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Групповые адаптации  
не нуждаются в групповом отборе

В статье представлен обзор работ по разным видам птиц и млекопитающих, 
в которых показывается происхождение групповых адаптаций, выгодных соци-
уму в целом или всей популяции, осваивающей новый ландшафт, но затратных 
и/или рискованных для каждой из  особей. Их становление и  развитие фик-
сируются в  трех случаях: урбанизация «диких» видов птиц и  млекопитающих, 
завершающаяся появлением специализированных городских популяций; ком-
муникация, когда индивиды взаимодействуют не напрямую, но действие одного 
и контрдействие другого опосредованы видовым набором демонстраций, визу-
альных и акустических, обладающих характерной формой и сигнальной функ-
цией; при становлении семейно-группового образа жизни у грызунов.

Цель работы: исследовать, действительно ли становление групповых адапта-
ций (по крайней мере, в этих трех случаях) требует «умножения сущностей» – 
использования концепции группового отбора или, как и прочие, эти адаптации 
объяснимы действием отбора индивидуального.

Во всех трех случаях оказывается, что становление соответствующих группо-
вых адаптаций является действием индивидуального отбора, но действующего 
на особей не независимых, а связанных определенной структурой – социаль-
ной или популяционной (пространственно-этологической) – в  соответству-
ющую систему надындивидуального уровня. Везде оказывается, что сперва 
трансформируется структура системы и  лишь затем отбираются индивиды, 
наиболее приспособленные к  изменившимся отношениям, т.е. отбор носит 
стабилизирующий, а не движущий характер. Так мы проходим между Сциллой 
социобиологических объяснений и Харибдой группового отбора. Это необхо-
димо, т.к. они обе негодны как общее объяснение происхождения групповых 
адаптаций.
Ключевые слова: групповые адаптации, групповой отбор, орнитология, тери-
ология, этология, социальная организация, городские популяции, экология 
города, микроэволюция, индивидуальность животных, когнитивное поведение, 
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урбанизация «диких» видов, коммуникация животных, забота о потомстве, брач-
ное поведение, эволюционная биология.
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Group adaptations  
do not need group selection

The article provides an  overview of  the  works on  different species of  birds 
and mammals, which show the  origin of  group adaptations that benefit society 
as a whole or the entire population developing a new landscape, but costly and / or 
risky for each of the individuals.

Their formation and development are recorded in  three cases: urbanization 
of «wild» birds and mammal species culminating in the emergence of specialized 
urban populations; animal communication, when individuals in communities interact 
not directly, but the action of one and the counter-action of the other is mediated 
by a specific set of demonstrations, visual and acoustic, with a characteristic shape 
and signal function; in the formation of a family-group lifestyle of rodents.

The objective of the research was to investigate whether the formation of group 
adaptations (at least in these three cases) really requires «multiplication of entities» – 
the use of the concept of group selection or, like the others, these adaptations can 
be explained by the action of individual selection. In all three cases, it turns out that 
the  formation of  the  corresponding group adaptations is  an  action of  individual 
selection, but influencing individuals not independent, but connected by a certain 
structure  – social or  population (spatial-ethological) to  the  corresponding system 
of  supra-individual level. In  all cases it  turns out that first of  all the  structure 
of  the  system is  transformed, and only then there is  the  process of  selection 
of  individuals who are the  most adapted to  the  changed relationships, i.e. 
the selection is stabilizing rather than moving.
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So we pass between Scylla of  socio-biological explanations and Charybdis 
of group selection. This is necessary because both of them are useless as a general 
explanation of the origin of group adaptations.
Key words: group adaptations, group selection, ornithology, theriology, ethology, 
social organization, urbanized birds populations, urban ecology, microevolution, 
animal personality, animal cognition, urbanization of  «wild» species, animal 
communication, care of offspring, mating behavior, evolutionary biology.
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Урбанизация «диких» видов птиц  
и проблема группового отбора

Самое сильное возражение против идеи идеи группового отбора 
приведено А.С. Северцовым: выжившие популяции не делаются более 
приспособленными в  сравнении с  истребленными или вымершими 
по «естественным» причинам [Северцов, 2013]. Они остаются столь же 
уязвимыми к поражающим факторам и неблагоприятным воздействиям, 
просто те еще «не добрались» до них». Напротив, при индивидуальном 
отборе данное преимущество фиксируется везде, где есть дифференци-
альная размножаемость и/или смертность1: отсюда сомнения в  самой 
концепции.
Однако из  этого обобщения есть важные исключения: специализи-

рованные городские популяции птиц и млекопитающих (табл. 1) и еще 
некоторые, обсуждаемые в настоящей статье. Во-первых, селективное 
преимущество городских популяций показывается их экспансией. Воз-
никнув в крупных городских ареалах, обычно «ядрах» агломераций, они 
расселяются в соподчиненные им города региона все меньшего размера, 
вытесняя из них и из их окрестностей птиц исходных популяций [Фри-
дман, Ерёмкин, 2009, разд. III.4].
Так, по  данным 2011–2015  гг. урбанизированные ястребы Купера 

Accipiter cooperii вытесняют сельских в  северо-восточном Альбукерке 
(Нью-Мексико) [Millsap, 2018]. Отслеживая вновь вылетевших самок 
с  радиопередатчиками, автор показал, что а)  пригородная популяция 
сама по  себе была достаточно приспособленна и  успешно размножа-
лась, но  б)  «городские» ястребки вытесняли их на  гнездовых местах, 

1 См. данные о естественном отборе и фенотипической норме в популяциях человека 
[Алтухов, 2003, разд. 7.5].
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в т.ч. потому что не мигрировали на юг, а зимовали, в) экспансия коло-
нистов из города в 30 раз превышала обратный поток из пригородов.
Что говорит об  исключительной успешности городской популяции: 

иначе бы она была не «источником», а «стоком» для сельских [Millsap, 
2018]. 
Другая причина успеха «горожан»  – размножившиеся с  1980-х гг. 

белокрылые горлицы Zenaida asiatica как массовый корм. Их высокая 
плотность позволяет ястребам зимовать в городе, а у птиц репродуктив-
ный успех положительно связан с  более ранним началом гнездования 
(при сравнении разных пар одного вида). 
В наиболее урбанизированных регионах мира самые разные виды 

птиц, сперва уязвимые к «давлению» растущих агломераций из-за сте-
нотопности, консерватизма жизненной стратегии и т.д., после более или 
менее долгого «отступления» на  периферию «возвращаются» в  урбо-
ландшафт, на оставленный ранее «архипелаг» измененных и фрагмен-
тированных местообитаний (т.н. возвратная урбанизация [Фридман, 
Ерёмкин, 2009, разд. I.6; Фридман и др., 2016]). Эти динамичные попу-
ляции быстро растут численно, восстанавливают ареал, а потом расши-
ряют его в ранее избегаемые биотопы. Здесь фиксируются нетипичные 
способы гнездования, виды корма, кормовые методы и т.д. поведенче-
ские «новшества». Консервативные популяции тех же видов, напротив, 
«заперты» в исходных биотопах, стагнируют или сокращаются, не про-
буют заселить ближайшие подходящие местообитания и пр. (табл.  2). 
Cелективное преимущество первых перед вторыми очевидно и со вре-
менем увеличивается, поэтому возвратная урбанизация  – «последний 
шанс» на спасение угрожаемых видов в староосвоенных регионах мира 
[Фридман и др., 2016; Фридман, 2018a].
Во-вторых, успешное освоение городов «дикими» видами, с отделе-

нием урбанизированных популяций от региональных, не связано с рас-
пространением индивидуальных адаптаций к  конкретным факторам 
городской среды, вроде шума, загрязнения химического и  светового, 
хищничества собак и кошек, риска гибели от ударов о стекла и прово-
да и пр. [Avian urban ecology, 2014; Cat wars, 2016]. Понятно, что на это 
просто не хватит времени, процесс совершается очень быстро, иногда 
в сроки, сравнимые с максимальной продолжительностью жизни особей 
данных видов [Фридман, Ерёмкин, 2009, табл. 1]. Из всех форм антропо-
генных трансформаций ландшафтов урбанизация ведет к самым быстрым 
микроэволюционным изменениям, как в плане приспособлений, так 
и в  плане дивергенции популяций [Alberti et  al., 2017]. Нет, это след-
ствие направленного преобразования пространственно-этологической  
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структуры всей региональной популяции вида под давлением растуще-
го «городского ядра», «долбящего и перемалывающего» его исходные 
местообитания [Фридман, Ерёмкин, 2009, табл. 3, рис. 1, разд. II; Фри-
дман, 2015, табл. 1].

Приспособления популяционного уровня  
при урбанизации «диких» видов

Парадоксальным образом, приспособление к городу идет на уровне 
популяционной системы в целом, и вне собственно города (его колони-
зируют позже, в следующие моменты процесса). Эта территория «стар-
та» урбанизации охватывает как минимум «кольцо» рекреационных 
лесов, лугов, сельскохозяйственных угодий и пр. измененных местоо-
битаний вокруг «урбанизированного ядра» региона, как максимум – всё 
это последнее [Dale et al., 2015; Фридман и др., 2016; Фридман, 2018a]. 
Действительно, среди характерных черт урбанизированных популяций 
можно выделить приспособления индивидуального уровня и  популя-
ционного.
Примеры первых общеизвестны и у всех на слуху. Это снижение дис-

танции бегства, вообще рост терпимости к людям и технике; разного 
рода поведенческие «новшества» (кормление в нетипичных местообита-
ниях, нехарактерными способами, нетипичное гнездование и пр., часто 
с использованием человеческих сооружений и материалов) [Blumstein, 
2014; Møller, 2014]; бóльшая смелость, готовность исследовать новые, 
непонятные и  потенциально опасные ситуации вместо страха и  бег-
ства, иногда до  неофилии; часто и  большая агрессивность в  ответ 
на  специфические стимулы вроде проигрывания песни «захватчика» 
[Scales et al., 2011; Hardman, Dalesman, 2018]. Во «внегородских» попу-
ляциях это удел «лучших» особей [Хейнрих, 1994], в городских то же 
самое характеризует всех [Фридман, Ерёмкин, 2009, разд.  II.4–6, III;  
Фридман, 2018б].
Данные изменения (особенно их физиологическая подоснова на уров-

не гормонов и нейромедиаторов) отчасти сходна с идущими при доме-
стикации ряда видов птиц и  млекопитающих [Bonier, 2012; Partecke, 
2014]. Отсюда обычный (хотя неверный [Фридман, 2018б]) вывод об их 
гомологии.
Общий уровень стресса у «городских» птиц понижен вместе с содер-

жанием глюкокортикоидов и  с  неофобией: в  реакции на  сложную 
среду и новые, потенциально-опасные ситуации преобладает смелость 
с исследованием, а не отступление. Как показано на городской популя-
ции серого юнко Junco hyemalis, существующей в Сан-Диего с 1983 г. 
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(все прочие популяции  – «дикие», существующие в  горных сосновых 
лесах), эти различия сохраняются у особей тех и других, выращенных 
в  одинаковых вольерных условиях, как и сопряжение меньшей стрес-
сируемости со смелостью и исследованием нового, т.е. они закреплены 
отбором [Atwell et al., 2012]. О однотипных изменениях у других видов 
см. обзоры [Bonier, 2012; Partecke, 2014]. 
Однако в период формирования городских популяций базовый уро-

вень глюкокортикоидов скорей повышен пропорционально урбани-
зованности территории, осваиваемой «диким» видом, как и  стресси-
руемость новыми условиями [Zhang et al., 2011; Bonier, 2012]. У птиц 
то  и  другое  – наследственные признаки, устойчиво различающиеся, 
скажем, у  разных подвидов Melospiza georgiana при искусственном 
выращивании их представителей в одних и тех же условиях [Angelier 
et al., 2011].
Сходным образом у  урбанизированных домовых мышей в  сравне-

нии с природными популяциями существенно лучше развиты исследо-
вательская активность в  ответ на  новизну, игра, рассудочное поведе-
ние и пр. особенности, отличающие «горожан» [Мешкова, Федорович, 
1996]. В «жилой комнате» синантропные мыши исследуют компоненты 
новой и  сложной среды, играют с ними и  среди них – друг с другом, 
«сельские» и «природные» – бегут от их. Все эти различия сохраняются 
при искусственном выкармливании [Мешкова, Федорович, 1996], т.е. 
представляют собой продукт изменений на  генетическом уровне, под-
держанных отбором [Partecke, 2014; Фридман, 2018б]. 
Сегодня они интенсивно исследуются, особенно три главных гена 

(SERT, DRD4, ADCYAP1) бывших под положительным отбором при 
урбанизации «диких» видов [Partecke, 2014; Фридман, 2018б]. И  это 
совсем другие гены, чем были под положительным отбором у одомаш-
ненных видов и в  опытах Д.К.  Беляева [Kukekova et  al., 2018; Wang 
et al., 2018]! Что подтверждается многими несходствами векторов изме-
нений в морфологии, поведении, когнитивных способностях возникаю-
щих «городских» популяций с  таковыми у  доместицированных видов 
и  в  беляевских опытах, заставляя отвергнуть распространенное отож-
дествление обоих процессов: при некотором сходстве они более чем 
различны [Фридман, 2018б]. 
Главнейшее их несходство касается именно проблемы статьи. При-

способительные изменения «городских» птиц и млекопитающих сперва 
фиксируются на популяционном уровне (формирование еще на «старте» 
урбанизации «открытой» и  «проточной» системы группировок, отсут-
ствующей в  негородских популяциях тех же видов, в  т.ч. населяющих 
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измененные человеком ландшафты: сельхозугодья, сельские насе-
ленные пункты и  пр. (табл.  1 и  [Фридман, Ерёмкин, 2009, табл.  3]); 
особи приспосабливаются прежде всего к измененной пространственно- 
этологической структуре городских популяций, к  условиям  же суще-
ствования в городе – лишь опосредованно [Фридман и др., 2016]. 

