005; 
Gelfand et al., 2010).

Оценивание параметров моделей  
по данным наблюдений

Однородное пуассоновское поле имеет 
единственный параметр – интенсивность λ, 
который оценивается как An /ˆ =λ , где n – чис-
ло точек паттерна, A – величина площади на-
блюдения. Неоднородное пуассоновское поле 
задается функцией интенсивности )(ˆ uλ , оце-
ненной в данной работе непараметрическим 
методом, описанным выше.

Для оценивания параметров моделей 
точечных полей с взаимодействием в пакете 
spatstat имеется специально разработанный 
вычислительный алгоритм, включающий 
численную максимизацию функции псев-
доправдоподобия (Baddeley, Turner, 2005). В 
общем виде функция псевдоправдоподобия 
PL(θ; X) для модели с взаимодействием запи-
сывается так:
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Оцененными параметрами модели становятся такие значения вектора θ, при которых 

);( XθPL достигает максимума (Baddeley, Turner, 2000). Функция взаимодействия после оце-

нивания параметров модели по натурным данным дает информацию о направленности и си-

Оцененными параметрами модели ста-
новятся такие значения вектора θ, при кото-
рых PL(θ; X) достигает максимума (Baddeley, 
Turner, 2000). Функция взаимодействия после 
оценивания параметров модели по натурным 
данным дает информацию о направленности 
и силе взаимодействия элементов точечного 
поля между собой.

Проверка статистических  
гипотез согласия моделей  
точечных полей с данными

Проверку согласия моделей точечных 
полей и натурных данных выполняли мето-
дом статистического моделирования путем 
многократных имитаций точечных размеще-
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ний, соответствующих моделям. Параметры 
моделей предварительно оценивали на пре-
дыдущем этапе исследования. Для каждой 
реализации модели рассчитывали парную 
корреляционную функцию и затем по всей их 
совокупности определяли границы двусто-
ронней области отклонения гипотезы.

Для моделирования однородного пуас-
соновского поля в соответствии с заданной 
интенсивностью λ̂  вначале генерируется 
величина Ns, – общее число точек конфигу-
рации, распределенное по закону Пуассона с 
параметром Sλ̂ , где S – площадь учетной пло-
щадки. Затем последовательно независимо ге-
нерируется Ns точек конфигурации, каждая с 
координатами, равномерно распределенными 
в пределах учетной площадки.

Неоднородное пуассоновское поле моде-
лируется методом исключения фон Неймана 
(Михайлов, 1975). Предварительно в изучае-
мой области S по данным наблюдений оцени-
вается зависящая от координат интенсивность 
точечного поля )(ˆ uλ . Затем генерируется 
однородный вариант поля с интенсивностью
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 (Грабарник, 2007).
Распределение Гиббса имитируется с по-

мощью алгоритма Метрополиса–Хастингса 
(Грабарник, 2007). Для этого предварительно 
генерируется, например, реализация пуассо-
новского поля с необходимым количеством 
точек. Затем многократно повторяется про-
цедура, суть которой сводится к следующему. 
Случайно выбранная точка конфигурации 
перемещается в новую случайно выбранную 
точку выборочной площадки. После этого 
рассчитывается величина, называемая «пол-
ной энергией системы», зависящая от функ-
ции взаимодействия (имеющей параметры, 
оцененные на предыдущем шаге анализа) и 
текущего расположения всех точек конфигу-

рации. Перемещенная точка может остаться 
на новом месте или вернуться на старое: если 
полная энергия системы в результате переме-
щения уменьшилась, то она с большей веро-
ятностью окончательно занимает новое ме-
сто. Эта процедура выполняется до тех пор, 
пока полная энергия конфигурации точек 
не перестанет меняться. Имитация неодно-
родного гиббсовского поля включает учет 
детерминированной компоненты, заданной 
численно или аналитически в виде двумерной 
функции от координат плоскости. Описанные 
алгоритмы, реализованные в пакете spatstat, 
использованы в нашей работе для тестирова-
ния гипотез методом Монте-Карло.

Метод огибающих. Генерируется K 
реализаций модели, и для каждой из них 
рассчитывается эмпирическая парная кор-
реляционная функция )(ˆ trg . Значения всех 
парных корреляционных функций для каж-
дой конкретной величины r ранжируются, 
после чего проводятся верхняя и нижняя 
огибающие так, что за их пределами, сверху 
и снизу, остается по k значений для каждо-
го r. Когда в качестве тестовой статистики 
выбрано значение )(ˆ trg при каком-либо кон-
кретном расстоянии rt, то гипотеза согласия 
модели и данных отклоняется при уровне 
значимости α = k / K в том случае, если значе-
ние парной корреляционной функции )(ˆ trg , 
полученной по натурным данным, выходит 
за пределы огибающих (Stoyan, Stoyan, 1994). 
В настоящей работе для тестирования ис-
пользовался диапазон расстояний 0.5 – 12 см 
одновременно. В таком случае вероятность 
ошибки первого рода может быть определе-
на как 1 – k0 / K, где k0 – число тех реализаций 
модели, парные корреляционные функции 
которых целиком лежат между огибающими 
(Grabarnik et al., 2011). Для представленных в 
настоящей работе данных после некоторого 
количества пробных расчетов установлено, 
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что для всех тестируемых моделей величины 
K=1500, k=3 приводят к вероятности ошиб-

ки первого рода от 0.033 до 0.047, т.е. меньше 
чем 5 %.

Работа поддержана РФФИ (грант 15-04-01192).
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