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Åñòåñòâåííûé îòáîð â ïîïóëÿöèÿõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ ïðîèñõîäèò ãëàâíûì îáðàçîì ïî
ôèçèîëîãè÷åñêèì è ýòîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Ýòè ïðèçíàêè îáëàäàþò øèðîêîé íîðìîé ðåàêöèè è
íèçêîé íàñëåäóåìîñòüþ. Îñíîâíûå ïðè÷èíû ýëèìèíàöèè: õèùíèêè, ïàðàçèòû è èíôåêöèè, ïîâðåæ-
äàþùèå àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû, äåéñòâóþò íà ôîíå îãðàíè÷åííîñòè òåõ èëè èíûõ ðåñóðñîâ. Êîí-
êóðåíöèÿ, óõóäøàÿ ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå æèâîòíûõ, ýêñïîíèðóåò èõ äåéñòâèþ ýëèìèíèðóþ-
ùèõ ôàêòîðîâ. Ñîâîêóïíîñòü âñåõ âîçäåéñòâèé êîìïîíåíòîâ ýêîëîãè÷åñêîé íèøè ïðèâîäèò ê âû-
ìèðàíèþ áîëüøåé ÷àñòè ïîïóëÿöèè. Åå ýôôåêòèâíàÿ ÷èñëåííîñòü âî ìíîãî ðàç ìåíüøå îáùåé
÷èñëåííîñòè. Åñòåñòâåííûé îòáîð î÷åíü èíòåíñèâåí. Îäíàêî îí ìàëîýôôåêòèâåí, ïîòîìó ÷òî
ìíîãî÷èñëåííûå ðàçíîíàïðàâëåííûå âåêòîðû îòáîðà ïðîòèâîäåéñòâóþò äðóã äðóãó. Èõ ñîâîêóï-
íîñòü îáðàçóåò êîíòðáàëàíñ ñåëåêòèâíûõ ñèë, ïðåïÿòñòâóþùèé ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè. Íèç-
êàÿ íàñëåäóåìîñòü îòáèðàåìûõ ïðèçíàêîâ òàêæå ïðåïÿòñòâóåò ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè. Óñêî-
ðåíèå ýâîëþöèè ïðîèñõîäèò âî âðåìÿ ýêîëîãè÷åñêèõ êðèçèñîâ. Âûìèðàíèå âûñâîáîæäàåò ðåñóðñû,
ðàçðóøàåòñÿ êîíòðáàëàíñ âåêòîðîâ îòáîðà è âîçíèêàþò íîâûå íåñáàëàíñèðîâàííûå åãî íàïðàâ-
ëåíèÿ. Íàïðîòèâ, â ñëîæèâøèõñÿ êîàäàïòèðîâàííûõ ýêîñèñòåìàõ ýâîëþöèÿ èäåò î÷åíü ìåäëåííî
ïî ïóòè äàëüíåéøåãî âçàèìíîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ âèäîâ. Ëþáîå ìàëîå ïðåèìóùåñòâî êàêîãî-ëèáî
âèäà ñòèìóëèðóåò àäàïòàöèþ âñåõ äðóãèõ âèäîâ, âçàèìîäåéñòâóþùèõ ñ íèì. Îäíàêî óæå ñóùå-
ñòâóþùàÿ êîàäàïòàöèÿ ñäåðæèâàåò äàëüíåéøèå àäàïòèâíûå èçìåíåíèÿ. Êîëåáàíèÿ âíåøíèõ óñ-
ëîâèé ïðèâîäÿò ê âðåìåííîìó äèñáàëàíñó òîãî èëè èíîãî âåêòîðà îòáîðà è ïîâûøåíèþ ïðèñïî-
ñîáëåííîñòè ê àáèîòè÷åñêèì è(èëè) áèîòè÷åñêèì êîìïîíåíòàì íèøè. Ýòî âåäåò ê èçáûòî÷íîñòè
ïðèñïîñîáëåííîñòè â íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ, íî çàùèùàåò â ýêñòðåìàëüíûõ óñëî-
âèÿõ. Îäíèì èç àñïåêòîâ ïîâûøåíèÿ óñòîé÷èâîñòè ÿâëÿåòñÿ óâåëè÷åíèå ýâðèáèîíòíîñòè: âîç-
ìîæíîñòü èñïîëüçîâàòü áîëåå øèðîêèé ñïåêòð êîðìîâ, îáèòàòü â áîëüøåì ðàçíîîáðàçèè áèîòî-
ïîâ è ò. ï. Óâåëè÷åíèå ýâðèáèîíòíîñòè îçíà÷àåò îñëàáëåíèå ñâÿçåé ñ êîìïîíåíòàìè ýêîëîãè÷åñ-
êîé íèøè. Â ýòèõ óñëîâèÿõ âîçðàñòàåò ñåëåêòèâíîå çíà÷åíèå âíóòðèâèäîâûõ îòíîøåíèé. Âíóò-
ðèïîïóëÿöèîííûå âçàèìîäåéñòâèÿ ó ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ îñíîâàíû íà ïîâåäåíèè. Óñèëåíèå èõ
ðîëè îçíà÷àåò óñëîæíåíèå è ñîâåðøåíñòâîâàíèå ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè ìåæäó êîíñïåöèôèêàìè.
Ïîâåäåíèå îïðåäåëÿåò è ó÷àñòèå èëè íåó÷àñòèå â ðàçìíîæåíèè è äèôôåðåíöèàëüíûé ðåïðîäóê-
òèâíûé óñïåõ ðàçìíîæàþùèõñÿ. ×åì ñîâåðøåííåå ïîâåäåí÷åñêèå îòíîøåíèÿ, òåì áîëüøåå çíà÷å-
íèå îíè èìåþò è â ýêîëîãèè, è â ýâîëþöèè âèäîâ. Âîçíèêàåò ïîëîæèòåëüíàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü ìåæäó
äîñòèãíóòûì óðîâíåì êîììóíèêàöèè è äàëüíåéøåé åå ýâîëþöèåé. Ïî-âèäèìîìó, ýòîò ìåõàíèçì
èìåë ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå â àíòðîïîãåíåçå.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: åñòåñòâåííûé îòáîð, íîðìà ðåàêöèè, êîíêóðåíöèÿ, ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè,
ýâîëþöèîííûé ñòàçèñ

Введение

14 íîÿáðÿ 1859 ã. âûøëà â ñâåò ãëàâíàÿ êíèãà
×. Äàðâèíà «Ïðîèñõîæäåíèå âèäîâ ïóòåì åñòå-
ñòâåííîãî îòáîðà èëè ñîõðàíåíèå áëàãîïðèÿòñòâó-
åìûõ ðàçíîâèäíîñòåé â áîðüáå çà æèçíü». ×åò-
âåðòàÿ ãëàâà ýòîé êíèãè öåëèêîì ïîñâÿùåíà åñ-
òåñòâåííîìó îòáîðó. Îäíàêî â íåé íåò íè îäíîãî
íàáëþäåíèÿ ýòîãî ÿâëåíèÿ, òîëüêî êîñâåííûå îáî-

ñíîâàíèÿ åãî ñóùåñòâîâàíèÿ è çíà÷åíèÿ, êàê îñ-
íîâíîé äâèæóùåé ñèëû ýâîëþöèè. Ïåðâîå íàáëþ-
äåíèå äåéñòâèÿ åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïîÿâèëîñü
òîëüêî â 1898 ã. Óýëäîí îïèñàë äèôôåðåíöèàëü-
íóþ âûæèâàåìîñòü êðàáîâ Carcinus menas â ãàâà-
íè Ïëèìóòà â çàâèñèìîñòè îò øèðèíû èõ ïàíöè-
ðÿ, òî÷íåå îò çàñîðåíèÿ æàáð èçâåñòêîâîé âçâå-
ñüþ, ïðèíîñèìîé âïàäàþùåé â ãàâàíü ðå÷êîé. Äî
ñèõ ïîð ïðÿìûå íàáëþäåíèÿ åñòåñòâåííîãî îòáî-
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ðà, òàêèå êàê ïðîìûøëåííûé ìåëàíèçì ó áàáî÷êè
áåðåçîâîé ïÿäåíèöû (Biston betularia) â Áðèòàíèè
èëè ñåçîííàÿ äèíàìèêà ïîëèìîðôèçìà ó ñóõîïóò-
íûõ óëèòîê Cepea nemoralis åäèíè÷íû. Ýòî íå
ñëó÷àéíî. Åñòåñòâåííûé îòáîð íå ïîääàåòñÿ
íåïîñðåäñòâåííîìó íàáëþäåíèþ. «Ïåðåæèâàíèå
íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ» – ýòî ñèòóàöèÿ, ïðè
êîòîðîé ñ îðãàíèçìîì íè÷åãî íå ïðîèñõîäèò. Îí
ðîäèëñÿ, âûðîñ, íèêòî åãî íå ñúåë, íè÷åì îí íå
áîëåë, ïîëó÷àë äîñòàòî÷íî ïèùè è äðóãèõ ðåñóð-
ñîâ, à åãî ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ áûë íå íèæå
ñðåäíåãî äëÿ ïîïóëÿöèè.

Ñóùåñòâóþò òîëüêî êîñâåííûå ìåòîäû èçó÷å-
íèÿ åñòåñòâåííîãî îòáîðà: ìîäåëèðîâàíèå â ýêñ-
ïåðèìåíòå èëè â êîìïüþòåðå; ñðàâíèòåëüíûé àíà-
ëèç ïðèñïîñîáëåíèé â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ îäíîãî
âèäà, èëè ó áëèçêèõ âèäîâ; èçó÷åíèå ôàêòîðîâ
ñìåðòíîñòè è íà ýòîì îñíîâàíèè ðåêîíñòðóêöèÿ
îòáîðà. Ïîñëåäíèé ïîäõîä íàèáîëåå áëèçîê ê íå-
ïîñðåäñòâåííîìó íàáëþäåíèþ. Â áîëüøèíñòâå
ýâîëþöèîííûõ èññëåäîâàíèé, îñîáåííî â ìàêðî-
ýâîëþöèîííûõ, åñòåñòâåííûé îòáîð òîëüêî ïîä-
ðàçóìåâàåòñÿ. Ðåãèñòðèðóþòñÿ àäàïòèâíûå è êîð-
ðåëÿòèâíûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè.