Таблица 1
Альтернативность структуры городских популяций  

«лесным» или «сельским» у тех же видов  
[Alternative structure of urban populations  
of “forest” or “rural” in the same species]

Урбанизированные популяции 
[Urbanized populations]

«Внегородские» популяции 
[“Out-of-town” populations]

«Проточность» группировок  
(открытые системы)

Консерватизм группировок  
(закрытые системы)

«Дальний порядок» обмена особями 
в популяции

«Ближний порядок» обмена особями 
в популяции

Направленная сортировка особей 
в популяции вдоль «городского  
градиента»

Только ближние и местные  
переселения, независимые  
от жизненной стратегии особи

Опережающее отражение сигналов 
среды, следование за средой без 
смены жизненной стратегии особи

Простое реагирование на сигналы 
среды, оппортунистические изме-
нения стратегии ради сохранения 
членства в группировке

Экспоненциальный рост даже 
в ограниченном пространстве  
биотопов (плотность населения 
не зависит от размера «острова» 
местообитания), пределы роста  
снимаются через дальнейшую  
урбанизацию

Пределы роста существенны 
и не преодолеваются популяцией, 
плотность населения пропорцио-
нальная размеру «острова» место- 
обитания

Наиболее устойчивый параметр 
популяционной структуры –  
соотношение приверженцев  
альтернативных стратегий,  
связанный с состоянием урбосреды

Наиболее устойчивый параметр 
популяционной структуры –  
резидентское «ядро» группировок 
и доли особей «ядра»  
и «периферии» в каждой из них

«Островной синдром» в поведении  
развит, исключительно высокая  
толерантность к побежденным 
и подчиненным особям, часто 
на фоне круглогодичной  
территориальности

«Островной синдром» в поведении 
не развит, полная интолерантность 
к побежденным и подчиненным  
особям, они удаляются с территории 
победителя и часто вытесняются 
из группировки
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Урбанизированные популяции 
[Urbanized populations]

«Внегородские» популяции 
[“Out-of-town” populations]

Высокая «открытость» поведения 
особей к инновациям, постоянная 
готовность к использованию «нети-
пичных» местообитаний, корма, 
мест гнездования в уже существую-
щем индивидуальном пространстве 
или к переселению на другие «остро-
ва» местообитаний в связи с динами-
кой урбосреды. Нечувствительность 
к «островному» и «барьерному» 
эффекту и в связи с этим устойчи-
вость к городской среде

Открытость поведения к иннова-
циям низкая, почти нулевая. Особи 
стараются занять такую территорию, 
так взаимодействовать с соседями 
и партнером, чтобы необходимость 
«инноваций» была минимальной. 
«Островной» и «барьерный» эффект 
эффективно блокируют возмож-
ность перемещения раз выбранной 
территории и/или поиска партнера 
за ее пределами. Высокая уязви-
мость при поселении в городе

Активная урбанизация вида,  
формирование городских популяций,  
демографически обособленных 
от материнской

В случае поселения в городе –  
пассивные урбанисты, быстро 
вытесняющиеся

Источник: [Фридман, Ерёмкин, 2009, табл. 3].

Лисы и норки в звероводческих хозяйствах не формируют популяций 
определенной структуры, каждый зверь отбирается людьми непосред-
ственно. Общий синдром изменений морфологии, поведения, гормо-
нального статуса, когнитивных особенностей разных видов доместици-
рованных млекопитающих [Трут, 2007, 2008] и даже птиц [Agnvall et al., 
2015] следует из общего требования отбирающих – дружелюбие к чело-
веку. Это резко контрастирует с сильной гетерогенностью местообита-
ний «городских» видов птиц и млекопитающих, большей чем таковая 
исходных биотопов даже в начале урбанизации, когда они селятся в их 
ближайших аналогах [Johnson, Mushi-South, 2017]. Главной проблемой, 
к которой приходится приспособливаться всем этим видам во всем спек-
тре «внутригородских» биотопов, оказывается их нестабильность: это 
«архипелаг», чьи «острова» непостоянны во времени и в пространстве, 
одни сокращаются, дробятся и исчезают при постоянных перестройках 
урболандшафта, другие появляются вновь. Что вынуждает поселения 
«городских» популяций к постоянным «прыжкам с льдины на льдину» 
в условиях разделенности «островов» застройкой, дорогами и пр. барье-
рами, зачастую прямо опасными для пересекающих особей из  «под-
вижного резерва» популяции и  точно стрессирующими. Названные 
изменения популяционной структуры адаптируют население «город-
ских» видов, исходно экологически и таксономически очень различных,  

Окончание табл. 1
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к скорости и точности подобных «прыжков» [Фридман и др., 2016; Фрид- 
ман, 2018а].
Другие изменения индивидуального уровня  – демографические, 

включая тенденцию к  росту круглогодичности размножения вместо 
сезонности, рост среднеожидаемой продолжительности жизни при 
одновременном учащении пропуска части сезонов размножения, т.е. 
увеличение доли «подвижного резерва» в популяции [Фридман, Ерём-
кин, 2009, табл. 5]. Общее следствие всего названного – рост репродук-
тивного выхода «городских» популяций соответствующих видов в срав-
нении с негородскими при меньшей индивидуальной размножаемости, 
часто также при худшем здоровье их членов [Ibáñez-Álamo et al., 2017]. 
Они однотипны с изменениями в ходе т.н. демографического перехода 
в человеческих популяциях, также стимулируемых урбанизацией [Фри-
дман, Ерёмкин, 2009; Фридман, 2018а].
Приспособления популяционного уровня не  так заметны, но  более 

важны: они предшествуют индивидуальным во времени и выступают их 
необходимой предпосылкой [Фридман, Ерёмкин, 2009; Фридман и др., 
2016; Фридман, 2018а, б]. Это нечувствительность «городских» посе-
лений к «островному эффекту», быстрое реагирование на непрерывно 
идущие изменения урбосреды, чтобы немедленно колонизировать вновь 
возникшие «острова» подходящих местообитаний и  вовремя «уйти» 
с исчезающих (скажем, застраиваемых). 
Однако если динамика урболандшафта не  полностью уничтожает 

прежние биотопы, а  лишь модифицирует их в  сторону все большей 
гемеробности, измененности и  раздробленности растительных сооб-
ществ, то  «городские» популяции проявляют «чудеса пластичности», 
меняя детали биологии, предпочтения местообитаний, корма мест гнез-
дования и пр., лишь бы остаться на гнездования. Этим они контрасти-
руют с близкими видами (в городе даже экологически неотличимыми), 
но оставшихся «пассивными урбанистами» – те в такой ситуации сразу 
прекращают гнездиться [Фридман, 2015, табл. 2; Фридман и др., 2016].
Действительно, здесь стоит задуматься: «в  среднем» урбанизаци-

онные изменения те же, что при доместикации [Gil, Brum, 2014; 
Partecke, 2014], но  не  в  частностях, а  в  них-то весь интерес. Вопреки 
росту толерантности к людям и технике, неофилии, сами по себе особи 
«городских» популяций не  делаются ни  «добрей», ни  «доверчивей». 
«В среднем» агрессивность скорей возрастает пропорционально росту 
смелости, см. выше данные по большим синицам Parus major [Hardman, 
Dalesman, 2018] (то  же показано для интенсивности тревожной вока-
лизации, связанной с готовностью окрикивать, не страшась хищников,  
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и  клевков при взятии в  руки [Senar et  al., 2017]), певчему воробью 
Melospiza melodia [Scales et al., 2011], черному коршуну Milvus migrans 
[Galbreath et al., 2014] и т.д.
C другой стороны, не  то  чтобы у  «городских» видов усиливался 

интеллект как таковой (или толерантность к  людям, или способность 
к  обучению  – любые признаки, подаваемые как новообразования, 
«сходные с доместикацией», – хотя отдельные данные есть и об этом), 
сколько всегда и везде они лучше «дозируют по цели» интерес и иссле-
дование vs недоверие к  новому, доверие/недоверие к  людям и  техни-
ке, агрессию и  т.д. [Lowry et  al., 2012]. Так, калининградские вяхири 
Columba palumbus, в городе подпускающие к себе вплотную, как сизари, 
за городом на кормежке такие же осторожные, как дикие (Е.Л. Лыков, 
личное сообщение); то же касается домовых воробьев Passer domesticus, 
а тем более полевых P. montanus и пр. 
То  же фиксируется у  «городских» популяций разных видов врано-

вых, вне города отличающихся существенной неофобией [Greggor et al., 
2016]. И  наоборот: быстрая и  успешная урбанизация черной вороны 
Corvus corone в  Иркутске завершилась без какого-либо увеличения 
толерантности к  человеку, скорее наоборот, хотя данный вид освоил 
жилую застройку [Фридман, Ерёмкин, 2009]. У  освоивших «зеленые 
острова» такие примеры встречаются на каждом шагу: устойчиво оби-
тая там и успешно гнездясь, они «умеют быть» и сторожкими, и неза-
метными, как европейский тювик Accipiter brevipes в  урболандшафте 
ряда мест Северного Кавказа [Фридман и др., 2016]. 
Сравнение популяций ряда видов (домовый воробей, большая сини-

ца, черный дрозд Turdus merula и др.) с разной степенью урбанизации 
позволяет сказать, что все составляющие поведенческого синдрома 
последней: неофобия в  отношении пищевых объектов и  предметов, 
восприятие риска, бóльшие смелость, активность и склонность к инно-
вациям в экологии/поведении первых, – показывают значимо большую 
дисперсию, а  не  только изменения в  средних значениях в  сравнении 
со  вторыми (Bókony et  al., 2012; Tryjanowski et  al., 2015, 2016). В  т.ч. 
бóльшая продвинутость видов по  названным показателям ведет к  все 
большему сближению их (в среднем укорачивающихся) дистанций 
взлета [Ducatez et al., 2017].

Урбанизация «местных», а не «отбор умных»

Растущие города отнюдь не  «отбирают» самые «смелые» и/или 
«умные» виды региональной орнитофауны и не концентрируют «наибо-
лее умных» особей из их числа: городские птицы «делаются» таковыми 
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вследствие изменений популяционной структуры в  процессе урбани-
зации. Последний носит микроэволюционный характер, подтвержда-
ющийся данными о быстрых приспособительных сдвигах морфологии 
и физиологии у  «городских» больших синиц [Bosse et  al., 2017], мек-
сиканских чечевичников Haemorhous mexicanus [Giraudeau et al., 2014], 
черных дроздов и  пр. в  сравнении с  «сельскими» и  «лесными» (см. 
обзоры [Alberti et al., 2017; Johnston, Munshi-Smith, 2017]). Четкая опре-
деленность этих трендов контрастирует с  противоречивостью и  рас-
плывчатостью данных о  морфологической дивергенции возникающих 
городских популяций от исходных, исключая дифференциацию песни 
и прочих вокализаций в ответ на антропогенный шум [Gil, Brumm, 2014; 
Halfwerk, Slabbekoorn, 2014]. 
Действительно, проверка идеи, что в  процессе урбанизации диких 

видов млекопитающих преимущество получают «более умные» особи, 
поэтому:
а) размер черепа в городских популяциях должен быть больше, чем 

в сельских;
б)  размер черепа в  городских популяциях должен расти со  време-

нем, – не подтвердила ее [Snell-Road, Wick, 2013]. 
Авторы изучили черепа 10 видов мелких млекопитающих по коллек-

ционным данным за последние 100 лет. Оказалось, что (а) выполняется 
только для двух видов из них, (б) не выполняется вовсе, более того, у двух 
видов размер черепа в  городских популяциях уменьшался. Далее, сель-
ские популяции всех насекомоядных видов также показывают увеличе-
ние размеров черепа [Snell-Road, Wick, 2013]. Последнее, думаю, проис-
ходит в ответ на стресс, следующий из фрагментации их местообитаний 
разрастающимся «городским ядром». Напротив, завершившееся освое-
ние урбосреды позволяет «миниатюризировать мозг», беря не размерами, 
а «совершенством когнитивной конструкции» [Фридман, 2018б].
То же самое отмечено для урбанизации «диких» видов птиц. Показа-

но отсутствие значимых различий в размере мозга: 
а) между более и менее урбанизированными видами (из-за нечетко-

сти критериев степени урбанизации тут есть сильный элемент произво-
ла и возможность «подогнать под ответ», что, видимо, и сделано, когда 
к «урбанизированным» отнесли желтоголового королька Regulus regulus 
и длиннохвостую синицу Aegithalos caudatus);
б) между «городскими» и «негородскими» популяциями одного вида 

[Møller, Erritzøe, 2015].
Важно, что более урбанизированные виды имели значимо бóль-

