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Рассмотрена возможность применения математической модели фазовых переходов второго рода с
двумя свободными параметрами для описания эпизоотии кольчатого шелкопряда Malacosoma
neustria L. и непарного шелкопряда Lymantria dispar L. под воздействием вируса ядерного полиэдро-
за. Для оценки чувствительности насекомых к воздействию бакуловирусов проводились лаборатор-
ные эксперименты по оценке выживаемости гусениц под различной инфекционной нагрузкой. В
модели описывался процесс гибели особей в зависимости от двух факторов – титра вирусов как до-
зы воздействия и продолжительности жизни особи в зависимости от титра вирусов. Информация о
продолжительности жизни насекомых после воздействия вируса представлена в виде функции вы-
живания. В настоящей работе рассмотрена возможность построения модели времени жизни насе-
комых после воздействия бакуловирусов как аналога фазового перехода второго рода в физических
системах и даны оценки параметров моделей для двух видов насекомых при разных титрах бакуло-
вирусов и при разном возрасте гусениц. Показано, что продолжительность латентного периода и
времени гибели всех особей в выборке линейно уменьшается с ростом логарифма титра вирусов.
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Вспышки массового размножения насеко-
мых-вредителей наносят огромный экологиче-
ский и хозяйственный ущерб лесным насаждени-
ям. В связи с этим разработка научно обоснован-
ных, эффективных мер борьбы с насекомыми-
вредителями крайне важна для сохранения лес-
ных насаждений. Бакуловирусы, особенно рас-
пространенные у чешуекрылых (Moscardi, 1999;
Cory, Myers, 2003), привлекли наибольшее вни-
мание в качестве агентов биологической борьбы с
насекомыми. Бакуловирусы инфицируют личи-
ночные стадии, и насекомому необходимо их
проглотить, чтобы вызвать инфекцию. Зараже-
ние бакуловирусами обычно приводит к леталь-
ному исходу и, следовательно, может влиять на
плотность популяции хозяев, особенно если пе-
редача вируса увеличивается с увеличением плот-
ности популяции вида-хозяина. Теоретические
взаимосвязи динамики насекомых-хозяев и мик-

ропаразитов широко исследовались в математи-
ческих моделях (начиная с модели (Anderson,
May, 1980)). Более поздние модели учитывают та-
кие факторы, как изменение параметров переда-
чи вирусов (Getz, Pickering, 1983), вертикальный
перенос вирусов (Regniere, 1984). Ряд моделей
учитывает зависимость как от плотности, так и
вертикальный перенос (Vezina, Peterman, 1985) и
нелинейный перенос вирусов (Hochberg, 1991). В
моделях учитывается также зависимость зараже-
ния насекомых-хозяев от плотности (White et al.,
1996; Bonsall et al., 1999), стадия развития хозяина
(Briggs, Godfray, 1996), неоднородность воспри-
имчивости гусениц хозяев к вирусу (Dwyer et al.,
1997). возможность сублетальной инфекции гусе-
ниц хозяев (Boots, Norman, 2000).

Бакуловирусная инфекция обычно влияет на
развитие личинок, задерживая их линьку. Такие
эффекты ведут к увеличению доступных вирусу
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ресурсов хозяина. Этот процесс зависит от дозы
вирусов (Cory et al., 2004). Реакция личинок че-
шуекрылых на патогены (такие, как бакуловиру-
сы) сильно зависит от дозы воздействия вирусов,
поэтому важно изучить реакцию гусениц на воз-
действия различных титров (концентраций) па-
тогенов. При малых титрах бакуловируса разви-
тие хозяина с меньшей вероятностью может оста-
новиться (Cory et al., 2004), и хозяин перейдет в
следующую возрастную стадию.

При ухудшении состоянии гусениц-хозяев они
могут стать более уязвимым при последующем за-
ражении бакуловирусами. Напротив, при улучше-
нии состояния гусениц вида-хозяина может
уменьшиться риск их гибели при новой атаке па-
тогена (Ulrich, Schmid-Hempel, 2012).