Èñòîðè÷åñêè ñëîæèëèñü äâà îñíîâíûõ ïîäõî-
äà ê èçó÷åíèþ ìèêðîýâîëþöèè: ãåíåòè÷åñêèé, ïî-
ëó÷èâøèé â îòå÷åñòâåííîé ëèòåðàòóðå íàçâàíèå
«Ñèíòåòè÷åñêàÿ òåîðèÿ ýâîëþöèè» è ýïèãåíåòè-
÷åñêèé, âîñõîäÿùèé ê ðàáîòàì Øìàëüãàóçåíà è
Óîääèíãòîíà. Ïîäõîä, ñâîéñòâåííûé ñèíòåòè÷å-
ñêîé òåîðèè, îñíîâàí íà äîïóùåíèè, ñîãëàñíî êî-
òîðîìó ãåíû îäíîçíà÷íî îïðåäåëÿþò ïðèçíàêè
ôåíîòèïà, à ïðèçíàêè ôåíîòèïà îäíîçíà÷íî îï-
ðåäåëÿþò îòíîñèòåëüíóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü
îðãàíèçìîâ. Ïðè òàêîì ïîäõîäå ìîæíî íå ðàññìàò-
ðèâàòü îíòîãåíåç, à ìèêðîýâîëþöèþ òðàêòîâàòü,
êàê èçìåíåíèÿ ÷àñòîò àëëåëåé â ãåíîôîíäàõ ïî-
ïóëÿöèé ïîä äåéñòâèåì îòáîðà, íàïðàâëåííîé
ìèãðàöèè, èçîëÿöèè è äðóãèõ ôàêòîðîâ [ñì., íàïð.:
Ìàéð, 1968, 1974; Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé è äð. 1977;
Ëåâîíòèí, 1978; Dobzhansky, 1970]. Ýòî äîïóùå-
íèå õîðîøî îïðàâäûâàåòñÿ â ðÿäå ëàáîðàòîðíûõ
ýêñïåðèìåíòîâ íà äðîçîôèëå, êîòîðîé êàê è äðó-
ãèì íàñåêîìûì, ñâîéñòâåíåí æåñòêî äåòåðìèíè-
ðîâàííûé ìåõàíèçì ìîðôîãåíåçà. Îíî æå äàëî
âîçìîæíîñòü ðàçðàáîòàòü ðàçâèòûé ìàòåìàòè÷å-
ñêèé àïïàðàò ïîïóëÿöèîííîé ãåíåòèêè. Ïðè èçó-
÷åíèè ïðîöåññîâ ýâîëþöèè â ïðèðîäå ýòîò ïîä-
õîä ïðàêòè÷åñêè íåïðèìåíèì ïîòîìó, ÷òî äàæå ó
íàñåêîìûõ áîëüøèíñòâî ïðèçíàêîâ, èìåþùèõ
àäàïòèâíîå çíà÷åíèå, ïîëèãåííû. Ïîýòîìó â ìî-
íîãðàôèÿõ è ñòàòüÿõ Ìàéðà, Äîáæàíñêîãî, Ãóëäà
ðàññóæäåíèÿ î ìèêðîýâîëþöèè èñêëþ÷èòåëüíî
âåðáàëüíûå. Ñêàçàííîå íå îòðèöàåò çíà÷åíèÿ ãå-

íåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè êàê ìàòåðèàëà ýâîëþ-
öèè. Îòáîð ðàáîòàåò òîëüêî ñ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí-
÷èâîñòüþ. Îäíàêî ïîäõîä ñ òî÷êè çðåíèÿ ñèíòåòè-
÷åñêîé òåîðèè óïðîùàåò ïðåäñòàâëåíèÿ î ìåõà-
íèçìå ýâîëþöèè âïëîòü äî èñêàæåíèÿ. Ê ïîçâî-
íî÷íûì æèâîòíûì ñ èõ ðåãóëÿòîðíûì òèïîì îí-
òîãåíåçà ïîäõîä ñ ïîçèöèé ñèíòåòè÷åñêîé òåîðèè
íåïðèìåíèì. Ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü ôåíî-
òèïîâ çàòóøåâûâàåò ïàðàòèïè÷åñêàÿ èçìåí÷è-
âîñòü – ïëàñòè÷íîñòü ôåíîòèïè÷åñêèõ ðåàêöèé íà
âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ â ïðåäåëàõ ãåíåòè÷åñêè
îáóñëîâëåííîé íîðìû ðåàêöèè. Êàêîâ âêëàä ãå-
íåòè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé îðãàíèçìîâ, è êàêîâ
âêëàä ïàðàòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè â èõ èíäè-
âèäóàëüíûå îñîáåííîñòè, ìîæíî âûÿñíèòü â ýêñ-
ïåðèìåíòå, íî íå â ïðèðîäå.

Øìàëüãàóçåí [Øìàëüãàóçåí, 1946] ïåðâûì
ñôîðìóëèðîâàë ïðåäñòàâëåíèå î ðîëè ïëàñòè÷-
íîñòè ôåíîòèïà (íîðìû ðåàêöèè) â ìèêðîýâîëþ-
öèè. Íà èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ îðãà-
íèçìû ðåàãèðóþò â ïðåäåëàõ ñâîåé íîðìû ðåàê-
öèè. Åñëè ñðåäà ìåíÿåòñÿ ïîñòåïåííî, â ÷åðåäå
ïîêîëåíèé ïðîèñõîäèò ñìåùåíèå íîðìû ðåàêöèè
÷åðåç ýëèìèíàöèþ îñîáåé, íåñïîñîáíûõ àäàïòè-
ðîâàòüñÿ ê ïðîèñõîäÿùèì èçìåíåíèÿì, è åñòå-
ñòâåííîãî îòáîðà òåõ, ÷üÿ íîðìà ðåàêöèè ïîçâîëÿ-
åò àäàïòèðîâàòüñÿ ê ïðîèñõîäÿùèì èçìåíåíèÿì.
Ïðè äâèæóùåì îòáîðå íàêàïëèâàåòñÿ ãåíåòè÷å-
ñêàÿ èçìåí÷èâîñòü, äîïóñêàþùàÿ äàëüíåéøåå
ñìåùåíèå íîðìû ðåàêöèè è óòðàòó åå ïðîÿâëå-
íèé, àäàïòèâíûõ â ïðåæíèõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâî-
âàíèÿ. Ïðè ñòàáèëèçèðóþùåì îòáîðå ôèêñèðóåò-
ñÿ ÷àñòü íîðìû ðåàêöèè, àäàïòèâíàÿ â äàííûõ
óñëîâèÿõ. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ôåíîòèïè÷åñêèå èçìå-
íåíèÿ ïðåäøåñòâóþò ãåíåòè÷åñêèì. Øìàëüãàóçåí
îñíîâûâàëñÿ íà ñðàâíèòåëüíûõ äàííûõ. Â îäíîé
÷àñòè àðåàëà âèäà èçìåí÷èâîñòü ïðèçíàêà ñìå-
ùåíà îòíîñèòåëüíî äðóãîé ÷àñòè àðåàëà, ëèáî
äèàïàçîí åå óìåíüøàåòñÿ è ôèêñèðîâàíî îïðå-
äåëåííîå âûðàæåíèå ïðèçíàêà. Óîääèíãòîí
[Waddington, 1957] ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàë ýòîò
ìåõàíèçì ýâîëþöèè. Òåïëîâûì øîêîì íà êóêîë-
êàõ äðîçîôèëû îí âûçûâàë ïðåðûâàíèå ïîïåðå÷-
íîé æèëêè êðûëà èìàãî, è âåë îòáîð ìóõ ñ ýòèì
íàðóøåíèåì. Â ðåçóëüòàòå áûëà ïîëó÷åíà ëèíèÿ,
ó êîòîðîé æèëêà îòñóòñòâîâàëà è áåç ïðèìåíåíèÿ
òåïëîâîãî øîêà. Äàííûå ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè
åùå íå ïîçâîëÿþò ðàñøèôðîâàòü ìåõàíèçì ãåíî-
êîïèðîâàíèÿ àäàïòèâíûõ ðåàêöèé ôåíîòèïà. Íà
óðîâíå êëàññè÷åñêîé ãåíåòèêè è ýâîëþöèè îíòî-
ãåíåçà ïîäõîä ýïèãåíåòè÷åñêîé òåîðèè ïîäðîáíî
èçëîæåí Øèøêèíûì [Øèøêèí, 1984 à, á; 1988].
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Популяционная экология и прогрессивная эволюция

Обзор фактов
и точек зрения

Òåîðèÿ ýïèãåíåòè÷åñêîé ýâîëþöèè ïîëíîñòüþ
ïîäòâåðæäàåòñÿ äàííûìè ïîïóëÿöèîííîé ýêîëî-
ãèè ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö. Ýêîëîãè÷åñêàÿ íèøà
âèäà ìíîãîìåðíà. Íà ëþáóþ ïîïóëÿöèþ êàæäîãî
âèäà äåéñòâóåò ìíîæåñòâî ôàêòîðîâ îêðóæàþùåé
ñðåäû. Èçó÷èòü äåéñòâèå êàæäîãî èç íèõ íåâîç-
ìîæíî. Â ïîïóëÿöèîííîé ýêîëîãèè îáû÷íî èññëå-
äóþò òå èç íèõ, êîòîðûå ïðåäñòàâëÿþòñÿ íàèáî-
ëåå ñóùåñòâåííûìè: âëèÿíèå àáèîòè÷åñêèõ ôàê-
òîðîâ, õèùíèêîâ, ïàðàçèòîâ, ìåæâèäîâîé è âíóò-
ðèâèäîâîé êîíêóðåíöèè.

Êàòàñòðîôè÷åñêèå âîçäåéñòâèÿ àáèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ, òàêèå êàê èçâåðæåíèÿ âóëêàíîâ, ñåëå-
âûå ïîòîêè, ñèëüíàÿ ãîëîëåäèöà è ò.ï., ïðèâîäÿò ê
íåèçáèðàòåëüíîé ýëèìèíàöèè è íå èìåþò ñåëåê-
òèâíîãî çíà÷åíèÿ. Áîëåå ñëàáûå âîçäåéñòâèÿ
âûçûâàþò ãèáåëü ìåíåå ïðèñïîñîáëåííûõ è, òåì
ñàìûì, åñòåñòâåííûé îòáîð. Íàïðèìåð, çèìíÿÿ
ãèáåëü êàáàíÿò â ÷åðíîçåìíîé çîíå öåíòðàëüíîé
Ðîññèè ÷àñòî âûçûâàåòñÿ èõ îáìîðîæåíèÿìè [Öà-
ðåâ, 2000]. Â êîëîíèÿõ ìàëûõ áåëûõ ãóñåé (Anser
cerulescens) íà î. Âðàíãåëÿ ðàñïðåäåëåíèå ãíåçä
çàâèñèò îò óñëîâèé âåñåííåãî òàÿíèÿ ñíåãà. ×åì
ìåíüøå ïëîùàäü îáòàÿâøåé è îáñîõøåé òåððè-
òîðèè, òåì ìåíüøå ãóñåé ìîãóò íà íåé çàãíåçäèòü-
ñÿ è òåì ïëîòíåå ãíåçäîâàíèå. Îäíàêî ÷åì ïëîò-
íåå ãíåçäîâàíèå, òåì ëó÷øå ãíåçäà çàùèùåíû îò
íàïàäåíèé ïåñöîâ, óíè÷òîæàþùèõ ÿéöà ãóñåé [Ñû-
ðîå÷êîâñêèé è äð., 1996]. Ãðîçîâîé äîæäü èëè ãðàä
âûçûâàþò ãèáåëü ñåãîëåòîê áóðûõ ëÿãóøåê. Òÿæå-
ëûå êàïëè äîæäÿ òðàâìèðóþò ìåëêèõ, äëèíîé 8–
10 ìì, ëÿãóøàò [Ñåâåðöîâ 2008].

