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ВВедение

Система феромонной коммуникации у 
чешуекрылых насекомых включает источ-
ник феромонов (самку), канал, по которому 
передается информация (воздушные пото-
ки), и приемник информации – самца (Shorey, 
McKelvey, 1977). Регистрируемые сенсорны-
ми органами самца молекулы феромона несут 
информацию о видовой принадлежности сам-
киисточника, однако для эффективного поис-
ка самец должен получить еще информацию о 
направлении полета к источнику и расстоянии 
до источника (Murlis et al., 2000). Предполага-

ется, что для поиска источника феромонов са-
мец использует положительный анемотаксис 
(перемещается в так называемой феромонной 
струе навстречу движению воздушных пото-
ков). Однако на типичных скоростях воздуш-
ных потоков в естественных условиях (от 1 
до 5 м/с) феромонные струи характеризуются 
сложной пространственной структурой, зави-
сящей от уровня турбулентности воздушных 
потоков (Murlis et al., 2000). В таких условиях 
стратегия поиска источника с использова
нием простого алгоритма анемотаксиса может 
оказаться неэффективной. Однако из натур-
ных наблюдений известно, что у насекомых 
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вероятность успеха (т. е. нахождения самки
источника) довольно велика (Kennedy et al., 
1978; Qian, Cowen, 2002). В связи с этим воз-
никает вопрос о выявлении у насекомых стра-
тегий поиска, более сложных по сравнению 
со стратегией анемотаксиса, но позволяющих 
обнаружить неподвижный источник запаха в 
условиях турбулентной среды. 

Поиск источника запаха является важной 
этологической программой у всех видов жи-
вотных, поэтому было бы интересно выявить 
эволюционную обусловленность алгоритмов 
поиска у различных экологических и таксо-
номических групп животных. использование 
эффективных алгоритмов поиска могло бы 
оказаться полезным для оптимизации реше-
ний ряда прикладных задач (поиска наркоти-
ков с помощью собак или даже технических 
детекторов, размещения ульев, обеспечиваю-
щее наилучшие условия для поиска пчелами 
растениймедоносов, и т. п.).

К сожалению, возможности эксперимен-
тов по изучению поисковой активности на-
секомых по техническим причинам ограни-
ченны. В качестве альтернативы проведению 
натурных экспериментов в данной работе в 
целях исследования возможных механизмов 
навигации насекомых при обонятельном по-
иске рассмотрена компьютерная имитацион-
ная модель поискового поведения особи, летя-
щей вдоль феромонной струи. 

МАТеРиАЛы и МеТОды

В модели рассматривается простейший 
случай поиска, когда феромон имеет только 
один химический компонент. Такая ситуация 
характерна, в частности, для непарного шел-
копряда Lymantria dispar L., у которого самка 
генерирует молекулы диспарлюра – (7R,8S)
цис7,8эпокси2метилоктадекана (Bierl et al., 
1970).

Предполагается, что насекомые с помо-
щью рецепторов способны регистрировать 
молекулы феромона, а сенсорные клетки при 
попадании феромона на рецепторную поверх-
ность в течение некоторого времени генери-
руют потенциалы действия. Предполагается 
также, что у насекомого есть N рецепторов 
для регистрации молекулы феромона. В опре-
деленный момент времени молекулы активи-
руют часть р (0 ≤ p ≤ 1) рецепторов. Попав на 

рецептор, молекула феромона в течение не-
которого числа тактов времени t генерирует 
потенциалы действия в сенсорных нейронах, 
после чего инактивируется или рецепторный 
нейрон адаптируется к феромону и перестает 
генерировать потенциалы действия. Такое по-
ведение можно рассматривать как некоторую 
память у особи (Rutkowski et al., 2006).

исходили из того, что насекомое, имеющее 
способность к анемотаксической ориентации, 
может определить направление φi ветра и спо-
собно контролировать направление своего 
полета благодаря оптомоторному рефлексу, 
стабилизирующему зрительные оси относи-
тельно структурированного зрительного фона 
(Justus, Carde, 2002). 