Модели вируса и болезни насекомых-хозяев
обычно оцениваются по тому, генерируют ли они
циклическую популяционную динамику не-
скольких поколений хозяев или нет. Однако мно-
гие из них нереалистичны по другим характери-
стикам, таким как уровни инфицирования (Bow-
ers et al., 1993), например, почти 100% заражение
для трех поколений максимальной плотности хозя-
ев в модели (Dwyer et al., 2000). Длительные высокие
уровни инфекции не наблюдаются в природных по-
пуляциях (Woods, Elkinton, 1987; Myers, 2000).

В России среди бакуловирусов наибольшее
распространение получило использование виру-
са ядерного полиэдроза (ВЯП) (Ilinykh et al.,
2013). При этом для оценки влияния бакуловиру-
сов на динамику численности популяций лесных
насекомых-вредителей и разработки стратегий
воздействия на популяции в ходе вспышек массо-
вого размножения вредителей следует рассматри-
вать как эндогенные факторы (в частности, гене-
тическую структуру географических штаммов
ВЯП и дозу воздействия), так и экзогенные фак-
торы – возраст гусениц насекомых, состояние
корма, погодные условия (Elam et al., 1990; Engel-
hard, Volkman, 1995).

К сожалению, эксперименты и натурные на-
блюдения за воздействием внешних факторов на
смертность особей в популяции достаточно труд-
ны технически. Для упрощения оценок смертно-
сти необходимы определенные теоретические
представления о динамике смертности под воз-
действием внешних факторов.

Известно, что гибель насекомых под воздей-
ствием внешних биотических факторов (бакте-
рий, грибов, вирусов) растянута во времени даже
при максимальной стандартизации процесса за-
ражения: равномерном распределении вирусов в
суспензии, возраста личинок, температуры сре-
ды, качества корма. При этом даже у выживших
после воздействия вирусов гусениц может наблю-
даться задержка развития особей (Goldberg et al.,
2002), снижение массы куколок (Myers et al., 2000;

Matthews et al., 2001), уменьшение плодовитости
самок (Matthews et al., 2001; Milks et al., 2002). Для
оценки чувствительности насекомых к воздей-
ствию бакуловирусов проводятся лабораторные
эксперименты по смертности гусениц под раз-
личной инфекционной нагрузкой. Обычно для
описания влияния вирусов на насекомых использу-
ются таблицы, в которых вводятся даты с момента
начала воздействия и доли погибших гусениц. Ис-
пользование таких таблиц позволяет оценить ско-
рость гибели гусениц, однако при использовании
табличного представления трудно сопоставлять ре-
зультаты различных экспериментов. Поэтому для
описания результатов воздействия вирусов на гу-
сениц хозяев предпочтительнее использовать те
или иные математические модели.

Оценки времени жизни насекомых после об-
работки относятся к классу моделей времени
жизни (models of duration) (Cox, Oakes, 1984).
Объектом анализа в данном случае будет высту-
пать зависимость времени T жизни после точеч-
ного воздействия некоторой дозы патогена.

Информацию о продолжительности жизни на-
секомых после воздействия вируса можно предста-
вить в виде функции выживания, равной 1 в момент
воздействия и постепенно спадающей до нуля.
Продолжительность жизни Т является неотрица-
тельной случайной величиной. При проведении
экспериментов с воздействием ВЯП на насеко-
мых не учитывается точное время гибели особи,
замеры выживаемости производятся через неко-
торые интервалы и в этом случае длительность
жизни рассматривается как дискретная величина.
При моделировании времени жизни используют-
ся как непараметрические, так и параметрические
модели (Kalbfleisch, Prentice, 2002; Kleinbaum, Klein,
2012). При использовании параметрических моде-
лей необходимо выбрать тип функции распределе-
ния времен жизни. При этом важно, чтобы модели
времени жизни обладали свойством структурной
устойчивости – при небольших изменениях
внешних параметров свойства модели не должны
сильно изменяться.