шую изменчивость в размере мозга, также как внутри одного вида она 
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возрастала у  более урбанизированных популяций. Точнее, у  видов,  
оставшихся «сельскими», распределение размера мозга имело сильный 
левосторонний эксцесс, у  ставших «городскими» эксцесса не  было. 
А вот в сравнении более или менее урбанизированных популяций одно-
го вида выявилось интересное. У  только что возникших городских 
популяций этот левосторонний эксцесс был еще больше, чем у «сель-
ских». Но в ходе урбанизации он уменьшался и у изученных видов был 
тем менее выражен, чем больше времени прошло с начала урбанизации 
[Møller, Erritzøe, 2015].
Это значит, что в негородских популяциях «напряжение жизни» вели-

ко, и там много особей с недоразвитым мозгом (относительно видовой 
нормы). А когда «городской воздух делает свободным», урбанизирован-
ные популяции разных видов сполна используют преимущества «город-
ской жизни» [Фридман, 2018a, с. 181–184], освобождаются от лимити-
рования ресурсами (часто также хищниками и  специализированными 
конкурентами), мозг полностью развивается у всех их сочленов, и экс-
цесс исчезает. Но для успеха урбанизации «больший мозг» не нужен, ее 
первые, ключевые шаги делаются большинством птиц с «меньшим» моз-
гом, чем будет потом. Неслучайно виды с не самым развитым интеллек-
том – чомги Podiceps cristatus, хохлатые чернети Aythia fuligula2, разные 
виды дневных хищных птиц, голубей или цапель и пр. – урбанизируют-
ся столь же успешно и быстро (см. табл. 2 и [Фридман, Ерёмкин, 2009]).
Иными словами, новообразования в городских популяциях, такие, как 

«бóльший ум», «готовность к исследованию вместо бегства», фиксируе-
мые в ряде ситуаций, – побочное следствие снятия «блока», следующего 
из  сильной подверженности средовому стрессу [Фридман и  др., 2016; 
Фридман, 2018б], а не отбора на повышенные когнитивные способно-
сти per se.
Так, когда мышей селектировали на бόльшие «когнитивные способ-

ности» (рост вероятности решения экстраполяционного теста, исход-
но не  отличающейся от  0,5), сперва это не  получилось из-за резкого 
усиления тревожности в  тестовой обстановке у  отбираемых. Поэтому 
стали отбирать одновременно на лучшее решение теста и меньшую тре-
вожность. Первое получилось не  очень хорошо: тестовые результаты 
сперва поднялись над уровнем 0,5, но в 6–8-м поколениях отбора снова 
упали; а  второе получилось отлично. В  отличие от  вышеописанных  

2 Так, на озере Кабан в Казани колония чомг выросла с 10 пар в 2010 г. до 50 птиц сей-
час [Латыпова, Рахимов, 2014], см.  также в Москве [Фридман, Ерёмкин, 2009, табл.  2]. 
Хохлатая чернеть урбанизировалась настолько, что в разных местах Москвы и Санкт-Пе-
тербурга берет хлеб, подобно крякве, и пр.
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изменений агрессии, здесь тревожность упала в широком спектре ситу-
аций, после чего сократилась и неофобия, также в разных контекстах – 
отношение к новой пище, тест открытого поля [Голибродо и др., 2012; 
Полетаева и др., 2012]. Видимо, именно этим объясняется подъем веро-
ятности решений теста за  пределы 0,5 в  первых поколениях отбора, 
а не улучшение когнитивных способностей как таковых.
По тем  же причинам когнитивные «достижения» птиц городских 

популяций отчасти объяснимы бóльшим размером групп и бóльшей тер-
пимостью их членов друг к другу (поведенческий «островной эффект» 
[Фридман, 2018б]). 
Так, «городские» домовые воробьи лучше решали наиболее слож-

ные задачи и не отличались от «сельских» ни в решении более легких, 
ни в успешности обучения. То есть выявленное преимущество связано 
с лучшей самоорганизацией в стаях и большей поведенческой пластич-
ностью: все задачи лучше решали более «настойчивые» особи, делаю-
щие больше попыток [Papp et al., 2014]. 
Далее, в экспериментальной обстановке домовые воробьи в крупной 

стае при прочих равных лучше решали проблему (открывание корму-
шек), чем в малой [Liker, Bokony, 2009]. «Лучшее решение проблем» 
как эффект стайности показано для всех позвоночных, от  гамбузий 
Gambusia holbrooki до  домовых мышей; «проблемой» может быть 
обход препятствий, выбор траектории при движении, скоростной взлет 
при опасности и пр. Так, гамбузии, когда плывут группой, лучше отво-
рачивают от хищника в «безопасный» рукав лабиринта [Ashley et  al., 
2011]. 
Аналогичное преимущество навигации в толпе по сравнению с оди-

ночкой показано для людей, в движении обходящих препятствия на пути 
от центра к периферии арены [Faria et al., 2010]. Группы из 1, 2, 3 и 6 
испытуемых были сформированы на большой круглой арене. Им дава-
ли инструкцию держаться вместе и подходить к установленным непо-
меченным препятствиям на периферии арены. Препятствия были неста-
бильны, но меняли расположение, размах изменений характеризовался 
углом соответствующего сектора и  мог быть 22,5°, 67,5° или 112,5°. 
Неопределенность индивидуальных траекторий внутри группы была 
примерно одинаковой (т.е. все испытуемые четко «держались вместе», 
не расходились), но уменьшалась с увеличением числа людей в группе. 
Вероятность свалить препятствие в группе была значимо меньше, чем 
в одиночку, но только у групп из 10 человек по сравнению с одиночка-
ми и при высокой неопределенности положения препятствия (112,5°). 
То есть при высокой неопределенности среды, в которой осуществляется  
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навигация, для точности последней надо сразу объединяться в большие 
группы, не ограничиваясь малыми [Faria et al., 2010].
Другой механизм «лучшего решения проблем» в  крупных группах: 

более активные стимулируют менее активных пробовать разрешить 
задачу, если она разрешима «по-скиннеровски», либо неспецифическая 
стимуляция от  сородичей активирует опыт, могущий оказаться полез-
ным. У  «городских» птиц этот эффект выражен значимо лучше, чем 
у «сельских», связанных с микроурбанотерриториями. 
Резюмируя: специфика процесса урбанизации «диких» видов состоит 

не в отборе «самых умных» особей в формирующейся городской попу-
ляции (или видов с более развитым мозгом  / пластичным поведением 
в городскую среду), как часто считается. Нет, главное содержание урба-
низации – микроэволюционное изменение, в ходе которого с основной 
массы «худших» особей, приверженных патиентной стратегии, снима-
ется блок на развитие смелости, уменьшается неофобия, увеличивается 
если не способность к обучению, то готовность учиться и пр. [Фридман, 
Ерёмкин, 2009, разд. II.4–6; Фридман, 2015]. 
В отличие от доместикации, это не ослабляет неофобии, тревожно- 

оборонительных, агрессивных реакций, но  увеличивает способность 
ее «дозировать» сообразно реальной стрессогенности событий и  объ-
ектов, с которыми столкнулось животное, без мощной добавки в связи 
с неофобией [Фридман, 2018б]. Одновременно сокращается до мини-
мума пассивно-оборонительная реакция в  отношении просто новых 
и  неизвестных объектов, падает дистанция вспугивания в  отношении 
безоружных людей и медленно работающей техники, оставаясь значи-
тельной, скажем, для вооруженных людей или быстро приближающих-
ся машин [Legagneux, Ducatez, 2013]. В  ряде случаев поведенческие 
изменения, уменьшающие беспокойство людьми, техникой или гибель 
от  нее, когда оказываются недостаточны, «тянут» за  собой измене-
ния в морфологии, как у белолобых ласточек Petrochelidon pyrrhonota 
[Brown, Brown, 2013].
Все это не отменяет деления на «лучших» и «худших» особей в ходе 

конкуренции уже в городской популяции, только по другим основани-
ям, нежели в «сельских» или «лесных» популяциях вида. В городе «луч-
шие» особи более управляемы изменениями среды обитания и меньше 
зависимы от социальных отношений в группировках, «худшие» – нао-
борот, вовне же картина противоположная. Первые тем легче остав-
ляют данное поселение и  переселяются в  другие с  целью увеличить 
репродуктивный успех (что обычно и удается), чем успешнее послед-
нее размножение (или в последние несколько лет). Напротив, вторые 
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максимально привязаны к  данной группировке и  данному составу 
соседей, будучи консервативны как территориально, так и в  отноше-
нии уже поддерживаемых социальных связей, и переселяются при не- 
успешной репродукции [Фридман, Ерёмкин, 2009, II–III].
Следовательно, приспособления популяционного уровня суть след-

ствие «открытости» и  «проточности» группировок в  особом типе про-
странственно-этологической структуры, формирующейся при успешной 
урбанизации «диких» видов птиц и млекопитающих. В том числе быв-
ших сугубыми урбофобами до начала процесса и сперва «отступивших» 
на периферию региона из-за прогрессивного сокращения, фрагментации 
их местообитаний (как и изоляции возникших «островов» друг от друга), 
но  потом «возвращающихся» в  лесные микрофрагменты, «зеленые 
острова» в  пределах урболандшафта, рассеченные дорожно-тропиноч-
ной сетью рекреационные леса, которых избегали доселе (см. табл. 2). 
Это так называемая возвратная урбанизация  – «последний шанс» 

на спасение редких и уязвимых видов в староосвоенных регионах Евро-
пы и мира [Фридман, Ерёмкин, 2009; Фридман и др., 2016; Фридман, 
2018a]. Видимо, все виды способны к  возвратной урбанизации, в  том 
числе редкие, исходно стенотопные и территориально консервативные, 
только с разным периодом задержки на «отступление»: чем консерва-
тивней жизненная стратегия вида по названной сумме параметров, тем 
дольше [Фридман и др., 2016; Фридман, 2018а].
Во всех этих случаях, как у обычных, так и редких, уязвимых видов, 

трансформация популяционной структуры «на  старте» процесса урба-
низации, т.е. у  всего регионального населения вида, испытывающего 
средовой стресс от  изменения местообитаний растущими городскими 
ареалами, выступает залогом успеха последнего. У  всех исследован-
ных в  этом плане видов, независимо от  экологии и  уровня численно-
сти, изменения в  сторону большей лабильности отношений внутри 
популяции происходят сначала, учащение инноваций на уровне инди-
видов – потом. Лишь когда первые завершены, изменившиеся отноше-
ния в системе не только допускают изменения и в экологии/поведении 
особей, но даже предполагают их – чем дальше, тем больше [Фридман, 
Ерёмкин, 2009; Фридман и др., 2016].
Рядом авторов убедительно показано, что все инновации экологии, 

поведения и  пр., фиксируемые на  уровне индивидов, не  представляют 
собой чего-либо нового. Все они также отмечены во внегородских попу-
ляциях до начала урбанизации, только с существенно меньшей частотой, 
на уровне аномалий или редких событий [Фридман, Ерёмкин, 2009, с. 101].
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А вот изменения популяционной структуры при колонизации «город-
ского ядра» в  сторону паттерна, альтернативного таковому у  всех без 
исключения «негородских» популяций3,  – настоящая эволюционная 
инновация. Отсюда понятно, что это групповая, а  не  индивидуальная 
адаптация: особи пользуются ее преимуществами постольку, поскольку 
включены в «городской» вариант отношений в популяционной системе, 
но утрачивают их, оказываясь вовне (см. табл. 1).
На промежуточных стадиях урбанизации, пока городская популяция 

неполностью отдельна от  региональной, обмен особями между ней 
и регионом наиболее интенсивен – он намного сильней, чем на началь-
ных или конечных стадиях процесса [Фридман, Ерёмкин, 2009, II.1, 
3, табл.  3]. Особенно обмен молодыми, родившимися в  поселениях 
внутри или вне «городского ядра». В  период дисперсии молодня-
ка и  последующих позднелетних кочевок (когда формируется связь 
с  местом будущего размножения) значительная часть приплода пер-
вых уйдет в регион, а родившиеся там особи рекрутируются в состав 
городских популяций. Возможности такого обмена определяют ско-
рость, а часто и предельную степень урбанизации, достигаемую дан-
ным видов в  данном городском ареале [Dale et  al., 2015; Фридман 
и др., 2016].
Как только пришельцы «включатся» в  структуру отношений город-

ских группировок, они немедля эксплуатируют все их преимущества 
и ведут себя неотличимо от местных. И наоборот: ушедшие из города 
вновь делаются уязвимы к островному эффекту, чувствительны к фраг-
ментации и т.д. Иными словами, «городские» особи обладают соответ-
ствующими приспособлениями как члены популяции, а не сами по себе, 
что видно лучше всего, пока урбанизация не закончена. А потом попу-
ляцию уже не  сменишь: «городские» черты поведения «прирастают» 
настолько, что делаются индивидуальными, как у  урбанизированных 
домовых воробьев  / мышей  / больших синиц  / черных дроздов и  пр. 
выше [Фридман, Ерёмкин, 2009, разд. III.1, 4, 5].
Это верно для всех сформированных городских популяций, противо-

стоящих «лесным» и «сельским» у соответствующих видов [Фридман, 
Ерёмкин, 2009], или для «динамичных» vs  «консервативных» популя-
ций угрожаемых видов [Фридман и др., 2016]. Раз возникнув, урбанизи-
рованные популяции изолируются от региональных в демографическом 