имитационная модель феромонного поис-
ка реализована с использованием принципов 
агентного моделирования. Поток феромонов 
представляет собой независимое движение 
молекул, а каждое насекомое является объек-
том модели, самостоятельно ведущим поиск 
источника феромонов. Вероятность достиже-
ния насекомыми источника и среднее время 
достижения источника вычисляются как ста-
тистические характеристики при многократ-
ной реализации поиска отдельными особями.

В модели предполагается, что существу-
ет единичный источник молекул феромонов, 
расположенный в некоторой точке двумерного 
пространства (x, y). То, что полет самцов при 
феромонном поиске происходит на некоторой 
оптимальной для конкретного вида насекомых 
высоте (Райс, 1986), говорит в пользу такого 
предположения. Каждая молекула представля-
ет собой отдельный объект модели. Текущее 
положение молекулы в определенный момент 
времени определяется двумя факторами – 
диффузионным рассеиванием d и вектором 
ветрового потока v:
 1( , ) ( , ) .t tP x y P x y d v+ = + +  (1)

диффузионное рассеивание определяет 
размер прямоугольной области вокруг суще-
ствующей позиции молекулы, в пределах ко-
торой она случайным образом может изменить 
свою позицию за единицу времени. Вектор 
ветрового потока определяет направление и 
дистанцию смещения молекулы за единицу 
времени при воздействии ветра. В базовом 
эксперименте во всем модельном простран-
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стве определен постоянный однонаправлен-
ный вектор ветрового потока.

Поток феромонов определяется интенсив-
ностью M (количеством молекул, генерируе-
мых источником в единицу времени), а также 
временем жизни молекул G. набор параме-
тров потока (диффузионное рассеивание d, 
время жизни молекул G, интенсивность пото-
ка M и вектор ветрового потока v) полностью 
определяет размер, скорость и концентрацию 
молекул в потоке феромонов (рис. 1).

Обозначим через (x0 , y0) координаты источ-
ника феромонов и через (xi , yi) – координаты 
особи в момент времени (такт) i. насекомое, 
попав в точку (xi , yi), производит оценку ха-
рактеристик среды, принимает решение и по-
сле этого совершает скачок длины L0 в некото-
ром направлении. В новой точке пространства 
вся процедура повторяется. 

Введем для описания модели следующие 
обозначения:

i – момент (такт) времени;
φi – направление, в котором дует ветер (от-

носительно оси х);
qi – направление полета особи (относи-

тельно оси х);
Dji = ji + qi – направление полета бабочки 

относительно направления ветра;
D – время (в тактах) деструкции феромона 

ферментами рецептора насекомого (1 ≤ D < ∞).
K – коэффициент ослабления рецепторов к 

феромону (0 ≤ K < 1);

Ni – число рецепторов, активированных в 
iм такте; 

Wi – общее число рецепторов, активиро-
ванных к iму такту. 

Общее число активированных рецепторов 
к такту i зависит от интенсивности поступле-
ния молекул феромона к рецепторам, времени 
деструкции феромонов и от интенсивности 
адаптации рецептора к феромонам. Коэффи-
циент ослабления рецепторов K – доля от чис-
ла рецепторов, активированных в такте i  –  1 и 
остающихся активированными к такту i. Тогда 
общее число рецепторов, активированных на 
момент такта i, составит величину Wi: 

 
1

.
D

j
i i i j

j
W N K N −

=

= + ∑  (2)

если вклад рецепторов, активированных 
в предыдущие такты, быстро уменьшается с 
увеличением j (при K, близком к 0), то можно 
говорить о «короткой» памяти бабочки, спо-
собной учитывать число молекул феромона, 
попавших на рецепторы в течение последних 
тактов. При K, близком к 1, следует говорить о 
«длинной» памяти.

В модели циклическая процедура выбора 
самцом поведения в такте i выглядит следую-
щим образом (рис. 2).

В iй такт времени насекомое попадает в 
точку (xi , yi ) пространства, имея общее число 
активированных рецепторов, равное Wi (на-
копленному сигналу). находясь в этой точке, 
особь с помощью анеморецепторов опреде-
ляет направление ветра ji. В этой же точке на 
сенсорные структуры органов бабочки «нале-
тает» Ni молекул феромона. С учетом сигнала 
о вновь уловленных в точке (xi , yi ) молекулах 
феромона общее число активированных ре-
цепторов бабочки изменяется, т. е. вычисляет-
ся новый накопленный сигнал согласно фор-
муле (2).