Õèùíèêè íàíîñÿò ïîñòîÿííûé óùåðá ïîïóëÿ-
öèÿì ñâîèõ æåðòâ. Óñïåøíîñòü èõ îõîòû çàâèñèò
îò èíäèâèäóàëüíûõ îñîáåííîñòåé è ñàìèõ õèù-
íèêîâ, è èõ ïîòåíöèàëüíûõ æåðòâ. Çèìíèì òðîï-
ëåíèåì ïî ñëåäàì ïîêàçàíî, ÷òî òîëüêî 20% íà-
ïàäåíèé àìóðñêèõ òèãðîâ íà êàáàíîâ îêàí÷èâà-
þòñÿ óáèéñòâîì æåðòâû. Íàïàäåíèÿ íà èçþáðåé
óñïåøíû íà 30–38% [Àìóðñêèé òèãð…1998]. Â àô-
ðèêàíñêîé ñàâàííå áûëî îòñëåæåíî 905 àòàê ãèå-
íîâûõ ñîáàê (Liacon pictus) íà ðàçëè÷íûõ àíòèëîï
è çåáð, óñïåøíûìè áûëè 404 íàïàäåíèÿ [Ñreel,
Creel, 1995]. Íà î. Âðàíãåëÿ ïåñöû âåñíîé äîáû-
âàþò ñèáèðñêèõ (Lemmus sibiricus) è êîïûòíûõ
(Dicrostonix torquatus) ëåììèíãîâ èç-ïîä íå óñïåâ-
øèõ ðàñòàÿòü ñóãðîáîâ. Óñïåøíûìè îêàçàëèñü
46% ïîêîïîê ïåñöîâ [×åðíÿâñêèé, Òêà÷åâ, 1982].
Ïîòåíöèàëüíûå æåðòâû çàùèùàþòñÿ íå ñòîëüêî
ìîðôîëîãè÷åñêèìè, ñêîëüêî ïîâåäåí÷åñêèìè
àäàïòàöèÿìè â ïðåäåëàõ ñâîåé íîðìû ðåàêöèè.
Êðîëèêè (Lepus americanus) âî âðåìÿ ïàñòüáû íå

îòõîäÿò îò ñâîåé íîðû äàëüøå 10 ì [Longland,
1991]. Çåáðû â àôðèêàíñêîé ñàâàííå ñòàðàþòñÿ
íå ïðèáëèæàòüñÿ ê çàðîñëÿì âûñîêîé òðàâû, ãäå
ìîãóò ïðÿòàòüñÿ îõîòÿùèåñÿ ëüâèöû [Fischhhoff et
al., 2007]. Îáû÷íî îäèíî÷íûå ìîðñêèå ñâèíêè
[Cassini, 1991] è ñåðûå êåíãóðó [Banks, 2001] îáúå-
äèíÿþòñÿ â ãðóïïû, ÷òî çàùèùàåò èõ îò íàïàäå-
íèé – «ýôôåêò ìíîæåñòâà ãëàç» è ñèãíàëèçàöèÿ
îá îïàñíîñòè. Ïîêàçàíî, ÷òî òðåâîæíîå ïîâåäå-
íèå, êàê ñïîñîá çàùèòû îò õèùíèêîâ, ñîêðàùàåò
âðåìÿ íà ïàñòüáó è óõóäøàåò ôèçèîëîãè÷åñêîå
ñîñòîÿíèå òðàâîÿäíûõ [Nodges, Sinclair, 2003;
Sundell et al., 2004; Creel et al., 2005 è äð.].

Êîàäàïòàöèÿ õèùíèêîâ è èõ æåðòâ íåñîâåð-
øåííà è íå ìîæåò áûòü ñîâåðøåííîé. Â ïðîòèâ-
íîì ñëó÷àå ïåðåñòàëè áû ñóùåñòâîâàòü öåïè ïè-
òàíèÿ. Â Àôðèêå èç-ïîä ïðåññà õèùíèêîâ âûøëè
òîëüêî ñëîíû. Ìîëîäü âñåõ äðóãèõ òðàâîÿäíûõ,
âêëþ÷àÿ áóéâîëîâ, äîñòóïíà òåì èëè èíûì âèäàì
õèùíèêîâ. Â Ðîññèè è â Êàíàäå âîëêè è ìåäâåäè
óíè÷òîæàþò ïðåèìóùåñòâåííî ëîñÿò, îëåíÿò è
ñòàðûõ ëîñåé è îëåíåé [Ôèëîíîâ, 1989; Messier,
1994; Singer et al., 1997 è äð.] Èçáèðàòåëüíîñòü
îõîòû õèùíèêîâ â äèêîé ïðèðîäå ïîäòâåðæäàåò-
ñÿ òîëüêî êîñâåííûìè, ïîä÷àñ íåíàäåæíûìè äàí-
íûìè. Òðóïû æåðòâ óòèëèçèðóþò íå òîëüêî ñàìè
õèùíèêè, íî è ìíîãî÷èñëåííûå ïàäàëüùèêè, ÷òî
íå ïîçâîëÿåò îïðåäåëèòü ïðè÷èíû, ïî êîòîðûì
äàííîå æèâîòíîå ñòàëî æåðòâîé. Îäíèì èç êîñ-
âåííûõ ìåòîäîâ âûÿñíåíèÿ ïðè÷èí ãèáåëè êîïûò-
íûõ îò õèùíèêîâ ñëóæèò îïðåäåëåíèå ïðîöåíòà
æèðà â êîñòíîì ìîçãå òðóá÷àòûõ êîñòåé. ×åì ìåíü-
øå æèðà, òåì ñèëüíåå áûëî èñòîùåíî æèâîòíîå,
à áåäðåííûå è ïëå÷åâûå êîñòè ÷àùå è äîëüøå
ñîõðàíÿþòñÿ. Ýòèì ìåòîäîì ïîêàçàíî, ÷òî âîëêè
â ÑØÀ ÷àùå óíè÷òîæàþò èñòîùåííûõ îëåíåé
(Cervus elafus è Odocoileus hemionus) [Husseman,
2003]. Ãíó (Connochaetus taurinus), óáèòûå õèù-
íèêàìè, áûëè èñòîùåíû, íî ñëàáåå, ÷åì ïîãèá-
øèå îò ãîëîäà [Sinclair, Arcese, 1995]. Çàéöû, îò-
ñòðåëÿííûå îõîòíèêàìè, áûëè â ñðåäíåì áîëåå
óïèòàííûìè, ÷åì ñòàâøèå æåðòâàìè õèùíèêîâ
[Husseman, 2003]. Ïî-âèäèìîìó, íàèáîëåå òî÷íûå
äàííûå îá èçáèðàòåëüíîñòè õèùíè÷åñòâà áûëè
ïîëó÷åíû â ðåçóëüòàòå ýêñïåðèìåíòàëüíîé îõîòû
ñ áîðçûìè íà ñàéãàêîâ (Sajga tatarica) [Ñîêîëîâ è
äð., 1990]. Áîðçûå – åäèíñòâåííûå îõîòíè÷üè ñî-
áàêè, áåðóùèå äîáû÷ó ñâîèìè çóáàìè, áåç ïîìî-
ùè ÷åëîâåêà. Â äàííîì ñëó÷àå îõîòà óïðîùåííî
èìèòèðîâàëà îõîòó âîëêîâ. Ðàáîòà ïðîâîäèëàñü
â Êàëìûêèè íà ïèêå ÷èñëåííîñòè ìåñòíîé ïîïó-
ëÿöèè ñàéãàêîâ. Ïàðàëëåëüíî îðãàíû îõîòèíñïåê-
öèè ïðîâîäèëè îòñòðåë ñ öåëüþ ðåãóëÿöèè ÷èñ-
ëåííîñòè è èçúÿòèÿ áîëüíûõ æèâîòíûõ. Áîðçûìè
áûëî äîáûòî 38 àíòèëîï, îòñòðåëÿíî – 40. Âñå
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Северцов А.С.

îíè áûëè ïîäâåðãíóòû ïîëíîìó âåòåðèíàðíîìó
âñêðûòèþ. Âûÿñíèëîñü, ÷òî âñå 38 (100%) ñàéãà-
êîâ, âçÿòûõ áîðçûìè, áûëè áîëüíûìè. Îò ïàòîëî-
ãèé ñåðäöà, ïå÷åíè, ëåãêèõ äî ñòàðûõ ìûøå÷íûõ
òðàâì. Ñðåäè îòñòðåëÿííûõ íåçäîðîâûõ áûëî 33%.

Ïàðàçèòû è áîëåçíè, îò âèðóñíûõ èíôåêöèé
äî ãåëüìèíòîçîâ – îáû÷íûå êîìïîíåíòû ýêîëîãè-
÷åñêèõ íèø ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ. Ëó÷øå äðóãèõ
èçó÷åíû ïðèðîäíî-î÷àãîâûå áîëåçíè ìåëêèõ ìëå-
êîïèòàþùèõ, òàêèå êàê òóëÿðåìèÿ, ÷óìà, ïàñòåðåë-
ëåç, êëåùåâîé ýíöåôàëèò è äð. Â ãîðíûõ î÷àãàõ
çàðàæåííîñòü ÷óìîé ñóðêîâ òàðáàãàíîâ (Marmota
sibirica) âàðüèðóåò îò 0.4 äî 7.8%, ãèáåëü ýòèõ æè-
âîòíûõ âî âðåìÿ ýïèçîîòèé íåâûñîêàÿ. Ñìåðò-
íîñòü ñóñëèêîâ (Spermophilus dauricus), íàïðîòèâ,
ìîæåò ñîêðàòèòü ÷èñëåííîñòü êîëîíèè â 4–5 ðàç.
Çàðàæåííîñòü âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò ïîëà è
âîçðàñòà æèâîòíûõ. Íàïðèìåð, â ëîêàëüíîì î÷à-
ãå òóëÿðåìèè â ïðåäãîðüÿõ Àëòàÿ ó âîäÿíûõ ïî-
ëåâîê (Arvicola terrestis) áîëüøå âñåãî áûëè çàðà-
æåíû âçðîñëûå ðàçìíîæàþùèåñÿ ñàìêè, ìåíüøå
âçðîñëûå ñàìöû è åùå ìåíüøå ìîëîäûå ïîëåâêè
[Êó÷åðóê, 2006]. Ñìåðòíîñòü çàâèñèò íå òîëüêî îò
òÿæåñòè çàáîëåâàíèÿ, íî è îò òîãî, ÷òî áîëüíûå
æèâîòíûå áîëåå äîñòóïíû õèùíèêàì è áîëåå óÿç-
âèìû ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì ïîâðåæäàþùèì
ôàêòîðàì. Â ïðèðîäíîì î÷àãå ãóá÷àòîé ýíöåôà-
ëîïàòèè (êîðîâüåãî áåøåíñòâà) â Êîëîðàäî (ÑØÀ)
ýòîé áîëåçíüþ ñòðàäàþò òðè âèäà îëåíåé – Cervus
elapus, Odocoileus hemionus, è O. virginianus. Áîëü-
íûå îëåíè ÷àùå ñòàíîâÿòñÿ æåðòâàìè îõîòíèêîâ
è ñòîëêíîâåíèé ñ àâòîìîáèëÿìè. Ïîä êîëåñàìè
÷àùå ãèáíóò æèâîòíûå íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ áîëåç-
íè [Krumm et al., 2005]. Â âîñòî÷íîé Ìîíãîëèè âî
âðåìÿ ýïèçîîòèè ïàñòåðåëëåçà ó ïîëåâêè Áðàíä-
òà (Microtus brandti) ñðåäíÿÿ çàðàæåííîñòü ñîñòàâ-
ëÿëà îêîëî 10% ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè. Â áèî-
òîïàõ ñ âûñîêîé ïëîòíîñòüþ íàñåëåíèÿ çàðàæåí-
íîñòü äîñòèãàëà 60%. Íà äíåâíîé ïîâåðõíîñòè
âñåõ áîëüíûõ çâåðüêîâ óíè÷òîæàëè ïåðíàòûå è
÷åòâåðîíîãèå õèùíèêè [Êó÷åðóê, 2006]. Çàðàæåí-
íîñòü ãðàóñîâ (Lagopus lagopus scoticus) íåìàòî-
äîé Trichostrongilus tenius îáëåã÷àåò äîáû÷ó ýòèõ
êóðîïàòîê õèùíèêàìè. Æåðòâàìè ñòàíîâÿòñÿ îñ-
ëàáëåííûå ïòèöû, íî íå ìàêñèìàëüíî èíâàçèðî-
âàííûå [Hudson et al., 1992].

