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Классификация видов согласно гипотезе функционального струк-
турирования (ГФС) видовых популяций рассмотрена в связи с зави-
симостью видового разнообразия от нарушенности/возмущённости 
среды. Функциональная структура предполагает оценку способно-
сти вида сформировать группировку с одной из двух альтернативных 
функций: 1) «репарация», т. е. обеспечение быстрой реколонизации; 
2) «контроль», т. е.   обеспечение локального самоограничения попу-
ляционной плотности. Функция репарации включает создание «запа-
са» особей, обеспечивающих быстрое заполнение депопулированного 
пространства. Такой запас возникает за счёт избыточного (независи-
мого от плотности) размножения в локальной группировке. Функции 
«репарация» и «контроль» пространственно несовместимы и рассмо-
трены как альтернативные. Основным критерием реализации функ-
ции является относительное время восстановления населения на ло-
кально депопулированном участке. В качестве индикаторов функции 
предлагаются следующие демографические характеристики: паттерн 
нерезидентного населения, текучесть осёдлого состава, доля нерези-
дентного населения. По способности формировать демографические 
единицы с обозначенными функций выделены три группы видов: 1-я 
группа — способные обеспечить обе функции, 2-я группа — способ-
ные только к репарации, 3-я группа — способные только к локаль-
ному контролю. Группа 1 разделяется на подгруппу 1а (немедленное 
изменение функции в ответ на воздействие) и подгруппу 1b (измене-
ние функции, отложенное за счёт изменения баланса генотипов). Рас-
смотрен гипотетический сценарий эволюции типов функциональной 
структуры, согласно которому виды групп 1а и 1b образуют отдель-
ные эволюционные циклы. Обсуждается возможность использования 
классификации видов по типу ГФС для объяснения/прогноза формы 
зависимости разнообразия от уровня нарушенности/возмущённости 
среды. Сочетание видов из разных групп в составе сообщества влияет 
на форму кривой «разнообразие-нарушенность» так же, как сила r- и 
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K-отбора в стохастической модели. ГФС предлагает строгий крите-
рий дискриминации функций и позволяет объяснить различное соот-
ношение r- и K-отбора, определяющего форму кривой, присутствием 
в сообществе видов из разных функциональных групп. Кроме того, 
специфика миграционных процессов у видов из разных групп позво-
ляет ожидать различное внутривидовое разнообразие и разное иерар-
хическое структурирование вида.

FUNCTIONAL STRUCTURE OF POPULATION AND 
SPECIES DIVERSITY. SMALL MAMMALS

Nikolay A. Shchipanov 
Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences; shchipa@mail.ru

A classifi cation of species according to the hypothesis of functional 
stru cturing (HFS) of their populations with respect to dependence of the 
species diversity on the environment diversity-disturbance relationship 
is considered. Functional structure presumes an estimation of ability of a 
species to produce demographic units with one of two alternative functions: 
1) “reparation”, i. e. assurance of  recolonization by immigration, 2) 
“control”, i. e. self-limitation of local population density. The reparation 
function implies production of a “population reserve” providing high rate 
recovery. Such a reserve results from a redundant density-independent 
population reproduction. Since the functions of “reparation” and “con-
trol” are mutually incompatible spatially, they should be considered as 
alternatives. Relative recovery time serves as a principal criterion for the 
function achievement. The following demographic patterns are sug gested as 
function indicators: pattern of nonresident inhabitants, va riability of personal 
composition of local groups, and proportion of non-resident individuals in 
local populations. Three species groups are dis tinguished according to their 
ability to produce demographic units with the above functions: 1) species 
able to produce subunits with both functions, 2) species able solely to the 
“reparation”, 3) species able solely to the “control”. Group 1 is divided 
into two subgroups: 1a) characterized by reparation as an immediate re-
action to any disturbance, and 1b) in which reparation is delayed and me-
diated by dynamic balance of the genotypes. An evolutionary scenario 
for different types of functional structure is hypothesized according to 
which species of 1a and 1b subgroups could produce distinct evolutionary 
cycles. A possibility of application of the species classifi cation according 
to their HFS to an explanation of the shape of the diversity-disturbance 
relationship is discussed. A combination of species of different HFS groups 
in a community impacts on the shape of diversity-disturbance relationship 
curve similarly to differences in the strength of r- and K-selection in the 
stochastic model. The HFS suggests a strong criterion of discrimination 
between those functions and allows to explain different relation of r- and 
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K-selection impacting the curve shapes in question by differences in pro- 

portion of the species of different groups in a local community. Besides, 
specifi cs of the dispersal rates and demographic patterns in the species 
belonging to different HFS groups presumes different within-species di-
versity and various hierarchical po pulation structuring.

1. Введение

Формирования и поддержание биоло-
гического разнообразия является резуль-
татом экологических процессов, протека-
ющих на всех уровнях интеграции живой 
материи. Разнообразие связано и со ста-
ционарными характеристиками среды, и 
с динамическими процессами (Chesson, 
2000). При этом уровень нарушений ста-
ционарного состояния системы рассма-
тривается как ключевой фактор, определя-
ющий и обилие, и разнообразие (Mackey, 
Currie, 2001; Roxburgh et al., 2004; Bohn 
et al., 2014). Наибольшее биологическое 
разнообразие, часто наблюдаемое в со-
обществах растений, подвергающихся 
умеренному нарушению, позволило 
сформулировать гипотезу IDH (Interme-
diate Disturbance Hypothesis) (Grime,1973; 
Cornell, 1978; Mackey, Currie, 2001; Johst, 
Huth, 2005). Гипотеза IDH предполагает, 
что максимальное разнообразие всегда 
будет достигаться при среднем уровне 
возмущений. Кривая зависимости раз-
нообразия от нарушенности имеет один 
пик и всегда будет колоколообразной 
(Roxburgh et al., 2004). Большие уровни 
нарушения системы требуют быстрой 
реколонизации и исключают медленно 
восстанавливающиеся виды. При слабом 
возмущении конкурентоспособные виды, 
хорошо адаптированные к локальным ус-
ловиям, вытесняют менее приспособлен-
ные виды (Shea et al., 2004). Однако ряд 
эмпирических исследований показывает, 
что ожидаемая унимодальная кривая об-
разуется не всегда (Mackey, Currie, 2001). 

Уровни разнообразия зависят от скоро-
сти, типа и взаимного расположения раз-
ных сукцессионных стадий в простран-
стве — от «эффекта соседства» (Johst, 
Huth, 2005). Зависимость динамичности/
нарушенности среды и разнообразия мо-
жет быть положительной, отрицательной, 
двугорбой, или достоверная связь не на-
блюдается. Такие отклонения объясняют 
компромиссом (trade-off) между конку-
ренцией и колонизацией (Cadotte, 2007). 
Форма зависимости может быть связана с 
уровнем продуктивности. Унимодальная 
кривая образуется при среднем её уровне 
продуктивности, при высокой продуктив-
ности уровень разнообразия с увеличени-
ем возмущенности системы растёт, а при 
низкой падает (Rosenzweig, Abramsky, 
1993; Kadmon, Benjamini, 2006). 

Разнообразие и продуктивность не яв-
ляются независимыми переменными, они 
связаны со стационарными и динамиче-
скими характеристиками среды, а также 
с собственными характеристиками видов, 
составляющих сообщество. Поэтому, по 
мнению Фокса, они не могут быть про-
анализированы как переменные, влияю-
щие на форму кривой, и от тестирования 
IDH следовало бы отказаться (Fox, 2012). 
Типы зависимости разнообразия от ди-
намики среды могут быть рассмотрены в 
стохастических моделях, в которых раз-
личные варианты динамичности среды 
и характеристики видов независимы. В 
частности, показано, что соотношение си-
лы r- и K-отбора может формировать кри-
вые различной формы (Bohn et al., 2014). 
Предполагается, что сильное давление 
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r- отбора способствует выживанию «коло-
низаторов», а сильное давление K-отбора 
— выживанию «хороших конкурентов» 
(Bohn et al., 2014). 

Хотелось бы подчеркнуть, что во всех 
случаях, когда речь идёт о связи разно-
образия и уровня возмущения системы, 
авторы явно или скрыто анализируют 
способности видов к колонизации сво-
бодного/освободившегося пространства. 
Именно способностью вида к реколони-
зации депопулированного пространства 
определяется возможность выживания 
в динамичной среде. Однако сила r- или 
K-отбора сама по себе не определяет 
склонность вида к колонизации. Замечу, 
что интерес к этой теоретической плат-
форме в значительной степени утратился 
в связи с трудностью строгой оценки ди-
намичности среды, определяющей дей-
ствие r- или K-отбора, а также в связи с 
излишне упрощенным пониманием дей-
ствия отбора: реакция может зависеть не 
только от внешних факторов, но и от спец-
ифики популяционной регуляции (Stearns, 
1976, 1992). Невозможно объяснить эво-
люцию специфики жизненной стратегии 
вида простым действием плотностно-за-
висимого отбора (Wilbur et al., 1974). Хо-
тя основные принципы r-K-анализа со-
храняют свою ценность как инструмент 
изучения плотностно-зависимых популя-
ционных процессов (Reznik et al., 2002), 
их понимание в значительной степени 
отличается от понимания эволюционных 
стратегий в интерпретации Пианки (Pi-
anka, 1970, 1978). 

Оценка способности вида к реколони-
зации депопулированного пространства 
важна для понимания связи уровня био-
логического разнообразия с динамично-
стью/нарушенностью среды. Как и другие 
черты жизненной стратегии вида, эффек-
тивность колонизации в значительной 

степени определяется сочетанием мно-
гих черт биологии. Каждая из черт может 
значительно варьировать, а их комбини-
рованное действие слабо предсказуемо. 
Поэтому способность к реколонизации 
удобнее рассматривать как функцию, 
являющуюся результатом компромисса 
различных особенностей биологии вида 
(Щипанов, 1995). 

Ранее, анализируя темпы восстанов-
ления численности после истребитель-
ных мероприятий, я предложил гипоте-
зу функционального структурирования 
(ГФС) популяции (Щипанов, 1995). ГФС 
подразумевает типизацию вариантов по-
пуляционных ответов, основанную на 
способности видов обеспечить быстрое 
восстановление на депопулированных 
участках и/или самоограничение локаль-
ной плотности. Способность вида к фор-
мированию демографических единиц, 
обеспечивающих реализацию одной из 
этих функций, дало возможность объ-
единить виды мелких млекопитающих в 
несколько групп, различающихся по осо-
бенностям популяционной реакции. Эти 
исследования имели прикладную направ-
ленность. В частности, принадлежность 
вида к определённой функциональной 
группе позволяет ожидать отсутствие 
продолжительного эффекта дератизации 
и парадоксальный эффект при «профи-
лактической дератизации», связанный с 
изменением демографического паттерна 
вследствие воздействия (Щипанов, 2001, 
2002а). Поскольку типизация по принци-
пу функционирования популяции в ус-
ловиях экстремальных воздействий про-
гнозирует способность видов к быстрой 
реколонизации, она может оказаться по-
лезной для понимания связи разнообразия 
с уровнями нарушенности/возмущённо-
сти среды. Другой точкой соприкосно-
вения ГФС с анализом биологического 
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разнообразия является возможная связь 
внутривидового структурирования с ти-
пами функционального ответа видов, так 
как типизация связана с оценкой мигра-
ционных процессов. Это побудило меня 
обратиться к ГФС с точки зрения форми-
рования биологического разнообразия. 