Следующий шаг алгоритма – вычисление 
особью азимута направления своего последу-
ющего движения Dji по отношению к направ-
лению ветра ji . Введем функцию зависимости 
угла отклонения траектории полета от направ-
ления ветра от количества активированных 
рецепторов. если накопленное число активи-
рованных рецепторов велико, то особь летит 
почти строго против ветра и предельный угол 
отклонения lim 0i i iDj = j + q → . Полагаем, 

рис. 1. Модельная реализация потока феромонов.
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что в какойто момент уменьшение числа акти-
вированных рецепторов вызовет все большее 
изменение предельного угла отклонения (3):

 lim
2 .i

i

A
A W

Dj = ±π
+

 (3)

Угол отклонения Dji траектории полета 
особи от направления ветра будет случайным 
образом выбираться из промежутка (0, Dji

lim).
Оценивая значение угла отклонения на-

правления движения от направления ветра, 
особь поворачивается в направлении qi:
 qi +1 = Dji – ji . (4)

на следующем шаге алгоритма насеко-
мое вычисляет расстояние L0 , на которое оно 
переместится в выбранном направлении. из 
полевых наблюдений известно, что при при-
ближении к источнику феромона насекомые 
летят медленнее (Justus, Carde, 2002). некото-
рые авторы объясняют это тем, что концентра-
ция феромона вблизи источника гораздо выше 
(Willis, Baker, 1984; Justus, Carde, 2002). Пред-
ставляется целесообразным в модели варьи-
ровать скорость особи аналогичным образом. 
изменить скорость напрямую в дискретной 
модели с фиксированным шагом нельзя, сле-
довательно, изменение скорости подменяется 
изменением длины скачка особи за один такт 
работы программы. длина скачка особи в мо-
дели зависит от интенсивности сигнала 

 0 4 1,
i

aL b
a W

= +
+

 (5)

где a и b – константы, а элементарный шаг, т. е. 
минимальное расстояние, на которое особь 
может переместиться за такт, равен единице.

Координаты новой точки пространства, 
куда переместится особь, вычисляются по 
формулам:
 xi +1 = xi + Dx = xi + cosqi · L0 , (6)

 yi +1 = yi + Dy = yi + sinqi · L0 . (7)

нахождение новых координат – это конец 
элементарного такта программы. В новой точ-
ке пространства вся процедура повторяется.

В модели движения феромонов предпо-
лагается, что источник с интенсивностью М 
испускает молекулы феромона. В каждый 
такт молекула случайным образом «выбира-
ет» одно из восьми направлений движения и 
перемещается на фиксированное расстояние 
в этом направлении. Кроме диффузии на ме-
стоположение молекулы влияет ветер, направ-
ление которого задается в формате m, h. Это 
означает, что в каждом такте работы програм-
мы молекула дополнительно будет смещаться 
на m шагов по оси х и на h шагов по оси у. 
Турбулентный поток создается относительно 
узким ветровым потоком, имеющим направ-
ление, отличное от направления основного 
ветра. Кроме того, молекула феромона имеет 
конечное время жизни, по прохождении кото-
рого распадается.

для оценки эффективности алгоритма в 
модели используются два показателя – доля 

рис. 2. Схема алгоритма принятия решения в процессе поиска источника сигнала.
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особей, попавших в ходе компьютерных экс-
периментов в заданную eокрестность вблизи 
источника феромонов, и длительность поиска 
у успешных самцов. Безусловно, абсолютные 
значения этих модельных показателей можно 
использовать не для сравнения с наблюдения-
ми, а лишь для сопоставления эффективности 
различных вариантов алгоритмов феромонно-
го поиска. 