В настоящей работе рассмотрена возможность
построения модели времени жизни насекомых
после воздействия бакуловирусов как аналога фа-
зового перехода второго рода в физических систе-
мах и даны оценки параметров моделей для двух
видов насекомых при разных титрах бакуловиру-
сов и при разном возрасте гусениц.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В экспериментах по оценке влияния бакуло-
вирусов на гусениц насекомых-филлофагов, ис-
пользовались гусеницы двух видов насекомых:
кольчатого шелкопряда (Malacosoma neustria L.,
Lasiocampidae, Lepidoptera) и непарного шелко-
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пряда (Lymantria dispar L., Eribidae, Lepidoptera).
Эксперименты проводились, соответственно, в
2018 и 2007 гг. Во время проведения лаборатор-
ных экспериментов популяции насекомых нахо-
дились в эруптивной фазе многолетней динамики
численности (Исаев и др., 2001).

Гусеницы непарного шелкопряда для экспе-
римента были получены из кладок яиц, собран-
ных в хвойно-широколиственном лесу в окрест-
ностях г. Хабаровск (48°31′ с.ш., 135°06′ в.д.). Со-
бранные кладки провели зиму в естественных
условиях: в лесной подстилке широколиственно-
го леса. После вылупления гусеницы содержа-
лись на букетах листьев дуба монгольского (Quercus
mongolica Fisch. ex Ledeb.) в садках, по 25 экземпля-
ров в каждом. Объем садка составлял 5 литров. На
горловине каждого садка фиксировалась ткань,
обеспечивающая доступ кислорода к гусеницам.
Садки сохранялись в темноте, чтобы избежать
положительного гелиотаксиса гусениц.

В ходе экспериментов оценивалось выживание
гусениц этого вида под воздействием множествен-
ного нуклеополиэдровируса L. dispar (LdMNPV)
(Rohrmann, 2013), представляющего собой высоко-
патогенный, специфичный для хозяина альфа-
бакуловирус (вирус ядерного полиэдроза – ВЯП),
который используется в качестве основы биоло-
гических инсектицидов для борьбы с непарным
шелкопрядом L. dispar (Podgwaite, 1999; Elkinton,
2009; Harrison et al., 2013; Han et al., 2015). Личи-
нок заражали двумя штаммами LdMNPV из кол-
лекции Лаборатории экологической физиологии
Института систематики и экологии животных
(ИСЭЖ, Новосибирск, Россия): штаммом 27/0
(выделен на территории Новосибирской области) и
штаммом 31/0 (выделен на территории Алтайского
края). Модельные гусеницы инфицировались по
достижению третьего возраста, перорально, через
предлагаемый гусеницам корм, на который была
нанесена суспензия LdMNPV с разным титром
(концентрацией) вирусов. Для работы с LdMNPV
из коллекции ИСЭЖ был предоставлен раствор с
начальным стандартным титром 2 × 108 полиэд-
ров/мл. Начальный титр определяется в ИСЭЖ
при помощи камеры Горяева под оптическим
микроскопом. Далее перед началом эксперимен-
та раствор с начальным титром разводился водой
в нужных пропорциях для получения титров с
меньшей концентрацией вирусов.

При обработке гусениц суспензией вирусов
использовалась следующая методика (Ilyinykh et al.,
2013): четыре стандартные ветви кормовых расте-
ний для личинок непарного шелкопряда равно-
мерно распределяли на полиэтиленовой платфор-
ме площадью 0.25 квадратных метра и обрабатыва-
ли 2.5 мл суспензии LdMNPV, распределенной с
помощью ручного опрыскивателя емкостью 5 мл.
Заражение проводили через двое суток после

линьки личинок второй стадии. После сушки вет-
ку растения помещали в отдельную емкость с ли-
чинками непарного шелкопряда. Личинки нахо-
дились на зараженной вирусом листве в течение
72 ч. В качестве контрольной группы использова-
ли необработанных насекомых.

Гусеницы кольчатого шелкопряда были собра-
ны в природе, в мелколиственном лесу, на левом
берегу р. Амур, напротив г. Хабаровск (48°52′ с.ш.,
134°89′ в.д.). В лаборатории гусеницы содержа-
лись на букетах листьев черемухи обыкновенной
(Prunus padus L.), в садках, по 25 особей в садке.
Искусственного инфицирования не проводи-
лось, так как исследовалось естественное зараже-
ние патогенами указанной популяции.

Наблюдались два исхода экспериментов:
– особи выживали и окукливались;
– особи погибали от воздействия вирусной

(непарный шелкопряд) или вирусно-бактериаль-
ной (кольчатый шелкопряд) инфекции.