Ìåæâèäîâóþ êîíêóðåíöèþ îáû÷íî ïîäðàçäå-
ëÿþò íà èíòåðôåðåíöèþ – àãîíèñòè÷åñêèå îòíî-
øåíèÿ îñîáåé ðàçíûõ âèäîâ, è ýêñïëóàòàöèîííóþ
êîíêóðåíöèþ çà òå èëè èíûå îãðàíè÷åííûå ðåñóð-
ñû. Îáà ýòè òèïà êîíêóðåíöèè íå ó÷èòûâàþò ïàñ-
ñèâíîé êîíêóðåíöèè [Øìàëüãàóçåí, 1968] çà èçáå-
æàíèå îïàñíîñòè ñî ñòîðîíû õèùíèêîâ, ðàçíîé
óñòîé÷èâîñòè ê àáèîòè÷åñêèì ôàêòîðàì èëè ê ïà-

ðàçèòàì. Ïàññèâíàÿ êîíêóðåíöèÿ ñîñòàâëÿåò ñó-
ùåñòâåííóþ äîëþ è ìåæâèäîâûõ, è âíóòðèâèäî-
âûõ êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé.

Ïðèìåðàìè èíòåðôåðåíöèè ìîãóò ñëóæèòü
îòíîøåíèÿ àìóðñêîãî òèãðà è âîëêîâ. Ñ çàíèìàå-
ìîé òèãðîì òåððèòîðèè îí èçãîíÿåò âîëêîâ, à ìî-
æåò áûòü è óíè÷òîæàåò èõ [Àìóðñêèé òèãð…,1998].
Êîãäà âûâîäêè ëåáåäåé ñõîäÿò íà âîäó, âçðîñëûå
ëåáåäè íå òåðïÿò íà ñâîåé òåððèòîðèè íèêàêèõ
äðóãèõ âîäîïëàâàþùèõ ïòèö. Îïèñàíû ïîïûòêè
óáèéñòâà ëåáåäÿìè ãóñåé [Ãóðòîâàÿ, 2000]. Èíòåð-
ôåðåíöèÿ è ýêñïëóàòàöèîííàÿ êîíêóðåíöèÿ ïîä-
÷àñ òðóäíî ðàçëè÷èìû. Íà ñåâåðå Ñêàíäèíàâèè
íà ôîíå ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà, ñîêðàòèëàñü ÷èñëåí-
íîñòü ïåñöîâ (Alopex lagopus) è óâåëè÷èëàñü ÷èñ-
ëåííîñòü ëèñèö (Vulpes vulpes). Îäíàêî èñêóññò-
âåííîå ñîêðàùåíèå ÷èñëåííîñòè ëèñèö ïðèâåëî
ê óâåëè÷åíèþ ÷èñëåííîñòè ïåñöîâ [Tunnerfeldt et
al., 2002]. Â Àôðèêå èíäèâèäóàëüíûå ó÷àñòêè ãå-
ïàðäîâ àññîöèèðîâàíû äðóã ñ äðóãîì, íî íå ñ
ó÷àñòêàìè ëüâîâ èëè ãèåí. Âûÿñíèëîñü, ÷òî
òåððèòîðèàëüíîå ðàçîáùåíèå âûçâàíî íå èíòåð-
ôåðåíöèåé, à êëåïòîïàðàçèòèçìîì. È ëüâû, è ãè-
åíû îòíèìàþò äîáû÷ó ó áîëåå ñëàáûõ ãåïàðäîâ
[Durant, 1998].

Ìåæâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ ÿðêî âûðàæåíà ïðè
èíòðîäóêöèè èëè ñïîíòàííûõ èíâàçèÿõ ÷óæåðîä-
íûõ âèäîâ â ñëîæèâøèåñÿ ýêîñèñòåìû. Âñåëåíöû
ëèáî òåñíÿò àáîðèãåíîâ, ëèáî áîëåå êîíêóðåíòîñ-
ïîñîáíûå àáîðèãåíû íå äîïóñêàþò èíâàçèè. Òàê,
â 50–70 ãã. ïðîøëîãî âåêà äî îñîëîíåíèÿ Àðàëü-
ñêîãî ìîðÿ ïðîèçâîäèëèñü íåîäíîêðàòíûå ïîïûò-
êè îáîãàùåíèÿ åãî ôàóíû ñ öåëüþ óâåëè÷åíèÿ
ïðîìûñëà ðûáû. Áûëè èíòðîäóöèðîâàíû 23 âèäà
ðûá è 16 âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ äëÿ îáåñïå÷åíèÿ
èõ êîðìîâîé áàçû. Íàòóðàëèçîâàëîñü 11–12 âè-
äîâ ðûá è 8 âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ñîêðàòèëàñü
÷èñëåííîñòü àáîðèãåííûõ âèäîâ ðûá [Àíäðååâ,
1999]. Îäíàêî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ â ñôîðìèðîâàâ-
øèõñÿ êîàäàïòèðîâàíûõ ñîîáùåñòâàõ íå óäàåòñÿ
îáíàðóæèòü íè ýêñïëóàòàöèîííóþ êîíêóðåíöèþ,
íè èíòåðôåðåíöèþ [Èâàíòåð, Ìàêàðîâ, 2001;
Najafzade, Heyman, 2008 è äð.]. Ïðîòèâîðå÷èâîñòü
ôàêòè÷åñêèõ äàííûõ ïðèâåëà ê ïðîòèâîðå÷èÿì â
îáîáùåíèÿõ. Ñ îäíîé ñòîðîíû, ñóùåñòâóþò îáúÿñ-
íåíèÿ îòñóòñòâèÿ ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè, ëèáî
òåì, ÷òî áëèçêèå âèäû èçíà÷àëüíî, â ñèëó ðàçëè-
÷èé ïóòåé èõ ôîðìèðîâàíèÿ çàíèìàþò ðàçíûå ýêî-
ëîãè÷åñêèå íèøè [Lack, 1971], ëèáî òåì, ÷òî ìåæ-
âèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ ïðåêðàòèëàñü ïîòîìó, ÷òî â
ïðîøëîì îíà ïðèâåëà ê äèâåðãåíöèè è ðàñõîæäå-
íèþ âèäîâ â ðàçíûå íèøè [Connell, 1980]. Ñ äðó-
ãîé ñòîðîíû, ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî èìåííî ìåæâèäîâàÿ
êîíêóðåíöèÿ îãðàíè÷èâàåò ðåàëèçîâàííóþ ýêîëî-
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ãè÷åñêóþ íèøó âèäà ïî ñðàâíåíèþ ñ ôóíäàìåí-
òàëüíîé [ñì., íàïð.: Áèãîí è äð., 1989].

Â ìàêðîýâîëþöèîííûõ èññëåäîâàíèÿõ ìåæâè-
äîâîé êîíêóðåíöèè òðàäèöèîííî ïðèäàåòñÿ î÷åíü
áîëüøîå çíà÷åíèå. Äàðâèí ñôîðìóëèðîâàë ïðåä-
ñòàâëåíèå, ñîãëàñíî êîòîðîìó âûìèðàíèå ÿâëÿ-
åòñÿ ñëåäñòâèåì ïîáåäû â êîíêóðåíöèè áîëåå
ïðèñïîñîáëåííûõ ïîòîìêîâ íàä èõ ìåíåå ïðèñïî-
ñîáëåííûìè ïðåäêàìè. Ýòîò ïîäõîä áûë ðàçâèò
Â.Î. Êîâàëåâñêèì â êîíöåïöèè èíàäàïòèâíîé ýâî-
ëþöèè. Íàïðèìåð, áîëåå ïðîãðåññèâíûå Carnivora
âûòåñíèëè Creodontia, çóáíàÿ ñèñòåìà êîòîðûõ
ôóíêöèîíèðîâàëà õóæå, ÷åì ó ñîâðåìåííûõ õèù-
íûõ ìëåêîïèòàþùèõ. Àíàëîãè÷íî, áèîëîãè÷åñêèé
ðåãðåññ ëîøàäåé è ïðîãðåññ æâà÷íûõ ïàðíîêîïûò-
íûõ îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ïîñëåäíèå ïðèîáðåëè
ñëîæíûé æåëóäîê, äàâøèé èì ïðåèìóùåñòâî ïî
ïèòàíèþ è çàòðàòàì âðåìåíè íà ïàñòüáó [Ñåâåð-
öîâ, 1951]. Ñóäÿ ïî ôèëîãåíåòè÷åñêèì ïóáëèêà-
öèÿì [Òàòàðèíîâ, 1976; Âîðîáüåâà, 1992; Êóðî÷-
êèí, 2006 è äð.] ÷àñòíûå àäàïòèâíûå èçìåíåíèÿ,
ïîâûøàþùèå êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü, ïîñòåïåí-
íî íàêàïëèâàþòñÿ ïî ìåðå ôèëîãåíåçà. Èõ ñîâî-
êóïíîñòü è ïðèâîäèò ê âûòåñíåíèþ áîëåå ïðèìè-
òèâíûõ ôîðì áîëåå ïðîãðåññèâíûìè. Âåðîÿòíî,
ýòîò ìåõàíèçì äåéñòâîâàë è â àíòðîïîãåíåçå.