В настоящей публикации я предпола-
гаю вкратце рассмотреть концепции, ба-
зовые для классифицирования видов по 
типам функциональной структуры попу-
ляций. Дать обоснование группирования 
видов по типу функциональной структу-
ры популяций. Определить строгие кри-
терии динамичности среды используемые 
в ГФС. На примере мелких млекопитаю-
щих рассмотреть виды в среде с различ-
ной динамикой. Попытаться представить 
возможный сценарий эволюции типов 
функциональной структуры. Рассмотреть 
предполагаемые скорости эволюции и 
ожидаемое иерархическое (популяцион-
ное) структурирование видов с разными 
типами функциональной структуры. 

Прежде чем перейти к дальнейше-
му изложению, следует остановиться на 
ограничениях, в рамках которых делаются 
построения. Богатство локальной фауны 
прежде всего определяется возможностью 
сосуществования сходных по требова-
ниям к среде видов. Этот аспект давно и 
успешно анализируют в рамках теории 
плотностно-зависимого выбора место-
обитаний (Reisenzweig, 1981). Сосуще-
ствование видов может быть следствием 
особенностей использования простран-
ства, биотических и абиотических свойств 
местообитаний (Reisenzweig, 1991). ГФС 
сфокусирована лишь на внутрипопуляци-
онных процессах и не рассматривает всех 
перечисленных аспектов. Возмущение си-
стемы проанализировано с точки зрения 
краткосрочной популяционной реакции 
и не затрагивает варианты долгосрочных 

изменений ёмкости среды. В качестве воз-
мущающих факторов рассматриваются 
воздействия, прямо снижающие числен-
ность видов, но не изменяющие свойства 
местообитаний. Говоря о депопуляции 
территории, я подразумеваю, что плот-
ность локального населения понизилась 
настолько, что восстановление за счёт 
размножения выживших особей не мо-
жет быть обеспечено. Восстановление 
понимается как процесс возврата популя-
ции к её состоянию до воздействия. ГФС 
не предполагает построения изодар как 
способа анализа изменения плотности в 
градиенте ёмкости и качества среды (см. 
Morris, 1988) и рассматривает лишь прин-
ципиальную способность вида выживать 
в среде с различной динамикой. Взаимо-
действия видов с разной функциональной 
структурой в сообществе, в зависимости 
от характеристик среды, представляет 
самостоятельную проблему, которая вы-
ходит за рамки настоящей публикации. 
Гетерогенность среды, влияющая на пло-
тностно-зависимый выбор местообита-
ний (см. Shenbrot, 2014), в настоящем 
исследовании также не рассматривается. 
Для ГФС принципиально лишь насыще-
ние локальной группировки до допусти-
мой ёмкости местообитания независимо 
от уровня ёмкости: в этом смысле условия 
среды можно рассматривать как «выров-
ненные». В своём анализе я допускаю, что 
среда достаточно однородна, если дистан-
ции расселения позволяют преодолевать 
расстояния между потенциально пригод-
ными участками и не требуют возникно-
вения промежуточных поселений. При-
меры, приводимые в тексте, преследуют 
цель показать, что предполагаемые попу-
ляционные реакции определённого типа 
могут осуществляться в принципе, но не 
служат для подтверждения или опровер-
жения гипотезы.
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2. Базовые концепции

ГФС является результатом обобще-
ния ряда теоретических положений, без 
предварительного рассмотрения которых 
невозможны дальнейшие рассуждения. 

r- и K-отбор. Типы отбора получили 
название в соответствии с коэффициен-
тами логистического уравнения, опи-
сывающего скорость роста популяции в 
зависимости от уровня плотности. При 
приближении к порогу насыщения K ко-
эффициент прироста r уменьшается на 
величину (1 – N/K), где N — достигну-
тая к этому моменту численность. При 
достижении порога прирост становится 
нулевым. Если на популяцию постоянно 
действуют факторы, понижающие её чис-
ленность, прирост определяется только 
коэффициентом r, т. к. численность по-
стоянно находится далеко от предела K 
(Pianka, 1970, 1978). Ближе к порогу K 
популяция начинает испытывать влия-
ние собственной плотности, которая дей-
ствует как фактор отбора. Таким образом, 
K-отбор является плотностно-зависимым, 
в отличие от плотностно-независимого 
r-отбора (Boyce, 1984; Mueller, 1997; Rez-
nick et al., 2002). 

Следует заметить, что интерпретация 
Пианки (Pianka, 1970, 1978) отличается 
от исходной идеи МакАртура и Виль-
сона (MacArthur, Wilson, 1967), которые 
предполагали, что приспособленность 
вида связана с различными особенно-
стями биологии, формирующимися под 
действием отбора, зависимого от соб-
ственной плотности вида. Пианка предла-
гает рассматривать относительную склон-
ность вида, находящегося под действием 
r- или K-отбора, к одной из одноимённых 
(r или K) эволюционных стратегий. Исхо-
дя из предполагаемой альтернативности 
отбираемых биологических характери-

стик, r- и K-отбор представляет поляр-
ные состояния одного континуума. При 
этом противопоставляются быстрое и 
медленное развитие, раннее и позднее 
созревание, размеры тела, однократное и 
многократное размножение (Pianka, 1970). 
Наиболее распространено взаимное r- vs. 
K- сопоставление сравниваемых видов по 
массе тела. Предположительно, большая 
масса тела связана с большей предсказу-
емостью условий, меньшей чувствитель-
ностью к средовым аномалиям, большей 
продолжительностью развития и, соот-
ветственно, с меньшим репродуктивным 
потенциалом. Это считается признаками 
K-стратегии (Pianka, 1970). 

Критика теории r-K отбора связана с 
упрощенным представлением о возмож-
ности выявления эволюционной страте-
гии видов. Один и тот же вид может под-
вергаться различному действию отбора 
в различных местообитаниях. У серых 
полёвок (Microtus), например, действие 
r- или K-отбора зависит от условий, в 
которых обитает конкретная популяция 
(Tamarin, 1978). У колумбийских земля-
ных белок (Urocitellus columbianus) также 
обнаружено различие в стратегиях, свя-
занное с обитанием на разных террито-
риях (Dobson, Murie, 1987). В результате 
накопившихся противоречий, теория r-K-
отбора, доминировавшая в экологии на 
протяжении 1970-х – 1990-х гг., к 2000-м 
гг. в значительной степени утратила свою 
популярность. В настоящее время «по-
пытки тестировать r-K-стратегии [видов] 
или использовать [эту] теорию для ин-
терпретации результатов эмпирических 
исследований будут восприниматься 
как архаичные и наивные» (Reznik et al., 
2002, с. 1509). «Противоречивость ряда 
положений r-K-парадигмы на время зат-
мило потенциальную важность влияния 
собственной плотности, ограниченности 
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ресурса и динамичности среды как факто-
ров отбора» (Reznik et al., 2002, с. 1518). 

Однако несмотря на то, что акцент 
исследований эволюции специфических 
черт биологии вида сместился, плотност-
но-зависимая регуляция, опосредованная 
доступностью ресурса и флуктуациями 
среды, по-прежнему остаётся важной со-
ставляющей эколого-эволюционных ис-
следований. Включение в модели фактора 
зависимости от собственной популяци-
онной плотности, анализируемой в тер-
минах r- и K-отбора, позволяет предска-
зывать и объяснять эффекты, которые не 
вытекают из моделей, учитывающих лишь 
внешнее воздействие (Reznik et al., 2002).
Физиологическая реакция на плот-

ность. Гипотеза «популяционного го-
меостаза» (Шилов, 1967, 1977), широко 
обсуждавшаяся в отечественной литера-
туре в конце 1970-х – 1990-х гг. и почти 
неизвестная для зарубежной аудитории, в 
последнее время незаслуженно ускользает 
от внимания исследователей. По мнению 
И.А. Шилова, поддержание оптимальной 
численности так же важно для популяции, 
как гомеостаз внутренней среды для ор-
ганизма. Избыток или недостаток особей 
могут привести к краху популяции: из-
быток опасен потенциальным подрывом 
жизненно важного ресурса, недостаток 
может привести к катастрофе вследствие 
случайных колебаний условий среды. 

Реальность вымирания вследствие 
недостаточной численности показана в 
исследованиях, посвящённых минималь-
ной жизнеспособной популяции (Gilpin, 
Soule, 1986). С другой стороны, можно 
привести примеры, когда переэксплуа-
тация ресурса также приводит к краху 
популяции. Так, землеройки-бурозубки 
(Sorex) переживают зиму, используя про-
дукцию (беспозвоночных), накопленную 
в среде летом. Если в зимовку уйдёт из-

быточная по плотности популяция, кор-
мов не хватит всем, т. к. специфическое 
территориальное поведение у зверьков 
отсутствует (Олейниченко, 2007). В этом 
случае крах популяции будет, как пред-
ставляется, неизбежным. По-видимому, 
похожие ситуации можно представить и 
у мелких грызунов, запасы кормов у ко-
торых возобновляются сезонно. 

Поддержание оптимальной плотности 
популяции, как биологической системы, 
подразумевает наличие обратной связи 
темпов размножения от достигнутого 
уровня плотности. В качестве такой об-
ратной связи Шилов (1967) предлагает 
гипофизо-адреналовую регуляцию ре-
продукции. В серии исследований на до-
мовых мышах (Mus misculus) и крысах 
(Rattus) было показано, что гипофизо-
адреналовая реакция опосредует сни-
жение темпов размножения при росте 
численности населения (Christian, 1950, 
1955, 1970; Christian, Davis, 1964; Шилов, 
1984). Было показано, что размножение 
домовых мышей блокируется при насы-
щении изолированной колонии (Crow-
croft 1953; Crowcroft, Rowe, 1957). Шилов 
(1967) предположил, что высокая частота 
взаимодействие со знакомыми особями в 
привычной части пространства является 
сигналом насыщения популяции и приво-
дит к запуску механизма гипофизо-адре-
наловой регуляции размножения. Эта 
идея подтверждается ссылкой на работы 
Петрусевича (Petrusewicz, 1960a,b, 1963), 
который обнаружил, что репродукция у 
домовых мышей возобновляется после 
любых, в том числе и не связанных со 
снижением плотности, нарушений про-
странственной структуры группировок. 