Процесс гибели насекомых под воздействием
естественных патогенов в общем, и вируса ядер-
ного полиэдроза, в частности, можно рассматри-
вать как аналог фазового перехода второго рода,
когда некоторый интегральный параметр изучае-
мой системы изменяется в зависимости от воз-
действия внешнего фактора.

Типичным примером фазового перехода вто-
рого рода в физических системах является намаг-
ничивание металла. Если температура металла
выше некоторой критической величины Tс (тем-
пературы Кюри) магнитный момент образца ра-
вен нулю. При понижении температуры образца
ниже температуры Кюри магнитный момент на-
чинает возрастать, и задача моделирования за-
ключается в расчете критической температуры
для разных образцов и выявлении связи темпера-
туры образца с его намагничиванием. Учет фак-
торов, воздействие которых ведет к фазовому пе-
реходу второго рода, достаточно сложен, и для
упрощения расчетов используются так называе-
мые феноменологические модели, согласно ко-
торым функция состояния системы выражается
некоторой степенной функцией от некоторой об-
щей характеристики объекта (параметра порядка)
и температуры образца (Ландау, Лифшиц, 1976).

Если популяцию насекомых рассматривать
как объект воздействия, то в качестве интеграль-
ной характеристики состояния популяции (пара-
метра порядка) будем рассматривать долю q жи-
вых особей в популяции через период времени Т
после начала воздействия. В момент t0 начала воз-
действия q(t0) = 1. В течение латентного периода
времени Tс = tc – t0, когда после начала воздей-
ствия особи насекомых не погибают, q(T ≤ Tс) = 1.
Через некоторое время t (t > tc) после начала воз-
действия насекомые начинают погибать. Если че-
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рез время tr после начала воздействия все особи
погибнут, то тогда q(t ≥ tr) = 0.

Функцию состояния особей в популяции
 за период Т после воздействия можно

представить в виде степенного ряда функции со-
стояния популяции G по степеням доли q живых
особей в популяции, рассматриваемой как пара-
метр порядка. При этом фазовые переходы второ-
го рода будут описываться как разложение функ-
ции G по четным степеням параметра порядка q
(Ландау, Лифшиц, 1976):

(1)
где b = const, А есть линейная функция от внеш-
ней переменной Т – продолжительности экспе-
римента.

Коэффициент А в (1) запишем как линейно за-
висящий от Т:

(2)
Значение параметра порядка для фаз жизни и

смерти будет находиться из решения уравнения

 характеризующего минимумы функции G:

(3)

Уравнение (3) имеет два решения:

(4)

Решение  характеризует полную гибель
насекомых под воздействием бакуловирусов че-
рез время Тr после начала воздействия. Второе ре-
шение (гибель части насекомых) реализуется, когда
продолжительность жизни особей после воздей-
ствия меньше критического значения Tr. Графиче-
ски решения (4) представлены на рис. 1.

= ( , )G f Т q

= + +2 4
0 ,G G Aq bq

= −( ).rA a Т Т

∂ =
∂

0,G
q

∂ = − + =
∂

32 ( ) 4 0.r
G a Т Т q bq
q

= >

≤

−=2 (0 при и

при .

)
2r

r

ra Т Т
b

q Т

T T

qT

= 0q

Необходимо также учесть, что после зараже-
ния гусеница не умирает мгновенно – вирусы
должны размножиться и для этого требуется не-
которое время Тс (латентный период реакции гу-
сениц на воздействие вируса). С учетом суще-
ствования латентного периода реакции особей на
воздействие бакуловирусов, между переменными
Т и q2 можно записать следующую зависимость:

(5)

где Тс – латентный период – время между момен-
том инфицирования и гибелью первой особи в
группе; Тr – время гибели всех особей в экспери-
ментальной группе; a – константа, b – скорость
гибели особей после прохождения латентного пе-
риода.

Параметры моделей фазового перехода второ-
го рода для гусениц хабаровской популяции не-
парного шелкопряда, инфицированных вирус-
ным полиэдрозом с разной концентрацией (тит-
ром) P, приведены в табл. 1–3.

