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В настоящей работе при помощи компьютерного моделирования изучается влияние полиморфиз-
ма, специализации, кооперации и единства популяции на ее динамику в нестабильной среде. Рас-
смотрены мономорфные и полиморфные популяции, специализация и генерализация особей по
отношению к ресурсным нишам, возможность перераспределения ресурсов между особями. Изуча-
лась динамика численности популяций в стабильных и нестабильных условиях с разной амплиту-
дой колебаний количества доступного ресурса. Показано, что в нестабильной среде единая генера-
лизованная (полиморфная) популяция, занимающая все ресурсные ниши, получает преимущество
по сравнению с набором независимых популяций, специализированных каждая под свою нишу.
Обсуждаются социальные и экономические аналоги полученных результатов, свидетельствующие
в пользу эффективности единства и кооперации членов сообщества в нестабильных средах.
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Биоразнообразие можно рассматривать на
разных уровнях, в том числе на уровне видов (ви-
довое разнообразие, количество видов в сообще-
стве), популяций и внутрипопуляционных груп-
пировок (фенотипическое разнообразие, количе-
ство фенотипических классов). Предполагается,
что обе величины зависят от степени нестабиль-
ности среды и меняются разнонаправленно: в не-
стабильной среде оптимальным является более
высокое фенотипическое разнообразие и мень-
шее видовое, сравнительно с ситуацией в более
стабильной среде (Алещенко, Букварева, 1991;
Букварева, Алещенко, 2010). Известна гипотеза о
выгоде видового разнообразия в нестабильной
среде (biodiversity insurance hypothesis, “страховая
гипотеза”) (Yachi, Loreau, 1999), согласно которой
в нестабильных условиях из-за колебаний пара-
метров среды разные виды доминируют по очере-
ди и ни один из них не может победить остальные
в конкурентной борьбе. Нестабильность среды
ослабляет межвидовую конкуренцию, стабилизи-
рует или повышает суммарную продуктивность
многовидового сообщества, а также способствует
фенотипическому разнообразию (полиморфизму

в популяции) (Алещенко, Букварева, 1991; Nor-
berg et al., 2001; D’Odorico et al., 2008; Букварева,
Алещенко, 2010; Eisenhauer et al., 2012; Isbell et al.,
2015; см. также обзор: Букварева, Алещенко,
2013). Видовое разнообразие может быть связано
с внутривидовым (фенотипическим) обратной
зависимостью (Букварева, Алещенко, 2010), воз-
можно, в связи с конкурентными отношениями
между видами и кооперативными отношениями
внутри полиморфного вида. К кооперативным
отношениям внутри полиморфного вида (если их
критерием считать взаимную пользу от наличия
разных фенотипических классов) можно отнести
распределение потомков каждого фенотипа по
разным фенотипическим классам и перераспре-
деление добытого одним фенотипом ресурса по
всей популяции (см. ниже): в обоих случаях идет
перераспределение ресурса или биомассы вида
(популяции) по фенотипическим классам. Такой
взгляд позволяет проводить аналогию и с человече-
ским сообществом: например, в более стабильном
климате обнаруживаются страны с превалировани-
ем конкуренции в обществе, а в нестабильном –
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страны с превалированием кооперации (Кирдина
и др., 2015).

В настоящей работе рассматривается гипотеза
о том, что нестабильность среды является важ-
ным фактором эволюции биоразнообразия. Если
рассматривать вопрос на уровне одного вида, то
его можно сформулировать так: какие условия
среды (стабильные или нестабильные) будут бла-
гоприятствовать поддержанию высокого уровня
внутривидового полиморфизма, а какие – распа-
ду вида на независимые мономорфные популя-
ции, которые в дальнейшем смогут эволюциони-
ровать самостоятельно?

При такой постановке вопроса мы имеем в ви-
ду, что условия среды включают в себя и влияние
других видов (хищников, жертв, паразитов). Не-
стабильность среды может выражаться в колеба-
ниях климата или численностей хищников и
жертв. “Кризисную ситуацию” в среде можно
представить себе как снижение количества до-
ступного ресурса (вызванное ухудшением клима-
та или снижением численности жертв) или как
повышение численности хищников. Степень не-
стабильности среды можно оценивать по силе и
частоте таких кризисов. Конкретизируя вопрос о
влиянии стабильности среды на биоразнообра-
зие, рассмотрим гипотезу о том, что в нестабиль-
ной среде оптимальным является более высокое
фенотипическое разнообразие популяции, чем в
стабильной среде. Такое предположение сходно с
гипотезой о повышении внутрипопуляционного
фенотипического разнообразия в нестабильной
среде (Алещенко, Букварева, 1991). Под феноти-
пическим разнообразием упомянутые авторы по-
нимают не разную морфологию особей, а разно-
образие ресурсных ниш и, соответственно, опти-
мальных для разных особей условий среды.
В нашей модели используется такое же понима-
ние фенотипических классов в полиморфной по-
пуляции. Для проверки гипотезы мы в ходе модели-
рования сравним численность такой полиморфной
популяции с численностью мономорфной популя-
ции, варьируя параметр нестабильности среды. Ес-
ли в нестабильной среде численность полиморфной
популяции будет значительно выше, чем числен-
ность мономорфной, это будет свидетельствовать о
том, что полиморфизм дает преимущество в неста-
бильной среде.

Задача исследования, таким образом, состоит
в том, чтобы выяснить, при каких условиях среды
более эффективной (эффективность будем оце-
нивать по численности) оказывается единая (фе-
нотипически разнообразная, полиморфная) по-
пуляция, покрывающая все ресурсные ниши, а
когда эффективнее набор независимых специа-
лизированных (фенотипически однообразных,
мономорфных) популяций, каждая из которых
адаптирована к своей ресурсной нише.