Очевидно, что различные виды имеют 
различную пространственную структуру. 
Так, для домовых мышей в идеальных 
условиях характерна территориально-ие-
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рархическая структура (Кроукрофт, 1970), 
а для лесных мышей (Sylvaemus uralensis) 
— групповая защита территории (Смирин, 
1977); но и у лесных мышей в стабиль-
ной колонии возникает блок размноже-
ния (Щипанов и др., 1997). И.А. Шилов 
считал, что у видов эволюционно форми-
руется специфическая система простран-
ственных и поведенческих взаимоотноше-
ний — «пространственно-этологическая 
структура». Стабилизация специфической 
для вида пространственно-этологической 
структуры является непременным усло-
вием восприятия собственной плотности 
и, следовательно, необходима для реа-
лизации балансировки численности по 
принципу популяционного гомеостаза. 
Ключевым для реализации обратной свя-
зи по гипофизо-адреналовому механизму 
является стабилизация пространственных 
взаимоотношений в группе (Шилов, 1977).
Плотностно-зависимая селекция. Ги-

потеза Д. Читти (Chitty, 1958, 1960, 1967) 
предложена для объяснения циклических 
изменений популяционной плотности. 
Согласно Читти, популяция представля-
ет пул генотипов, которые адаптированы 
к разной плотности: есть «послушные» 
(docile) особи с высоким репродуктивным 
потенциалом и «агрессоры» с низким ре-
продуктивным потенциалом. Количество 
«агрессоров» возрастает при подъёме чис-
ленности, они препятствуют выживанию 
и репродукции «послушных» генотипов. 
Увеличение числа «агрессоров» с пони-
женным репродуктивным потенциалом 
постепенно ведет к демографическому 
провалу, спаду темпов возобновления и 
повышенной смертности агрессоров на 
всём популяционном пространстве. Вслед 
за популяционным крахом единичные вы-
жившие «послушные» особи получают 
временное преимущество и благодаря 
большему репродуктивному потенциалу 

заполняют пространство. При дальней-
шем подъёме численности «агрессоры» 
вновь вытесняют «послушных» и цикл 
повторяется. В результате численность 
популяции регулируется в колебатель-
ном режиме соотношением альтернатив-
ных генотипов. Периодические измене-
ния частоты наследуемых генетических 
маркеров (альбуминов и трансферринов) 
действительно были найдены у полёвок 
р. Microtus (Krebs, Myers, 1974). Однако 
проверка гипотезы сложна и её всеобъем-
лющее тестирование в «поле» проведено 
не было (Krebs, 1978).

Гипотеза Читти опирается на результа-
ты наблюдений за серыми полёвками (Mi-
crotus) (Chitty, 1960) и вряд ли в «чистом 
виде» может быть применена к широкому 
кругу видов. Но независимо от того, реа-
лизуется ли гипотеза Читти в природных 
популяциях или нет, идеи Читти суще-
ственным образом повлияли на представ-
ление о плотностно-зависимом отборе 
генетически наследуемых особенностей 
биологии индивидов (Stenseth, 1981). 
Можно привести примеры различных 
наследуемых черт жизненной стратегии 
вида. Так, например, у домовой мыши 
из природных популяций селектированы 
высоко и низко агрессивные линии (Geert 
et al., 1994). При этом различия в агрес-
сивности связаны с псвдоаутосомальным 
(YPAK) и непсевдоаутосомальными (YN-
PAR) участками Y-хромосомы (Sluyter et 
al., 1996). Поведение мышей этих линий 
различно: в тестах они проявляют разный 
уровень настороженности (Hogg et al., 
2000). Показано, что у человека насле-
дование ряда особенностей социально-
го поведения связано с репродуктивным 
потенциалом (Goldsmith, 1983; Rushton 
1985; Rushton et al., 1986).

Идея плотностно-зависимого отбора 
различных генотипов в том или ином виде 
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рассматривается разными исследователя-
ми. В моделях, основанных на плотност-
но-зависимой приспособленности особей, 
сила колебаний со временем затухает при 
отсутствии внешних воздействий, но да-
же при достаточно редких воздействиях 
динамическое соотношение генотипов 
способно порождать популяционные 
циклы (Schaffer, Tamarin, 1973; Stenseth, 
1978; Gaines et al., 1979). Стёрнс (Stearns, 
1977) предполагал возможность селекции 
особей с ранним созреванием и ранним 
расселением при увеличении смертности 
взрослых особей («bet-hedging hypothe-
sis»). Моделирование плотностно-зави-
симого отбора генотипов, основанное на 
разновозрастной дисперсии, показывает, 
что цикличный отбор альтернативных 
генотипов производит эффект, соответ-
ствующий тому, что мы называем по-
пуляционными циклами (Morris, 1984). 
Моррис рассматривает гипотезу Читти 
как частный случай и предполагает, что 
«эволюция особенностей биологии видов, 
в ответ на демографическую ситуацию, 
может выполнять функцию авторегуляции 
популяционной численности у широкого 
круга видов» (Morris, 1984, p. 8). 

Хорошей иллюстрацией к сказанному 
является водяная полёвка (Arvicola am-
phi bius). Цвет меха у неё связан с насле-
дуемой стресс-реактивностью, агрессив-
ностью и скоростью созревания самок. 
Чёрные и коричневые особи гомозигот-
ны, бурые гетерозиготны. Бурые особи 
взрослеют раньше, чем коричневые, рань-
ше расселяются и раньше начинают раз-
множаться. Частота особей разного цвета 
меняется в ходе цикла, причём частота 
коричневых особей максимальна в пико-
вые годы, в то время как чёрные и бурые 
преобладают на фазах спада и депрессии 
(Евсиков, Мошкин, 1995).

3. Гипотеза функционального 
структурирования популяции
Скорость восстановления как ком-

промисс специфических черт жизненной 
стратегии вида. Скорость восстановле-
ния — основная характеристика способ-
ности населения реагировать на внешние 
негативные воздействия, связанные с де-
популяцией территории. Восстановление 
может занимать от нескольких недель до 
нескольких месяцев и даже лет независи-
мо от того, был ли это контроль численно-
сти или природная катастрофа (Шилова, 
1993; Щипанов, 2000; Shilova, Thchabovs-
ki, 2009; Hein, Jacob, 2014). Исследова-
ния способности видов к реколонизации 
депопулированного пространства в есте-
ственной среде в значительной степе-
ни осложняются скудостью имеющихся 
дан ных. Наблюдения катастрофических 
явлений, приводящих к депопуляции, в 
природе довольно редки, лишь в уникаль-
ных случаях на таких участках проводили 
предварительные наблюдения. Вместе с 
тем, довольно большой и хорошо доку-
ментированный материал, описывающий 
способности вида к реколонизации, был 
получен в результате мероприятий по кон-
тролю мелких млекопитающих (Шилова, 
1993; Shilova, Thchabovsky, 2009; Hein, 
Jacob, 2014). Эксперименты по контролю 
численности позволяют увидеть «меха-
низмы компенсации и устойчивого функ-
ционирования популяции при острых не-
предсказуемых воздействиях» (Shilova, 
Thchabovsky, 2009, p. 88).

В качестве основных факторов, влияю-
щих на продолжительность восстановле-
ния, рассматривают масштаб воздействия, 
репродуктивный потенциал, социальные 
взаимодействия и особенности использо-
вания пространства (Shilova, Thchabovski, 
2009; Hein, Jacob, 2014). Каждый из пере-
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численных факторов может быть связан 
с темпами восстановления, однако зави-
симость имеет различный характер, при 
этом во всех случаях различия в характере 
и силе связи опосредованы биологиче-
скими особенностями вида. Так, масштаб 
воздействий, вызывающих длительное 
снижение численности, зависит и от рас-
пределения воздействия в пространстве, 
и от специфики биологии вида. На вы-
борочно обработанной фосфидом цинка 
территории луговые собачки (Cynomys 
ludovicianus) восстанавливались в течение 
одного года, но после сплошной обработ-
ки на восстановление уходило до пяти лет 
(Knowles, 1986). Восстановление во всех 
случаях происходило за счёт вселения, 
однако если локальная популяция выми-
рала полностью, на восстановление тре-
бовалось дополнительно не менее одного 
года (Knowles, 1986). Обыкновенная по-
лёвка (Microtus arvalis) восстанавливала 
свою численность после масштабного на-
воднения в течение двух лет (Jacob, 2003), 
но локальные истребительные мероприя-
тия вызвали снижение численности лишь 
на несколько недель (Hamar, Tuta, 1971). 

В.Н. Беклемишев (1960) обращал вни-
мание на то, что контрольные мероприя-
тия против насекомых эффективны, если 
они охватывают всю совокупность взаи-
модействующих локальных групп населе-
ния — «функциональную единицу вида»: 
в этом случае можно получить долгосроч-
ный эффект. Такую общность взаимодей-
ствующих групп населения (субпопуля-
ций) Беклемишев назвал «независимой 
популяцией», полагая, что численность 
в ней определяется соотношением рож-
даемости и смертности, в то время как в 
субпопуляциях в основном балансом им-
миграции-эмиграции. Если равное по си-
ле воздействие охватывает части разных 
«функциональных единиц», а не «незави-

симую популяцию» целиком, восстанов-
ление будет происходить быстро. Эффект 
зависит не только от размеров, но и от 
расположения обрабатываемого участка 
относительно «независимой» популяции. 
Таким образом, при равном масштабе об-
работок предсказать продолжительность 
эффекта можно только, зная топографию 
взаимосвязей локальных группировок. 

По-видимому, это справедливо и для 
мелких млекопитающих. По нашим дан-
ным, при обработке фосфидом цинка на 
зерновой приманке обширного участка 
(около 10 га) внутри большой колонии 
общественных полёвок (Microtus socia-
lis) восстановление численности заняло 
около месяца. После обработки отдель-
ного поселения площадью менее 1 га 
восстановление продолжалось более года 
(Щипанов и др., 1989; Щипанов, Касат-
кин, 1996). 

Значимые масштабы воздействия не-
возможно определить априори, исходя из 
возможностей локомоции и репродуктив-
ного потенциала вида. Так, монгольская 
песчанка (Meriones unguiculatus), после 
истребительных мероприятий на площа-
ди около 10 га, заселила освободившее-
ся пространство в течение двух недель 
и восстановила численность уже через 
месяц (Орленев, Переладов, 1981). Сход-
ная с ней по размерам и продуктивности 
полуденная песчанка при депопуляции 
участка площадью 1 га восстанавливалась 
в течение 4-х, а менее 0.1 га — в течение 
8 месяцев (Попов и др., 1989). Таким об-
разом, линейная зависимость времени 
восстановления от пространственного 
масштаба нарушений не прослеживает-
ся. Значимость масштаба воздействия для 
вида опосредована особенностями ис-
пользования пространства резидентами, 
характером социальных взаимодействий, 
особенностями нерезидентной активно-
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сти, способностью и мотивированностью 
зверьков к дальним перемещениям. 

Особенности пространственного рас-
пределения сами по себе также не могут 
являться критерием для прогноза скоро-
сти восстановления. Полуденная песчанка 
(Meriones meridianus) на заросших бурья-
нистой растительностью прикошарных 
валах образует поселения с налегающими 
один на другой участками самок, однако 
восстановление депопулированного про-
странства в таких поселениях и в посе-
лениях с изолированными участками не 
различается (Попов и др., 1989). Дело в 
том, что у полуденной песчанки исполь-
зование территории на валах основано на 
тех же социальных отношениях, что и в 
закреплённых песках: самки привязаны 
к участку, но избегают прямых контактов 
(Шилова и др., 1983). В целом этот вид 
рассматривается как слабо социальный по 
сравнению с социально зависимой мон-
гольской песчанкой (Попов, Чабовский, 
1995). Это позволило предполагать по-
ложительную связь скорости восстанов-
ления с социальной зависимостью видов 
(Попов, Чабовский, 1995; Thchabovski, 
2009). 