Важной особенностью моделей фазовых пере-
ходов, позволяющих использовать их для описа-
ния критических явлений в самых разных систе-
мах, является то, что в рамках теории фазовых пе-
реходов вводится принцип универсальности,
согласно которому процессы фазовых переходов
зависят только от некоторых основных свойств
систем, таких как размерность и число компо-
нентов параметра порядка (Bruce, Cowley, 1981).

Знание параметров Tc, Тr и b крайне важно при
планировании защитных мероприятий. Верифи-
кация модели (5) будет заключаться в проверке ее
применимости для разных видов насекомых и
различных титров вирусов.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
На рис. 2 приведены результаты обработки

данных экспериментов по воздействию вируса
(штамм 27/0 Новосибирский) в дозе 2 × 108 поли-
эдров/мл на гусениц природных популяции не-
парного шелкопряда Lymantria dispar L. в Хаба-
ровском крае.

Как видно из рис. 2, латентный период Тс воз-
действия ВЯП характеризовался точкой пересече-
ния функции  и прямой q2 = 1 в
точке Tс = 6.51 дней. Воздействие вируса после
прохождения латентного периода характеризова-
лось скоростью гибели особей после воздействия
вируса b = 0.302 и временем гибели Тr = 9.82 дней
всех особей в группе.

Сходный вид связи между q2 и Т наблюдался и
при воздействии ВЯП штамма 31/0 (Алтайский) в

≤
= − < ≤
 >

2
1, ,
1 , ,
0, ,

c

c r

r

T T
q bT T T T

T T

= −2 2.965 0.302q T

Рис. 1. Величина квадрата параметра порядка q2 как
решение (4) уравнения состояния популяции через
время Т после начала воздействия бакуловирусов.
(Tr – время гибели всех гусениц в эксперименте).

Тr Т

q2

Время Т после начала воздействия, дней
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дозе 2 × 108 полиэдров/мл на гусениц хабаров-
ской популяции непарного шелкопряда (рис. 3).

Использование модели фазовых переходов
второго рода позволило оценить влияние бакуло-
вирусов на популяцию вредителей по связи титра
вирусов и времени полной гибели особей в экспе-
риментальной группе (рис. 4).

Как видно из рис. 4, латентные периоды для
алтайского и новосибирского штаммов на попу-
ляцию хабаровского непарного шелкопряда раз-
личались не более чем на 1–1.5 дней и слабо зави-
сели от титра.

Угловой коэффициент  уравне-

ния на рис. 5 характеризовал восприимчивость
насекомых к титру ВЯП. Чем больше значение y
по модулю, тем интенсивнее насекомые гибли с
увеличением титра ВЯП.

В реальных условиях факторами гибели осо-
бей насекомых в популяции наряду с бакулови-
русами являются бактериальные заболевания и
возникает своеобразная конкуренция между
бактериями и вирусами за тело насекомых как
жизненный ресурс. На рис. 6 отражена динамика
смертности особей кольчатого шелкопряда от виру-
са ядерного полиэдроза в эксперименте, начавшем-
ся 09 мая 2018 г.

Данные о динамике смертности особей коль-
чатого шелкопряда под воздействием бакулови-
русов приведены в табл. 2. В этой таблице введе-
ны следующие параметры: Qm – доля особей в
эксперименте, погибших от воздействия ВЯП к
концу эксперимента; Tr = a/b – расчетный период
вымирания особей при условии отсутствия гибе-

ли от бактерий и окукливания;  – пе-

риод времени от начала эксперимента до его пре-
кращения в связи с гибелью или окукливанием
всех особей.

∂ = −
∂

2.18
lg

сT
P

−= m
m

a QT
b

Так как особи кольчатого шелкопряда для экс-
периментов были взяты из одной популяции, то
из табл. 2 следует, что эксперименты по воздей-
ствию бакуловирусов на особей кольчатого шелко-
пряда, начинавшиеся в разные даты, проводились
на гусеницах разных возрастов. И чем в более ран-
нем возрасте гусениц начинался эксперимент, тем
больше был латентный период Тс воздействия.
Чем старше были гусеницы кольчатого шелко-
пряда к началу эксперимента, тем меньше была
продолжительность их жизни Тm после начала
эксперимента. Таким образом, при воздействии
на вредителей в более ранних возрастах, для по-
вышения эффективности контроля численности
вредителей, необходимо использовать раствор
ВЯП с более высоким титром.