Ñîãëàñíî Äàðâèíó «âíóòðèâèäîâàÿ êîíêóðåí-
öèÿ íàèáîëåå îñòðà è óïîðíà». Ýòî ñóæäåíèå îñ-
íîâàíî íà ëîãè÷åñêîì ïîñòðîåíèè: ÷åì áîëüøå
ñõîäñòâî ìåæäó îðãàíèçìàìè, òåì áîëüøå ïàðà-
ìåòðîâ ñðåäû, çà êîòîðûå îíè êîíêóðèðóþò. Îä-
íàêî ïî ìåðå ðàçâèòèÿ ýêîëîãèè è ýòîëîãèè áûëè
âûÿâëåíû ðàçíîîáðàçíûå ìåõàíèçìû, ñìÿã÷àþ-
ùèå âíóòðèâèäîâóþ êîíêóðåíöèþ. Òàêîâû èåðàð-
õè÷åñêèå îòíîøåíèÿ îñîáåé, ðèòóàëèçîâàííàÿ
àãðåññèÿ, ãðóìèíã, ñèãíàëèçàöèÿ îá îïàñíîñòè è
ò.ï. Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýâîëþöèîííîãî ìåõàíèçìà
ôîðìèðîâàíèÿ òàêîãî àëüòðóèñòè÷åñêîãî ïîâåäå-
íèÿ áûëè ïðåäëîæåíû ìîäåëü îòáîðà ñîðîäè÷åé
è ìîäåëü ðåöèïðîêíîãî àëüòðóèçìà. Îáå îíè ïðåä-
ïîëàãàþò ñóùåñòâîâàíèå «ãåíîâ àëüòðóèçìà».
Ýòîò òåðìèí ñêîðåå ìåòàôîðà, õîòÿ àëüòðóèñòè-
÷åñêîå, êàê è àãðåññèâíîå ïîâåäåíèå â ñâîåé îñ-
íîâå – âðîæäåííîå. Ìîäåëü îòáîðà ñîðîäè÷åé
ïðåäïîëàãàåò, ÷òî îñîáü, çàìåòèâøàÿ õèùíèêà è
ïîäàâøàÿ ñèãíàë òðåâîãè, òåì ñàìûì äåìîíñòðè-
ðóåò ñåáÿ õèùíèêó è ñòàíîâèòñÿ åãî äîáû÷åé. Îíà
æåðòâóåò ñîáîé ðàäè ñïàñåíèÿ ñîïëåìåííèêîâ.
Îäíàêî åå ñîðîäè÷è: áðàòüÿ, ñåñòðû, ïëåìÿííèêè
è ò.ï. âûæèâàþò, ò.å. ïðîõîäÿò åñòåñòâåííûé îò-
áîð è ïåðåäàþò ãåíû àëüòðóèçìà ñëåäóþùèì ïî-
êîëåíèÿì. Ýòà ìîäåëü õîðîøî ðàáîòàåò íà áàçå
ñîîòâåòñòâóþùåé êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû, íî
îíà î÷åíü äàëåêà îò ðåàëüíîñòè. Âî-ïåðâûõ,
îñîáü, ïîäàâøàÿ ñèãíàë îïàñíîñòè, ïåðâîé æå è

ïðÿ÷åòñÿ â íîðó, óáåãàåò, óëåòàåò èëè ïðèíèìàåò
ó÷àñòèå â îáîðîíå. Îáúåì æóðíàëüíîé ñòàòüè íå
ïîçâîëÿåò äàæå ïåðå÷èñëèòü ìíîãîîáðàçèå ðåàê-
öèé íà îïàñíîñòü è ìíîãîîáðàçèå ñèãíàëîâ îïàñ-
íîñòè. Âî-âòîðûõ, ýòà ìîäåëü íå îáúÿñíÿåò ïðî-
èñõîæäåíèÿ ñèãíàëèçàöèè îá îïàñíîñòè. Îíà ìî-
æåò ïðåòåíäîâàòü òîëüêî íà ìåõàíèçì ïîääåðæà-
íèÿ óæå ðàçâèòîé ñèãíàëèçàöèè. Ìîäåëü ðåöèï-
ðîêíîãî àëüòðóèçìà ïðèçâàíà îáúÿñíèòü ñóùå-
ñòâîâàíèå ðèòóàëèçîâàííîé àãðåññèè, òàêîé êàê
ïîçû ïîä÷èíåíèÿ ó õèùíèêîâ èëè òóðíèðíûå áîè
çà ñàìêó ó êîïûòíûõ. Ìîäåëü ïîäðàçóìåâàåò îò-
ñðî÷åííîå âîçíàãðàæäåíèå çà àëüòðóèñòè÷åñêîå
ïîâåäåíèå: «ÿ òåáÿ íå çàãðûçó (èëè íå çàáîäàþ)
ïîêà òû ìàë è ñëàá, à òû ìåíÿ íå çàãðûçåøü (èëè
íå çàáîäàåøü), êîãäà ÿ áóäó ñòàð è ñëàá». Â ïðè-
ðîäå âñå ïðîèñõîäèò èíà÷å. Ñìåíà äîìèíàíòîâ ó
æèâîòíûõ, âåäóùèõ ãðóïïîâîé îáðàç æèçíè â ãðóï-
ïàõ, óñòðîåííûõ ïî èåðàðõè÷åñêîìó ïðèíöèïó,
îñíîâàíà íà ñîîòíîøåíèè ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñî-
ñòîÿíèÿ äîìèíèðóþùåé îñîáè è ïðåòåíäåíòîâ íà
äîìèíèðîâàíèå â ãðóïïå. Îáû÷íî ñìåíà ïðîèñõî-
äèò â ðåçóëüòàòå ñòàðåíèÿ äîìèíàíòà. Åãî ïðèíó-
äèòåëüíî, íî íå óáèâàÿ, à èçãîíÿÿ, ñìåíÿåò ëèáî
ñóáäîìèíàíò, ëèáî íàèáîëåå ñèëüíûé ïðåòåíäåíò
èç ÷èñëà õîëîñòÿêîâ, îáðàçóþùèõ ãðóïïû, íåçà-
âèñèìûå îò ãðóïï, â êîòîðûõ èäåò ðàçìíîæåíèå.
Îáå ìîäåëè íå îáúÿñíÿþò íè ñóùåñòâîâàíèÿ ïî-
âåäåí÷åñêîé èåðàðõèè, íè òåððèòîðèàëüíîñòè, íè
ãðóìèíãà.

Àëüòðóèñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå ìåíÿåò ïîñëåä-
ñòâèÿ âíóòðèâèäîâîé êîíêóðåíöèè. Êîíêóðåíöèÿ
çà îáëàäàíèå èíäèâèäóàëüíûì ó÷àñòêîì ó òåððè-
òîðèàëüíûõ âèäîâ, çà ïîëîæåíèå â èåðàðõèè ó
âèäîâ, âåäóùèõ ãðóïïîâîé îáðàç æèçíè, çà ó÷àñ-
òèå â ðàçìíîæåíèè è ò.ä. ðåäêî, êàê èñêëþ÷åíèå,
âåäåò ê ãèáåëè êîíêóðåíòîâ. Îáû÷íûå åå ñëåä-
ñòâèÿ: óñòðàíåíèå îò ðàçìíîæåíèÿ èëè/è óìåíü-
øåíèå ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà. Îáû÷íî ïðîèãðûø
âî âíóòðèâèäîâîé êîíêóðåíöèè îáóñëîâëåí âîç-
ðàñòíûìè èçìåíåíèÿìè â ñî÷åòàíèè ñî ñòðåññ-
ðåàêöèåé íà íàïðÿæåííîñòü è ïðîäîëæèòåëüíîñòü
êîíôëèêòîâ. Ïðèìåðîì êðàéíåãî âûðàæåíèÿ òà-
êîé íàïðÿæåííîñòè ìîæåò ñëóæèòü ñìåðòíîñòü
ìîëîäûõ êðàï÷àòûõ ñóñëèêîâ (Spermophilus
suslikus) âî âðåìÿ âåñåííåãî ðàçìíîæåíèÿ. Áðà÷-
íûé ñåçîí ó ýòîãî âèäà íà÷èíàåòñÿ ñðàçó ïîñëå
ïðîáóæäåíèÿ îò çèìíåé ñïÿ÷êè. Ñóñëèêè ïîñëå íåå
èñòîùåíû. Ìîëîäûå çâåðüêè åùå ñèëüíåå èñòî-
ùàþòñÿ â ïîïûòêàõ ïðèíÿòü ó÷àñòèå â ðàçìíîæå-
íèè, çàáèâàþòñÿ îáðàòíî â íîðû, òàì çàñûïàþò è
ìíîãèå èç íèõ óìèðàþò âî ñíå [Ëîáêîâ, 1991]. Ïðî-
èãðûø â ðåïðîäóêòèâíîì óñïåõå íàãëÿäíî ïîêà-
çàí íà ðûæèõ ïîëåâêàõ íà Óðàëå [Ìàìèíà, Æè-
ãàëüñêèé, 2006]. Íà ïèêå ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè
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ó 50% ñàìöîâ îáíàðóæåíî àíîìàëüíîå ñòðîåíèå
ñïåðìàòîçîèäîâ. Âî âðåìÿ äåïðåññèè ÷èñëåííî-
ñòè òàêèõ ñàìöîâ âñåãî 10%.

Ýâîëþöèîííûé ìåõàíèçì ïîíèæåíèÿ íàïðÿ-
æåííîñòè âíóòðèâèäîâîé êîíêóðåíöèè áûë âñêðûò
Ñ.À. Ñåâåðöîâûì [Ñåâåðöîâ, 1951]. Âûñîêàÿ ñìåð-
òíîñòü îò ñîâîêóïíîñòè ýëèìèíèðóþùèõ ôàêòî-
ðîâ: àáèîòè÷åñêèõ, õèùíèêîâ, ïàðàçèòîâ è äð.,
ïîíèæàåò ÷èñëåííîñòü è ïëîòíîñòü íàñåëåíèÿ,
îñëàáëÿÿ âíóòðèâèäîâóþ êîíêóðåíöèþ. Íà ïîäúå-
ìå è ïèêå ÷èñëåííîñòè êîíêóðåíöèÿ îáîñòðÿåòñÿ,
÷òî óõóäøàåò ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå îðãà-
íèçìîâ è ýêñïîíèðóåò èõ äåéñòâèþ ýëèìèíèðóþ-
ùèõ áèîãåîöåíîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ. Â ýòîé ñèòóà-
öèè åñòåñòâåííûé îòáîð áëàãîïðèÿòñòâóåò ëþáûì
ïðèçíàêàì, ñìÿã÷àþùèì íàïðÿæåííîñòü âíóòðè-
âèäîâûõ îòíîøåíèé. Ñ.À. Ñåâåðöîâ íàçâàë ïîäîá-
íûå àäàïòàöèè êîíãðóýíöèÿìè – ìåæîðãàíèçìåí-
íûìè êîððåëÿöèÿìè. Ïðèìåðàìè êîíãðóýíöèé
ìîãóò ñëóæèòü çàáîòà î ïîòîìñòâå, òóðíèðíûå áîè
â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ó îëåíåé è àíòèëîï, êàë-
êàí ó êàáàíîâ, çàùèùàþùèé ñàìöîâ îò êëûêîâ
ñîïåðíèêîâ, è ò.ï. Çàòåì Øèëîâ [Øèëîâ, 1997 è
äð.] ðàñøèðèë ïðåäñòàâëåíèÿ Ñ.À. Ñåâåðöîâà,
ñôîðìóëèðîâàâ êîíöåïöèþ ïîïóëÿöèîííîãî ãîìå-
îñòàçà. Â ýòó êîíöåïöèþ îí âêëþ÷èë âñå ïðîÿâëå-
íèÿ àëüòðóèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö è ìëåêî-
ïèòàþùèõ, ïîääåðæèâàþùèå óñòîé÷èâîñòü ïîïó-
ëÿöèé â îêðóæàþùåé ñðåäå.