МЕТОДИКА (ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ)

Отметим, что “реализованная ниша (вида)
структурирована. Она состоит из субниш популя-
ций, различающихся условиями их существова-
ния на ареале вида” (Северцов, 2013, с. 246). Разо-
бьем всю совокупность особей одного вида на
“функциональные фенотипические классы” по
их ресурсным нишам, как это предложено в
работе Г.М. Алещенко и Е.Н. Букваревой (1991),
или, что аналогично, по локациям с разными ре-
сурсно-климатическими условиями, к которым
те или иные группы особей могут быть адаптиро-
ваны (Ranta et al., 1997; Stenseth et al., 1999; Davis,
Shaw, 2001). Рассмотрим ситуации с одной и с че-
тырьмя ресурсными нишами (число четыре вы-
брано для простоты иллюстраций, можно вы-
брать другое число больше единицы, результаты
не изменятся качественно). Ресурсные ниши
можно представить себе как разные локации с од-
ним видом ресурса или как разные виды ресурсов,
важно лишь, чтобы колебания количества ресурса
в каждой нише были независимыми от других (ни-
ши с синхронно колеблющимся количеством ре-
сурса влияют на результаты моделирования как
единая ниша). Амплитуда колебаний количества
ресурса в нише является мерой нестабильности
среды: в стабильной среде колебания отсутствуют,
в нестабильной они велики по амплитуде. Подоб-
ная нестабильность в природе может быть вызвана,
например, климатическими колебаниями (Stenseth
et al., 1999), при которых чем ближе локации, тем
синхроннее колебания численности популяций
вида в этих локациях (Ranta et al., 1997); колеба-
ниями численности хищников или паразитов для
данной популяции (или данного фенотипическо-
го класса), что также приводит к колебаниям чис-
ленности как отдельных внутривидовых группи-
ровок, так и вида в целом (Krebs et al., 2001); ро-
стом численности самой популяции, что
приводит к исчерпанию ресурсов и последующе-
му резкому спаду численности (Коротаев и др.,
2015). В нашей модели колебания количества ре-
сурса в одной нише, вызванные нестабильностью
среды, приводят к колебаниям численности осо-
бей соответствующего фенотипического класса,
“привязанного” к этой нише. Если в популяции
нет внутреннего фенотипического разнообразия
(ситуация “одна ниша”), то все особи и их потом-
ки относятся к одному фенотипическому классу
и находятся в одной нише. Если фенотипическое
разнообразие есть (ситуация “четыре ниши”), то
считаем, что потомки особей из каждой ниши
равномерно распределяются по всем четырем ни-
шам и там фиксируются. Такое равномерное рас-
пределение потомков по всем нишам можно счи-
тать результатом их миграции из ниши своих ро-
дителей в другие ресурсные ниши, не
рассматривая ее динамику.
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Нестабильность среды рассмотрим в двух ва-
риантах: во-первых, как снижение количества ре-
сурса в нише (аналог снижения численности
жертв); во-вторых, как гибель определенной доли
популяции этого фенотипического класса (ана-
лог увеличения количества хищников). В обоих
случаях будем в явном виде учитывать количество
доступного ресурса в нише. Вопрос о законе раз-
множения популяции является дискуссионным,
есть несколько известных моделей, при этом
классическая модель Ферхюльста (Ризниченко,
Рубин, 1993) считается актуальной и при совре-
менном критическом анализе (Недорезов, 2015).
Эта модель подходит для решения наших задач,
поскольку в ней явно задается ресурсная емкость
среды, что позволяет изучать динамику популя-
ции при ограниченном ресурсе (Gonzalez, Holt,
2002; Andras et al., 2007; D’Odorico et al., 2008; Не-
федов, 2012; Коротаев и др., 2015; Pereda et al.,
2017).

В настоящей работе с помощью математиче-
ского моделирования оценим, какова эффектив-
ность популяции в стабильных и нестабильных
условиях, учитывая следующие факторы: нишевое
разнообразие особей в популяции (аналог феноти-
пического разнообразия), степень специализа-
ции/генерализации особей, возможность перерас-
пределения ресурсов между особями. Эффектив-
ность популяции оценим как среднюю за период
времени численность популяции в определенной
среде.

Нишевое разнообразие популяции предста-
вим следующим образом. Рассмотрим единую
полиморфную популяцию, покрывающую все че-
тыре ресурсные ниши и состоящую из четырех
фенотипических классов, потомки которой рав-
номерно заполняют все четыре класса (обозна-
чим эту ситуацию как С4). Эту популяцию мы со-
поставим по численности с четырьмя независи-
мыми мономорфными популяциями, каждая из
которых специализирована под свою нишу; по-
томки остаются в той же нише, что и родители
(С1) (рис. 1). Такое сопоставление полиморфной
популяции с несколькими мономорфными сде-
лано для возможности прямого количественного
сравнения численности и для выявления усло-
вий, благоприятствующих полиморфизму.

Степень толерантности фенотипов к вариа-
бельности условий среды может быть высокой (ге-
нерализация) или низкой (специализация) (Але-
щенко, Букварева, 1991). В ходе моделирования
мы будем сравнивать “специалистов” и “генерали-
стов” (D’Odorico et al., 2008; Eisenhauer et al., 2012;
Matias et al., 2013). Специалисты в нашей модели
способны получать ресурс только из одной ниши,
генералисты получают ресурс из двух соседних
ниш, из каждой с коэффициентом 0.5 (нормировка
для сопоставления со специалистами). Независи-

мые мономорфные популяции генералистов Г1
будут сопоставлены с независимыми мономорф-
ными популяциями специалистов С1 (рис. 1).
Единая полиморфная популяция генералистов
Г4, состоящая из четырех фенотипических клас-
сов, будет сопоставлена по численности с единой
полиморфной популяцией специалистов С4, так-
же состоящей из четырех фенотипических клас-
сов (рис. 1). Кроме того, рассмотрим так называ-
емую плату за генерализацию (Matias et al., 2013) –
за возможность получать ресурсы из двух ниш
нужно платить снижением эффективности их ис-
пользования, по сравнению со специалистами.
В нашей модели плата за генерализацию состоит
в том, что генералист осваивает лишь 95% добы-
того им ресурса (обозначим как Г95%), а генералист
без такой платы осваивает все 100% (Г100%).