РеЗУЛЬТАТы и иХ ОБСУЖдение

Механизмы навигации насекомых при обо-
нятельном поиске исследованы с помощью 
созданной компьютерной имитационной мо-
дели особи, летящей вдоль струи химического 
стимула. Программа реализована в среде визу-

ального программирования Borland Delphi 7.0. 
интерфейс программы представлен на рис. 3, 
на котором отображены пространство модели-
рования (точки – молекулы феромона, круж-
ки – последовательные положения насекомых) 
и наборы подстраиваемых параметров, свя-
занных с потоком феромонов и механизмом 
поиска насекомых. Расчеты в модели выпол-
няются как пошагово, так и в непрерывном 
режиме.

В вычислительных экспериментах изменя-
лись показатели интенсивности рассеивания 
потока и генерации феромонов (см. таблицу). 

используя таблицу, можно ранжировать 
все варианты экспериментов по сложности 
поиска. наиболее простой представляется 
задача поиска источника, интенсивно гене-

рис. 3. интерфейс программы (ламинарный поток феромона).

Характеристики феромонных потоков в вычислительных экспериментах

интенсивность R рассеяния 
потока феромонов

интенсивность М генерации феромонов
низкая высокая

низкая нерассеивающийся слабый поток нерассеивающийся сильный поток
Высокая Рассеивающийся слабый поток Рассеивающийся сильный поток
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рирующего феромон, который затем слабо 
рассеивается и перемещается ламинарым воз-
душным потоком. наиболее сложной будет за-
дача поиска слабого источника феромона, рас-
сеивающегося в процессе его сноса воздухом. 
два других варианта эксперимента являются 
промежуточными между этими предельными 
вариантами, и ранжировать их по сложности 
поиска затруднительно.

Эксперименты проводились для двух ос-
новных алгоритмов: A) алгоритма поиска с 
движением против ветра и уменьшением угла 
возможного блуждания при увеличении числа 
пойманных феромонов и B) того же алгоритма 
плюс дополнительного алгоритма изменения 
курса при потере потока феромонов.

для каждого набора параметров проведе-
но 10 численных экспериментов, в которых 
значения показателя ослабления рецепторов 
K изменялись от 0 до 1. Отметим, что значе-
ние показателя K, равное 0, соответствует от-
сутствию у насекомого памяти о воспринятых 
ранее молекулах феромона. В каждый момент 
времени изменение курса полета происходит 
только под воздействием текущей информа-
ции о концентрации феромона в воздушном 
потоке. В каждом отдельном эксперименте 
при фиксированных параметрах среды пред-
полагалось участие 50 особей. для каждого 
эксперимента вычисляли средние значения 
эффективности поиска как долю особей, за 
заданное время эксперимента достигших 
eокрестности источника феромонов, и про-
должительность поиска у успешных особей. 

Результаты вычислительных эксперимен-
тов по оценке эффективности поиска с исполь-
зованием алгоритма А приведены на рис. 4. 

Как видно из рис. 4, идеальной для поиска 
является ситуация, когда феромоны от источ-
ника переносятся ламинарной воздушной сре-
дой. В этом случае при любой интенсивности 
ослабления рецепторов эффективность поиска 
оказывается не меньше 70 % (но и не больше 
80 %). несколько меньшая эффективность по-
иска (от 60 до 75  %) отмечена для ситуации, 
когда сильный поток феромонов распростра-
няется в турбулентной среде. При слабом по 
интенсивности потоке молекул феромона, 
распространяющихся в ламинарной воздуш-
ной среде, эффективность оказывается высо-
кой (более 70  % модельных особей достигают 
источника) в случае, когда коэффициент ос-
лабления рецепторов K > 0.8. для рассеива-
ющегося и слабого по интенсивности потока 
феромонов (как указывалось выше, – самого 
трудного для поиска варианта) эффективность 
поиска становится высокой и сопоставимой с 
эффективностью поиска для потоков других 
типов только при значении K, близком к 1. 
В такой ситуации активация рецептора у сам-
ца поддерживается довольно долго и особь, 
стремящаяся вести поиск источника любого 
типа в любой среде, должна увеличивать вре-
мя активации рецептора феромона. если это 
нежелательно или невозможно, то для сохра-
нения высокой эффективности особь долж-
на вести поиск только в условиях нерассеи-
вающегося сильного потока феромонов, а в 
остальных случаях прекратить поиск. Конеч-
но, такая стратегия экологически рискованна – 
неизвестно, когда такое состояние природной 
среды реализуется. 