Èç ïðèâåäåííîãî êðàòêîãî îáçîðà ôàêòîðîâ,
âëèÿþùèõ íà ÷èñëåííîñòü è ñîñòàâ ïîïóëÿöèé
ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, âèäíî, ÷òî âñå îíè äåé-
ñòâóþò ñîâìåñòíî è îäíîâðåìåííî. Ìåíÿåòñÿ
òîëüêî èíòåíñèâíîñòü äåéñòâèÿ òîãî èëè èíîãî
ôàêòîðà â çàâèñèìîñòè îò ñîñòîÿíèÿ ýêîñèñòåìû
è ôàçû äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè. Åñòå-
ñòâåííûé îòáîð, îñóùåñòâëÿåìûé âñåé ñîâîêóï-
íîñòüþ ñðåäîâûõ è âíóòðèïîïóëÿöèîííûõ âîçäåé-
ñòâèé íà êàæäûé îðãàíèçì, î÷åíü èíòåíñèâåí.
×èñëåííîñòü âûæèâøèõ, ò.å. ïðîøåäøèõ îòáîð
îðãàíèçìîâ, ñîñòàâëÿþùèõ ðàçìíîæàþùóþñÿ –
ýôôåêòèâíóþ ÷àñòü ïîïóëÿöèè, âî ìíîãî ðàç ìåíü-
øå åå îáùåé ÷èñëåííîñòè, âêëþ÷àþùåé íåïîëî-
âîçðåëûõ è íåðàçìíîæàþùèõñÿ æèâîòíûõ. Äîñòà-
òî÷íî íàïîìíèòü ðàñ÷åò, ñäåëàííûé Äàðâèíîì:
åñëè áû ïîòîìñòâî ïàðû ñëîíîâ íå ãèáëî, òî çà
740–750 ëåò îíî ñîñòàâèëî áû 19 ìëí.

Âûñîêàÿ èíòåíñèâíîñòü îòáîðà íå îçíà÷àåò
åãî âûñîêîé ýôôåêòèâíîñòè. Ýâîëþöèÿ âèäîâ
äèêèõ æèâîòíûõ ïðîèñõîäèò íåñðàâíèìî ìåäëåí-
íåå, ÷åì ýâîëþöèÿ â ýêñïåðèìåíòàõ èëè ïðè ïðî-
èçâîäñòâåííîé ñåëåêöèè. Ñóùåñòâóþò äâå îñíîâ-
íûå ïðè÷èíû íèçêîé ýôôåêòèâíîñòè åñòåñòâåí-
íîãî îòáîðà: íèçêàÿ íàñëåäóåìîñòü áîëüøèíñòâà
ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿþùèõ ïðèñïîñîáëåííîñòü, è

ïðîòèâîäåéñòâèå äðóã äðóãó ìíîãî÷èñëåííûõ ðàç-
íîíàïðàâëåííûõ âåêòîðîâ îòáîðà. Ôèçèîëîãè÷å-
ñêèå è ïîâåäåí÷åñêèå ïðèçíàêè, îáóñëîâëèâàþ-
ùèå êàê ãèáåëü èëè óñòðàíåíèå îò ðàçìíîæåíèÿ,
òàê è âûæèâàíèå, è ó÷àñòèå â ðàçìíîæåíèè – ýòî
ïðèçíàêè ñ øèðîêîé íîðìîé ðåàêöèè è, ñîîòâåò-
ñòâåííî, ñ íèçêîé íàñëåäóåìîñòüþ. Ìíå íå óäà-
ëîñü íàéòè äàííûõ î íàñëåäóåìîñòè òàêèõ ïðè-
çíàêîâ ó äèêèõ ìëåêîïèòàþùèõ. Íàñëåäóåìîñòü
õîçÿéñòâåííî âàæíûõ ïðèçíàêîâ ó äîìàøíåãî ñêî-
òà h2=0.3–0.4 [Ìàöèåâñêèé, Çåìáà, 1988]. 30–40 è
äàæå 45% âåðîÿòíîñòü âîñïðîèçâåäåíèÿ ó ïîòîì-
êîâ òåõ èëè èíûõ ïðèçíàêîâ èõ ðîäèòåëåé îáåñïå-
÷èâàåò ýôôåêòèâíûé èñêóññòâåííûé îòáîð ïðè
êîíòðîëèðóåìûõ ñêðåùèâàíèÿõ ïî îòáèðàåìîìó
ïðèçíàêó. Â ïðèðîäå ïðèñïîñîáëåííîñòü îöåíèâà-
åòñÿ íå ïî îäíîìó ïðèçíàêó, à ïî âñåé èõ ñîâîêóï-
íîñòè â òå÷åíèå âñåãî îíòîãåíåçà. Âêëàä â íåå
êàæäîãî ïðèçíàêà íå âåëèê è, ãëàâíîå, ñèòóàöèî-
íåí. Îí ìåíÿåòñÿ ïî õîäó îíòîãåíåçà, â çàâèñè-
ìîñòè îò ôàçû äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè è ñîñòîÿ-
íèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû.

Ðàçíîíàïðàâëåííûå âåêòîðû äâèæóùåãî åñ-
òåñòâåííîãî îòáîðà, êàæäûé èç êîòîðûõ ïî îòäåëü-
íîñòè ìîã áû ïðèâåñòè ê èçìåíåíèþ ïðèçíàêîâ
îðãàíèçìà, ïðîòèâîäåéñòâóþò äðóã äðóãó. Óñèëå-
íèå îòáîðà â òîì èëè èíîì íàïðàâëåíèè ïðèâî-
äèò ê óñèëåíèþ îòáîðà â ïðîòèâîïîëîæíîì íà-
ïðàâëåíèè. Â ðåçóëüòàòå â ïîïóëÿöèÿõ ïîääåðæè-
âàåòñÿ êîíòðáàëàíñ âåêòîðîâ äâèæóùåãî îòáîðà,
ïðåïÿòñòâóþùèé ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè è ñî-
çäàþùèé îñíîâó äëÿ ñòàáèëèçèðóþùåãî îòáîðà
[Ñåâåðöîâ, 2008]. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýâîëþöè-
îííîãî ñòàçèñà, ò.å. ñóùåñòâîâàíèÿ âèäà â ôåíî-
òèïè÷åñêè íåèçìåííîì ñîñòîÿíèè, ó òðåòè÷íûõ
ìëåêîïèòàþùèõ 0.3–0.7 ìëí. ëåò [Gingerich, 1976].
Òàêèì îáðàçîì, â óñëîâèÿõ, â êîòîðûõ ïîïóëÿöèè
è âèäû íå ïîäâåðãàþòñÿ âîçäåéñòâèÿì, âûõîäÿ-
ùèì çà ïðåäåëû èõ ýêîëîãè÷åñêîãî ïåññèìóìà,
åñòåñòâåííûé îòáîð ïîñòîÿííî èíòåíñèâåí, íî êàê
ôàêòîð ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè î÷åíü ìàëî ýô-
ôåêòèâåí.

Ýâîëþöèîííûé ñòàçèñ ñìåíÿåòñÿ ïðîãðåññèâ-
íîé ýâîëþöèåé âî âðåìÿ ýêîëîãè÷åñêèõ êðèçèñîâ,
êàê ãëîáàëüíûõ, òàê è ëîêàëüíûõ. Êîãäà âûìèðà-
íèå âèäîâ ïðîèñõîäèò áûñòðåå, ÷åì âèäîîáðàçî-
âàíèå, ðàçðóøàþòñÿ ýêîñèñòåìû, ñôîðìèðîâàâ-
øèåñÿ â ðåçóëüòàòå ïðåäøåñòâîâàâøåé ýâîëþöèè.
Îñâîáîæäàþòñÿ ðåñóðñû, êîòîðûå ðàíüøå èñïîëü-
çîâàëè âûìåðøèå òàêñîíû, âîçíèêàþò íîâûå ýêî-
ëîãè÷åñêèå íèøè. Îòå÷åñòâåííûå ïàëåîíòîëîãè
[Æåðèõèí, 2003; Ðàñíèöèí, 1987; Êðàñèëîâ, 1977
è äð.] ðåêîíñòðóèðîâàëè ïðîöåññû ñìåíû áèîòû,
ïðîèñõîäèâøèå âî âðåìÿ ãëîáàëüíîãî ýêîëîãè÷å-
ñêîãî êðèçèñà âòîðîé ïîëîâèíû ìåëîâîãî ïåðèî-



1 1

Вестник Московского университета. Серия XXIII      АНТРОПОЛОГИЯ    № 4/2009: 5–14

Популяционная экология и прогрессивная эволюция

äà. Êðèçèñ áûë âûçâàí âûòåñíåíèåì ìåçîçîéñêîé
ôëîðû ãîëîñåìåííûõ ôëîðîé ïîêðûòîñåìåííûõ
ðàñòåíèé. Â ðåçóëüòàòå çà âòîðóþ ïîëîâèíó ìåëà
âûìåðëî îêîëî ïîëîâèíû ñåìåéñòâ íàñåêîìûõ,
ñóùåñòâîâàâøèõ â þðå è íà÷àëå ìåëà. Ïîñòåïåí-
íî èõ ñìåíèëè àíòîôèëüíûå òàêñîíû, áèîðàçíî-
îáðàçèå êîòîðûõ äîñòèãëî äîêðèçèñíîãî óðîâíÿ
òîëüêî â ïàëåîãåíå. Ñ ïðîãðåññîì íàñåêîìûõ, ïî-
âèäèìîìó, ñâÿçàí áèîëîãè÷åñêèé ïðîãðåññ ïòèö,
îñîáåííî âîðîáüèíîîáðàçíûõ, è áåñõâîñòûõ àì-
ôèáèé, â îñíîâíîì íàñåêîìîÿäíûõ æèâîòíûõ.