При подавлении вспышек массового размно-
жения крайне важно выбрать оптимальную дозу
титра ВЯП. Обычно при этом проводят предвари-
тельные эксперименты по оценке смертности гу-
сениц при разных дозах воздействия. Однако для
проведения этих экспериментов требуется время
(до двух недель), в течение которых будет продол-
жаться повреждение листового аппарата гусени-
цами вредителя. Используя предлагаемую мо-
дель, можно сократить время предварительной
оценки дозы воздействия, используя связь между
параметром b модели и временем полной гибели

Таблица 1. Параметры моделей фазового перехода второго рода для групп особей непарного шелкопряда, обра-
ботанного ВЯП с разным титром

Штамм Титр, полиэдр/мл b a R2 Tс Tr

Алтайский 2 × 108 0.416 3.804 0.985 6.740 9.144

2 × 107 0.201 2.372 0.986 6.826 11.801

2 × 106 0.205 2.619 0.997 7.898 12.776

2 × 105 0.118 1.903 0.987 7.653 16.127
Новосибир-
ский

2 × 108 0.302 2.965 0.9386 6.507 9.818

2 × 107 0.387 4.341 0.994 8.633 11.217

2 × 106 0.272 3.365 0.983 8.695 12.371

2 × 105 0.099 1.864 0.919 8.727 18.828

Таблица 2. Динамика смертности особей кольчатого
шелкопряда под воздействием бакуловирусов

Дата 
воздействия b a R2 Qm

Tc, 
дней

Tr, 
дней

Tm, 
дней

9.05.2018 0.04 1.65 0.98 0.46 18.57 47.14 33.90
15.05.2018 0.13 2.13 0.98 0.03 8.84 16.70 16.49
22.05.2018 0.09 1.21 0.90 0.19 2.28 13.14 11.09
29.05.2018 0.05 1.03 0.96 0.55 0.69 22.43 10.49
5.06.2018 0.06 1.17 0.97 0.50 2.62 18.06 10.31



562

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2023

СУХОВОЛЬСКИЙ и др.

Tr гусениц (рис. 7). Как видно, если известно зна-
чение b, можно достаточно точно оценить время
Tr полной гибели гусениц под воздействием ВЯП.
Так как зависимость между продолжительностью
времени эксперимента после прохождения латент-
ного периода Tc и квадратом доли выживших гусе-
ниц к моменту времени Т с высокой точностью
описывается линейным уравнением 
(коэффициенты детерминации R2 > 0.90), то оце-
нить коэффициент b можно по данным двух–трех
измерений и тем самым сократить продолжитель-
ность эксперимента по оценке необходимой дозы
воздействия ВЯП.

В большинстве работ для описания динамики
гибели гусениц используются таблицы, что не
позволяет “свернуть” данные и перейти к некото-
рым интегральным показателям смертности. Тем

= −2 1q bT

не менее, табличные данные могут быть исполь-
зованы для построения предлагаемой модели.
Покажем, что расчеты результатов проведенных
нами экспериментов и вид функций гибели вре-
дителей хорошо согласуются с литературными
данными (Shrestha et al., 2019). По табличным
данным, представленным в этой работе, нами бы-
ли вычислены кривые гибели личинок осеннего
армейского червя Spodoptera frugiperda после их
заражения бакуловирусом. В эксперименте для
питания насекомых использовались листья сое-
вых бобов разных генотипов. Для каждого гено-
типа соевых бобов, по данным экспериментов,
нами оценивалась доля q выживших особей S. fru-
giperda на моменты времени Т. Коэффициенты
уравнения (5) находились по регрессионному
уравнению для пар (T, q2). На рис. 8 в качестве

Таблица 3. Результаты расчетов кривых смертности насекомых под воздействием бакуловирусов (по данным из
работы Shrestha et al., 2019)

Параметр 
уравнения (5)