Перераспределение ресурсов – механизм ко-
операции внутри популяции, эффект которого
мы тоже рассмотрим при моделировании поли-
морфной популяции, использующей разные ниши.
У некоторых животных встречается распределение
общей добычи между членами группы, доброволь-
ная передача добытого ресурса (food sharing) род-
ственным или неродственным особям, взаимо-
помощь между определенными знакомыми ин-
дивидами (reciprocity), выпрашивание (tolerated
scrounging) и терпимость к насильственному отъ-
ему ресурса другими особями (tolerated theft). Эти
механизмы характерны, в частности, для коопе-
ративных отношений людей и некоторых прима-
тов (Jaeggi, Gurven, 2013а). Одной из возможных
причин добровольной передачи ресурса считает-
ся механизм реципрокной взаимопомощи (reci-
procity) (Реутов и др., 2019), при котором индивид
делится добытым ресурсом с теми индивидами,
от которых он сам ранее получал поддержку (Jae-
ggi, Gurven, 2013b). Поскольку мы не моделируем
взаимодействия отдельных индивидов (как на-
пример, Pereda et al., 2017) и всех индивидов, при-
надлежащих одному фенотипическому классу,
считаем одинаковыми относительно решаемой
задачи, механизм обмена между индивидами
можно масштабировать в модели на всю популя-
цию как обмен между фенотипическими класса-
ми. Мы не рассматриваем психологические мо-
тивации участников обмена (Sznycer et al., 2017), а
только ресурсный эффект обмена в рамках целой
популяции. Возможность перераспределения ре-
сурсов рассмотрим у единой популяции, состоя-
щей из четырех фенотипических классов специа-
листов (как в ситуации С4), но у которых добытый
ресурс равномерно перераспределяется между
фенотипическими классами – стратегия “кол-
лективизма” (обозначим эту ситуацию как К4;
рис. 1, К4).

Имитируемый в модели (в ситуациях С4, Г4 и
К4) внутрипопуляционный полиморфизм, при ко-
тором особи случайным образом распределяются
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по фенотипическим классам, различающимся по
своей способности к эксплуатации тех или иных
ресурсных ниш, можно рассматривать как вари-
ант так называемого “биологического хеджиро-
вания ставок” (biological bet hedging). Быстро раз-
вивающаяся в последние годы концепция “био-
логического хеджирования ставок” основана на
том, что эволюционирующие популяции (как и
игроки на бирже) могут уменьшить риск, связан-
ный с непредсказуемыми колебаниями среды
(будь то цены на акции или количество осадков),
путем оптимального распределения “ставок”,
под которыми в случае биологических объектов
понимаются инвестиции в различные адаптив-
ные стратегии. За это, как правило, приходится
платить снижением выигрыша (приспособленно-
сти, количества потомков) в благоприятных усло-
виях (которым в нашей модели соответствует от-
сутствие кризиса), но в долгосрочной перспекти-
ве такая стратегия может оказаться наиболее
успешной в непредсказуемо меняющейся среде.
Классический пример биологического хеджиро-
вания — это растения, у которых часть семян

всходит сразу, а часть — только спустя какое-то
время (например, на следующий год). В стабиль-
ных благоприятных условиях это снижает репро-
дуктивный успех, а в нестабильных — повышает
(например, если случилась засуха, погубившая
большую часть всходов этого года) (Childs et al.,
2010; Starrfelt, Kokko, 2012).

В нашей модели колебания количества ресурса
в каждой нише моделируются как переходы меж-
ду двумя дискретными состояниями: “нормаль-
ным” и “кризисным” (рис. 2а) (Gonzalez, Holt,
2002; D’Odorico et al., 2008; Wienand et al., 2017).
Кризисная ситуация возникает по очереди в каж-
дой из четырех ресурсных ниш (таким образом
моделируется независимость колебаний в нишах).
В каждый момент времени три ниши из четырех
находятся в нормальной ситуации (рис. 2в); в сле-
дующий момент кризисная ситуация “перемеща-
ется” в соседнюю нишу. В нормальной ситуации
в ресурсной нише есть максимальное количество
ресурса (Rmax = 30000 единиц ресурса), который
может быть получен соответствующим феноти-
пом, адаптированным к данной нише. В кризис-

Рис. 1. Рассмотренные стратегии жизнедеятельности популяции. Потоки ресурса показаны пунктиром, распределе-
ние потомков сплошными линиями. Прямоугольники обозначают ресурсные ниши четырех фенотипических клас-
сов. С1 – четыре независимых популяции специалистов, каждая занимающая свою ресурсную нишу; С4 – единая по-
пуляция специалистов, состоящая из четырех фенотипических классов (аналог фенотипического разнообразия), их
потомки распределяются по всем классам равномерно; Г1 – четыре независимых популяции генералистов, каждая по-
пуляция черпает ресурс из двух ниш, но делает это в 2 раза менее эффективно, чем специалисты; Г4 – единая популя-
ция генералистов, состоящая из четырех фенотипических классов, потомки которых распределяются по всем классам
равномерно; К4 – единая популяция “коллективистов”, состоящая из четырех фенотипических классов, перераспре-
деляющих добытый ресурс между всеми классами, пропорционально их численности.
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ной ситуации ресурса меньше: в нише присутству-
ет лишь определенный процент от Rmax (анало-
гично модели Винанда с соавт. (Wienand et al.,
2017)). Аналогичные изменения ресурсной базы в
природе могут быть связаны, например, с колеба-
ниями погодных условий (Stenseth et al., 1999;
Krebs et al., 2001; Бабурин, Чистяков, 2007). Коли-
чество ресурса во время кризиса равно Rmin =
Rmax(1 – Н), где H – “сила кризиса”, являющая-
ся в модели мерой нестабильности среды. Напри-
мер, если нестабильность среды Н = 0.9 (очень
высокая), то Rmin = Rmax × 10% = 3000 (рис. 2а,
в).