3 То есть занимающих не только «природные», но и рукотворные ландшафты вне горо-
да, скажем, сельскохозяйственные
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отношении и  ведут отдельное существование, поэтому соответству-
ющий процесс  – (микро)эволюционная инновация, а  не  просто при-
способление к новой среде, как считают А.А. Вахрушев и А.С. Раути- 
ан (1993).
Следовательно, урбанизация, распространяющаяся вдоль «городско-

го градиента», с точки зрения реагирующих видовых популяций, пред-
ставляет собой некий вызов, ответ на который подчиняется своего рода 
правилу Ле Шателье. Вид не приспосабливается или приспосабливается 
(немедленно либо при возвратной урбанизации – с запозданием на пер-
вые десятки лет), меняя «конструкцию» популяционной системы в сто-
рону большей «открытости» и  «проточности» группировок, большей 
лабильности структуры системы, с соответствующей лабилизацией жиз-
ненной стратегии. И здесь отчетливо видно, что популяционная система 
вида4 реагирует как единое целое. Приспособительное изменение здесь 
происходит одномоментно и представляет собой направленную пере-
стройку пространственно-этологической структуры всей региональной 
популяции или как минимум группировок в «кольце старта» урбаниза-
ции, подверженных «давлению» и «преобразованию» со стороны расту-
щего «городского ядра».
Таким образом, приспособительные изменения будущих (и  потом 

актуальных) «городских популяций» оказываются не только направлен-
ными, но и опережающими в отношении вызвавших их изменений ланд-
шафта. Опережение создано сформированным ранее вектором популя-
ционной динамики, а  не  психикой или поведенческой пластичностью 
особей [Фридман, Ерёмкин, 2009, разд. II.4–7], почему освоение городов 
доступно даже «глупым» видам. Его же направленность поддержива-
ется не  селекционными процессами, а  самоорганизацией популяцион-
ных систем под «давлением» «урбанизированного ядра» региона. Есте-
ственный отбор здесь «бензин» и частично «мотор» происходящего, но 
не «акселератор» и не «руль» [Фридман, 2017а, б].
Поэтому при взаимном вытеснении разных «городских» видов глав-

ное конкурентное преимущество состоит не в большей приспособленно-
сти к городским условиям особей, но в большей урбанизованности, т.е. 
большей степени трансформации популяционной системы в  сторону 
«городского типа», табл. 1 и [Фридман, Ерёмкин, 2009, табл. 3, разд. I.7, 
II.7, III.3]. 

4 Как она представлена в данном регионе – сеть более или менее устойчивых поселений 
в разных «пятнах» местообитаний, каждый сезон размножения «наполняемых» особями, 
и не обязательно местными [Фридман и др., 2016, Обсуждение].
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Внутрипопуляционная регуляция:  
сила и точность «сортировки» индивидов

Действительно, жизнеспособность любой популяции (и численность 
вида в каждой местности, охватывающей часть популяционного ареала) 
складывается из двух компонентов. Первый определяется размножени-
ем местных группировок, «совершенством» их локальных адаптаций 
и  пр. приспособлениями, выработанными отбором на  уровне особей. 
Второй задан регуляторными возможностями системы – способностью 
в ответ на локальные проблемы воспроизводства населения вида5 «пере-
бросить» сюда необходимое число особей из  «нетерриториального 
резерва» популяции, и именно приспособленных к условиям обитания, 
измененным случившимся «возмущением», начинающих там размно-
жаться немедля.
Первый ответ строго ограничен местом и  спецификой воздействия. 

Второй генерализован, охватывает много большее пространство, осу-
ществляется благодаря дальнодействию сигналов и событий в системе, 
обеспеченной коммуникативной сетью внутри группировок и  аттрак-
торами/градиентами сигнального поля  – между ними. Он представля-
ет собой адаптацию общего значения, особенно если включает в  себя 
«сортировку» особей по  потенциям развития определенной стратегии 
поведения в определенной среде, т.е. подобным образом, за счет пере-
распределения населения вида и  перестройки отношений в  системе 
сообразно средовым трансформациям, релаксируемо почти любое воз-
действие [Фридман, Ерёмкин, 2009, разд. II.6–7; Щипанов, 2003, 2016].
Легко видеть, что именно в  специализированных городских попу-

ляциях в  сравнении с  негородскими первый компонент максимально 
умален, а второй – настолько же усилен. Размножаемость особей здесь 
понижена, что перекрывается ростом среднеожидаемой продолжи-
тельности жизни, «популяционный резерв» вырастает до  максимума, 
размножение чем дальше, тем больше делается несезонным и в конце 
концов  – круглогодичным. Также до  максимума растут регуляторные 
возможности популяционной системы как в  отношении «переброски» 
особей, восстанавливающих сократившееся население вида в  данной 
местности или колонизирующих новые, так и по точности «сортировки», 

5 Это могут быть радикальные изменения местообитаний вследствие «медленной ката-
строфы», последствия направленного истребления человеком (особенно мелких млеко-
питающих) или иные «возмущения» внешней (и внутренней) среды системы, создавших 
средовую, демографическую и персональную стохастичность [Шилова, 1993; Щипанов, 
1995, 2000, 2003].
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чтобы приходящие особи наиболее соответствовали местообитаниям,  
куда попадают, и/или группировкам, в которые включаются [Фридман, 
Ерёмкин, 2009, разд. II.3–5; Partecke, 2014; Deviche, Davies, 2014]. 
В ходе урбанизации «диких» видов возможности внутрипопуляцион-

ной регуляции последовательно усиливаются, что есть главное конку-
рентное преимущество при взаимодействии близких видов в городском 
ареале. Действительно, в  специализированных городских популяциях 
разных видов птиц встречаем и наиболее яркие примеры вышеназван-
ной «сортировки», и наиболее точную популяционную регуляцию.
Обмен особями между разными поселениями городской популяции 

наиболее изучен в популяциях сизаря Columba livia в Томске, Перми 
[Ксенц, Москвитин, 1983; Ксенц и др., 1985, 1987; Ксенц, 1990], между 
городской популяцией и  пригородными лесами  – у  большой синицы 
[Москвитин, Гашков, 2000; Гашков, Москвитин, 2001]. В  городских 
поселениях сизаря каждые несколько лет рост численности и  уплот-
нение локальной группировки сменяется разрежением с оттоком осо-
бей из  этого поселения в  другие, причем в  дальние, а  не  в  соседние. 
В  Томске в  одной из  двух соседних (равных по  величине) колоний 
сизаря элиминировали 80–85% птиц (n  = 158), затем, после восста-
новления через год, – всех особей. Через год численность восстанови-
лась только до 30–35 птиц, но элиминация не изменила соотношения 
полов и  возрастов внутри колонии. «Контрольная» колония занимала 
другую половину чердака, разделенного перегородкой. Кольцевание 
всех слетков и вновь появляющихся взрослых в обоих колониях пока-
зало: птицы «контрольной» колонии не  участвуют в  восстановлении 
«опытной», «переселенцы» всегда приходят со стороны [Ксенц и др., 
1987]. В соседних поселениях соответствующие процессы могут быть 
сдвинуты по фазе или никак не синхронизированы. Сокращение одно-
го поселения, уменьшение плотности может совпадать и  с  притоком 
иммигрантов в соседние группировки, и с постоянством их социодемо-
графической структуры.
В естественных местообитаниях сопряженная динамика численности 

локальных поселений – основной критерий для выделения их некото-
рой пространственной совокупности как популяции  – обособленной 
части видового населения [Северцов, 2013]. Но в городских местооби-
таниях сопряженная динамика численности группировок, расположен-
ных по соседству друг с другом, не наблюдается практически никогда. 
В этом естественно видеть эффект исключительно высокой мозаично-
сти и  гетерогенности урболандшафта, разнонаправленности средовых 
изменений, идущих одновременно даже на небольшой территории.
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Городские колонии сизого голубя образованы особями четырех кате-
горий, которые отличаются друг от  друга постоянством пребывания 
в  составе колонии и вкладами в воспроизводство группировки [Ксенц 
и  др., 1987]. «Репродуктивное ядро»  – это особи, гнездившиеся здесь 
4 года подряд: они составляют 13–15% населения, но выводят 45–55% 
птенцов в колонии. Большинство (53–55%) взрослых сизарей обитают 
в колонии 2–3 года: этот «постоянный состав» производит еще 40–45% 
птенцов.
«Непостоянный состав» колонии – это временные поселенцы (15–20% 

птиц). Они задерживаются не более чем на 3–5 месяцев и либо не гнез-
дятся вовсе, либо несколько попыток гнездования подряд у них конча-
ются неудачей. При элиминации части особей в колонии определенная 
доля временных поселенцев («ремонтные особи») на год-два переходит 
в состав «репродуктивного ядра». Общий коэффициент миграции в том-
ской популяции сизаря постоянен. Но он сильно колеблется по  годам 
у  птиц разных цветовых морф, особенно у  менее урбанизированных 
«сизых» особей, отражая динамику продолжающейся урбанизации Том-
ска и  связанные с  ней изменения урбосреды (от  0,85 в  1980–1982  гг. 
до 0,52 в 1983–1984 гг.) [Ксенц и др., 1987].
Внегородские популяции сизаря в сельхозландшафтах Средней Азии 

и Казахстана обладают иной, закрытой структурой группировок, исклю-
чающей вышеописанный динамизм переселений особей между коло-
ниями, как и  сколько-нибудь значительный вклад иммигрантов в  вос-
производство. Все резидентные особи здесь фактически принадлежат 
к  «репродуктивному ядру». Переселения (нормальные для городских 
особей «постоянного состава») случаются лишь при полной невозмож-
ности гнездования в прежнем месте. Птицы из «непостоянного состава» 
или вовсе отсутствуют, либо не размножаются, составляя «подвижный 
резерв популяции» [Ксенц, 1990]. 
На этом примере видно, что организация популяционной систе-

мы видов, успешно освоивших урболандшафт, определяется дальним 
порядком взаимных контактов и  соподчинения популяционных еди-
ниц разного уровня. При любых существенных изменениях урбосреды 
птицы городских популяций (особенно там, где резко выражены две 
и  более альтернативные стратегии реагирования на  изменения среды) 
предпочитают перемещение в  другие группировки, расположенные 
в более подходящих районах города, независимо от дистанции пересе-
ления и плотности «принимающих» группировок, нежели приспособле-
ние к изменениям на прежнем участке. Во-вторых, в городских популя-
циях пополнение жизнеспособных поселений (растущих в численности 
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и являющихся «очагами» расселения вида на соседние территории) идет 
за счет иммигрантов из «дальних группировок», не за счет собственного 
размножения или птиц из соседних группировок.
Ежегодное обновление состава томских колоний сизарей составило 

30–32%, причем за  счет иммиграции, а  не  собственного воспроизвод-
ства. После размножения 70–80% иммигрантов исчезают из  колонии; 
а  к  началу следующего репродуктивного сезона в  колонии остается 
лишь 3–6% родившихся здесь молодых. Расположенные рядом город-
ские колонии сизаря практически не  обмениваются особями, все 
иммигранты (взрослые и молодые) приходят со стороны, причем даль-
ность этой «брачной миграции» может составлять до 10–15 км [Ксенц, 
Москвитин, 1983; Ксенц, 1990].
«Внегородские» популяции, напротив, организованы в соответствии 

с  ближним порядком переселений особей и  обмена нерезидентами 
между группировками. Радиус обмена особями между группировка-
ми в сформированных устойчивых городских популяциях захватывает 
всю территорию города. В популяциях тех же видов в «естественных» 
местообитаниях он идет в  основном между соседними поселениями 
(Соколов, 1991) [цит. по: Фридман, Ерёмкин, 2009].
Соответственно, в «диких» популяциях сизарей в сельхозландшафтах 

Средней Азии и Казахстана доминируют небольшие колонии с посто-
янным составом резидентов, незначительным темпом оборота особей, 
иммиграция происходит преимущественно между соседними колони-
ями. Замечательно, что на  начальных стадиях формирования колоний 
сизаря их пополнение идет в  основном за  счет собственного воспро-
изводства. В  недавно сформировавшихся колониях к  тому  же резко 
повышена частота окрасочных форм, редких в популяции в целом. Она 
выравнивается по  «среднепопуляционному» стандарту, когда колония 
достигнет верхнего предела численности, задаваемого доступностью 
ресурсной базы для птиц в колонии с учетом их жизненной стратегии 
[Ксенц и др., 1987].
Итак, вновь возникшие «узлы» видовых группировок на территории 

города «включаются» обязательно в  общую «сеть», когда достигнут 
определенного размера. В  городских популяциях увеличение размера 
и  плотности поселения в  локальных группировках предполагает рост 
интенсивности иммиграции из них, во «внегородских» популяциях кар-
тина скорей обратная (Соколов, 1991; Conner et al., 1997, 2000) [цит. по: 
Фридман, Ерёмкин, 2009]. 
В целом, такова же пространственно-этологическая структура «вне-

городских» популяций других видов, по  крайней мере, обладающих 
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сложным пространственно-ориентированным поведением, а  тем более 
развитой территориальностью. Структура же их городских популяций, 
наоборот, приближается к  вариантам организации, зафиксированным 
у сизаря, большой синицы, кряквы и других «городских» видов [Фрид-
ман, Ерёмкин, 2009]. 
Например, аналогичная «проточность» группировок с  явственно 