Действительно, восприятие социаль-
ного окружения представляется важным 
условием для начала восстановления: зна-
чимость нарушения больше для социаль-
но-зависимого вида. Однако существуют 
исключения. Так, ведущий одиночный 
образ жизни серый хомячок (Cricetulus 
migratorius) восстанавливается быстро 
(Щипанов, 2000, 2001). В отличие от по-
луденной песчанки этот вид не сохраняет 
верности участку, который используется 
лишь кратковременно, часто оседлы лишь 
самки в период выкармливания (Щипа-
нов и др., 1989). Малая бурозубка (Sorex 
minutus) — социально индифферентный 
вид (Калинин, Щипанов, 2003) и поддер-

живает постоянную заселённость терри-
тории за счёт случайного рассеивания на 
большом пространстве (Shchipanov et al., 
2005). Напротив, колониальный серый 
сурок (Marmota baibacina), известный 
как социальный вид, восстанавливает 
численность после обработок в течение 
нескольких лет, причём маленькая ско-
рость восстановления определяется имен-
но его социальной зависимостью. После 
обработок сурки перераспределяются в 
пространстве, образуют новые колонии 
и лишь во вновь устоявшемся социаль-
ном окружении начинают размножаться 
(Поле и др., 1991). Таким образом, ско-
рость восстановления не обнаруживает 
прямой связи с социальным поведением: 
ход восстановления может быть модифи-
цирован различиями в мотивации вида к 
переселению. 

Хайн и Джекоб (Hein, Jacob, 2014) 
по лагают, что скорость восстановления 
может коррелировать с положением ви-
да в континууме r-K-стратегии, априори 
предполагая, что r-стратеги производят 
больше потенциальных иммигрантов. В 
цитируемой работе авторы (Hein, Jacob, 
2014) со ссылкой на Пианку (Pianka, 1978) 
в качестве критерия используют массу 
тела, но обнаруживают лишь тенденцию 
к корреляции. Отсутствие достоверной 
связи определяется значительными разли-
чиями темпов восстановления у видов со 
сходной массой тела. Так, примерно рав-
ные по массе полуденная и монгольская 
песчанки показывают принципиально 
разные скорости восстановления.

У ряда видов скорость восстановления 
зависит от фазы популяционного цикла, 
на которой происходило воздействие. 
Полёвка-экономка (Microtus oeconomus) 
на Чукотке в некоторые годы, при отно-
сительно низкой плотности, практически 
моментально замещала изъятых особей, 
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поэтому в ходе долгосрочного отлова с 
изъятием не удавалось заметно понизить 
её численность. На других фазах цикла 
участки, с которых полёвки были изъяты, 
оставались незаселёнными в течение все-
го лета (около двух месяцев) несмотря на 
высокую плотность полёвок в примыка-
ющих поселениях (Щипанов, Касаткин, 
1992; Щипанов, 2001). Поскольку свой-
ства среды, где проводилось изъятие, не 
изменялись, этот эффект не соответствует 
ожиданию, следующему из теории плот-
ностно-зависимого выбора местообита-
ний: согласно последней, следовало бы 
ожидать заполнения местообитания, в 
котором численность была высока до изъ-
ятия (Reisenzweig, 1981). Однако наблю-
давшееся отсутствие заселения освобож-
дённых участков, при высокой плотности 
примыкающих группировок, хорошо со-
гласуется с гипотезой флуктуации насле-
дуемой толерантности к конспецификам и 
склонности к расселению (Chitty, 1967). С 
другой стороны, по нашим наблюдениям 
на западной Чукотке, полёвка-экономка, 
красная полёвка (Myodes rutilus) и сибир-
ский лемминг (Lemmus sibiricus) в годы 
более равномерного рассеивания (возрас-
тание численности) снижали плотность в 
благоприятных для этих видов местооби-
таниях (Щипанов и др., 1990; Щипанов, 
2000). Такое распределение вполне соот-
ветствует теории плотностно-зависимого 
выбора местообитаний.

Таким образом, прогноз скорости вос-
становления при локальных воздействи-
ях, не связанных с изменением свойств 
местообитания, требует знания разноо-
бразных особенностей биологи, причём 
именно того вида, на которого это воз-
действие направлено. Различная ком-
бинация одних и тех же черт биологии 
может кардинально изменить скорость и 
силу реакции популяции. Очевидно, что 

универсальный механизм популяционной 
реакции на внешнее повреждающее воз-
действие не может быть обнаружен на 
основе анализа отдельных специфических 
черт жизненной стратегии. Одна и та же 
отдельно взятая черта может наблюдаться 
у видов и с быстрой, и с медленной реко-
лонизацией территории. 
Контроль локальной плотности и 

обеспечение реколонизации как альтер-
нативные функции. Критерий и индика-
торы функций. Классификация явления 
удобна, если она основана на альтернатив-
ных признаках. Можно представить себе 
две альтернативные функции, связанные 
с реакцией популяции на динамичность 
среды. По сути, эти функции следуют из 
идеи МакАртура и Вильсона (MackArthur, 
Wilson, 1967): при насыщении жизненно-
го пространства собственная плотность 
начинает действовать как фактор отбора. 
В этих условиях становится выгодным 
ограничение темпов прироста при плот-
ности, близкой к насыщению, — само-
ограничение темпов прироста. Такое са-
моограничение можно рассматривать как 
функцию населения; в дальнейшем я буду 
называть эту функцию «контроль». Если 
же вид находится под постоянной угрозой 
локального истребления, он должен про-
дуцировать некоторый избыток особей 
— «популяционный резерв» для запол-
нения депопулированного пространства. 
Продуцирование «популяционного ре-
зерва» предполагает сохранения темпов 
размножения после насыщения локаль-
ных группировок, т. е. пространственно 
несовместимо с функцией «контроль». 
Я рассматриваю такое плотностно-не-
зависимое размножение как функцию 
«репарации» — альтернативу функции 
«контроля». 

Проявление функции «репарация» 
можно ожидать в экспериментах по ис-
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кусственному снижению численности. 
Поскольку репарация происходит за счёт 
заполнения опустевшего пространства 
иммигрантами, может показаться, что 
репарирующие структуры довольно лег-
ко обнаружить. На самом деле практиче-
ски во всех случаях реколонизация так 
или иначе связана с иммиграцией (Hein, 
Jacob, 2014). Однако можно ожидать, что 
если заполнение пустот основано на на-
личии популяционного резерва, реколони-
зация пройдёт быстрее, чем за счёт раз-
множения и последующего расселения. 
Если восстановление занимает годы, как 
например у луговых собачек (Knowles, 
1986), очевидно, что в действительности 
темпы реколонизации определяются раз-
множением. Для анализа функциональной 
структуры вида необходимо установить 
строгие критерии выделения «контроли-
рующих» и «репарирующих» субъединиц. 
Таким критерием может быть скорость 
заполнения пространства, если строго 
разграничить «быстрое» и «медленное» 
восстановление

Я использовал в качестве строгого кри-
терия относительное время, считая вос-
становления «быстрым», если его время, 
отнесённое к суммарной продолжитель-
ности беременности и выкармливания 
выводка, было меньше единицы. Если это 
время было больше единицы, восстанов-
ление рассматривалось как «медленное». 
«Быстрое» восстановление обеспечивают 
демографические единицы с функцией 
«репарация», а «медленное» — с функ-
цией «контроль». Вместе с тем, критерий 
относительного времени реколонизации 
ограничен в практическом применении. 
Выявление относительного времени вос-
становления требует проведения экспе-
риментов, связанных с изъятием особей, 
что неприемлемо для многих видов. Это 
побудило меня рассмотреть некоторые 

демографические характеристики, ко-
торые совпадают с одной из альтерна-
тивных функций, для тех случаев, когда 
функция определена по критерию скоро-
сти восстановления в эксперименте или, 
по счастливой случайности, в природе. 
Всего удалось использовать данные по 
14 видам (50 наблюдений). Эти случаи 
были рассмотрены ранее в ряде публика-
ций (Щипанов, 1995, 2000, 2002б). Объём 
и разнородность материала не позволяют 
провести статистический анализ соот-
ветствия функции и демографии. Выбор 
демографических индикаторов основан 
на предположениях, вытекающих из рас-
смотренных выше гипотез. Ниже я поста-
раюсь обосновать выбор этих демографи-
ческих характеристик, проиллюстрировав 
рассуждения несколькими примерами.

С точки зрения скорости реколони-
зации важен демографический паттерн 
иммигрантов. Иммигранты не только 
заполняют образовавшиеся пустоты, но 
и способны ускорить реабилитацию ло-
кальной популяции за счёт интенсивной 
репродукции взрослых особей (Getz et al., 
2005). Действительно, во всех случаях, 
когда наблюдалось быстрое восстанов-
ление, среди вселенцев присутствовали 
взрослые самки, из которых часть нахо-
дилась на последних стадиях беременно-
сти (Щипанов, 1995, 2000). Присутствие 
взрослых, тем более беременных самок 
среди нерезидентного населения выгля-
дит по меньшей мере бессмысленным, 
если не вредным с точки зрения инди-
видуальной приспособленности. Наибо-
лее «расселяющимся» (dispersive) полом 
являются самцы (Greenwood, 1983), а 
гипотеза приспособленности резиден-
тов (Resident Fitness Hypothesis,  RFH) 
предполагает, что индивидуальным от-
бором поддерживается оседлость самок 
(Anderson, 1989). Однако RFH допускает 
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ситуации, когда взрослым самкам выгод-
нее покидать свой участок — например, 
в поисках ограниченно доступного по 
времени ресурса. Согласно RFH, пересе-
ление определяется конфликтом мотива-
ций: одни и те же черты биологии могут 
мотивировать животное в одной ситуации 
занять, а другой — покинуть свой участок. 
У мелких млекопитающих несмещённое 
расселение, т. е. случаи, когда выборка не-
резидентов по демографическому соста-
ву не отличается от выборки из оседлого 
населения, не является исключительным 
событием (Lidicker, 1975, 1985). Как ми-
нимум, у четырёх видов серых полёвок 
среди иммигрантов при колонизации 
территории отмечены беременные самки 
(Lidicker, 1985). С использованием би-
парентальных генетических маркеров 
смещение пропорции «расселенцев» в 
сторону самок было обнаружено у обык-
новенной бурозубки (Goudet et al., 2002; 
Fivaz et al., 2003). 