В модели одна единица ресурса может прокор-
мить одну особь в единицу времени. Соответствен-
но, количество доступного ресурса ограничивает
численность популяции. В качестве закона размно-
жения используется классический логистический
закон размножения Ферхюльста (Ризниченко, Ру-
бин, 1993):

Здесь N(t) – численность населения данной
ниши в момент времени t, R – количество ресурса
(“емкость среды”, равная Rmin либо Rmax), ra –

+ = + − −( 1) ( ) ( )(1 ( ) ) ( ).N t N t raN t N t R dN t

коэффициент размножения (равен 0.3 для рис. 2,
3, 5; равен 0.6 для рис. 4), d – коэффициент смерт-
ности (равен 0.01). В некризисной ситуации коли-
чество ресурса R = Rmax = 30000, и если, напри-
мер, численность населения ниши N(t) = 3000, то
N(t + 1) = 3000 + 0.3 × 3000 × 27000/30000 – 0.01 ×
× 3000 = 3781, т.е. прирост с учетом смертности
+781. В кризисной ситуации количество доступ-
ного ресурса, как правило, оказывается меньше,
чем численность населения ниши (т.е. чем чис-
ленность соответствующего фенотипа). В этом
случае 90% “избыточной” части населения поги-
бает от голода. Например, если численность фе-
нотипа в данный кризисный такт равна 4000 осо-
бей, а Rmin = 3000, то из 4000 – 3000 = 1000 особей
90% погибает и на следующем такте остается 3100
особей данного фенотипа (обитателей этой ни-
ши). Однако в ситуациях С4 и Г4 часть потомков
других фенотипов восполнят снизившуюся чис-
ленность данного фенотипа на следующем такте
(рис. 1).

Длительные кризисы такого типа не приводят
к качественным изменениям по сравнению с ко-
роткими, поскольку на весь период кризиса фик-
сируются соответствующие низкие значения ко-

Рис. 2. Пример динамики численности популяций в модели с короткими кризисами (длительность кризисов 1 такт).
По горизонтали – время (показаны моменты от 32 до 43). а – колебания среды. По вертикали – количество ресурса в
среде (3000 в кризисные такты, 30000 в некризисные). Кризисная ситуация происходит каждые четыре такта. б – чис-
ленность одного фенотипического класса при стратегии С1. По вертикали – численность. Пунктир – средняя числен-
ность всей популяции (равна 4817). в – колебания среды для четырех ниш. Обозначения как на а. Колебания ресурса
в каждой нише сдвинуты по фазе на один такт для описания нестабильной среды с четырьмя различными нишами. г –
численность всех четырех фенотипических классов для стратегии С4. Обозначения как на б. Пунктир – средняя чис-
ленность всей популяции (равна 5786, что на 20% выше, чем на б). Стратегия С4 повышает относительную числен-
ность популяции в данной среде на 20% по сравнению со стратегией С1.

8000

0

30000

7000
6000
5000
4000
3000
2000
1000

0
32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43

8000
7000
6000
5000
4000
3000
2000
1000

0
32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43

32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43

30000

30000

30000

30000

32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43

.......... ............ ............ ........... ............. ........

а

б

в

г

.......... ..... ...... ........... ...... ..... ...... ..... .........



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 81  № 3  2020

ЕДИНСТВО ПОПУЛЯЦИИ КАК СПОСОБ ВЫЖИВАНИЯ 199

личества ресурса и численности. Поэтому допол-
нительно изучалось влияние длительных
кризисов не путем уменьшения количества ре-
сурса, а изъятием доли популяции (Менджел,
Кларк, 1992). Для этого каждая ниша по очереди
оказывалась в кризисной ситуации на четыре так-
та подряд (рис. 5а), причем количество ресурса не
уменьшалось, но после применения формулы
Ферхюльста снижалась численность популяции
путем ее умножения на (1 – Н). Только в этом
случае длительный кризис оказывает иное влия-
ние, чем короткий.

Специалисты получают ресурс из одной ниши.
Генералисты получают ресурс из двух соседних
ниш, с коэффициентом 0.5. Если вводится плата
за генерализацию, то из полученного ресурса вы-
читается 5%.

Начальная численность каждой из четырех по-
пуляций (или четырех фенотипов одной популя-
ции) в каждой нише составляла по 3000 особей.
Итоговая численность популяции оценивалась как
среднее N(t) с момента t = 1000 до момента t = 2000.
В модели рассматривались популяции, занимаю-
щие одну (С1, Г1) и четыре ниши (С4, Г4, К4).
При этом для корректного сопоставления итого-
вых численностей для этих стратегий проводи-
лась нормировка численности (величина N для
С4, Г4, К4 делилась на 4). Оценивалась также эф-
фективность продукции биомассы как отношение
численности N к среднему количеству ресурса R в
среде, что можно трактовать как КПД данной
стратегии.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В стабильной среде (Н = 0%) численность по-
пуляции в модели растет по логистическому зако-
ну (S-образная кривая) и далее остается на посто-

янном уровне (рис. 3), как и следует из модели
размножения Ферхюльста, на которой основана
наша модель. В нестабильной среде (Н = 90%)
численность особей в нише колеблется в соответ-
ствии с колебаниями ресурса в этой нише (рис. 2).
Соответственно, численность популяции, зани-
мающей одну нишу (С1), колеблется в соответ-
ствии с колебаниями среды (рис. 2б). Числен-
ность популяции, занимающей несколько ниш
(С4), оказывается более стабильна, так как коле-
бания численности ее фенотипов, занимающих
разные ниши, идут в противофазе (рис. 2г). Сред-
няя численность полиморфной популяции, обла-
дающей фенотипическим разнообразием (С4),
оказывается в данном случае на 20% выше (срав-
ните пунктирные линии на рис. 2б и г). Приведен-
ный пример показывает, что увеличение феноти-
пического (нишевого) разнообразия в популяции
может снижать колебания численности популя-
ции (т.е. увеличивать ее стабильность) и повы-
шать среднюю численность популяции в неста-
бильной среде по сравнению с популяцией без
фенотипического (нишевого) разнообразия.

Рост нестабильности среды моделируется как
увеличение силы кризисов, т.е. снижается сред-
няя величина ресурса в среде, поэтому по мере
роста нестабильности численность популяции
ожидаемо снижается для всех типов стратегий
(рис. 4а). Оказывается, что в нестабильной среде
генерализация (Г1) выгоднее специализации осо-
бей (С1), фенотипическое разнообразие и поли-
морфизм популяции (С4) выгоднее мономорфиз-
ма и узкой специализации к одной нише (С1), а
наиболее выгодно кооперативное перераспреде-
ление ресурса (К4) (рис. 4а, при Н > 0.6). В ста-
бильной среде генерализация (Г1) менее эффек-
тивна, чем специализация (С1) (рис. 4а, Н < 0.5).