Генотип кормового растения – соевых бобов

Bragg Gasoy Tracy Braxton Clark Cook Davis Stone-wall Willians

b 0.76 0.37 0.36 0.35 0.49 0.47 0.54 0.82 0.72
a 5.56 2.98 2.86 2.65 3.53 3.47 4.01 5.56 5.08

R2 0.97 0.96 0.94 0.98 0.97 1.00 1.00 1.00 0.99
Tr 7.28 8.08 7.88 7.53 7.23 7.35 7.45 6.79 7.05
Tc 5.97 5.36 5.12 4.69 5.18 5.23 5.59 5.57 5.66
LT50 6.99 7.38 7.25 6.86 6.69 6.85 6.96 6.48 6.71

Рис. 2. Связь квадрата параметра порядка q2 с продолжительностью T времени после воздействия вируса на выборку
(штамм Новосибирский). Фазы состояния особей: 1 – латентный период (все особи живы), 2 – фаза смертности (гу-
сеницы постепенно умирают), 3 – пост-мортальный период (все или почти все особи умерли).
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примера приведена кривая смертности личинок
S. frugiperda для генотипа Braxton соевых бобов.

В табл. 3 приведены результаты расчетов по
данным, приведенным в работе (Shrestha et al.,
2019), кривых смертности согласно модели (5) для
девяти генотипов кормового растения – соевых
бобов. К параметрам уравнения (5) добавлен ши-
роко используемый показатель LT50 – период вре-
мени, за который погибла половина популяции
(т.е. q2 = 0.25)

Как видно из табл. 3, кривые смертности хоро-
шо описываются уравнением (5). Величины ко-

эффициентов детерминации R2 регрессионных
уравнений весьма близки к 1. Из табл. 3 следует,
что характеристики кривых смертности для раз-
ных генотипов кормовых растений различались.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗЛЬТАТОВ

Более 50 энтомопатогенных вирусов, бакте-
рий, грибов и нематод в настоящее время ком-
мерчески производятся и используются в каче-
стве микробных пестицидов. В глобальном мас-
штабе микробные пестициды составляют лишь

Рис. 3. Связь квадрата параметра порядка q2 с продолжительностью T времени после воздействия вируса штамма Ал-
тайский на выборку. Фазы состояния особей: 1 – латентный период (все особи живы), 2 – фаза смертности (гусеницы
постепенно умирают), 3 – пост-мортальный период (все или почти все особи умерли).
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Рис. 4. Латентный период Тс в зависимости от логарифма титра Р ВЯП для алтайского (1) и новосибирского (2) штам-
мов для особей в популяции непарного шелкопряда.
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Рис. 5. Время Tr полной гибели особей в популяции непарного шелкопряда в зависимости от логарифма (десятичного)
титра бакуловируса алтайского штамма.
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Рис. 6. Гибель гусениц кольчатого шелкопряда в эксперименте. q2 – квадрат доли живых особей в группе; 1 – латент-
ный период Тс, в течение которого гусеницы после воздействия еще не умирали, 2 – период, в ходе которого наблю-
далась смертность гусениц от вируса, 3 – период, когда смертность гусениц от вироза прекращается в связи с гибелью
остальных особей от бактериальных болезней или окукливания.
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Рис. 7. Связь между параметром b уравнения (5) и временем Tr полной гибели гусениц под воздействием ВЯП.
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приблизительно 1–2% от всех продаваемых пести-
цидов (Thakore, 2006, Marrone, 2007, Bailey et al.,
2010). Однако за последнее десятилетие они про-
демонстрировали долгосрочный рост, в отличие
от химических пестицидов, которые постоянно
сокращаются на мировом рынке (Thakore, 2006,
Bailey et al., 2010). Акцент на бакуловирусы в зна-
чительной степени обусловлен важностью этих
патогенов в борьбе с некоторыми глобально важ-
ными видами чешуекрылых вредителей. Эти ви-
ды вредителей имеют явную склонность к быст-
рому развитию устойчивости к обычным химиче-
ским инсектицидам, что затрудняет борьбу с ними.
Более низкая скорость уничтожения бакуловирусов
по сравнению с большинством синтетических ин-
сектицидов остается серьезным препятствием на
пути их более широкого применения, поэтому не-
обходимы исследования, обосновывающие мето-
дики использования препаратов бакуловирусов для
борьбы с вредителями (Copping, Menn, 2000, Sze-
wcyk et al., 2006).