Появление мотивации к перемещению 
трудно предсказуемо, т. к она может по-
рождаться множеством проксимальных 
механизмов (Dobson, Jones, 1985). Мне 
кажется, яркую иллюстрацию к сказан-
ному может дать малая белозубка (Croci-
dura suaveolens). В целом землеройки об-
ладают самым высоким среди наземных 
млекопитающих уровнем обмена (Taylor, 
1999). Но в отличие от бурозубок (Sorex), 
белозубки обладают способностью к вре-
менному понижению обмена — торпору. 
Бурозубки, которые не обладают торпо-
ром, вынуждены постоянно кормиться 
и активны круглосуточно (Churchfi eld, 
1990). Торпор позволяет белозубкам огра-
ничивать свою активность утренним и 
вечерним пиками. Самое жаркое днев-
ное и самое холодное ночное время суток 
зверьки проводят в общем гнезде (Щипа-
нов, 1986). Агрессия у малых белозубок 

проявляется только во время ловли под-
вижных жертв, в остальное время зверьки 
толерантны к конспецификам (Щипанов 
и др., 1987). В условиях неволи в пери-
од сбора в общее гнездо в группу можно 
было внедрить практически неограни-
ченное количество особей. Белозубки 
становились агрессивны, когда просыпа-
лись и начинали охотиться. Приходящие 
на «охотничий участок» новые зверьки 
ещё не начали охотиться. В этот период 
они ещё не агрессивны и изгоняются охо-
тящимися особями. В природе участки 
нескольких зверьков (в среднем 6) пере-
крываются центральными частями и изо-
лированы на периферии, что соответству-
ет распределению, ожидаемому исходя из 
наблюдений в условиях неволи (Щипанов 
и др., 1987). На площадку мечения посто-
янно приходят новые зверьки. Зверьки, 
пришедшие в конце периода активности, 
могут внедриться в группу. После начала 
охоты особи, которые проснулись позже, 
оказываются лишенными «охотничьих» 
территорий. Таким образом, состав нере-
зидентного населения у этого вида опре-
деляется случайной последовательностью 
просыпания зверьков. Такой механизм, с 
одной стороны, позволяет поддерживать 
высокий процент нерезидентного насе-
ления, с другой — состав потенциальных 
иммигрантов соответствует случайной 
выборке из оседлого населения. Способ-
ность к колонизации новых территорий у 
этого вида может быть проиллюстрирова-
на на примере калмыцких «сенобаз». Ги-
гантские стога длиной до 25 м и высотой 
около 3 м после постановки полностью 
заселялись (26–30 особей на стог прес-
сованного сена) за 12–20 дней. Уже через 
месяц после постановки стога в нём по-
являлись детеныши белозубок (в отличие 
от бурозубок, молодняк белозубок легко 
отличается по непропорционально боль-
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шой голове и ногам). Это свидетельство-
вало о вселении в объект самок на поздних 
стадиях беременности (Щипанов, 1985).

Демографический паттерн нерези-
дентного населения не всегда является 
постоянной характеристикой вида. У не-
которых видов паттерн может изменяться 
периодически или зависеть от ситуации, 
в которой находится популяция. Выше, 
касаясь гипотезы Читти, я уже обсуждал 
межгодовые изменения характеристик 
нерезидентной составляющей как воз-
можное следствие динамического балан-
са генотипов в популяции. На Чукотке в 
те годы, когда наблюдалось интенсивное 
расселение полёвки-экономок и красной 
полёвки, локальные группировки харак-
теризовались пониженной плотностью, 
состав населения на площадке мечения 
был изменчив. За месяц обновлялось бо-
лее 10% взрослого населения, в том чис-
ле отмечено вселение беременных самок, 
которые вскоре приносили выводки. В эти 
годы восстановление на депопулирован-
ных участках проходило быстро (Щипа-
нов, 1995). 

Связь стабильности состава, размно-
жения и дисперсии известно у прерийной 
полёвки (Microtus ochrogaster). У этого 
вида возможно формирование группиро-
вок с разной социальной организацией 
(Getz et al., 2005). Коммунальные группы 
характеризуются определённостью струк-
туры и стабильностью состава. Размноже-
ние в «коммунальных группах» ограни-
ченно за счёт исключения из размножения 
части взрослых особей. Формирование 
таких групп основано на высоком уровне 
филопатрии, в том числе и молодых осо-
бей. Иной тип социальных групп у этого 
вида представлен одиночными парами. 
Около 24% взрослых самок нерезидентны 
и оседают после неопределённых по на-
правлению и дистанции перемещений. В 

этих группировках и взрослые, и молодые 
особи менее филопатричны, а состав на-
селения непостоянен. Предположительно 
заселение депопулированных участков 
территории происходит за счёт группи-
ровок, состоящих из одиночных пар (re-
productive units) (Getz et al., 1993, 1994). 

Изменение демографических характе-
ристик в связи с условиями формирования 
группировок удобно проиллюстрировать 
на примере хорошо и разносторонне из-
ученной домовой мыши. Известно, что 
расселение в «диких» популяциях домо-
вых мышей происходит на существенно 
более высоком уровне, чем это наблюда-
ется в комменсальных популяциях (Po-
cock et al., 2005). В комменсальных по-
пуляциях мыши строго территориальны 
и защищают свой участок даже при экс-
тремальных уровнях плотности (Gray et 
al., 2000). Свободно живущие в природе 
мыши не территориальны (Fitzgerald et 
al., 1981) и их участки в разной степени 
перекрываются, иногда почти полностью 
(Triggs, 1991). В Австралии благополучие 
свободно живущих домовых мышей обе-
спечивается постоянной колонизацией и 
быстрой реколонизацией пригодных для 
вида местообитаний, окраин полей, бурья-
нов и суходольных тростников (Newsome, 
1969; Singleton, 1989). Похожая карти-
на описана у домовых мышей, обитаю-
щих в Калмыцкой степи: распределение 
«диких» мышей в пространстве варьи-
рует, участки могут быть одиночными, 
перекрываться частично или полностью 
(Краснов, Хохлова, 1994). Как и в Ав-
стралии, выживание «дикой» популяции 
домовых мышей основано на постоянной 
реколонизации местообитаний, времен-
но пригодных для выживания, — окраин 
суходольных тростников вокруг озёр и 
островков бурьянистой растительности, 
которые обычно формируются на забро-
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шенных кошарах. В любом из этих место-
обитаний существует непредсказуемый 
риск гибели: случайные пожары обычны 
в сухой период, кратковременные наво-
днения во время сезонных ливней, после 
которых кайма тростников оказывается 
залитой. Пятна бурьянистой раститель-
ности возникают лишь в летне-осенний 
период. В результате домовая мышь по-
падает в ситуацию, когда «стации пережи-
вания» в привычном смысле отсутствуют. 

В начале 1980-х гг., когда проводи-
лись эти наблюдения, заселение пятен 
бурьяна начиналось сразу после начала 
бурной весенней вегетации в апреле, а в 
середине мая мыши уже достигали здесь 
своей предельной плотности (Щипанов, 
1985). Несмотря на то, что колония до-
стигала насыщения вскоре после начала 
формирования, размножение шло с рав-
ной интенсивностью на протяжении всего 
репродуктивного периода, до октября. По-
стоянное количество взрослых мышей на 
наблюдаемых участках поддерживалось 
за счёт баланса иммиграции-эмиграции. 
В результате персональный состав взрос-
лой части населения не стабилизировал-
ся и в течение месяца обновлялся почти 
на треть. Только кормящих самок можно 
было считать связанными с определённым 
пространством, но и они после выкарм-
ливания выводков покинули свои участ-
ки. Некоторые из них были зарегистри-
рованы на расстоянии более километра 
от места мечения. Среди нерезидентных 
домовых мышей наблюдалось некоторое 
количество самок, у которых при внеш-
нем осмотре можно было обнаружить бе-
ременность. Наблюдения за эстральным 
циклом позволили установить, что: 1) 
самки могут эмигрировать с участка сра-
зу после спаривания в начале беремен-
ности; 2) доли эстральных самок среди 
резидентной и нерезидентной части не 

различались, таким образом, нерезидент-
ные самки имели такую же возможность 
спариваться, как и оседлые; 3) некоторые 
самки покинули участок перед родами и 
были обнаружены на расстоянии около 
километра от места первоначальной ре-
гистрации (Щипанов, 1985). 

Таким образом, репродуктивный по-
тенциал нерезидентного населения в 
«природе» был достаточно высок для 
того, чтобы в любом, даже краткосрочно 
пригодном для оседлого обитания месте 
формировались демографические едини-
цы с функцией «репарация». Но те же са-
мые мыши, обитая в домах, формировали 
типичную для вида территориально-ие-
рархическую структуру. Состав колоний 
был стабилен, а размножение подавлено 
(Краснов, Хохлова, 1994). 

Различия в использовании простран-
ства и структурированности колоний в 
«природе» и в домах, по-видимому, свя-
заны с различиями в условиях их фор-
мирования. Домовые мыши охраняют 
только освоенную территорию. Для её 
освоения зверьку необходимо около не-
дели. В открытых стациях поселение 
формировалось при постоянной имми-
грации и зверьки просто не успевали 
освоить свои участки. Особи, живущие 
в домах, могли освоить территорию зи-
мой, когда иммиграция практически от-
сутствует. В результате мыши, живущие в 
круглогодично благоприятных условиях 
помещений, могут образовать структури-
рованную группу, которая охраняет свою 
территорию и минимизирует размноже-
ние. Группировки в домах достигают 
высокой плотности, однако не являют-
ся источником нерезидентных мышей, 
поддерживающих реколонизацию, т. е. 
реализует лишь функцию «контроль». 
Таким образом, в Калмыкии существова-
ли группировки с функцией «контроль» 
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(в домах) и с функцией «репарация» (в 
открытых стациях). В соответствии с 
ГФС можно ожидать, что восстановле-
ние после разрушения локальных групп 
будет происходить не за счёт более плот-
ных группировок с функцией «контроль» 
(в домах), а за счёт более разреженного 
населения с функцией «репарация» (в 
«природе»). Действительно, вслед за 
разрушением группировки в постройки 
вселялись мыши не из соседних «до-
машних» групп, а из открытых стаций 
(Хохлова, Князева, 1983). 

В рассмотренных примерах функция 
«репарация» сопровождалась текучестью 
состава группировок. Закономерность 
связи текучести состава с выполнением 

этой функции хорошо согласуется с об-
щими положениями концепции популя-
ционного гомеостаза. Авторегуляторные 
механизмы могут действовать лишь в про-
странственно и социально упорядоченной 
группировке (Шилов, 1977). Можно ожи-
дать, что если по каким-либо причинам 
структурирование группировки не про-
изошло, размножение не будет блокирова-
но, несмотря на локальное насыщение. В 
нестабилизированной по пространствен-
но-этологической структуре группировке 
выселение будет определяться случайны-
ми факторами, а паттерн эмигрантов бу-
дет соответствовать демографическому 
паттерну резидентной популяции. Это 
послужило основанием для того, чтобы 

Табл. 1. Некоторые демографические характеристики, соответствующие 
функциям «контроля» и «репарации». 

Table 1. Some demographic features corresponding to the functions of “con-
trol” and “reparation”.
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посмотреть, насколько характеристики те-
кучести оседлого состава будут совпадать 
со скоростью восстановления на локально 
депопулированных пространствах. 