В нестабильной среде средний уровень посту-
пающего ресурса ниже, чем в более стабильной,
поэтому для изучения роли нестабильности среды
имеет смысл сравнивать не только численность
популяции при разных уровнях нестабильности
(рис. 4а), но и отношение численности к величи-
не поступающего из среды ресурса – аналог КПД
продукции биомассы на единицу ресурса (рис. 4б).
Форма кривых эффективности продукции био-
массы (рис. 4б) аналогична форме кривых чис-
ленности (рис. 4а), и порядок приоритета страте-
гий сохраняется, но относительная эффектив-
ность стратегий количественно меняется.
Например, видно, что стратегия К4 еще более эф-
фективна относительно стратегии С1, если оце-
нивать эффективность продукции биомассы
(рис. 4б) вместо численности популяции (рис. 4а).
Также видно, что график К4 очень медленно спа-
дает с ростом нестабильности среды, если оцени-
вать эффективность продукции биомассы (рис. 4б).
Это означает, что стратегия кооперативного пе-
рераспределения ресурса (К4) наиболее эффек-

Рис. 3. Динамика численности популяции, занимаю-
щей одну нишу, в стабильной среде (Н = 0; величина
ресурса в среде постоянна и равна 30000; стартовая
численность популяции 3000 особей). Кривая роста
численности имеет S-образную форму.
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тивно справляется с нестабильностью среды, а
стратегия узкой нишевой специализации (С1)
наименее эффективна. Для оценки этих различий
представлены графики отношения эффективно-
сти разных стратегий относительно эффективно-
сти С1 (рис. 4г). Видно, что с ростом нестабиль-
ности среды эффективность продукции биомас-

сы на единицу ресурса у всех прочих стратегий
растет по сравнению с С1, т.е. с ростом неста-
бильности среды стратегия С1 становится всё ме-
нее выгодной по сравнению с другими. При этом
фенотипическое разнообразие полиморфной по-
пуляции (С4) и генерализация особей (Г1) имеют
сходный положительный эффект, а перераспре-

Рис. 4. Результаты моделирования при длительности кризисов 1 такт. По горизонтальной оси – степень нестабильно-
сти среды (величина Н от 0 до 1), нестабильность увеличивается слева направо. а – зависимость численности популя-
ции (вертикальная ось) от степени нестабильности среды при разных популяционных стратегиях. С ростом неста-
бильности среды численность снижается. В нестабильных условиях наиболее выгодной является стратегия коопера-
тивного обмена ресурса (К4). Фенотипический полиморфизм с занятием разных ресурсных ниш (С4) выгодней
мономорфизма и узкой нишевой специализации (С1), особенно в нестабильной среде. Генерализация особей (Г1)
проигрывает специализации (С1) в стабильной среде (Н < 0.5), но выгоднее в нестабильной (Н > 0.7). б – графики эф-
фективности продукции биомассы относительно величины потока ресурса (по вертикали). Обозначения те же. Видно
еще более сильное превосходство стратегий К4 и Г1 над С1 по сравнению с а. в – аналогично а, но показаны стратегии
генерализации без платы (Г100%) и с платой в 5% за генерализацию (Г95%). Генерализация без платы (Г100%) всегда
выгоднее специализации (С1). При наличии небольшой платы (Г95%), генерализация выгодней только в нестабиль-
ной среде (Н > 0.7). г – отношение кривых на б к кривой С1. Показывает, насколько и при каких условиях другие стра-
тегии выгоднее, чем С1. Видно, что в нестабильной среде (Н > 0.7) разнообразие ресурсных ниш (С4), генерализация
(Г1) и кооперативное перераспределение ресурса (К4) выгоднее узкой нишевой специализации в 1.5 раза и более, за-
висимость нелинейная.
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деление добытого ресурса (К4) опережает их по
эффективности. Полученные оценки позволяют
ранжировать стратегии: наименее выгодной яв-
ляется С1, средней эффективностью обладают Г1
и С4, а самая выгодная К4 (рис. 4а, б, г).

Увеличение фенотипического разнообразия
не дает существенного выигрыша в численности
популяции генералистов (рис. 4в, сравните кривые
Г100%1 и Г100%4, Г95%1 и Г95%4). Поэтому для
оценки стратегии генерализации использовалась
Г95%1 (Г1 на рис. 4а, б, г). При введении платы за
генерализацию кривая численности опускается
равномерно вниз (рис. 4в, кривая Г95%1 по срав-
нению с Г100%1, кривая Г95%4 по сравнению с
Г100%4). Без платы за генерализацию (Г100%1 и
Г100%4) в стабильной среде стратегия генерали-
зации так же выгодна, как и стратегия специали-
зации С1, а в нестабильной среде выигрывает у
последней (рис. 4в). Введение даже небольшой
платы за генерализацию в 5% уже приводит к то-
му, что в стабильной среде выгоднее специализа-
ция (рис. 4в, кривая С1), а в нестабильной – гене-
рализация (рис. 4в, кривая Г95%1). Таким обра-
зом, соотношение эффективности стратегий
специализации и генерализации зависит от нали-
чия платы за генерализацию и ее величины, но в
нестабильной среде генерализация в любом слу-
чае выгоднее.

При увеличении длительности кризисов до
четырех тактов подряд (рис. 5а), с моделировани-
ем кризиса как изъятия доли особей на каждом
такте, стратегия С1 оказывается неэффективной
и популяция вымирает в нестабильной среде
(рис. 5, кривая С1 при Н > 0.75). Однако увеличе-
ние фенотипического разнообразия (С4) спасает
популяцию в этих условиях (рис. 5, кривая С4).

Поэтому можно утверждать, что повышение ни-
шевого разнообразия позволяет популяции вы-
живать в нестабильной среде при сильных и дол-
гих кризисах.