обозначенным (и  немногочисленным) контингентом оседлых особей 
зафиксирована у полевых воробьев Passer montanus в Кусково и дру-
гих лесопарках Москвы [Иваницкий, Матюхин, 1990, 1995]. Основное 
население воробьев крайне непостоянно, перемешивание идет кругло-
годично, большинство птиц занимают территорию лишь на время одно-
го из  двух циклов репродукции. Затем прежние резиденты покидают 
парк, а  на  их территориях размножаются птицы, приходящие со  сто-
роны. Только 10% меченых птиц попадаются повторно через полгода, 
5% – через год.
Жизненная стратегия небольшого процента оседлых особей альтер-

нативна описанной и сосуществует с ней в одной популяции. Вопреки 
многократным отловам, эти птицы сохраняют привязанность к постоян-
ным гнездовым и ночевочным убежищам, занимают небольшие и ком-
пактные участки обитания. Популяциям домового воробья свойственно 
столь же резкое деление на «подвижных» и «оседлых» особей, форми-
рующих «репродуктивное ядро» гнездовых группировок.
Только у  более урбанизированного P. domesticus повышена доля 

птиц, постоянно (почти пожизненно) привязанных к  определенным 
участкам обитания и  даже определенным гнездовым убежищам. Эти 
особи составляют 18,9–26,1% местного населения (данные повтор-
ных отловов через год), причем их привязанность к  коллективным 
ночевкам гораздо выше, чем верность месту гнездования [Иваницкий, 
Матюхин, 1995]. 
Эта «бицентрическая» структура популяции с  выделением контин-

гентов «сверхподвижных» и «сверхоседлых» особей, постоянным изме-
нением их конкретного соотношения в группировках под воздействием 
текущих изменений среды, безусловно, формируется как приспособле-
ние общего характера к  исключительно высокому уровню нестабиль-
ности среды. Оно не является частной адаптацией к каким-то «специ-
фически городским» воздействиям, будь то шум, загрязнение, изоляция 
местообитаний, температурные изменения или трофика популяции. 
Действительно, столь  же высокая «проточность» популяций харак-

терна для саксаульного воробья P. ammodendri, тяготеющего к  закре-
пленным пескам под спелыми насаждениями белого саксаула. Это  
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островные местообитания, где качество среды на  каждом отдельном 
«острове» сильно колеблется из  года в  год. Вполне аналогичны им 
местообитания на  краю ареала вида и  «архипелаги» лесных, луговых 
и болотных фрагментов, возникающих при антропогенной фрагмента-
ции соответствующих непрерывных ландшафтов (Очагов и  др., 2000; 
Зимин, 2001) [цит. по: Фридман, Eрёмкин, 2009]. Все они сходны 
с «архипелагом» городских местообитаний именно фрагментированно-
стью, нестабильностью, постоянным изменением конфигурации «остро-
вов» и  всего «архипелага», т.е. не  условиями самих местообитаний 
(микроклимат, растительность), а закономерностями динамики паттерна 
местообитаний во времени и в пространстве. 
Саксаульный воробей  – строго территориальный вид, но с  крайне 

непостоянной пространственной приуроченностью особей. Числен-
ность и распределение гнезд на каждом «острове» сильно варьируются 
из года в год. Ни один из воробьев, окольцованных у гнезд, не остал-
ся на прежнем участке даже после вылета первой генерации птенцов, 
не  то что на  следующий год; их гнезда заняли другие птицы, присту-
пившие здесь ко второму репродуктивному циклу. Однако большинство 
меченых воробьев (17,4–26,7%), меняя места гнездования, остаются 
в одной и той же популяции: их встречали у водопоя в поселке, служа-
щего единственным источником воды на десятки километров в округе 
[Иваницкий, Матюхин, 1995].
Следствием «проточности» группировок в городских популяциях ста-

новится гораздо больший перепад плотности населения между пиком 
и депрессией численности в местообитаниях, измененных воздействием 
города, по сравнению с однотипными «заповедными» биотопами. Для 
каждого отдельного вида его оптимальные естественные местообита-
ния маркированы некоторой характерной структурой растительности 
и типом ландшафта. Напротив, оптимальные городские местообитания 
тех же видов характеризуются максимальной интенсивностью размно-
жения в благоприятный период независимо от типа застройки, структу-
ры растительности и иных характеристик среды.
Сравнение популяционных группировок по «проточности-непроточ-

ности», существенное при противопоставлении «городских» популя-
ций вида «внегородским» (см. табл.  1), не  стоит путать с  делением 
любой популяции на резидентов, занимающих территории, и нетерри-
ториальных особей, составляющих «подвижный резерв» [Иваницкий, 
1998) [цит. по: Фридман, Ерёмкин, 2009]. Это совсем другое деление. 
Оно демонстрирует степень подвижности именно резидентов, способ-
ность их к дальним переселениям между группировками (в том числе 
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и во время сезона размножения) в ответ на изменения урбосреды вокруг 
поселений вида. 
Анализ урбанизированных популяций сизаря, серой вороны, большой 

синицы, черного дрозда, кряквы, других урбанизированных видов пока-
зывает, что эти переселения совершаются без выхода особи из резидент-
ного статуса, резиденты в период переселений не входят в «подвижный 
резерв популяции», поэтому могут быстро занять территории в новых 
поселениях и сразу же начать размножаться. «Резерв» городских попу-
ляций составляют молодые или подчиненные особи, часто мигранты, 
для которых приобретение территорий в значительной степени затруд-
нено, и они во многом исключены из размножения.
«Проточность» и  «открытость» локальных группировок  – это свой-

ство популяционной системы в  целом, благодаря которому резиден-
ты могут направленно переселяться из  одной локальной группировки 
в  другую, именно в  ту, где микросреда благоприятствует успешной 
реализации жизненных стратегий переселенцев (см. ниже анализ раз-
деления альтернативных стратегий в  городских популяциях). Причем 
переселяться в  дальнюю группировку, а  не в  соседнюю, не  переходя 
в состав популяционного резерва и не приходя в психофизиологическое 
состояние, присущее нерезидентным особям. 
Переселение из одной «проточной» группировки в другую происхо-

дит так быстро и  легко потому, что резиденты-переселенцы в  город-
ской популяции не испытывают повышенный риск, который неотделим 
от  существования особей в  «популяционном резерве», среди нерези-
дентов. Дело в  том, что переселение резидентов в урбанизированных 
популяциях – опережающий ответ на сигналы среды, обычно эффек-
тивный и  точный. Напротив, переход особей в  «подвижный резерв» 
и кочевки в нерезидентном статусе – всегда результат неуспешного раз-
множения, неспособности занять территорию и иной неудачи на соот-
ветствующей стадии жизненного цикла (Соколов, 1991) [цит. по: Фрид-
ман, Ерёмкин, 2009].
Так, в  томской популяции сизаря при элиминации в  зимнее время 

75–80% особей численность и  плотность колонии уже через год вос-
станавливается до оптимальных величин. При изъятии всех птиц ско-
рость восстановления прямо пропорциональна расстоянию до  источ-
ников массового корма, в  целом оно занимает 2–4  года. Важно, что 
восстановленные колонии не отличаются от прежних по соотношению 
«собирателей», «летунов» и «помоечников» – трех альтернативных жиз-
ненных стратегий, определяющих разнокачественность особей в город-
ских популяциях сизаря, хотя имеют иную численность и образованы  
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иммигрантами, без преемственности с  группировкой-предшественни-
ком. Половой и возрастной состав вселенцев в «сокращенную» колонию 
также не отличался от исходного [Ксенц и др., 1987; Ксенц, 1990]. 
Поэтому появление «проточности» группировок и «дальний порядок» 

обмена резидентными особями в популяции – наиболее четкий признак 
успешной урбанизации вида и завершенности процесса формирования 
специализированных городских популяций…
Следующий отличительный признак городских популяций состоит 

в том, что устойчивость и жизнеспособность системы базируется имен-
но на точности и эффективности сортировки особей между группиров-
ками в ответ на изменения среды. Устойчивость внегородских популя-
ций того же вида, напротив, связана с  приспособлением резидентных 
особей к локальным условиям среды, достаточно стабильным или слег-
ка флюктуирующим. Второе означает консерватизм связи с определен-
ным местообитанием, определенной территорией, социальными партне-
рами, от  которых индивиды отказываются только в  исключительных 
случаях (неуспех размножения). Очевидно, что в специфических усло-
виях урболандшафтов, быстро эволюционирующих и постоянно меняю-
щих внутреннюю структуру, эта реакция неизбежно будет неадекватной 
или запоздалой, что мы и видим у так называемых пассивных урбани-
стов [Фридман и др., 2016; Фридман, 2018а].
Детали «сортировки» особей изучены в  томской популяции боль-

шой синицы [Москвитин, Гашков, 2000]. «Городские» синицы зиму-
ют в  составе относительно постоянных, но  достаточно мелких стай  
(10–15 особей). Перед занятием гнездовых участков они вместе с зиму-
ющими в городе иммигрантами из пригородных лесов образуют стаи- 
скопления до  150  особей, концентрирующиеся на  освободившихся 
от снега местах. Стаи-скопления держатся до отлета из города основной 
массы «пришлых» синиц (1–20 апреля).
Социальные взаимодействия особей в  стаях-скоплениях, организо-

ванных по системе агрессивного доминирования (описание см. [Кери-
мов, 2001]), приводят к  коррекции состава гнездовой группировки 
на территории, где стаи держались ранней весной, и заметной синхро-
низации полового поведения, вследствие которой самцы почти одно-
временно занимают гнездовые участки. Коррекция состава гнездовой 
группировки ведет к «обмену» части резидентов на птиц из пригородов, 
а синхронизация репродуктивных процессов – явно вследствие эффек-
тивности этой «замены»  – к  тому, что растянутость сроков откладки 
первого яйца в одном сезоне никогда не превышала 8 дней [Москвитин, 
Гашков, 2000].



А
на

ли
ти

че
ск

ие
 о

бз
ор

ы

91

Социально-экологические технологии. 2018. № 3

Другое доказательство сортировки особей, вбирания одних и  высе-
ления других индивидов как условия роста численности городской 
популяции, – постоянное преобладание самцов над самками, примерно 
на  20–30% (Корбут, 1999) [цит. по: Фридман, Ерёмкин, 2009]. В  том-
ской популяции большой синицы соотношение полов достоверно отли-
чалось в группе взрослых и молодых птиц. У молодых оно составляло 
1,31 : 1, у взрослых – 1,76 : 1. Кроме того, во все годы наблюдений доля 
самцов возрастала в ряду осень (1,3 : 1) – зима (1,4 : 1) – весна (1,6 : 1).  
Увеличение доли самцов в  городской популяции нельзя объяснить 
увеличением смертности самок. Показатели смертности (оценивае-
мые по  динамике доли птиц с  невылинявшими рулевыми в  отловах) 
достигают максимума в первой половине января и затем стабилизиру-
ются, однако процент самцов продолжает расти до начала гнездования 
[Москвитин, Гашков, 2000].
Важно подчеркнуть, что в томской популяции взрослые и молодые 

самцы Passer major отдают предпочтение местообитаниям с развитой 
древесной растительностью, т.е. потенциальным местам гнездования. 
Взрослые, имеющие опыт жизни вблизи человека, руководствуют-
ся еще и  наличием антропогенной подкормки. С  началом массового 
появления синиц в  городе первыми на подкормку реагировали мече-
ные особи, побывавшие здесь еще прошлой зимой. Молодые самки, 
напротив, оказываются «меньшими урбанистами»: с осени они пред-
почитают участки одноэтажной деревянной застройки с  огородами, 
т.е. места с исключительно хорошими укрытиями, меньшим фактором 
беспокойства, но менее кормные и не так подходящие для гнездования 
[Там же, 2000]. 
Этот факт, по-видимому, отражает общую закономерность измене-

ния «субъективного качества» городских биотопов практически для 
всех видов птиц. «С точки зрения вида» от периферии города к центру 
растут кормность местообитаний и одновременно неспецифическое бес-
покойство, риск гибели особей, риск разорения гнезда и  т.п. эффекты 
«экологической ловушки», которую представляет собой город для всех 
«диких» видов. Периферия города более безопасна, но менее обеспечена 
ресурсами (Jokimăki, Huhta, 2000) [цит. по: Фридман, Ерёмкин, 2009]. 
Как известно, у птиц самки по сравнению с самцами в среднем более 

подвижны и  склонны дальше перемещаться. Они легче и  быстрее 
концентрируются в  местообитаниях, наиболее оптимальных в  отно-
шении кормовых и  защитных условий. Очевидно, город относится 
к  таковым при всей экстремальности данной среды обитания [Фрид-
ман, 2018а, с. 181–184]. Городские поселения таких видов, безусловно,  
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притягательны для птиц из  пригородов, последние направленно пере-
селяются в  город и  «подпитывают» городские популяции. Исходя 
из  этого, в них следовало бы ожидать заметного преобладания самок, 
но преобладают самцы у всех видов, специально исследованных в этом 
отношении. 
Поэтому постоянное преобладание самцов в  городской популяции 

объяснимо лишь направленным вытеснением из города особей с более 
консервативными биотопическими предпочтениями, к которым как раз 
относятся самки. Кроме них, вытесняются те особи независимо от пола, 
жизненная стратегия которых «не вписывается» в  более лабильную 
систему территориальных, пространственных, социальных связей, фор-
мирующуюся в городской популяции. 
Такое выселение в  «естественные биотопы» становится постоян-