Ещё одним возможным индикатором 
функции «репарация» может служить 
доля нерезидентов, в норме присутству-
ющих в оседлой группировке. Если «по-
пуляционный запас» достаточен, чтобы 
обеспечить быстрое восстановление, то 
и количество нерезидентов, которое обна-
руживается в популяции в норме, должно 
быть довольно велико. 

Табл. 1 даёт представление о пороговых 
значениях доли нерезидентов в улове, теку-
чести состава и демографическом паттерне 
нерезидентов при разном относительном 
времени восстановления. Следует огово-
рить, что значения, приведенные в таблице, 
являются пороговыми лишь для рассмо-
тренных мной 50 случаев, когда исходное 
состояние популяции было известно и 
можно было корректно оценить скорость 
восстановления популяции до её состояния 
перед воздействием. Вполне возможно, 
что расширение исследований может из-
менить пороговые значения или выявить 
несоответствие между индикаторами. Та-
кое сопоставление до сих пор не проводи-
ли. Однако, по моим данным, пороговые 
значения демографических характери-
стик не перекрываются и могут служить 
индикаторами альтернативных функций. 
Вероятно, можно было бы ограничиться 
одной демографической характеристикой. 
Но, во-первых, хотелось бы проверить на-
дёжность такой индикации, убедившись, 
что все использованные характеристики 
коррелируют. Во-вторых, получение не-
которых характеристик представляет ме-
тодическую сложность, и в случае, если 
характеристики окажутся эквивалентны, 
можно будет выбрать более удобную для 
получения в полевых условиях. 

Типы функциональной структуры. То-
лерантность видов с разными типами 
функциональной структуры в различной 
среде. Ряд видов способны изменить де-
мографические характеристики группи-
ровок в ответ на внешнее воздействие 
(например, монгольская песчанка) и/или 
в местообитаниях с повышенным риском 
проявления негативных факторов (домо-
вая мышь). У некоторых видов демогра-
фические параметры изменяются в ходе 
популяционного цикла (полёвка-эконом-
ка, красная полёвка, сибирский лемминг). 
Существуют виды, у которых во всех 
случаях наблюдаются лишь индикаторы 
функции «репарация». Это, например, се-
рый хомячок и малая белозубка, которые 
даже в местах концентрации сохраняли 
текучесть состава, несмещённый демо-
графический паттерн и высокую долю не-
резидентов (Щипанов, 2001). И наоборот, 
есть виды, которые в течение многолетних 
наблюдений, независимо от воздействия 
(в данном случае экспериментального), 
демонстрируют только функцию «кон-
троль» (полуденная песчанка).

Если рассматривать локальные груп-
пировки как функциональные единицы 
популяции, можно предложить следую-
щую типизацию видов (табл. 2): 
— группа 1: вид способен сформировать 

субъединицы с обеими функциями;
— группа 2: вид способен сформировать 

субъединицы только с функцией «ре-
парация»; 

— группа 3: вид способен сформировать 
субъединицы только с функцией «кон-
троль». 
Виды группы 1 неоднородны. В ответ 

на воздействие может наблюдаться немед-
ленная реакция: это подгруппа 1а. Если 
скорость восстановления опосредована 
соотношением генотипов, это подгруппа 
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1b. Относящиеся сюда виды могут про-
являть отложенную реакцию.

Необходимость и достаточность реали-
зации одной из альтернативных фун  кций 
определяется лишь силой воздействия. 
Неважно, что именно вызвало кол лапс 
популяции, — пожар, наводнение, спе-
циализированный хищник, эпизоотия 
или истребительные мероприятия. Если 
популяция не успела восстановиться до 
следующего воздействия, то она будет ис-
треблена. Поэтому силу внешнего воздей-
ствия удобно оценивать в популяционных 
потерях.  Если потери настолько велики, 
что восстановление за счёт размножения 
уцелевших особей невозможно и требует-
ся восстановление за счёт «популяцион-
ного резерва», становится необходимой 
«репарация». Если же воздействие было 
относительно слабым, и восстановление 
может происходить за счёт размножения в 
остаточной популяции, для реабилитации 
достаточен «контроль». 

Таким образом, силы воздействия мо-
гут быть строго разделены на: а) порого-
вое воздействие, при котором восстанов-
ление за счёт размножения остаточной 
популяции невозможно, и б) подпорого-
вое воздействие, при котором размноже-
ние остаточной популяции достаточно, 
чтобы покрыть популяционные потери. 
Очевидно, что часто повторяющиеся под-
пороговые воздействия могут так же, как 
и пороговое воздействие, вызвать необхо-
димость восстановления за счёт популя-
ционного резерва. Однако этот случай, с 
точки зрения необходимости реализации 
функции «репарация», не отличается от 
однократного порогового воздействия.

Среда, к которой особи настолько хо-
рошо адаптированы, что популяция не 
подвергается пороговым воздействиям, 
допускает только функцию «контроль». 
Это среда, в которой преимущество име-
ют виды группы 3 («хорошие конкурен-
ты»). Напротив, если особи не имеют 

Табл. 2. Классификация видов по функциональной структуре популяций.
Table 2. Classification of species by functional structure of their populations.

Обозначения.  + – функциональные единицы присутствуют облигатно; ± – на-
блюдаются в отдельные годы; +/– – формируются в зависимости от ситуации 
(могут быть обнаружены в разных типах местообитаний); 0 – недопустимые.

Abbreviations. + – functional units are presented obligatory; ± – observed in dif-
ferent years; +/– – dependent on situation (could be found in different habitats); 
0 – unacceptable.

Функция 

Function

Группы ГФС 

HFS groups 

1
2 3

a b

Репарация
Reparation

+/– ± + 0

Контроль
Control

+/– ± 0 +
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специфических адаптаций ни к одному 
типу местообитаний на своём ареале, их 
выживание целиком основано на реали-
зации функции «репарация». Эти виды 
представляют группу 2: они «хорошие 
колонизаторы», но плохие конкуренты, и 
получают преимущество только в среде, 
где не могут удержаться виды группы 3.

Адаптации большинства видов не со-
вершенны, и хотя многие колебания среды 
для них не являются катастрофичными, 
всё же вероятность пороговых воздей-
ствий сохраняется. С учётом стохастич-
ности большинства природных явлений 
можно ожидать, что интервалы между 
пороговыми воздействиями могут иногда 
быть достаточно велики для того, чтобы 
группировка достигла перенасыщения. 
Если в этот период функция «репарация» 
не заменена функцией «контроль», попу-
ляция может потерпеть крах вследствие 
переэксплуатации ресурса. В то же время, 
если «контроль» не замещается функцией 
«репарация», популяция потерпит крах 
вследствие последовательной элимина-
ции локальных популяций в те периоды, 
когда пороговые воздействия повторяют-
ся часто. Виды группы 1 способны фор-
мировать группировки, выполняющие 
обе эти функции: 1а способны переклю-
чать режим функционирования в ответ на 
воздействие, 1b изменяют режим функ-
ционирования независимо, и средовые 
аномалии могут лишь синхронизировать 
и/или усилить популяционную цикли-
ку. Таблица 3 иллюстрирует возможные 
комбинации воздействий и допустимые 
пределы выживания видов с различной 
функциональной структурой. 

4. Эволюция структуры. 
Гипотетический сценарий.

Повторяющиеся средовые колебания 
могут действовать так же, как и любой 

другой фактор индивидуального отбора. 
Вследствие селекции отбираются инди-
видуальные адаптации, выводящие особь 
из-под действия средового фактора. Так, 
например, торпор или зимняя спячка по-
зволяют избежать влияния погодных ано-
малий и сложных сезонных условий; спо-
собность к плаванью позволяет избежать 
последствий наводнения в околоводных 
местообитаниях, способность устраивать 
глубокие норы в сочетании с адаптацией 
к пониженному содержанию кислорода 
— переживать пожары, и т. п. 

В зависимости от адаптированности к 
конкретным условиям, одни и те же сре-
довые аномалии воспринимаются видом 
в ряду амплитуд от лёгкого беспокойства 
до катастрофы. Чем больше приспособле-
ны особи вида к условиям определённого 
местообитания, тем ближе к порогу насы-
щения поднимается численность популя-
ции. В результате эволюционное взаимо-
действие вида со средой характеризуется 
двумя разнонаправленными процессами. 
С одной стороны, под действием среды 
постепенно возрастает адаптированность 
особей. С другой стороны, возрастание 
численности хорошо адаптированных 
особей изменяет местообитание, посколь-
ку обусловливает изменения в сети взаи-
мосвязанных видов (объектов питания, 
хищников, паразитов, инфекций и т. д.). 
Таким образом, благодаря собственной 
эволюции вид изменяет условия среды, к 
которым он адаптируется. Оба процесса 
имеют временной лаг. Виду требуется вре-
мя для адаптации, а последующие измене-
ния в экосистеме, вслед за изменившимся 
статусом вида (увеличением плотности 
популяции), требуют времени для измене-
ния связанных с ним видов. В результате 
в своей эволюционной истории группа 
периодически может попадать в среду, 
которая характеризуется (для неё) разной 
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динамичностью — разной силой и перио-
дичностью повреждающих воздействий. 
В зависимости от доли более или менее 
адаптированных к среде особей популя-
ция может достигать большей или мень-
шей плотности и, соответственно, испы-
тывает большее давление r- или K-отбора. 
Поэтому эволюцию функциональной 
структуры уместно рассматривать в тер-
минах баланса этих типов отбора. 
Цикл видов 1а. Как показано в табл. 3, 

существование видов группы 1 возможно 
при любой динамике среды. Особенно-
стью видов подгруппы 1а является «не-
специфическая популяционная адапта-
ция» — способность полностью сместить 
функционирование популяции в сторону 
«контроля» в стабильной среде или в 
сторону «репарации» в динамичной сре-
де (Щипанов, 2000, 2002б). В результате 
в благоприятных местообитаниях виды 
могут оказаться представлены только 
субъединицами с функцией «контроль», 
а в пессимальных местообитаниях толь-
ко с функцией «репарация», как это по-
казано на временном срезе «В» (рис. 1). 
Популяции, реализующие функцию кон-
троля, подпадают под действие K-отбора, 
т. е. вынуждены адаптироваться к соб-
ственной плотности (MacArthur, Wilson, 
1967). Такая адаптация требует не только 
минимизации размножения (этого ви-
ды 1а могут достичь за счёт авторегуля-
торных механизмов), но и ограничения 
иммиграции. Неконтролируемая имми-
грация может привести к переэксплуа-
тации ресурса так же, как и избыточное 
размножение. В то же время, популяции 
с функцией «репарация» подпадают под 
действие r-отбора. Особи имеют большие 
шансы сохранить свои гены в потоке по-
колений, если они размножаются с мак-
симальной интенсивностью независимо 
от локальной плотности, а их потомки 

расселяются по возможно большему про-
странству. В демографических единицах с 
функцией «контроль» самки имеют боль-
ше шансов вырастить потомков, если они 
постоянно находятся на своём участке, а 
с функцией «репарация» — если они на 
время выкармливания попали на участок, 
обеспеченный ресурсами. В последнем 
случае отбор не поддерживает постоян-
ной связи самки с территорией: условия, 
допустимые для выкармливания выводка, 
ограничены во времени и непредсказуемо 
(для конкретных особей) распределены в 
пространстве. Соответственно, в опти-
мальных местообитаниях отбор препят-
ствует нерезидентности репродуктивно-
активных самок, а в пессимальных этому 
не препятствует, так что паттерн нерези-
дентного населения остаётся несмещён-
ным. Поскольку популяции с функцией 
«контроль» вынуждены охранять свою 
территорию от избыточной иммиграции, 
приток генов из демографических еди-
ниц с функцией «репарация» ограничен. 
Таким образом, возникают ограничения 
потока генов между группировками с аль-
тернативными функциями. Это создаёт 
условия для образования самостоятель-
ных видов групп 2 и 3. 