ОБСУЖДЕНИЕ

Поскольку фокусом работы является изучение
влияния среды на популяцию, полностью учиты-
вался поток ресурса и биомассы, что не всегда де-
лается в моделях (Axelrod, 1984; Алещенко, Бук-
варева, 1991; Norberg et al., 2001; Andras et al.,
2007). В наиболее распространенном типе моде-
лей кооперации (Axelrod, 1984; Andras et al., 2007;
Kaznatcheev, Shultz, 2011) рассматриваются ко-
оперативное и конкурентное взаимодействия
двух индивидов, что описывается платежной мат-
рицей 2 × 2 (2 индивида и 2 стратегии), в которой
априорно задается, что при взаимной коопера-
ции оба индивида получают больше ресурса, чем
в других случаях. Выгода кооперативных отноше-
ний закладывается в таких моделях априорно, и
механизмы кооперации не изучаются. Количе-
ство ресурса, получаемого из среды, определяется
не средой, а типом социального взаимодействия.
Такие модели не учитывают ограниченность объ-
ема доступного ресурса и не позволяют вести учет
зависимого от среды потока ресурса из среды в
популяцию. Поэтому для учета зависимости по-
пуляции от состояния среды в настоящей работе
использовался закон размножения Ферхюльста, в
котором явно учитывается ресурсная емкость,
управляя которой можно моделировать колеба-
ния среды (Gonzalez, Holt, 2002; Wienand et al.,
2017). В предложенной нами модели соблюдается
закон сохранения материи (трансформации ре-
сурса в биомассу популяции): в каждый момент

Рис. 5. Результаты моделирования при длительности кризисов 4 такта. а – колебания ресурса в среде для четырех ниш.
б – численность популяции (по вертикали) в зависимости от нестабильности среды (Н, по горизонтали). Стратегия С4
позволяет популяции выживать в нестабильной среде (при Н > 0.75).
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времени задается количество ресурса в каждой
ресурсной нише; далее регистрируется, сколько
его добыто из ниши соответствующим этой нише
фенотипическим классом, сколько из добытого
затрачивается на питание имеющихся особей
этого класса и сколько остается на размножение
(одна новая особь на одну единицу ресурса). По
результатам модельного эксперимента для каж-
дой стратегии и каждого набора параметров вы-
числялось отношение количества особей N в по-
пуляции к имевшемуся в среде объему R ресурса.
Эта величина N/R трансформации ресурса среды
в биомассу популяции рассматривается как КПД
используемой популяцией стратегии, и на этой
основе проведено сравнение разных стратегий.

При увеличении фенотипического разнообра-
зия популяции, что позволяет особям занимать
дополнительные ресурсные ниши (рис. 1, С4),
поток ресурса увеличивается, поэтому будет крат-
но увеличиваться численность популяции. Но та-
кого же суммарного результата по численности
могут достичь четыре независимые популяции
разных видов, каждая занимающая свою нишу
(рис. 1, С1). Показано, что увеличение фенотипи-
ческого разнообразия (С4) выгодно в нестабиль-
ной среде, поскольку позволяет сглаживать коле-
бания численности популяции за счет использо-
вания ресурсных ниш, колеблющихся в
противофазе, и, например, при сильной неста-
бильности среды (Н = 0.9) дает выигрыш в чис-
ленности популяции от +20% (рис. 2, при коэф-
фициенте размножения ra = 0.3) до +100% (рис. 4,
при коэффициенте размножения ra = 0.6).

Эти результаты согласуются с гипотезой о ро-
сте численности популяции при повышении ее
фенотипического разнообразия в нестабильной
среде (Алещенко, Букварева, 1991; Kussell, Leibler,
2005; Carja, Feldman, 2012), а также с результатами
моделирования, показавшими, что повышение
фенотипического разнообразия сообщества спо-
собствует выживанию в нестабильной среде (Але-
щенко, Букварева, 1991; Norberg et al., 2001).

В отличие от других работ, посвященных изу-
чению биологических стратегий выживания в не-
стабильной среде, здесь нами в одной модели бы-
ли сопоставлены и увеличение фенотипического
разнообразия популяции (D’Odorico et al., 2008;
Букварева, Алещенко, 2010), и генерализация осо-
бей (Алещенко, Букварева, 1991; D’Odorico et al.,
2008; Букварева, Алещенко, 2010; Eisenhauer et al.,
2012; Matias et al., 2013), и кооперативное перерас-
пределение ресурсов (Кирдина, 2014; Pereda et al.,
2017). Оказалось, что генерализация (Г1) и увели-
чение фенотипического (нишевого) разнообра-
зия (С4) дают количественно сходный эффект
(рис. 4, кривые Г1 и С4). Иными словами, страте-
гия увеличения фенотипического (нишевого) раз-
нообразия популяции (рис. 1, С4) и стратегия ге-

нерализации особей (нишевого разнообразия
особей; рис. 1, Г1) сопоставимы по своей эффек-
тивности.

Однако самой эффективной в нестабильной
среде оказалась стратегия кооперативного пере-
распределения ресурсов (рис. 1, К4), которая по
эффективности показала примерно двукратный
выигрыш по сравнению с повышением феноти-
пического разнообразия популяции (С4) и гене-
рализацией особей (Г1). Этот результат согласу-
ется с нашей гипотезой о том, что нестабильная
среда должна приводить к редистрибутивной эко-
номике и кооперативным отношениям (рис. 6)
(Кирдина и др., 2015). Аналогичный результат по-
лучен в модели, не учитывающей общий объем ре-
сурса, в которой показано, что неопределенность
среды способствует кооперации (Andras et al.,
2007). Наш результат также аналогичен модель-
ным результатам, показавшим, что вероятность
выживания популяции в нестабильной среде (c
невысокой вероятностью добычи ресурса) повыша-
ется, если индивиды делятся долей добытого ресур-
са с другими членами популяции (Pereda et al., 2017).
У людей добровольная передача ресурса (food
sharing) характерна для нестабильной среды (где
ресурс может быть добыт в большом количестве,
но с низкой вероятностью), но не для стабильной
среды с гарантированным получением небольшо-
го ресурса (Kaplan et al., 2012), что можно сопоста-
вить с охотой и собирательством соответственно.
Результаты этих работ согласуются с гипотезой
настоящей работы. Интересно сопоставить меха-
низм перераспределения добытого ресурса между
особями популяции (food sharing) с механизмами
межклеточного обмена метаболитами, которые
позволяют, на основе принципов кооперации и
синхронизации ритмов работы обменивающихся
клеток, объединяться в многоклеточный орга-
низм (Швырков, 1995; Riera et al., 2007; Алексан-
дров, 2008; Бродский, 2009; Magistretti, 2009; Гре-
ченко и др., 2015; Крылов, 2017).