ным этапом жизненного цикла у т.н. «пассивных урбанистов»: зяблика, 
пеночки-веснички, славки-черноголовки и пр. Они гнездятся в «оскол-
ках» лесных, луговых, околоводных местообитаний, «захваченных» 
внутрь растущего урболандшафта, однако не предпринимают попыток 
освоения урбосреды вблизи уже заселенных «островков». У  полево-
го воробья, рябинника, белобровика (Turdus iliacus) выводки уходят 
за  пределы городских населенных пунктов в  естественные местооби-
тания, но долго держатся на окраинах поселков и в некрупных селени-
ях, не  уходя в менее измененный ландшафт. Такое наблюдается даже 
в санкт-петербургской популяции рябинника, вполне освоившей город 
(Храбрый, 1994) [цит. по: Фридман, Ерёмкин, 2009].
«Пассивные урбанисты» не  образуют устойчивых популяций 

и сокращают численность, вытесняются из города при продолжении 
урбанизации, т.к. остаются чувствительны к  фрагментации место-
обитаний и  воздействию островного эффекта на  метапопуляции, 
возникающие на  «архипелаге». Виды, действительно урбанизиру-
ющиеся, за  первоначальным заселением «осколков» естественных 
местообитаний в  городе очень быстро начинают гнездиться на  бли-
жайших аналогичных «островах» меньшей площади, расположенных 
ближе к центру города или более изолированно от крупных массивов. 
Молодняк этих видов не только не откочевывает из города, но, напро-
тив, концентрируется в городских районах, где степень урбанизации 
территории будет выше, чем в месте рождения. Сам же город стано-
вится местом концентрации и зимовки молодых птиц из пригородов, 
со временем переходящих весной к гнездованию в нем. Эта тенденция 
«движения» молодых вверх по градиенту урбанизации почти не зави-
сит от размера города: в небольших областных и районных центрах 
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она соблюдается также строго, как в  мегаполисах [Фридман, Ерём-
кин, 2009].
Например, серые вороны, птенцами окольцованные в сельской мест-

ности близ Калуги, к осени концентрируются в областном центре [Кон-
стантинов и др., 1981]. В Москве и других крупных городах прикочевы-
вающий молодняк серой вороны предпочитает оставаться на участках 
резидентов хотя  бы в  стадии нетерриториальных сателлитов, чем 
в поисках мест для гнездования выселяться из города (хотя в сельской 
местности их скорее избыток). 
Особи, рожденные в  самом мегаполисе, также предпочитают оста-

ваться на  участках родителей, нежели перемещаться на  «парковые» 
окраины города, где плотность населения много ниже. То же наблюда-
ется в городах Северной Италии: при нехватке подходящих мест гнез-
дования в городе черные вороны становятся «помощниками» у размно-
жающихся пар (обычно не их родителей), но не выселяются в сельскую 
местность. Кроме того, средний радиус перемещений неполовозрелых 
особей черной вороны от места рождения в общем сокращается по мере 
урбанизации вида [Baglioni et al., 2005]. 
Прямые доказательства «сортировки» особей в городской популяции, 

а также между городом и региональной популяцией вида получены при 
исследовании динамики зимнего населения больших синиц в  г. Ново-
сибирске [Юдкин, Юдкин, 2002]. Длительно живущие в городе птицы 
имеют загрязненное оперение – они темнеют, вплоть до однотонного, 
почти черного цвета. Потемнение вызвано высокой загрязненностью 
воздуха в Новосибирске; оперение также грязнится при ночлеге в антро-
погенных укрытиях. Поэтому всякий рост численности «чистых» птиц 
говорит о  волне дополнительной прикочевки синиц из  естественных 
ландшафтов.
Постоянное зимнее население Parus major в Новосибирске устанав-

ливается к концу октября. Но во второй половине ноября, когда у боль-
шинства городских особей оперение уже грязное, доля «чистых» птиц 
ненадолго растет. Аналогичное увеличение в парке и дендропарке про-
исходит немного позднее – в  конце декабря, в  районах многоэтажной 
застройки  – во  второй половине января. Это подтверждает постепен-
ные перемещения «пригородных» птиц с периферии в наиболее плотно 
застроенные районы города.
К ноябрю, с наступлением морозов и выпадением снега, количество 

синиц снижается в  парках и  одновременно увеличивается в  застроен-
ных районах, подтверждая перемещение «городских» птиц с природных 
территорий в кварталы одноэтажной, а затем многоэтажной застройки. 
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Компенсация уменьшившейся численности синиц в  парках происхо-
дит во второй половине ноября – декабре, естественно, за счет чистых 
особей.
Аналогичный процесс обмена особей в городской популяции боль-

ших синиц зафиксирован в  г.  Киеве при сравнении динамики доли 
повторных отловов окольцованных особей (отношение возвраты/
поимки) на протяжении осени и зимы (по сравнению с «естественной» 
популяцией Каневского заповедника). В  период осенней миграции 
доля повторных отловов в  обоих случаях примерно равна, а  дальше 
зафиксированы значительные различия между заповедником и  круп-
ным городом.
В заповеднике доля повторных отловов меченых птиц быстро повы-

шается к декабрю и затем постепенно падает до начала весенней мигра-
ции. Это говорит о  незначительном притоке новых птиц на  зимовку. 
Следовательно, в заповеднике после завершения миграции постепенно 
формируется достаточно устойчивая зимняя группировка. Новыми пти-
цами она пополняется незначительно, пополнение почти не сказывается 
на популяционной структуре. 
В Киеве соотношение возвраты/поимки в ноябре также растет, под-

тверждая затухание перемещений, но  затем резко снижается. Вместе 
с  увеличением доли молодых особей в  отловах рост процента новых 
птиц говорит об очень значительном притоке синиц в городскую попу-
ляцию, начиная примерно с января [Грищенко, 1995]. В томской попу-
ляции больших синиц устойчивость достигается в третьей декаде ноя-
бря, когда птицы закрепляются на  зимовочных участках. Снижение 
численности, наблюдаемое после этого срока, происходит за счет смерт-
ности в сильные похолодания, а не вследствие откочевки синиц из горо-
да (она начинается лишь с конца января) [Гашков, Москвитин, 2000]. 
Другое подтверждение этого тезиса: виды, слишком различные 

по степени урбанизации, пусть и родственные, уже урбанизировавшиеся 
и еще нет, или едва начавшие, как бы не замечают друг друга, слишком 
разнятся их местообитания. При равной степени урбанизации они сосу-
ществуют без вытеснения, несмотря на  существенное перекрывание 
ниш. Вытеснение наблюдается при небольших, но значимых различиях 
в  степени урбанизации, примерно на  одну-две стадии этого процесса 
[Фридман, Ерёмкин, 2009]. 
Высокая эффективность вышеописанной «сортировки» особей 

в  «городских» популяциях птиц и  млекопитающих  – типичная груп-
повая адаптация. Поскольку она полезна для вида, но  рискованна 
и  затратна для каждой особи, вынужденной больше «инвестировать» 



А
на

ли
ти

че
ск

ие
 о

бз
ор

ы

95

Социально-экологические технологии. 2018. № 3

в  поддержание системы, полезной для всех (причем заблаговремен-
но, до  наступления соответствующей «пользы») и  одновременно сни-
жать собственную размножаемость, увеличивая вероятность перехода 
в «подвижный резерв», значимо больше в урбанизированных популяци-
ях всех видов, чем у негородских – при явном селективном преимуще-
стве первых над вторыми, см. выше. 
Характерно, что в показанных случаях группового отбора вроде соци-

альных пауков Anelosimus studiosus [Pruitt, Goodnight, 2014] важные соот-
ношения жизненных стратегий внутри популяции изменяются в точно-
сти так  же, как соотношение разных стратегий поведения и  цветовых 
морф в колониях сизаря и других «городских» видов, вслед за постоян-
ной перестройкой урболандшафта, меняющего значимую для них моза-
ику местообитаний. Но механизм изменения здесь принципиально раз-
личный: «авторы сравнили соотношение численности и доли агрессоров 
в каждой выжившей искусственной колонии в начале и в конце периода 
наблюдений. Если верен первый вариант [нулевая гипотеза, отсутствие 
специальных механизмов регуляции этого признака], это соотношение 
не  должно было измениться каким-либо направленным образом. Если 
верен второй вариант [популяция в новом районе “подстраивает” соотно-
шение до оптимального для этих мест, как колонии сизаря вслед за изме-
нением урбосреды], соотношение должно было приблизиться к “идеаль-
ному” для данного района во всех колониях, независимо от того, откуда 
они были родом. Наконец, если верен третий вариант [групповой отбор, 
выработавший это соотношение для каждой из местностей по отдельно-
сти и “закрепивший” его “в генах”], соотношение должно было прибли-
зиться к местному идеалу в колониях, составленных из местных пауков, 
и удалиться от идеала в колониях, составленных из обитателей другого 
района, отличающегося по обилию пищи.
Данные по всем шести районам однозначно подтвердили третий вари-

ант. Пауки действительно подстраивают долю агрессоров к численно-
сти группы, но не так, как это выгодно делать в данном районе, а так, 
как это было выгодно делать на “исторической родине”. Это значит, что 
пауки из изобильных и голодных районов различаются по генам, ответ-
ственным за регуляцию доли агрессоров в зависимости от численности, 
и различия эти с большой вероятностью обусловлены групповым отбо-
ром» [Марков, 2014].
Рассмотрим еще два примера групповых адаптаций, созданных и под-

держиваемых именно индивидуальным отбором, создающим связан-
ность и зависимость индивидов в системе (социальной, а не популяци-
онной, как выше), а никак не групповым.
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Коммуникативная сеть в видовых группировках  
разных птиц и млекопитающих

Здесь индивиды кооперируются в  предъявлении друг другу «долж-
ных» демонстраций видового репертуара в  «должные» моменты вза-
имодействий между собой (происходящих в  определенном контексте: 
охраны территории, поиска партнера и пр.). Это рискованный и затрат-
ный процесс, причем
а) и затраты, и риск демонстрирования у всех позвоночных пропор- 

циональны эффективности использованных элементов репертуара; 
б) особи «инвестируют» в  демонстрирование (т.е. в  поддержание 

коммуникативной сети) непрерывно, иначе они исключаются из  нее, 
и задолго до получения выигрыша в виде циркулирующей по ней полез-
ной информации;
в) в  отличие от  «инвестиций», выигрыш от использования сигналь-

ной информации носит условный характер, он тем больше, чем выше 
эффективность поведения особей в соответствующих взаимодействиях. 
У  часто выигрывающих индивидов он много выше, чем у  часто про- 
игрывающих, хотя и у последних не нулевой, но значимо больший, чем 
у особей, не включенных в коммуникативную сеть этой или иной груп-
пировки [Фридман, 2013, 2017а, б].
Фактически коммуникативная система вида, поддерживающая инфор-

мационный обмен между особями в группировках, – самый распростра-
ненный (и незамеченный) вид групповых адаптаций.
В коммуникации животное может «напрягаться само», своими сила-

ми отслеживать ситуацию, развертывание которой ему важно, чтобы 
в нужный момент среагировать. Тогда оно вынуждено прерывать корм-
ление, тратить время, стрессироваться и пр. (В случае агрессии это зна-
чит – просто драться, отслеживая все укусы и выпады оппонента, чтобы 
парировать лучше, чем он, в случае полового поведения – просто сбли-
жаться с партнером, силой удерживать и спариваться, увертываясь от его 
агрессии и пресекая попытки ухода). А можно направленно сигнализиро-
вать партнеру, вызывая «нужное» поведение в «нужной» точке процесса 
и (обратная сторона того же процесса) «доверять» сигналам тревоги, угро-
зы, ухаживания и пр. больше, чем собственному наблюдению за ситуа-
цией. То есть когда придет соответствующий сигнал, скажем, «опасность 
с воздуха», сразу использовать нужную стратегию бегства, без провер-
ки, правда это или нет (часто ретранслировав тот  же сигнал дальше). 
Или если противник в  территориальном конфликте использовал одну 
из поз угрозы – немедленно реагировать на нее «повышением планки»  
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ритуализированной агрессии, выбором следующей по  эффективности 
демонстрации ряда, без проверки, подкрепил он ее большим «выпле-
ском» действий прямой агрессии или нет [Фридман, 2013].
То есть животное, пытающееся получить информацию о  важных 

событиях мира, оказывается перед выбором, как это сделать, собствен-
ными усилиями или включением в коммуникативные сети, образующи-
еся именно по этому поводу (если они предусмотрены у данного вида 
в данном контексте). Собственно, плюсы всякой коммуникации связа-
ны именно с  возможностью, подключившись к  общей (общевидовой) 
системе обмена сигналами (интенсивно исследуемые сейчас коммуни-
кативные сети, англ. communication network), существенно сэкономить 
на  времени, энергии, риске, связанных с  отслеживанием существен-
ных изменений ситуации «своими силами» [Фридман, 2016, 2017а, б]. 
А  риск, связанный с демонстрированием, суть «плата за подключе-
ние», причем «вносимая вперед», ибо нужный участникам полезный 
результат достигается лишь по успешному завершению взаимодействия 
положительным исходом, не  отрицательным и  не  нулевым. Соответ-
ственно, с  точки зрения вида организованный обмен демонстрациями 
инстинктивной природы во взаимодействиях вроде «параллельных дуэ-
лей» тетеревов Lyrurus tetrix или «вращения» лебедей-шипунов (Lind, 
1984; Лысенко, 1985, 1987) [цит. по: Фридман, 2013] – групповая адап-
тация, для особей участие в этом – акт альтруизма [Фридман, 2017а, б].
Как же в природе? Первое (собственные усилия) – дополнительные 