Как быстро успешная особь находит ис-
точник определенного типа в среде с разными 
характеристиками рассеяния воздушных по-
токов? на рис. 5 приведены показатели сред-
ней длительности поиска у успешных особей 
в вычислительных экспериментах с использо-
ванием алгоритма А.

Как видно из рис. 5, для эффективного по-
иска источника при нерассеивающемся силь-
ном потоке феромонов большая глубина па-
мяти не требуется и уже при коэффициенте 
ослабления рецепторов K = 0.6 средняя про-
должительность поиска составляет около 600 
тактов. Парадоксальной является зависимость 

рис. 4. Средняя эффективность поиска при использова-
нии алгоритма A. Поток феромонов: 1 – нерассеиваю-
щийся слабый, 2 – нерассеивающийся сильный, 3 – рас-

сеивающийся слабый, 4 – рассеивающийся сильный.
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средней продолжительности успешного поис-
ка источника при рассеивающемся слабом по-
токе феромона (т. е. в самом трудном для по-
иска случае): при увеличении коэффициента 
ослабления рецепторов свыше K = 0.6 средняя 
продолжительность успешного поиска уве-
личивается. но, как видно из рис. 4, при этом 
увеличивается и его эффективность, т. е. все 
большая доля особей находит источник, хотя и 
за большее время, как видно из рис. 5.

При использовании более сложного алго-
ритма B ситуация меняется. если для самого 
сложного случая – поиска рассеивающегося 

слабого потока феромонов – эффективность 
поиска достигает 80 % только при коэффици-
енте ослабления рецепторов K  > 0.8, то для 
других ситуаций эффективность поиска не за-
висит от уровня ослабления рецепторов и схо-
жа для различных интенсивностей выделения 
феромонов самкойисточником и различного 
состояния воздушной среды (рис. 6).

Точно такие же связи характерны и для 
средней продолжительности успешного поис-
ка (рис. 7). 

Таким образом, в рассмотренных имита-
ционных моделях поиска источника феромо-
нов по запаховым струям эффективность ло-
кализации источника насекомыми составляет 
~70–80 %. Однако неясно, насколько полу-
ченную оценку можно сопоставить с други-
ми оценками эффективности феромонного 
поиска. 

В качестве альтернативной оценки эффек-
тивности поиска самок самцами рассмотрим 
простую популяционную модель, характе-
ризующую соотношение плотностей xn и xn +1 
двух смежных поколений в популяции на ста-
дии имаго:
 1 ,n n n n n nx q F I p x+ = ⋅ ⋅ ⋅ ⋅  (8)

где I – половой индекс (доля самок в популя-
ции), р (0 < p ≤ 1) – доля оплодотворенных са-
мок (эффективность поиска), F – средняя пло-
довитость самки (яиц), q (0 < q ≤ 1) – общая 
выживаемость на стадиях от яйца до имаго.

рис. 5. Средняя продолжительность поиска при исполь-
зовании алгоритма А. Поток феромонов: 1 – нерассеи-
вающийся слабый, 2 – нерассеивающийся сильный, 3 – 
рассеивающийся слабый, 4 – рассеивающийся сильный.

рис. 6. Средняя эффективность поиска при использова-
нии алгоритма B. Поток феромонов: 1 – нерассеиваю-
щийся слабый, 2 – нерассеивающийся сильный, 3 – рас-

сеивающийся слабый, 4 – рассеивающийся сильный.

рис. 7. Средняя продолжительность успешного поис-
ка, количество тактов при использовании алгоритма B. 
Поток феромонов: 1 – нерассеивающийся слабый, 2 – 
нерассеивающийся сильный, 3 – рассеивающийся сла-

бый, 4 – рассеивающийся сильный.
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Примем, что коэффициенты в (8) не за-
висят от текущей плотности популяции и 
постоянны во всех поколениях. Отношение 

1n
n

n

xy
x

+=  является коэффициентом размно-

жения популяции, который в стабильно раз-
реженном состоянии поддерживается близ-
ким к единице (исаев и др., 2001). Тогда для 
поддержания такого стационарного состояния 
популяции между общей выживаемостью q и 
эффективностью поиска р будет выполняться 
соотношение