В настоящей работе не изучались условия, при
которых независимые конкурирующие популя-
ции будут иметь преимущество, эта задача не ста-
вилась. Поэтому не удивительно, что во всех смо-
делированных ситуациях увеличение нишевого
разнообразия оказалось выгодным (С4, Г1 и К4
выгоднее С1). В работе изучался вопрос о преиму-
ществах единой популяции, обладающей функци-
ональным разнообразием (рис. 1, С4), в сравнении
с набором независимых узко специализирован-
ных популяций (рис. 1, С1). Показано, что с ро-
стом нестабильности среды у набора независи-
мых узко специализированных популяций (С1)
быстро снижается численность (рис. 4а, кривая
С1), а единая популяция, обладающая функцио-
нальным разнообразием (С4), оказывается более
устойчивой (рис. 4a, кривая С4), особенно если
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она использует стратегию перераспределения ре-
сурсов (рис. 4a, кривая К4).

При длительных сильных кризисах независи-
мые узко специализированные популяции (С1)
вообще не выживают (рис. 5, С1, при Н > 0.75).
В этих же обстоятельствах единая популяция, об-
ладающая функциональным разнообразием (С4),
оказывается более устойчивой (рис. 5, С4). Дли-
тельные кризисы могут быть вызваны снижением
количества ресурса в среде вследствие временного
ухудшения погодных условий (Менджел, Кларк,
1992) или вследствие роста численности популя-
ции до предела ресурсной емкости среды (Нефе-
дов, 2012; Коротаев и др., 2015), антикорреляция-
ми последовательных состояний среды (Gonza-
lez, Holt, 2002) или увеличением численности
хищников или паразитов для данной популяции,
что вызывает долговременное стрессовое воздей-
ствие (Krebs et al., 2001).

Независимые узко специализированные попу-
ляции (рис. 1, С1) в соответствии с моделью
Ферхюльста хорошо выживают, по крайней мере,
в стабильной среде (рис. 4, Н < 0.5). А с учетом
платы за генерализацию (многонишевость) (Ma-
tias et al., 2013) популяция специалистов (С1) эф-
фективнее в стабильных средах, чем популяция
генералистов (Г1) (рис. 4, Н < 0.5). При этом гене-
ралисты эффективнее специалистов в нестабиль-
ных средах (рис. 4, Н > 0.5).

В настоящей работе методом математического
моделирования изучалось, существуют ли усло-
вия среды, в которых стратегия кооперации и
единства полиморфной популяции оказывается
более эффективной, чем разделение на независи-
мые мономорфные популяции. Проверялось

предположение, что ресурсная стабильность сре-
ды является определяющим фактором: преиму-
щества стратегии кооперации и единства попу-
ляции обнаруживаются в нестабильных средах
(рис. 6). Логично также предположить, что в ста-
бильных средах будет выгодна изоляция и конку-
ренция.

Кооперация и конкуренция рассматриваются
как основополагающие стратегии существования
сообществ не только в биологии, но и в экономи-
ке, психологии, культурологии, социальной ней-
ронауке (см., например, Александров, Алексан-
дрова, 2009; Peng, Hsieh, 2012; Alexandrov, Kirdina,
2013; Plass et al., 2013; Кирдина, 2014; Апанович
и др., 2016). Выбор между кооперацией и конку-
ренцией связан с типом хозяйствования, эконо-
мическим укладом, типом мышления, менталь-
ными моделями и типом культуры в данном об-
ществе. При этом выделяются два
альтернативных варианта (Nisbett et al., 2001;
Александров, Кирдина, 2012; Нейсбит, 2012; Кир-
дина, 2014; Talhelm et al., 2014) (рис. 6):

– конкуренция характерна для обществ, типич-
ными чертами которых являются индивидуалист-
ская культура, частная собственность, рыночная
экономика, ориентация на максимизацию прибы-
ли, федеративное устройство, примат прав и сво-
бод личности по отношению к ценностям сообще-
ства, западная ментальность, аналитизм восприя-
тия мира как набора обособленных объектов
(можно обозначить как “западный” тип);

– кооперация характерна для обществ, типич-
ными чертами которых являются коллективистская
культура, редистрибутивная экономика (добытые
ресурсы перераспределяются между членами кол-

Рис. 6. Взаимозависимости характеристик общества, определяемые средой. Гипотеза исследования (обозначена ши-
рокими стрелками) заключается в предположении о ключевой роли степени стабильности среды в формировании ти-
па общества.
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лектива), ориентация на снижение расходов, верти-
кальная иерархия централизованной власти, прио-
ритет общих ценностей над личными, восточная
ментальность, холистическое восприятие мира как
набора взаимосвязей (можно обозначить как “неза-
падный” тип).

Перераспределение ресурса (стратегия К4)
между всеми особями популяции (жителями
страны) через единый центр является специфич-
ным механизмом “незападной” редистрибутивной
экономики (Кирдина, 2014). На уровне страны это
перераспределение является центральным регу-
лятором финансов или прочих ресурсов от регио-
нов-доноров к жителям регионов, нуждающихся
в поддержке в данный период времени (как и в
нашей модели в ситуации К4).

Представляется, что нишевое разнообразие
особей в популяции более характерно для “неза-
падной” культуры и экономики, поскольку единая
популяция снижает вероятность конкуренции меж-
ду фенотипическими классами, учитывая распре-
деление потомков. Когда нишевое разнообразие
популяции отсутствует, каждая популяция спе-
циализирована под свою нишу, подобно популя-
циям разных видов. Здесь можно усмотреть ана-
логии с “западной” культурой и экономикой. Не-
зависимые популяции концентрируют добытые
ресурсы в росте численности только своего класса
(или вида) и, в принципе, могут вступить в конку-
ренцию друг с другом (в настоящей работе не рас-
сматривается).