затраты и  риск, второе (доверие к  общим сигналам)  – возможность 
попасться на  «обман» (привлечение внимания к  которому  – сугубая 
заслуга социобиологии) [Там же]. Так вот, всегда, где в каком-то кон-
тексте общения (тревога, охрана территории, ухаживание и  пр.) есть 
специфические сигналы, особи «доверяют» им больше, чем непосред-
ственному наблюдению от  ситуации и  часто полностью или частич-
но отказываются от  второго, воспринимая только сигналы сородичей/
контрагентов [Фридман, 2013].
В обычной ситуации, до поступления значимых сигналов извне, вни-

мание животного тратится в основном на обеспечение его собственной 
безопасности, т.е. в подавляющем большинстве случаев на равномерное 
сканирование окружающего пространства [Фридман, 2016, с.  80–84]. 
Начало коммуникативного взаимодействия не  столько повышает уро-
вень внимания особи, сколько «автоматически» перенацеливает его 
именно на те элементы в поведенческих секвенциях партнера, которые 
обладают наибольшей сигнальностью и специфичностью.
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Так, пушистоперые дятлы Dendrocopos pubescens зимой часто кочу-
ют со стаей синиц. Дятлы перемещаются поодиночке, постоянной парой 
или группой из  нескольких одиночек, кормящихся вместе, но  совер-
шенно независимых друг от друга. Заметив потенциальную опасность, 
а  иногда и  просто насторожившись, кормящийся дятел подает время 
от  времени тревожный сигнал. Сигнал может информировать птиц 
о  потенциальной опасности, а  может выражать общее беспокойство 
или возбуждение особи, не связанное с конкретной опасностью и запу-
ском оборонительного поведения.
Показатель уровня настороженности кормящейся птицы  – частота 

осматриваний, показатель интенсивности кормления  – частота нахож-
дения корма (скорость проглатывания добычи в единицу времени). Рас-
пределение временных интервалов между осматриваниями отличается 
от предполагаемого экспоненциального: длительность интервала обрат-
но пропорциональна времени, прошедшему с момента последнего осма-
тривания (это так называемая марковская цепь первого порядка). Дятлы 
чаще осматриваются в  присутствии потенциальной опасности  – это 
может быть человек, собака, или макет ястреба, поставленный исследо-
вателем. Осматриваний становится меньше при увеличении числа осо-
бей в стае (Sullivan, 1985a, b) [цит. по: Фридман, 2017а].
Следовательно, уровень оборонительной мотивации особи не  явля-

ется постоянной величиной, но  циклически меняется под действием 
эндогенных факторов. Кроме того, частота осматриваний повышает-
ся, а интервал между осматриваниями укорачивается при наступлении 
«тревожных событий» вокруг особи, вроде обнаружения дятлом хищ-
ников, поступления тревожных криков других дятлов или контактных 
криков синиц как сигналов отбоя тревоги (Sullivan, 1984) [цит. по: Фри-
дман, 2017а]. В первом случае дятел и окружающие его синицы реаги-
руют непосредственно на опасность, во втором реагирование происхо-
дит опосредованно, на основании сигналов (которым животное должно 
«доверяться», что имеет свой выигрыш и свою «цену»).
Последующий экспериментальный анализ показывает, что у D. pu- 

bescens система сигналов тревоги функционирует в  качестве специа-
лизированного «языка», указывающего на опасность с воздуха. Кормя-
щимся дятлам предъявляли макет ястреба и фиксировали их реакцию 
на появление настоящих ястребов. Дятлы не употребляли криков тре-
воги, находясь в одиночестве, в стае, не включающей самцов и самок, 
в стае из дятлов одного пола. Когда рядом находятся самцы и самки, они 
часто издают крики тревоги, причем с равной частотой у обоих полов 
(Sullivan, 1985b) [цит. по: Фридман, 2017а].
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На тревожные крики (свои и  синиц) дятлы реагировали точно так 
же, как на  реальную опасность (ястреб) или потенциальную угрозу 
(наблюдатель, модель ястреба). Они замирали на  несколько секунд, 
потом осматривались и  возобновляли кормление через несколько 
минут. При кормлении в  периоды проигрывания контактных криков 
синиц (сигнал «отбоя») одиночные дятлы сохраняют меньший уро-
вень настороженности и достигают большей скорости кормления, чем 
в периоды отсутствия контактных криков или при проигрывании дят-
лам криков юнко Junco hyemalis, воробьиной овсянки Spizella arborea 
или соснового чижа Spinus pinus – обычных птиц, никогда не входящих 
в синичьи стаи (Sullivan, 1985a, b) [цит. по: Фридман, 2017а].
Это означает «доверие» к сигнальной информации в жестких зимних 

условиях, когда «нечестная» или «неточная» коммуникация стоят птице 
жизни: либо из-за нападения хищника, либо из-за сниженной эффек-
тивности кормления вследствие вынужденной постоянно высокой бди-
тельности («доверие» к «честным сигналам» позволяет ее существенно 
снизить). Такое «доверие» к сигналам «оправдывается», интенсивность 
осматриваний становится пропорциональной риску, причем для особи 
полезно не  только наличие, но и  отсутствие сигналов. Первое инфор-
мирует об опасности, второе экономит усилия особи, уменьшая уровень 
настороженности в  «безопасные» периоды, сочетание того и  другого 
увеличивает эффективность кормления, особенно в  долговременной 
перспективе [Фридман, 2013].
То есть все особи, пользующиеся сигналами, значительно «экономят» 

на  реакциях оборонительного характера (осматривание, окрикивание 
потенциальной опасности), плюс выигрывают от  увеличения эффек-
тивности кормодобывания. «Экономия» достигается за  счет того, что 
с  появлением сигналов и  «честной» коммуникации поведение само- 
обеспечения животного (не только кормление, также отдых и  чистка) 
прерывается приемом-передачей сигналов и/или сериями осматриваний 
только там и тогда, где и когда это действительно нужно, как в цитиро-
ванном исследовании настороженности у Dendrocopos pubescens.
Сигналы как посредники упорядочивают и  структурируют процесс 

взаимного выражения агрессивных (и любых иных) побуждений и наме-
рений между членами определенного сообщества. Здесь визуальные или 
акустические демонстрации (у млекопитающих – также запаховые или 
следовые метки) становятся посредником между намерением и действи-
ем в отношении другой особи и, соответственно, сигнализируют о нали-
чии первых и  вероятности вторых. Например, между агрессивным 
намерением и действием (удар, клевок, вытеснение или же, наоборот, 
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отступление и  бегство) или сексуальным (сближение с  ухаживанием, 
попытка силового удержания самки и копуляции) [Фридман, 2013].
Так, исследовали роль агонистических демонстраций глупыша 

Fulmarias glacialis как сигналов-посредников в  столкновениях инди-
видов, скапливающихся вокруг выброшенных внутренностей пинагора 
(Cyclopterus lumpus). Каждому куску находится свой «бесспорный вла-
делец»: он поедает корм и  одновременно угрожает остальным, крутя-
щимся вокруг и пытающимся вырвать часть или завладеть всем. В 22% 
наблюдений владелец не мог отстоять пищу и сменялся другим глупы-
шом; вероятность смены очень слабо зависит от размера или пищевой 
ценности куска.
Эффективность угрожающих демонстраций определялась числом 

одержанных побед, риск – процентом случаев, вызвавших физическую 
борьбу птиц. Уровень агрессивности в столкновениях за пищу опреде-
ляли, исходя из  того, что голодный глупыш обороняет пищу дольше, 
чем сытый. Для всех выделенных демонстраций показана линейная 
зависимость эффективности и риска (Enquist et al., 1985) [цит. по: Фри-
дман, 2017б]. 
Важно подчеркнуть: уровень агрессивной мотивации глупышей опре-

деляется именно готовностью пойти на  бόльший (или меньший) риск 
демонстрирования, а не большим или меньшим проявлением открытой 
агрессии. Это означает «доверие» всех собравшихся птиц к эффектив-
ности демонстраций как ритуальных средств, используемых, чтобы 
противостоять отбиранию пищи. «Доверие» существует при том, что 
скопление образуется случайным образом, оно анонимно, его члены 
полностью независимы друг от друга, т.е. оно необъяснимо давним зна-
комством животных между собой и  персонализованностью их связей. 
«Нечестная» коммуникация в таких условиях абсолютно выгодна, и тем 
не  менее наблюдается «доверие» к  сигналам, а  «обман» отсутствует. 
Следовательно, названные демонстрации не просто имеют сигнальные 
свойства (которыми животные могут пользоваться или нет), они облада-
ют сигнальной функцией, возникшей и совершенствующейся в эволю-
ционном процессе. Поэтому она проявляется также при демонстрирова-
нии в условиях вроде вышеописанных, когда могла бы и не проявляться 
[Фридман, 2013].
Доказательством состоятельности «прогнозов» на  основании сиг-

нальной информации является безусловное «доверие» особей к соответ-
ствующим сигналам, готовность реагировать на сигнал сразу же, немед-
ленно, без дополнительного собственного отслеживания ситуации. 
Проигрывание тревожных сигналов кормящейся стае пухляков (которая 
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при кормлении «рассыпается» по значительной площади крон несколь-
ких соседних деревьев) показывает «автоматичность» и немедленность 
реакции взрослых птиц. Они немедленно затаиваются в  ответ на  вос-
произведение крика тревоги или сочетают затаивание с ретрансляцией 
тревожных сигналов, без попыток учащения осматриваний или каких-
то иных способов проверки действительного наличия опасности. Крик 
предупреждения об опасности пухляка, подобно аналогичным сигналам 
американской черношапочной гаички Poecile atricapillus (Templeton 
et  al., 2005) [цит. по: Фридман, 2013], также содержит компоненты, 
информирующие о  характере опасности, и  компоненты, информиру-
ющие о дистанции до потенциально опасного объекта или о скорости 
приближения опасности к кормящейся стае (Naguib et al., 1999; Mundry 
et al., 2001) [цит. по: Фридман, 2013].
На основании восприятия первого компонента птицы прерывают 

кормление и в  зависимости от  вида хищника, о  котором «сообщает» 
сигнал, специфическим образом затаиваются, т.е. автоматически «дове-
ряют» сигнальной информации (Rajala et al., 2003) [цит. по: Фридман, 
2017а]. На  основании второго те синицы, которых опасность должна 
застичь в первую очередь, только затаиваются (т.е. воспринимают крик 
как сигнал бегства). Те же птицы, к которым опасность придет во вто-
рую очередь (которые отделены от  приближающейся опасности пти-
цами первой категории) затаивались и одновременно ретранслировали 
сигнал, т.е. воспринимали крик как тревогу, требующую информиро-
вания всего сообщества по коммуникативной сети. Самое интересное, 
что реакция молодых пухляков на ретрансляцию криков тревоги была 
столь же «автоматичной», но замедленной: прежде чем начать моббинг 
и/или затаивание, молодые еще несколько секунд продолжали прежнюю 
активность (Rajala et al., 2003) [цит. по: Фридман, 2017а].
В иерархической организации стаи молодые птицы (особенно самки) 

занимают подчиненное положение и  при передвижении кормящей-
ся стаи по  ветвям вытесняются в  микростации на  периферии кроны. 
Подобное вытеснение  – главный фактор смертности подчиненных, 
вынужденных обследовать субоптимальные местообитания или те 
места кормления, которые больше удалены от  ближайших укрытий. 
Искусственное устранение доминантов вызывает немедленное переме-
щение подчиненных птиц в микростации, ранее специфичные для доми-
нантов, с  соответствующим падением смертности (данные по  зимним 
группам Parus montanus и P. atricapillus) [Фридман, 2013, разд. 1.3].
Немедленная и  точная реакция взрослых птиц на  сигналы тревоги 

явно не  связана с индивидуальным опытом или какими-то эффектами  
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обучения, иначе не  была  бы столь единообразной и  не  реализовы-
валась  бы без каких-либо попыток выяснить, есть  ли опасность 
на самом деле. Ведь прерывать кормление при отсутствии явной угрозы 
жизни более чем невыгодно, особенно зимой. Следовательно, переход 
от  замедленной реакции на  сигнал к  немедленному и  точному ответу 
взрослых птиц  – результат действия естественного отбора, устраня-
ющего из  популяции всех недостаточно «доверяющих» информации, 
ретранслируемой сигналами по коммуникативной сети, или недостаточ-
но эффективно отреагирующих сигналы далее.
Тем самым вопреки представлениям социобиологов, естественный 

отбор в  популяции «эгоистических индивидов» работает за  «честную 
коммуникацию», а  не  против нее. Он последовательно выбраковыва-
ет не  только «обманщиков», но и  «глупцов», не  умеющих с  нужной 
скоростью, точностью и  эффективностью распознать и  отреагировать 
соответствующий общий сигнал. В первую очередь это особи, склонные 
к ошибкам в распознавании или те, у которых низка реактивность (или 
если они после получения сигнала тратят лишнее время на исследова-
ние ситуации) [Фридман, 2016, 2017а, б].