Cуществующие теоретические модели на ос-
нове систем дифференциальных уравнений ма-
лопригодны для практического применения в
связи с большим числом переменных и свобод-
ных параметров (Saxena et al., 2018; Shrestha et al.,
2019).

Полученные данные согласуются с представ-
лениями о том, что смертность особей в популя-
ции под воздействием бакуловирусов может ва-
рьировать в зависимости от характеристик кор-
мового растения (Martemyanov et al., 2012).
Подобный эффект может объяснить различный
уровень смертности гусениц при заражении баку-
ловирусами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Предложенная математическая модель гибели
гусениц насекомых-дендрофагов под воздействи-
ем ВЯП как фазового перехода второго рода по-
казала корректность предложенного подхода для
описания воздействия бакуловирусов на разные
виды лесных насекомых. Использование предло-
женной модели позволило оценить целый ряд по-
казателей, характеризующих влияние ВЯП на по-
пуляцию и уменьшить продолжительность экспе-
риментов по оценке восприимчивости гусениц
вредителей к воздействию ВЯП, что важно при
выборе стратегии воздействия на популяцию.

Кроме воздействия вирусов, на динамику
смертности гусениц могут оказывать влияние
внешние факторы (например, погода) и такие эф-
фекты также необходимо учесть при организации
борьбы с вредителями. В модели фазовых перехо-
дов второго рода эти влияния можно рассматри-
вать как влияние некоторого постоянного внеш-
него поля h (например, температуры окружаю-
щей среды, гидротермического коэффициентa –
отношения суммарных осадков за сезон к сред-
ней температуре воздуха или состояния кормово-
го растения для гусениц насекомых). Эти факто-
ры могут воздействовать также и на кормовые
растения, а через них опосредовано и на взаимо-
действия вирусов с насекомыми. Тогда можно
модифицировать уравнение (1) и использовать

его в следующем виде: 
Такая модификация уравнения (1) позволяет
учесть и влияние модифицирующих факторов на
взаимодействия в системе “вирус – насекомые –
растения”.

= + + +2 4
0 .G G Aq bq сqh

Рис. 8. Кривая выживания личинок насекомых после заражения бакуловирусом личинок S. frugiperda, питавшихся бо-
бами генотипа Braxton (1 – латентный период, 2 – период смертности особей, 3 – период после смерти всех особей в
популяции (расчеты по данным (Scholefield et al., 2019)).
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Insect Mortality Caused by Baculovirus: a Model of Second-Order Phase Transitions
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Baculoviruses, especially prevalent in Lepidoptera, have attracted the most attention as biological insect con-
trol agents. Infection with baculoviruses is usually fatal and therefore can affect host population density, es-
pecially if virus transmission increases with host density. Lepidoptera larvae show a strong dose-dependent
response to pathogens such as baculoviruses, so their response to various pathogen exposures was studied in
the present work. Models of virus exposure to insect hosts are usually judged by whether or not they generate
cyclical population dynamics of multiple host generations. However, the existing theoretical models based on
systems of differential equations are of little use for practical application due to the large number of variables
and free parameters. In this regard, the possibility of using a mathematical model for describing the epizootic
Malacosoma neustria L. and Lymantria dispar L. under the influence of nuclear polyhedrosis virus is consid-
ered. To assess the sensitivity of insects to the effects of baculoviruses, laboratory experiments were carried
out on the mortality of caterpillars under various infectious loads. In this paper, we consider the possibility of
constructing a model for the lifetime of insects after exposure to baculoviruses as an analogue of a second-
order phase transition in physical systems and give estimates of the model parameters for two insect species
at different titers of baculoviruses and at different ages of caterpillars. The dependence of the parameters of
the proposed model on nuclear polyhedrosis virus strains is shown. The importance of the applied parameters
for the organization of forest protection measures is substantiated.

Keywords: Second-order phase transitions, population dynamics, lackey moth, Malacosoma neustria, gypsy
moth, Lymantria dispar, nuclear polyhedrosis virus
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