Àíàëîãè÷íàÿ êàðòèíà ïî÷òè ïîëíîãî âûìèðà-
íèÿ âñåé àáîðèãåííîé è èíòðîäóöèðîâàííîé áèî-
òû Àðàëüñêîãî ìîðÿ áûëà âûçâàíà åãî çàñîëåíè-
åì â ðåçóëüòàòå ïðåêðàùåíèÿ ñòîêà Àìóäàðüè è
ïî÷òè ïîëíîãî ïðåêðàùåíèÿ ñòîêà Ñûðäàðüè. Ïî
ìåðå óñûõàíèÿ Àðàëà åãî ñîëåíîñòü óâåëè÷èëàñü
ñ 10.2%î äî 28.7%î â ìàëîì ìîðå, ïîäïèòûâàå-
ìîì Ñûðäàðüåé è äî 36.5%î â áîëüøîì ìîðå, íå
èìåþùåì ïðèòîêà ïðåñíîé âîäû. Íà ôîíå ìàññî-
âîãî âûìèðàíèÿ ïðîèçîøëà î÷åíü áûñòðàÿ ýâî-
ëþöèÿ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ñåì. Cardiidae.
Îäèí àáîðèãåííûé âèä Cerastoderma istmicum äàë
âîñåìü íîâûõ ôîðì èëè âèäîâ, èç êîòîðûõ îäèí
âûæèë è ðàñïðîñòðàíèëñÿ ïî àêâàòîðèè. Äðóãîé,
ðàíåå èíòðîäóöèðîâàííûé âèä, Sindosmia seg-
mentum äàë òðè íîâûõ âèäà (èëè ôîðìû). Ñïîðû
îòíîñèòåëüíî òàêñîíîìè÷åñêîãî ñòàòóñà ýòèõ
ôîðì îáóñëîâëåíû, ãëàâíûì îáðàçîì, î÷åíü áû-
ñòðûìè òåìïàìè èõ ýâîëþöèè, âñåãî îêîëî 20 ëåò
[Àíäðååâà, 2000]. Óñêîðåíèå ýâîëþöèè â óñëîâèÿõ
ýêîëîãè÷åñêèõ êðèçèñîâ îáóñëîâëåíî ðàçðóøåíè-
åì ñèñòåìû êîíòðáàëàíñà ñåëåêòèâíûõ ïðîöåññîâ
è âîçíèêíîâåíèåì íîâûõ âåêòîðîâ îòáîðà.

Ïðîãðåññèâíàÿ ýâîëþöèÿ ïðîèñõîäèò è â ñëî-
æèâøèõñÿ ýêîñèñòåìàõ, íî î÷åíü ìåäëåííî. Ìà-
ëûå àäàïòèâíûå èçìåíåíèÿ, âûçâàííûå êîëåáà-
íèÿìè ñîñòîÿíèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû, íàêàïëèâà-
þòñÿ ïî õîäó ôèëîãåíåçà. Òàêàÿ êîãåðåíòíàÿ ýâî-
ëþöèÿ [Êðàñèëîâ, 1977] ïðîèñõîäèò â öåïè âèäî-
îáðàçîâàíèé, à àäàïòèâíûå èçìåíåíèÿ îáåñïå÷è-
âàþò êîàäàïòàöèþ âèäîâ – êîìïîíåíòîâ ýêîñèñ-
òåì. Â áîëåå èëè ìåíåå ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ
ëþáîå ìèíèìàëüíîå ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùåñòâî
äàåò âûèãðûø â êîíêóðåíöèè ñ òàêñîíàìè òîãî æå
òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ áèîãåîöåíîçà è çàñòàâëÿåò
èõ òîæå ïîâûøàòü ñâîþ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü.
Àíàëîãè÷íî ïðîèñõîäèò êîàäàïòàöèÿ â öåïÿõ ïè-
òàíèÿ (âîëê íå ìîæåò äîãíàòü çäîðîâîãî îëåíÿ), è
ìåæäó ïàðàçèòàìè è èõ õîçÿåâàìè. Êîãåðåíòíàÿ
ýâîëþöèÿ, â îòëè÷èå îò íåêîãåðåíòíîé, ñâîéñòâåí-
íîé ýêîëîãè÷åñêèì êðèçèñàì, äëèòñÿ äåñÿòêè ìèë-
ëèîíîâ ëåò. Çåìëåðîéêè (Soricidae) âîçíèêëè â
ðàííåì ýîöåíå [Ëîïàòèí, 2006]. Âûñøèå æâà÷íûå
ïàðíîêîïûòíûå (Pecora) – â îëèãîöåíå [Âèñëîáî-

êîâà, 2006]. Ýâîëþöèÿ õîáîòíûõ (Proboscidoidea)
íà÷àëàñü â ïàëåîöåíå. Òîëüêî íà ôîðìèðîâàíèå
õîáîòà óøëî îêîëî 1 ìëí. ëåò [Àãàäæàíÿí, 2004].
Êîëè÷åñòâî ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ ìîæíî ñóùå-
ñòâåííî óâåëè÷èòü.

Åùå îäíèì àñïåêòîì êîãåðåíòíîé ýâîëþöèè
ÿâëÿåòñÿ àäàïòàöèÿ ê êîëåáàíèÿì óñëîâèé ñóùå-
ñòâîâàíèÿ, âíåøíèõ ïî îòíîøåíèþ ê ïîïóëÿöèè.
Ïðè ÷àñòíûõ è îáðàòèìûõ íàðóøåíèÿõ êîíòðáà-
ëàíñà âåêòîðîâ îòáîðà, âðåìåííîå óñèëåíèå òîãî
èëè èíîãî âåêòîðà ôîðìèðóåò áîëåå ñîâåðøåí-
íûå àäàïòàöèè ê ïîâðåæäàþùåìó âîçäåéñòâèþ.
Ïî îòíîøåíèþ ê àáèîòè÷åñêèì ôàêòîðàì óâåëè-
÷èâàåòñÿ ëèáî ðåçèñòåíòíîñòü, ëèáî òîëåðàíò-
íîñòü. Â ÷àñòíîñòè, ôîðìèðóåòñÿ ñêðûòûé ðåçåðâ
àäàïòèâíîãî ðåàãèðîâàíèÿ: îíòîãåíåòè÷åñêèå è
ôèçèîëîãè÷åñêèå ðåàêöèè, ïðîÿâëÿþùèåñÿ â ýê-
ñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ è ïîçâîëÿþùèå âûæèòü â
òàêèõ óñëîâèÿõ [Ñåâåðöîâ, 2008]. Ïî îòíîøåíèþ
ê áèîòè÷åñêèì ôàêòîðàì – ýòî ðàñøèðåíèå ðåàëè-
çîâàííîé ýêîëîãè÷åñêîé íèøè: óâåëè÷åíèå ïîëè-
ôàãèè, îñâîåíèå áîëüøåãî ðàçíîîáðàçèÿ áèîòî-
ïîâ è ò.ï. Â öåëîì, îáðàòèìûé äèñáàëàíñ âåêòîðîâ
îòáîðà èëè ñìåùåíèå âñåé ñèñòåìû êîíòðáàëàíñà
â íîâóþ òî÷êó ðàâíîâåñèÿ ñîçäàåò èçáûòî÷íîñòü
ïðèñïîñîáëåííîñòè îòíîñèòåëüíî íîðìàëüíûõ
óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ.

Óâåëè÷åíèå ýâðèáèîíòíîñòè îçíà÷àåò îñëàá-
ëåíèå çàâèñèìîñòè îò àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñ-
êèõ êîìïîíåíòîâ ýêîëîãè÷åñêîé íèøè è, òåì ñà-
ìûì, óñèëåíèå ýêîëîãè÷åñêîãî è ýâîëþöèîííîãî
çíà÷åíèÿ âíóòðèïîïóëÿöèîííûõ îòíîøåíèé îñî-
áåé. Óñëîæíåíèå âíóòðèïîïóëÿöèîííûõ ñâÿçåé
ÿðêî âûðàæåíî ó ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ ðåïòèëèÿìè [ñì., íàïð.: Ïàíîâ, 2001]. Â ðÿäå
òàêñîíîâ óñèëåíèå ðîëè âíóòðèâèäîâîé êîììóíè-
êàöèè ïðèâåëî ê ïðîãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ ðàñ-
ñóäî÷íîé äåÿòåëüíîñòè. Êðóøèíñêèé [Êðóøèíñêèé,
1986] íàçâàë ðàññóäî÷íîé äåÿòåëüíîñòüþ ñïîñîá-
íîñòü æèâîòíûõ ïðîãíîçèðîâàòü äàëüíåéøåå ðàç-
âèòèå ñîáûòèé è ñòðîèòü ñâîå ïîâåäåíèå â ñîîò-
âåòñòâèè ñ ïðîãíîçèðóåìîé ñèòóàöèåé. Ñðåäè ïòèö
ðàçóìíîñòüþ ïîâåäåíèÿ âûäåëÿþòñÿ âðàíîâûå è
ïîïóãàè. Ñðåäè ìëåêîïèòàþùèõ – ðÿä ñåìåéñòâ
õèùíûõ, íàïðèìåð ìåäâåäè è ïñîâûå. Pongidae –
âåðøèíà ðàññóäî÷íîé äåÿòåëüíîñòè è ñëîæíîñòè
êîììóíèêàöèè ñðåäè ìëåêîïèòàþùèõ.

Ïîñêîëüêó âíóòðèâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ âåäåò
ê äèôôåðåíöèàëüíîìó ðàçìíîæåíèþ è ê äèôôå-
ðåíöèàëüíîìó ðåïðîäóêòèâíîìó óñïåõó, óñëîæíå-
íèå âíóòðèâèäîâûõ ïîâåäåí÷åñêèõ âçàèìîäåé-
ñòâèé ñòàíîâèòñÿ âàæíîé, à â ðÿäå ñëó÷àåâ – âàæ-
íåéøåé ïðè÷èíîé åñòåñòâåííîãî îòáîðà è, òåì
ñàìûì, ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè. Äàðâèí çàëîæèë
îñíîâû ýòîãî ïîäõîäà òåîðèåé ïîëîâîãî îòáîðà
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ïî âòîðè÷íûì ïîëîâûì ïðèçíàêàì. Îäíàêî óñïåõ
ðàçìíîæåíèÿ îáåñïå÷èâàåò íå òîëüêî âûðàæåí-
íîñòü ýòèõ ïðèçíàêîâ. Äèôôåðåíöèàëüíûé âûáîð
áðà÷íîãî ïàðòíåðà ñóùåñòâóåò è ó âèäîâ ñ íåâû-
ðàæåííûì èëè ñëàáî âûðàæåííûì ïîëîâûì äè-
ìîðôèçìîì. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü êîøà÷üè
è ïñîâûå ñðåäè ìëåêîïèòàþùèõ, ÷àéêè è âðàíî-
âûå ñðåäè ïòèö. Êîëè÷åñòâî âèäîâ ñ íåâûðàæåí-
íûìè ðàçëè÷èÿìè ïî âòîðè÷íûì ïîëîâûì ïðèçíà-
êàì î÷åíü âåëèêî. Êðîìå òîãî, âûðàæåííûé ïîëî-
âîé äèìîðôèçì, òàêîé êàê ó ëüâîâ èëè ó ãîðèëë,
ñëóæèò íå òîëüêî äëÿ ïðèâëå÷åíèÿ áðà÷íîãî ïàðò-
íåðà, íî è êàê äåìîíñòðàöèÿ äîìèíèðîâàíèÿ â
ïîâåäåí÷åñêîé èåðàðõèè è äëÿ çàùèòû ñâîåé ãðóï-
ïû è åå òåððèòîðèè îò ïîñÿãàòåëüñòâ íå ÷ëåíîâ
ãðóïïû. Äðóãèìè ñëîâàìè, ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùå-
ñòâî èìåþò îðãàíèçìû, âñåñòîðîííå ïðèñïîñîá-
ëåííûå è ê îòíîøåíèÿì âíóòðè ïîïóëÿöèè, è ê
äåéñòâèþ êîìïîíåíòîâ ýêîëîãè÷åñêîé íèøè. Âîç-
íèêàåò ïîëîæèòåëüíàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü ìåæäó
ñëîæíîñòüþ è ìíîãîãðàííîñòüþ âíóòðèïîïóëÿöè-
îííûõ èíôîðìàöèîííûõ ñâÿçåé îðãàíèçìîâ è
äàëüíåéøåé ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèåé ýòèõ ñâÿ-
çåé. Âåðîÿòíî, ýòîò ïðîöåññ èìåë ìåñòî è â àíò-
ðîïîãåíåçå.