Следует заметить, что демографиче-
ские единицы с контролирующей функ-
цией разобщены, т. к. эта функция пред-
полагает минимизацию иммиграции. 
Поэтому можно ожидать образование 
сразу нескольких видов группы 3, раз-
бросанных на бывшем ареале вида 1а. 
Демографические единицы с репарацион-
ной функцией, напротив, связаны между 
собой интенсивной миграцией и, скорее 
всего, останутся одним видом. 

У вновь возникших видов группы 
3 первоначально сохраняется возмож-
ность изменения темпов размножения в 
зависимости от уровня численности. Это 
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оставляет потенциальную возможность 
возвращения в состояние 1а. Примером 
такого состояния вида может служить 
уже обсуждаемый выше серый сурок. 
Его успешное размножение происходит 
в структурированных группах. После ис-
требительных работ сурки перераспреде-
ляются в пространстве, формируют новые 
колонии из 5–50 особей и лишь затем при-
ступают к размножению. На это уходит 
около 2 лет. При этом у серого сурка со-
храняется способность к авторегуляции: 
в зависимости от численности колонии 
изменяется число эмбрионов на самку и 
количество самок, участвующих в раз-
множении (Поле и др., 1991). 

По-видимому, эволюционная судьба 
вида группы 3 зависит от скорости адап-
тации к локальным условиям. Если при-
способленность особей отстает от изме-
нений среды, вид имеет шанс вернуться 
в состояние 1а: я буду называть такой 
вид 3а. Для этого достаточно увеличения 
смертности в оптимуме, т. к. уменьшится 
интенсивность отбора против самок, раз-
множающихся в разреженной неструк-
турированной группе. Замечу, что успех 
размножения вида группы 3 связан с фор-
мированием жёсткой пространственно-
этологической структуры, т. к. действие 
K-отбора направлено против особей, 
размножающихся в неструктурирован-

ных группировках. Однако поскольку со-
храняется способность к авторегуляции, 
вид 3а сможет в будущем формировать 
оба типа функциональных субъединиц. 
Можно ожидать, что функция «контроль» 
в группах, обеспечивающих авторегуля-
цию, будет связана со стабилизацией про-
странственно-этологической структуры, 
а функция «репарация» — с отсутстви-
ем упорядоченности групп. В результате 
возникает новый вид 1а, который может 
значительно расширить свой ареал и воз-
обновить цикл (см. рис 1). Следует заме-
тить, что виды группы 3 ограничены в 
притоке особей из удалённых популяций 
и, соответственно, в притоке локально 
неадаптивных генов. Все это должно спо-
собствовать усилению действия отбора 
особей, адаптированных к локальным ус-
ловиям. У этих видов можно ожидать по-
явление ряда фенотипически различных, 
но генетически близких форм.

Если скорость адаптации вида группы 
3 была высока и он оказался хорошо при-
способленным к локальным местообита-
ниям, никакие внешние воздействия не 
будут действовать на него с пороговой си-
лой. Компенсация популяционных потерь 
за счёт минимальной репродукции позво-
ляет насыщать среду своими потомками и 
препятствует внедрению чужих генов. В 
этом случае можно ожидать генетически 

Рис. 1. Трансформация вида 1а. Образование видов 2-й и 3-й групп. 
Fig. 1. Transformations of 1a species. Emergence species of the 2nd and 3rd groups.
Обозначения. Ct – группировки с функцией контроля, сохраняющие обратную связь размножения 
и плотност, Cg – группировки с функцией контроля и генетически фиксированным уровнем раз-
множения, Rt – группировки с функцией репарации сохраняющие возможность обратной связи 
размножения и плотности, Rg – группировки с функцией репарации и генетически фиксированным 
уровнем размножения плотности.
Abbreviations. Ct – demographic units with control function, rate of reproduction is attributed to 
population density, Cg – demographic units with control function, rate of reproduction is genetically 
controlled, Rt – demographic units with reparation function, rate of reproduction is attributed to population 
density, Rg – demographic units with reparation function, rate of reproduction is genetically controlled.
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закреплённое снижение плодовитости: 
нет смысла платить высокую физиологи-
ческую цену за лишние репродуктивные 
усилия. Поскольку риск перенаселения 
уже предотвращён генетическим контро-
лем воспроизводства, нет необходимости 
и в оценке своей численности, а, соответ-
ственно, и в формировании устойчивых 
социальных связей. Связь с территорией 
важна больше, чем знание соседей. Такой 
вид в период процветания становится до-
минантом в местообитаниях, к которым 
он адаптирован. Скорее всего, такие виды 
(назову их виды 3b) представляют тупико-
вые ветви. Их адаптацию можно назвать 
«сверхадаптацией». Значимое изменение 
среды катастрофично для вида 3b. Одна-
ко у вида 3b возможно и другое развитие 
событий, если он обитает на простран-
стве, общем с близкородственным видом 
группы 2. Этот вариант характерен для 
циклической динамики видов 1b. 

Такой сценарий позволяет ожидать 
одновременное существование родствен-
ных видов, относящихся к разным функ-
циональным группам (временной срез D 
на рис 1).
Цикл видов 1b. Как показано на рис. 1, 

виды группы 1а могут разделиться на ви-
ды групп 2 и 3, которые подпадают под 
действие разнонаправленного (r- или K-) 
отбора. Виды группы 2 находятся под 
действием r-отбора. Вероятность гибе-
ли потомков высока и непредсказуемо 
распределена в пространстве, поэтому 

чем больше потомков и чем больше про-
странство, на котором они распределятся, 
тем больше шансов, что гены родителей 
сохранятся в популяции. Таким образом, 
можно представить себе селекцию гено-
типов, адаптированных к низкой плотно-
сти. Селекция генотипов, адаптированных 
к высокой плотности, обсуждалась выше 
у видов группы 3b. 

Виды группы 2 характеризуются вы-
соким уровнем и дальними дистанциями 
расселения. Они попадают в различные 
местообитания, и могут оказаться на 
участках территории, заселённых видами 
группы 3b. Если разделение видов произо-
шло недавно, или если по каким-то иным 
причинами у родственных видов групп 2 
и 3 не возникло надёжных репродуктив-
ных барьеров, возможно возникновение 
гибридных популяций. Такая популяция 
несёт аллели, адаптированные к низкой 
плотности (высокий потенциал размноже-
ния, мотивация и дистанции дисперсии), и 
аллели, адаптированные к высокой плот-
ности (потенциал размножения и уровень 
дисперсии снижены). За счёт баланса ге-
нотипов такая популяция может быть до-
вольно устойчивой и в динамичной, и в 
статичной среде. Поскольку в популяции 
присутствуют генотипы, адаптированные 
к низкой плотности, она имеет тенденцию 
к широкому распространению. Поскольку 
популяция гетерозиготна (образовалась 
как гибридная), происходит распростране-
ние аллелей, адаптированных и к низкой, и 

Рис 2. Трансформация вида 1b. Амплификация родственных парапатричных форм. 
Fig. 2. Transformations of 1b species. Amplifi cation of allied parapatric forms.
Обозначения. Cg – группировки с функцией контроля и генетически фиксированным уровнем 
размножения, Rg – группировки с функцией рекуперации и генетически фиксированным уровнем 
размножения, Н – гибридная популяция.
Abbreviations. Cg – demo graphic units with control function, rate of reproduction is genetically controlled, 
Rg – demographic units with reparation function, rate of reproduction is genetically controlled, Н – hybrid 
population.
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к высокой плотности. Это позволяет ожи-
дать заселения обширных территорий с 
разнообразными условиями обитания. Так 
может появиться новый вид группы 1b. 

Если на ареале вида оказываются бла-
гоприятные местообитания, в которых ди-
намичность среды относительно низкая, 
возможна пространственная сегрегация 
населения внутри вида. Различная толе-
рантность к разным уровням популяци-
онной плотности может способствовать 
образованию локальных группировок, 
состоящих из особей, адаптированных к 
высокой плотности, и окружённых «ау-
рой» особей, адаптированных к низкой 
плотности. Такая сегрегация может ли-
бо привести к образованию новых видов 
3b, либо к созданию хорошо различимых 
внутривидовых форм, представленных 
гибридными популяциями. В итоге у ви-
дов с наследуемой толерантностью к раз-
ной популяционной плотности образуется 
самостоятельный цикл (рис. 2).
Генетические процессы и диверген-

ция в связи с различной функциональной 
структурой. Скорость дивергенции опре-
деляется соотношением скорости мутиро-
вания, генетического дрейфа, селекции 
и миграции (Wright, 1931). Первые три 
процесса способствуют усилению меж-
популяционных различий, а миграция 
препятствует дивергенции. Поскольку 
именно различия в миграционных про-
цессах определяют принадлежность вида 
к определённой функциональной группе, 
можно ожидать связь протекания основ-
ных генетических процессов с функцио-
нальной структурой вида.

Специфика основных генетических 
процессов наиболее ожидаема у видов 
групп 2 и 3. У видов группы 2 миграция 
генов преобладает над дрейфом и селек-
цией: идёт постоянный приток иммигран-
тов из местообитаний различного типа. 

В результате у видов группы 2 пул генов 
представлен аллелями, притекающими 
из тех местообитаний, в которых отбор 
действовал в разном направлении. Веро-
ятность взаимопроникновения аллелей 
уменьшается с расстоянием между попу-
ляциями и можно наблюдать постепен-
ное изменение их частот. Эта ситуация 
соответствует модели изоляции расстоя-
нием (Wright,1943). Можно ожидать, что 
удалённые выборки из популяций вида 
группы 2 будут значимо отличаться, в то 
время как любая пара соседних выборок 
не будет иметь значимых различий. По-
ток генов у видов 2 группы обеспечива-
ется за счёт миграции как самцов, так и 
самок, поэтому разнообразие ядерных и 
митохондриальных маркеров будет сход-
ным. По-видимому, отбор изменяет виды 
группы 2 очень медленно, и они могут 
дольше, чем виды из других групп, со-
хранять архаичные признаки. Вместе с 
тем, несмотря на пониженную приспосо-
бленность отдельных особей, вид в целом 
может существовать длительное время 
благодаря способности к перманентной 
репарации, которая, несмотря на постоян-
ные катастрофы, позволяет поддерживать 
заселённость обширного разнородного 
пространства.