В более стабильных климатических условиях
обнаруживаются страны с “западным” стилем
экономики, индивидуализмом и конкурентными
отношениями, а в менее стабильных – страны с
“незападным” стилем экономики, коллективизмом
и кооперативными отношениями (Кирдина и др.,
2015). Это согласуется с нашей гипотезой, кото-
рую можно переформулировать в этом контексте
так: в нестабильной среде будет формироваться
“незападная” экономика с кооперативными от-
ношениями в сообществе и перераспределением
ресурсов. Несмотря на долгую историю обсужде-
ния и значимость роли отношений кооперации и
конкуренции в сообществе, в настоящее время
остаются слабо изученными причины и механиз-
мы возникновения этих стратегий и их зависи-
мость от условий среды. Можно предположить,
что среда с ее климатическими и ресурсными осо-
бенностями определяет наиболее эффективный
тип хозяйствования (например, в данной среде
окажется предпочтительным оседлый образ жиз-
ни независимыми мелкими хозяйствами или, на-
против, кочевой образ жизни единым племенем)
(Гумилев, 1972; Нейсбит, 2012). Тип хозяйствова-
ния включает в себя индивидуалистский или кол-
лективистский способ добычи ресурсов, а значит,
формирует преимущественно отношения конку-

ренции или кооперации в данном обществе (Кир-
дина, 2014). Сформированный тип отношений
хозяйствования связан с типом ментальности и
закрепляется в виде культурных норм в данном
обществе, поэтому внутри данной культуры или
субкультуры (территориальные, профессиональ-
ные группы) наблюдается связь между типом хо-
зяйствования и типом ментальности (Henrich et al.,
2010; Александров, Кирдина, 2012; Нейсбит, 2012;
Talhelm et al., 2014) (рис. 6).

В связи с изучением наличия и значения куль-
туры и морали у животных (Laland, Galef, 2009)
интересно сопоставить обсуждаемую гипотезу о
нестабильности среды как причине формирова-
ния кооперативного поведения и коллективизма
с данными о наличии таких отношений у живот-
ных в зависимости от нестабильности их ресурс-
ной среды и с данными о закреплении таких от-
ношений в “культуре” у животных (в частности,
распределение пищи в стае) (Brosnan, 2006; Tan,
Hare, 2013; см. обзор: Александров, Александро-
ва, 2009). Кооперативные отношения могут быть
вызваны и синергией, обусловленной коллектив-
ным поведением, например, при охоте стаей или
коллективной защите. В целом можно говорить о
том, что объединение функционально специали-
зированных анатомически распределенных кле-
ток в функциональную систему (Анохин, 1978;
Швырков, 1995), органов в организм (Загускин,
2010), особей в семью или стаю, фенотипических
классов в популяцию происходит за счет коопера-
тивных отношений и позволяет созданному новому
уровню целостности решать задачи в более сложной
среде. Такое объединение создает новый уровень
биологической иерархии (Букварева, Алещенко,
1997, 2010; Загускин, 2010), что соответствует рас-
сматриваемому принципу: существование в опре-
деленном типе среды связано с формированием
определенных отношений на биологическом
уровне и, далее, на социальном. Отметим, что так-
же имеется и обратное влияние – биота и антропо-
генная хозяйственная деятельность влияют на
климат и среду (Букварева, 2010), что может за-
креплять формирование одного из двух типов от-
ношений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Моделирование показало, что в стабильной

среде и в среде с небольшими колебаниями усло-
вий оказываются успешными независимые попу-
ляции, специализированные каждая под свою
нишу.

В очень нестабильной среде, в которой часто
случаются сильные локальные кризисы, оказыва-
ется выгодным единство популяции, занимаю-
щей разные ниши: численность особей феноти-
пического класса, занимающего подвергшуюся
кризису ресурсную нишу, быстрее восстанавли-
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вается за счет потомков особей других фенотипи-
ческих классов. Еще более эффективной страте-
гией является кооперация в форме перераспреде-
ления добытых ресурсов по всей популяции, что
позволяет сгладить последствия сильных кризи-
сов за счет “обобщения” локальной проблемы в
одной нише на всю популяцию. Также успешной
для выживания в кризисной среде является гене-
рализация возможностей особей, когда каждая
особь способна получать ресурс из нескольких
ниш, которые не могут быть одновременно в кри-
зисном состоянии.

Полученные результаты помогают понять ме-
ханизмы известных корреляций между типом от-
ношений в обществе (кооперативных или конку-
рентных), типом экономики (централизованное
перераспределение благ или совокупность эконо-
мически автономных субъектов; Кирдина и др.,
2015), типом культуры и ментальности (Алексан-
дров, Кирдина, 2012). Рассмотренные в работе
возможные биологические механизмы влияния
нестабильности среды на социальные отношения
могут быть предпосылкой формирования соответ-
ствующих типов менталитетов, морали и культур
(Александров, Александрова, 2009; Александров,
Кирдина, 2012; Arutyunova et al., 2016; Кольцова,
Журавлев, 2017).

Работа выполнена при поддержке РФФИ
(грант № 18-29-22045).
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Here we study the role of cooperation for population survival in unstable environments without the presump-
tion of beneficial cooperation. The instability of an environment was modeled as the strength of oscillations
of the available resource. A cooperation is viewed as any mutual assistance between phenotypic classes of a
population and considered as interchange of offsprings inside a polymorphic population as well as exchange
of the obtained resources among them. In the model we studied the dynamics of populations’ sizes comparing
one polymorphic population with several independent monomorphic populations, specialization and gener-
alization of individuals relating to resource niches. One united population that occupies all resource niches is
shown to survive better than several specialized populations, one per niche, in an unstable environment. The
generalization of individuals, that is an ability to receive halfed resource amount from two niches, and the re-
distribution of obtained resources are also appeared to be efficient strategies. We hypothesize that the type of
environment – either stable, or unstable – is a key factor that influences the population type formation in
evolution. The analogy to socio-economic relations in the human society is discussed. Presumably coopera-
tive relations are indicative of a culture type in unstable environments.
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