Заключение

Åñòåñòâåííûé îòáîð â ïîïóëÿöèÿõ äèêèõ âè-
äîâ ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ èäåò â îñíîâíîì ïî
ôèçèîëîãè÷åñêèì è ïîâåäåí÷åñêèì ïðèçíàêàì.
Ýòè ïðèçíàêè, êàê ïðàâèëî, ïîëèãåííû, îáëàäàþò
øèðîêîé íîðìîé ðåàêöèè è íèçêîé íàñëåäóåìîñ-
òüþ, ÷òî ñíèæàåò ýôôåêòèâíîñòü åñòåñòâåííîãî
îòáîðà. Ìíîãîìåðíîñòü ýêîëîãè÷åñêîé íèøè îáóñ-
ëîâëèâàåò òî, ÷òî íà êàæäóþ ïîïóëÿöèþ ëþáîãî
âèäà äåéñòâóåò ìíîæåñòâî ïîâðåæäàþùèõ ôàêòî-
ðîâ è âûçâàííûõ ýòèìè ôàêòîðàìè ðàçíîíàïðàâ-
ëåííûõ âåêòîðîâ äâèæóùåãî åñòåñòâåííîãî îòáî-
ðà. Ïðîòèâîäåéñòâóÿ äðóã äðóãó, ýòè âåêòîðû îá-
ðàçóþò êîíòðáàëàíñ, ïðåïÿòñòâóþùèé ïðîãðåññèâ-
íîé ýâîëþöèè. Â ðåçóëüòàòå ïîïóëÿöèè è âèäû â
òå÷åíèå ñîòåí òûñÿ÷ ëåò îñòàþòñÿ â ôåíîòèïè÷åñ-
êè íåèçìåííîì ñîñòîÿíèè – â ñîñòîÿíèè ýâîëþ-
öèîííîãî ñòàçèñà. Ñîâîêóïíîå äåéñòâèå âñåõ ïî-
âðåæäàþùèõ ôàêòîðîâ óñòðàíÿåò èç ïîïóëÿöèè
ëüâèíóþ äîëþ ÷èñëåííîñòè êàæäîãî ïîêîëåíèÿ.
Åñòåñòâåííûé îòáîð î÷åíü èíòåíñèâåí, íî ìàëî
ýôôåêòèâåí.

Áûñòðàÿ ïðîãðåññèâíàÿ ýâîëþöèÿ ïðîèñõîäèò
ïðè ðàçðóøåíèè èñòîðè÷åñêè ñëîæèâøèõñÿ ýêîñè-
ñòåì âî âðåìÿ ýêîëîãè÷åñêèõ êðèçèñîâ, êàê ãëî-

áàëüíûõ, òàê è ëîêàëüíûõ. Âûìèðàíèå âûñâîáîæ-
äàåò ðåñóðñû, à èçìåíåíèå óñëîâèé ñóùåñòâîâà-
íèÿ ðàçðóøàåò êîíòðáàëàíñ âåêòîðîâ îòáîðà, ñòè-
ìóëèðóÿ ïðîãðåññèâíóþ ýâîëþöèþ. Â ñëîæèâøèõ-
ñÿ, óñòîé÷èâûõ ýêîñèñòåìàõ ïðîãðåññèâíàÿ ýâî-
ëþöèÿ ïðîèñõîäèò î÷åíü ìåäëåííî. Ôîðìèðîâà-
íèå ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêîãî îáëèêà òàêñîíîâ â
ðàíãå ñåìåéñòâ è îòðÿäîâ çàíèìàåò äåñÿòêè ìèë-
ëèîíîâ ëåò. Òàêàÿ êîãåðåíòíàÿ ýâîëþöèÿ îáóñëîâ-
ëåíà â îñíîâíîì êîàäàïòàöèåé âèäîâ – êîìïîíåí-
òîâ ýêîñèñòåì. Â ñëîæèâøèõñÿ ýêîñèñòåìàõ âèäû
óæå êîàäàïòèðîâàíû. Ïîýòîìó ëþáîå ìàëîå ïðå-
èìóùåñòâî îäíîãî èç íèõ ñòèìóëèðóåò âñå âçàè-
ìîäåéñòâóþùèå ñ íèì âèäû ê ïîâûøåíèþ ñîá-
ñòâåííîé ïðèñïîñîáëåííîñòè. Êîàäàïòèðîâàí-
íîñòü âèäîâ, ñîñòàâëÿþùèõ ýêîñèñòåìó, ïðåïÿò-
ñòâóåò áûñòðîé ýâîëþöèè ïîòîìó, ÷òî ïðèñïîñîá-
ëåííîñòü – ðåçóëüòàò ïðîòèâîðå÷èâûõ âëèÿíèé
âñåõ êîìïîíåíòîâ ýêîëîãè÷åñêîé íèøè âèäà.

Êîëåáàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñêèõ ôàê-
òîðîâ ïðèâîäÿò ê îáðàòèìûì íàðóøåíèÿì êîíòð-
áàëàíñà âåêòîðîâ îòáîðà, Òî îäèí, òî äðóãîé èç
íèõ îêàçûâàåòñÿ âðåìåííî íåñáàëàíñèðîâàííûì,
÷òî ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ ïðèñïîñîáëåííîñòè ê
ñîîòâåòñòâóþùåìó ïîâðåæäàþùåìó âîçäåéñòâèþ.
Ðàçíîîáðàçèå êîëåáàíèé àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè-
÷åñêèõ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ âåäåò ê óâåëè÷å-
íèþ óñòîé÷èâîñòè, èçáûòî÷íîñòè àäàïòèâíûõ âîç-
ìîæíîñòåé îòíîñèòåëüíî íîðìàëüíûõ óñëîâèé
ñóùåñòâîâàíèÿ. Ýòà èçáûòî÷íîñòü çàùèùàåò ïðè
ýêñòðåìàëüíûõ óõóäøåíèÿõ óñëîâèé ñóùåñòâîâà-
íèÿ. Îäíèì èç àñïåêòîâ ïîâûøåíèÿ óñòîé÷èâîñòè
ÿâëÿåòñÿ óâåëè÷åíèå ýâðèáèîíòíîñòè. Îíî îçíà-
÷àåò îñëàáëåíèå çàâèñèìîñòè îò êîìïîíåíòîâ ýêî-
ëîãè÷åñêîé íèøè. Èñïîëüçîâàíèå âèêàðèðóþùèõ
êîðìîâ ñòðàõóåò îò ãîëîäà, Ñìåíà áèîòîïîâ îñ-
ëàáëÿåò ýïèçîîòèþ è óìåíüøàåò âåðîÿòíîñòü
ñòîëêíîâåíèÿ ñ õèùíèêîì è ò.ä. Îñëàáëåíèå çà-
âèñèìîñòè îò êîìïîíåíòîâ íèøè àâòîìàòè÷åñêè
óñèëèâàåò çíà÷åíèå âíóòðèâèäîâûõ âçàèìîäåé-
ñòâèé, êàê ôàêòîðà, âëèÿþùåãî íå ïðèñïîñîáëåí-
íîñòü îðãàíèçìîâ. Ó ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ âíóò-
ðèâèäîâûå âçàèìîäåéñòâèÿ îñíîâàíû, ãëàâíûì
îáðàçîì, íà ïîâåäåíèè. Óñèëåíèå èõ ðîëè îçíà-
÷àåò óñëîæíåíèå è ñîâåðøåíñòâîâàíèå èíôîðìà-
öèîííûõ ñâÿçåé îðãàíèçìîâ, îïðåäåëÿþùèõ èçáè-
ðàòåëüíîñòü ó÷àñòèÿ â ðàçìíîæåíèè è ðåïðîäóê-
òèâíîãî óñïåõà ó÷àñòíèêîâ âçàèìîäåéñòâèé. ×åì
ñîâåðøåííåå ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ, òåì áîëüøåå
çíà÷åíèå îíè èìåþò è â ýêîëîãèè, è â ýâîëþöèè.
Èíôîðìàöèîííûå âçàèìîäåéñòâèÿ îñîáåé â ïî-
ïóëÿöèÿõ, ðàçâèâàâøèåñÿ ïî ïðèíöèïó ïîëîæè-
òåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè, ïî-âèäèìîìó, èãðàëè âàæ-
íóþ ðîëü â àíòðîïîãåíåçå.
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POPULATION ECOLOGY AND PROGRESSIVE EVOLUTION

A.S. Severtsov

Department of Biological Evolution, Biological Faculty, MSU, Moscow

In vertebrate populations, physiological and ethological traits are the main subjects to natural selection.
In general, these traits possess wide norm of reaction and low hereditability. The main causes of elimination
in vertebrate population are: predators, parasites, infections and an influence of harsh abiotic factors joined
with the deficiency of environmental resources. Competition severely affects physiological state of animals
and, in that way, places them under an exposure to eliminating factors. Population undergoes an additive
influence of the combination of environmental factors, which compose the ecological niche of a species. As
a result of this influence, most part of the individuals dies. In general, population number is much higher than
the number of its breeding part. The strength of natural selection is usually very high. However, selection has
no evolutionary effect because of its multiple oppositely directed vectors, which constrain each other. The
combination of these vectors constitutes the balance of selection forces impeding the evolution of phenotypic
traits. Low level of hereditability of phenotypic trait is an additional cause of the slowness of the trait evolution.
The rate of evolution increases during the ecological crises: extinction of populations leads to release of
environmental resources, breaking the balance of selection forces and appearance of new directions of
natural selection. On the contrary, in the stable ecosystems evolution proceeds at a very low rate and leads
to increase in the level of interspecies co-adaptation. Any advantages in fitness acquiring by one of the
species stimulate evolutionary changes in all co-adapted species. However, high level of co-adaptation impedes
subsequent adaptive changes. Shifts of environmental conditions cause the transient misbalance of selective
forces and selection for the adaptation to oscillating factors. This level of adaptation seems to be redundant
in normal conditions, but provides survival of population in extreme ones. The increase in the level of eurybiotic
capacity (possibility to utilize wide range of forage resources or inhabit many different biotopes etc.) is one of
the most effective ways to increase species stability. High level of eurybiotic capacity implies low dependence
on the ecological niche. In this case, intraspecific relationships become the main subject of natural selection.
In birds and mammals, they are based on the behavior. Reproductive success in these animals in many
respects depends on their behavioral adaptations. Selection leads to appearance of more complex behavioral
traits and improves the communication within species. The positive feedback loop between the state-of-the-
art level of intraspecific communication and its further evolution is formed. It seems that this feedback played
a vital part in anthropogenesis.

Key words: Natural selection, norm of reaction, competition, population number, evolutionary stasis