 1 ,p
IFq

=  (9)

Половые индексы I для различных видов 
лесных чешуекрылых на разных фазах града-
ции изменяются от 0.4 до 0.6, плодовитость F 
особи у разных видов находится в пределах 
от десятков до сотен яиц (БийБиенко, 1980; 
Варли и др., 1978). Тогда при разных значе-
ниях полового индекса и плодовитости самок 
можно оценить связи между параметрами p и 
q в (9). на рис. 8 отражены связи между вели-
чинами q и p при I = 0.5 (а) и I = 0.6 (б) при 
разных значениях плодовитости самок.

При приемлемых значениях q ≈ 0.01–0.05 
для популяции в стабильно разреженном со-
стоянии эффективность поиска, согласно 
(9), при разных значениях I и F составляет 
р ≈ 0.6–0.8, т. е. близка к величинам, получен-
ным в предложенной модели. Конечно, это не 
означает, что именно такой алгоритм исполь-

зуется насекомыми в процессе феромонного 
поиска. но можно говорить о том, что про-
стой с нейрофизиологической точки зрения 
алгоритм позволяет эффективно находить не-
подвижный источник феромонов в условиях 
переноса сигнальных молекул турбулентным 
воздушным потоком. и хотя сходство резуль-
татов модели и реального поведения имаго че-
шуекрылых лесных насекомых не гарантирует 
идентичности физиологических механизмов 
принятия решений в ходе поиска самцом сам-
ки, проведенные модельные расчеты могут 
служить отправной точкой при планировании 
натурных наблюдений за таким поиском и со
здании систем контроля численности вредных 
насекомых с помощью феромонных ловушек.

ЗАКЛючение

Предложен простой алгоритм, описыва-
ющий поиск самцами лесных насекомых не-
подвижных самок, и создана компьютерная 
программа, с помощью которой проведены 
имитационные эксперименты по поиску сам-
цами источника феромона. Введены показате-
ли эффективности алгоритма – доля особей, 
попавших в ходе компьютерных экспери-
ментов в заданную eокрестность вблизи ис-
точника феромонов, и длительность поиска 
у успешных самцов. Показано, что в различ-
ных версиях алгоритма эффективность поис-
ка доходит до 70–80 % и зависит от возмож-
ностей нейрофизиологических механизмов 

рис. 8. Связь между общей выживаемостью особей в поколении и эффективностью феромонного поиска 
при половом индексе: а – I = 0.5 и б – I = 0.6. Плодовитость особи F, яиц: 1 – 70, 2 – 100, 3 – 200.
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различных видов насекомых, в частности от 
интенсивности ослабления рецепторов особи. 
Оценки эффективности поиска, полученные 
в предложенной модели, хорошо согласуют-
ся с оценками эффективности, вычисленны-
ми на основе представлений о поддержании 
стабильной плотности популяции лесных на
секомых.

Работа поддержана РФФИ (грант № 13-
04-00375).
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We propose an agentbased simulation model search. This model allows us to evaluate the effectiveness 
of different malesfemales pheromone search strategies for Lepidoptera. In the model, we consider the 
simplest case of the search, when the pheromone has only one chemical component. It is assumed that 
the insects are able to detect the pheromone molecules and the sensory cells generate action potentials 
in contact with the pheromone for some time. Thereafter pheromone molecule is inactivated. This 
behavior can be regarded as a memory of individual. Proportion of individuals who have reached 
the source is selected as an integral indicator of the search efficiency. To evaluate the effectiveness, 
numeric experiments were performed in different conditions: random walk, search algorithm without 
memory, and algorithm with memory and return mechanism. The resulting effectiveness of source 
localization by insects for flight in turbulent flows is ~ 70 %, which corresponds to experiments with 
live specimens in literature. In this case, proposed pheromone search algorithm is quite simple, which 
makes it biologically correct. Conducted modeling calculations can be the starting point for planning 
of field observations and pest monitoring systems using pheromone traps.

Keywords: forest lepidopterous insects, female searching by mail, pheromones, communication 
system, management.
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