Основой благополучия видов группы 3 
является минимизация миграции. У этих 
видов можно представить образование 
относительно независимых локальных 
популяций. Межпопуляционный поток 
генов обеспечивается миграцией самцов: 
можно ожидать выделение материнских 
линий и меньшую структурированность 
населения по ядерным маркерам. Благода-
ря ослабленной миграции различия меж-
ду локальными популяциями вследствие 
дрейфа могут возникать относительно бы-
стро. Селекция генотипов, приспособлен-
ных к локальным условиям, у видов из 
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группы 3 ожидается быстрее, чем у видов 
групп 1 и 2. В этой группе видов наиболее 
вероятно появление узкоареальных форм, 
адаптированных к локальным условиям. 

Соотношения генетического дрейфа, 
миграции и селекции у видов группы 1а 
во многом схоже с процессами в группе 
2, однако на обширном ареале вида 1а, 
скорее всего, найдутся местообитания с 
мало динамичной для него средой. В та-
ких местообитаниях население реализует 
функцию «контроль». Соответственно, 
приток генов извне ослаблен и популяция 
постепенно накапливает аллели, адап-
тивные в локальных условиях. Однако 
периодическое (после пертурбаций) все-
ление из группировок с функцией «репа-
рация» препятствует окончательному от-
делению этих популяций. В этом случае 
можно ожидать возникновения хорошо 
отличаемых локальных форм, которые 
выглядят как виды, если не принимать во 
внимание изменчивость на всём ареале. 
Однако представить себе окончательное 
оформление таких популяций в самосто-
ятельный вид, минуя стадию вида 3а, всё 
же довольно сложно. 

У видов группы 1b ситуация может 
выглядеть сложнее. Наличие особей, ада-
птированных к разной популяционной 
плотности, может привести к созданию 
локальных группировок с преобладани-
ем генотипов, толерантных к высокой 
плотности и окружённых «аурой» осо-
бей, адаптированных к низкой плотно-
сти. Такие группировки относительно 
малы, разобщены и могут накапливать 
различающие их признаки в результате 
генетического дрейфа, т. е. относитель-
но быстро. В результате вид 1b может 
демонстрировать популяционную струк-
турированность в однородном простран-
стве. Вместе с тем, поддержание жизне-
стойкости вида 1b осуществляется за счёт 

широко перемещающихся нерезидентных 
самок, поэтому митохондриальные мар-
керы могут быть непредсказуемо рассея-
ны по всему ареалу. Поскольку различия 
между внутривидовыми формами у вида 
1b определяются в основном случайны-
ми процессами (дрейфом в полуизоли-
рованных ядрах локальных популяций), 
внутривидовые различия между отдель-
ными группировками и формами (как по 
митохондриальным, так и по ядерным 
маркерам) не обязательно связаны с дис-
танцией. Если же внутривидовые формы 
приобрели признаки, препятствующие 
гибридизации с другими формами вида, 
мы, возможно, наблюдаем начальный этап 
дивергенции. Предположительно такие 
процессы происходят в настоящее время 
у обыкновенной бурозубки (Щипанов, 
Павлова, 2016а, б); этот вид отнесён нами 
к группе 1b на основании демографиче-
ских индикаторов (Shchpanov et al., 2005).

5. Обсуждение
Гипотеза функционального структу-

рирования (ГФС) популяции обобщает 
возможные типы популяционного ответа 
на возмущения среды и может оказать-
ся полезной при обсуждении некоторых 
проблем биологического разнообразия. Я 
вижу по крайне мере две точки соприкос-
новения. Во-первых, ГФС позволяет объ-
яснить некоторые случаи отклонения за-
висимости разнообразие/возмущённость 
от унимодальной формы. Во-вторых, она 
позволяет ожидать у видов, относящихся 
к определённой функциональной группе, 
некоторой типичной для данной группы 
внутривидовой подразделённости. 

ГФС не рассматривает взаимодей-
ствие видов в сообществе или выбор 
местообитаний в зависимости от попу-
ляционной плотности и гетерогенности 
среды. В этом отношении она не связана 
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с теорией плотностно-зависимого выбо-
ра местообитаний (Rosenzweig, 1981). С 
точки зрения ГФС более интересно обсу-
дить зависимость уровня разнообразия 
от динамичности (нарушенности) среды 
с использованием стохастических моде-
лей, включающих в условие разное соот-
ношение сил r- и K-селекции (Bohn et al., 
2014). Давление r-отбора, в понимании 
Бон и др., всегда повышает склонность 
к колонизации, в то время как K-отбор 
всегда способствует повышению конку-
рентоспособности. На самом деле эти 
допущения прямо не следуют из теории 
и появляются в литературе как признаки, 
сопутствующие одной из стратегий (Flem-
ming, 1979). 

ГФС близка, но не идентична теории 
r-K-отбора. В отличие r-K-теории, ГФС 
допускает существование видов, которые 
могут обладать субъединицами, проду-
цирующими — периодически или в за-
висимости от динамичности среды — и 
хороших «колонизаторов», и хороших 
«конкурентов» (в терминах Bohn et al., 
2014). Более того, само возникновение 
разнообразия видов в ГФС является ре-
зультатом конфликта r- и K-отбора. В 
этой модели задаётся соотношение си-
лы r- и K-отбора как фактор смещения 
компромисcа (trade-off) в пользу либо хо-
роших конкурентов, либо успешных ко-
лонизаторов (Bohn et al., 2014). Но если 
в модели можно менять силу отбора, то в 
реальности трудно представить себе дей-
ствие отбора, независимое от характери-
стик среды. ГФС позволяет представить 
себе сообщества, в которых, в зависимости 
от функциональной структуры популяций 
входящих в него видов, эффект действия 
обора будет сказываться в разной степени. 

Так, в модели Бон и др. (Bohn et al., 
2014), при отсутствии r- и K-от бора, за-
висимость разнообразия от нарушенно-

сти становится плоской. По-видимому, 
в реальности это может наблюдаться в 
сообществе, образованном видами груп-
пы 1b. У этих видов толерантность к дей-
ствию r- или K-селекции связана с перио-
дическим изменением баланса генотипов, 
адаптированных к разной плотности, и не 
зависит непосредственно от внешних воз-
действий. Если сообщество представлено 
видами группы 3, уменьшается эффект 
действия K-, а если видами группы 2, то 
r-отбора. В результате, в зависимости от 
присутствия в сообществе видов из раз-
ных функциональных групп, могут быть 
получены разные формы зависимости 
разнообразия от уровня возмущённости 
среды. 

ГФС хорошо согласуется с выводами 
(Johst, Huth, 2005) о связи динамики ви-
дов с характером и мозаичностью сук-
цессионных изменений. Действительно, 
мелкие млекопитающие с разными типами 
функциональной структуры популяций 
будут получать предпочтение на разных 
сукцессионных стадиях. Так, виды группы 
2, скорее всего, получат преимущество на 
ранних динамичных стадиях сукцессии. 
Здесь не могут выживать сильные конку-
ренты из группы 3, а виды группы 1а пред-
ставлены субъединицами с репарационной 
функцией, состоящими из особей, не за-
щищающих территорию, и поэтому более 
слабыми конкурентами, но «хорошими 
колонизаторами». Длительные зрелые 
сукцессионные стадии, напротив, благо-
приятны для существования видов груп-
пы 3 и демографических единиц видов 1а 
с функцией «контроль», т. е. «хороших 
конкурентов». Таким образом, если уста-
новлена принадлежность видов к соот-
ветствующим функциональным группам, 
можно, с одной стороны, прогнозировать 
изменение разнообразия при изменении/
нарушении среды, с другой, — на основа-
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нии присутствия в сообществе видов из 
разных групп можно оценивать уровень 
дестабилизации среды.

Другая точка соприкосновения ГФС и 
анализа видового разнообразия связана с 
внутривидовым структурированием. Так, 
виды группы 1 с большей вероятностью 
будут образовывать «популяционные си-
стемы» в понимании Алтухова (2003). 
Особенностью популяционной системы, 
в частности, является то, что различия 
между географически разобщёнными вы-
борками могут быть велики и значимы, 
но сами по себе такие различия не свиде-
тельствуют о прерывании потока генов. 
Напомню, что «популяционные систе-
мы» могут формироваться при довольно 
высоком уровне межпопуляционной ми-
грации (Алтухов, 2003). Аллель, которая 
должна была бы исчезнуть в популяции в 
результате дрейфа, попадает в неё снова 
из другой локальной популяции, где её 
частота в результате дрейфа могла увели-
читься. Таким образом, в популяционной 
системе можно ожидать избыток редких 
аллелей. Формирование популяционных 
систем у видов 1а может определяться 
мозаичностью среды, тогда как у видов 
1b популяционные системы могут воз-
никать в однородной среде. Кроме того, 
амплификация форм в цикле видов 1b, 
как это показано на рис. 2, может приво-
дить к образованию парапатричных вну-
тривидовых группировок, статус которых 
установить довольно сложно. 

По-видимому, такая ситуация наблю-
дается у Sorex araneus. Вид разделяется 
не менее чем на 74 парапатрично рас-
пределённые расы с разной степенью 
несовместимости кариотипа и уровнями 
межрасовой гибридизации (Щипанов, 
Павлова, 2016б). Ширина гибридных 
зон, как показатель уровня ограничений 
генного потока, соответствует уровню 

различий кариотипов и позволяет пред-
полагать, что наблюдаемые расы «встали 
на путь видообразования» (Bulatova et al., 
2011). Между тем, разделение на расы не 
прослеживается по молекулярным мар-
керам и не сопровождается морфологи-
ческой дифференциацией: генетические 
и морфометрические дистанции внутри 
рас равны дистанциям между расами 
(Horn et al., 2012; Polly, 2007; Shchipanov 
et al., 2014). На мой взгляд, противоре-
чивость этих оценок во многом объяс-
няется формированием «популяционной 
системы» у вида, недавно образовавше-
го хромосомные расы на общей генети-
ческой основе. В этом случае различия 
между частотами аллелей в локальных 
выборках, независимо от признака «ра-
са», определяются процессами дрейфа. 
Это значит, что генетическая дистанция 
между выборками, определяемая по ча-
стотам аллелей, возникает «случайно» и 
не зависит от принадлежности к опреде-
лённой расе. 

Хотелось бы заметить, что далеко не 
все виды имеют такие же надёжные мар-
керы рас и так же хорошо изучены, как 
обыкновенная бурозубка. Приведённый 
пример показывает, что к присвоению 
видового статуса на основе только моле-
кулярной, или даже только хромосомной 
изменчивости, у видов 1b следует отно-
ситься с осторожностью. ГФС позволя-
ет ожидать значимые различия также и 
между выборками внутри видов групп 
1а и 2, но, в отличие от видов групп 1b, 
уровень их различий должен быть связан 
с географической дистанцией.

Таким образом, систематизация видов, 
основанная на способности популяци-
онных субъединиц обеспечить скорость 
реколонизации, соответствующую дина-
мичности системы, может внести свой 
вклад в изучение закономерностей форми-
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рования и поддержания биологического 
разнообразия.
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