Семейно-групповой образ жизни у грызунов

Другой пример – семейной-групповой образ жизни у грызунов [Гро-
мов, 2013]. Его отличительные особенности у всех видов – укрепление 
социальных связей между членами группы, рост толерантности и миро-
любивых взаимоотношений внутри нее, иногда с  интенсификацией 
агрессии к  «чужакам», совместная деятельность всех членов группы, 
в том числе и самцов, по выращиванию потомства, иногда и в ряде дру-
гих аспектов (см. ниже). Соответствующий синдром неизменно харак-
теризуется образом жизни даже у видов, чьи ближайшие родственники 
не показывают заботы самцов о потомстве. Скажем, у бобров, родствен-
ным наземным беличьим. Он формируется при кооперации индивиду-
альных усилий в первую очередь при выращивании потомства, во вто-
рую – при добывании корма. Первое наблюдается у ряда видов полевок 
(сосновая Microtus pinetorum, прерийная (желтобрюхая) M. ochrogaster), 
не  вполне точно называемых «моногамными», где самцы на  равных 
участвуют в выращивании потомства. В меньшей степени члены груп-
пы участвуют в  заготовке кормов и  доставке их в  гнездо, особенно 
у подземных видов из перечисленных (полевки китайская Lasiopodomys 
mandarinus, Брандта L. brandti, частью общественная (степная) Microtus 
socialis). Тот  же самый набор поведенческих признаков возникает 
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у  монгольской песчанки и  других видов, не  родственных ни  между 
собой, ни упомянутым полевкам.
Наблюдения в неволе показывают, что для выращивания детенышей 

этого (и всех других) видов главная выгода следует не из «моногамии», 
а из группового образа жизни. Наличие в семейной группе двух вывод-
ков одновременно выгодно тем, что постоянное присутствие более 
старших молодых благоприятно для развития более младших. Они 
реже остаются в  гнезде одни и  растут в  более комфортных условиях, 
что в  отношении температурного режима, что в  отношении тактиль-
ной стимуляции. Благодаря этому взрослый самец прерийной полевки 
больше проводит времени вне гнезда и лучше кормится. Под действием 
дополнительного обогрева, получаемого детенышами от более старших 
собратьев, они значительно прибавляют в весе (на 13%) и у них раньше 
открываются глаза (Solomon, 1991) [цит. по: Громов, 2013].
Поэтому прерийная полевка демонстрирует прямую связь между 

социальной организацией и  моногамией. Но  это моногамия отра-
жает не  систему спаривания (genetic monogamy), а  тип отношений 
(behavioural monogamy, social monogamy), или, по  нашей классифика-
ции, моногамия формальная и реальная. Она проявляется в совместном 
использовании брачными партнерами общей гнездовой норы и общего 
участка обитания, в  территориальном поведении самцов, изгоняющих 
с  семейного участка других особей того  же пола, в  их родительском 
поведении.
Последнее проявляется именно в силу устойчивых отношений с дан-

ной самкой, вне зависимости от того, какой именно самец с ней спари-
вался, кто отец детенышей и пр. Если самец постоянно живет с одной 
самкой, он принимает активное участие в воспитании потомства: устраи- 
вает гнездо, приносит корм, обогревает и вылизывает детенышей, нахо-
дится с ними в гнезде в периоды отсутствия самки.
Так, 100 самок сосновых полевок содержали в парах с самцами-про-

изводителями весь период беременности и первые 4 дня после родов. 
Затем их делили на  4  группы. В первой (контроль) не  делали ничего, 
во второй – самца удаляли, в третьей – после удаления меняли на незна-
комого, в  четвертой  – незнакомый самец перед подсадкой к  самкам 
выдерживался в  соседней вольере и мог контактировать с ними через 
сетчатую перегородку. Присутствие только самца (без молодых про-
шлой генерации) не  оказывало положительного воздействия на  выво-
док, уровень выживания и  вес детенышей в  первой и  второй группе 
не  отличался. Хотя сравнение с  другими видами полевок показывает, 
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что это еще хорошо: там свой самец мог бы эти показатели снизить. Хуже 
всего последствия были в  третьей группе: в  двух случаях самки убили 
подсаженных самцов и в шести – сильно ранили (и все время пробовали 
атаковать). Доля выживших молодых упала, вес выращенных молодых 
снизился. Оба эффекта отмечены и в четвертой группе, хотя там отноше-
ния самок с самцами были вполне мирные, не хуже, чем в контрольной, 
т.е. самец с недавно установленной (и непрочной?) связью с самкой оказы-
вается хорошим партнером, но никудышным родителем [Schadler, 1985]. 
То есть с «моногамией» здесь все нормально, но выращивание детены-

шей страдало даже там, где новый самец «старался» не хуже старого. Так 
получается именно потому, что оптимизация выращивания  – функция 
прочности социальных связей во всем коллективе, и между партнерами 
в  размножающейся паре, и  между взрослыми и  молодыми в  выводке. 
При замене самца страдает именно устойчивость, а не характер связей.
То  же самое видим у  монгольской песчанки Microtus unguiculatus: 

«Дальнейшие исследования показали, что самка благодаря присутствию 
и участию самца, проявляющему активную заботу о потомстве, расхо-
дует меньше времени на вылизывание детенышей и гнездостроение…. 
Особи, составляющие семейную пару, действуют не  независимо друг 
от друга, а вполне слаженно… Если один из партнеров находится вне 
гнезда с  детенышами, то  другой с  большой долей вероятности будет 
находиться в гнезде. В результате детеныши не остаются без родитель-
ской опеки на продолжительное время. Механизмы такой координации 
поведения пока не изучены» [Громов, 2013, c. 224].
Второе  – при переходе к  подземному образу жизни, сопряженному 

с существенными энергетическими затратами на обустройство сложных 
подземных ходов и убежищ, добывание корма и пр. Все это требует коопе-
рации с жестким разделением поведенческих ролей, доходящей до эусо-
циальности у  землекопов Heterocephalus glaber и  пескороев Cryptomys 
hottentotus, C. (Fukomys) damarensis (или ведет к ней). В.С. Громов (2013) 
подчеркивает, что кооперация не относится к числу внешних факторов, 
и в  данном конкретном случае экологические факторы (неравномер-
ность в распределении кормовых ресурсов и качество почвы, затрудня-
ющее рытье нор) способствуют становлению семейно-группового образа 
жизни не напрямую, а опосредовано через кооперацию.
Для нее, в свою очередь, требуется социальная организация с систе-

мой толерантных или иерархических отношений, подавляющих внутри- 
видовую агрессию или сводящих к минимуму ее негативные проявле-
ния. Причем соответствующие связи должны быть прочными, чтобы 
группы не «рассыпались», индивиды держались вместе (скажем, в одних 
норах, особенно партнеры), взаимодействовали и реагировали как целое, 
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иначе забота самцов о потомстве, совместная деятельность по заготовке 
корма и пр. будет свойственна лишь части особей и будет то появляться, 
то исчезать в зависимости от индивидуальности и экологической ситу-
ации, не будет видовой нормой. Это мы видим у видов со слабо консо-
лидированными семейными группами (краснохвостая песчанка Meriones 
lybica, полевки обыкновенная Microtus arvalis, общественная M. socialis, 
калифорнийская M. californicus, рыжая Myodes glareolus и много других 
видов), где происходит становление данной кооперации – в разных вет-
вях, но в одну и ту же сторону [Громов, 2013].
То и  другое требует объединения особей, у  прочих видов полевок 

вполне «автономных»6 прочными социальными связями, с  интенсив-
ным укреплением этих последних. Благодаря следующим отсюда вы- 
игрышам подобные «сильно связанные» группировки имеют преиму-
щества перед «более рассыпчатыми» объединениями и  вытесняют их, 
поскольку, в отличие от этих последних, их отношения воспроизводятся 
за счет «сигнальной наследственности», и они могут принимать новых 
особей на освободившиеся «вакансии», меняя их стереотип поведения 
под свою норму  – но не  наоборот, из-за  отсутствия жесткой нормы 
в «рассыпчатых» поселениях и  высокой изменчивости отношений как 
между взрослыми особями, самцами и самками, так и родителей с моло-
дыми. Как это описано у обыкновенной, калифорнийской, обществен-
ной полевки и др. «промежуточных» видов со слабо консолидированны-
ми семейными группами [Там же].
Поэтому кооперацию можно рассматривать как непреложное усло-

вие перехода к  семейно-групповому образу жизни. Однако В.С.  Гро-
мов подчеркивает, что она не относится к разряду внешних факторов,  
«в данном конкретном случае экологические факторы (неравномер-
ность в  распределении кормовых ресурсов и  качества почвы, затруд-
няющей рытье нор) способствуют формированию сложных семейных 
группировок не  напрямую, а  опосредованно через кооперацию. Авто-
ры этой гипотезы [влияние экологических факторов], к  сожалению, 
не  рассматривают в  должной мере факторы, способствующие самой 
кооперации, однако эти факторы, на мой взгляд, играют не менее важ-
ную роль в эволюции социальности. Отсутствие же предпосылок к коо-
перации приводит к  тому, что многие другие представители семейств 
Bathyergidae и  Ctenomyidae, обитающие в  тех  же самых экологиче-
ских условиях, ведет исключительно одиночный образ жизни (Lacey, 
Sherman, 2007)» [Там же].

6 Контакт самца с  самкой только в  период спаривания, самцы не  подпускаются 
к молодняку во избежание его гибели, молодые не задерживаются в норе, пример – пен-
сильванская полевка Microtus pennsylvanicus.
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Обсуждение: групповые адаптации без группового отбора

Что отсюда следует? Объясняя происхождение групповых адапта-
ций, вовсе необязательно привлекать идею группового отбора. Инди-
видуального отбора вполне достаточно, но действующего не на незави-
симых индивидов7, а на реальных особей, находящихся друг с другом 
в системной связи, интегрированных видоспецифичными отношениями 
пространственно-структуры популяции8.
Аналогией может быть простой опыт с шариками, иллюстрирующий 

эмерджентные свойства систем. Берем 2 шарика в руку так, чтобы они 
были рядом и касались друг друга. Бросаем, оба шарика подскакивают 
на ту же высоту, что и каждый из них, брошенный изолированно. Берем 
два шарика в руку так, что один встает на  другой, и  бросаем, следя, 
чтобы не расцепились в момент бросания. Оба подскакивают на высоту, 
раза в 1,5–2 большую, чем в предыдущем случае. В чем зримо проявля-
ется системный эффект.
Следовательно, если мы имеем дело не с  выборкой независимых 

индивидов, но  со  связанными (видо)специфическими отношениями 
в систему – популяцию или социум, то
а) отбор, индивидуальный по способу действия, тем с большей веро-

ятности выработает групповые адаптации, еще больше удерживающие 
в «связанном» состоянии, чем более насущна кооперация в данном типе 
отношений;
б) при выработке групповых адаптаций отбор будет менять «конструк-

цию» отношений в системе, а соединенные ими особи меняются уже под 
действием изменившихся социальных или биотопических связей.
Тем более что особи вместе с их признаками в эволюционном процес-

се представляют собой не самоценные сущности (субъекты изменения), 
а  всего лишь способ организовать статистические испытания, позво-
ляющие отобрать лучшие поведенческие типы, жизненные стратегии 

7 Индивидов, которыми оперирует социобиология как всеобщим явлением. Однако, 
кроме отдельных случаев, это не более чем абстракция (см. [Фридман, 2017а, б]. Развитие 
социобиологических представлений для группы «эгоистических индивидов», взаимодей-
ствующих друг с другом с целью максимизации итоговой приспособленности и исполь-
зования поведения конкурентов как социальный ресурс для такого процесса, закономерно 
ведет к их отрицанию и переходу к социоцентрическим взглядам. В соответствии с ним 
особи – лишь средства, перемещения и взаимодействия которых управляются социумом, 
так что максимизируются репродуктивный выход, устойчивость связей на уровне целого 
и другие параметры, относящиеся к долговременному выигрышу. А в меру устойчивости 
системы выигрывают и индивиды, причем доминанты и подчиненные, представители аль-
тернативных стратегий,  – поровну, вопреки кажущейся конкурентной неравноценности 
в каждый отдельный момент [Фридман, 2016, 2017а, б].

8 См. обсуждение проблемы с  Л.Ю.  Ямпольским (https://wolf-kitses.livejournal.
com/165679.html?thread=4104751#t4104751; https://wolf-kitses.livejournal.com/202819.html).
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и пр., в рамках того типа «столкновений» между индивидами, который 
следует из пространственно-этологической структуры популяции, а она 
видоспецифична. Отдельные особи имеют значение лишь как «летчики- 
испытатели» разных поведенческих типов или жизненных стратегий; 
в  процессе эволюции шлифуются и  совершенствуются именно они, 
в том числе и по способности устойчиво реализовываться на максималь-
но широком разнообразии биологии и генетики индивидов.

Заключение

Отсюда естественен вывод, что групповой отбор основан на распре-
делении селективного преимущества поровну между всеми членами 
группы благодаря появлению структуры связей, интегрирующих их 
(ранее независимую) активность в системное целое. В рамках последне-
го появляется «общий ресурс» (примеры приведены выше, но явно есть 
и  еще), различающийся в  описанных выше примерах, но  «вложения» 
в него всегда выгодны всем особям, связанным соответствующей коо-
перацией, несмотря на следущее:
а) заблаговременность «инвестиций» в  поддержание соответствую-

щих отношений по сравнению с «получением выигрыша»; «выигрыш» 
распределяется сообразно успешности особей во  взаимодействиях, 
но минимум, необходимый для устойчивого существования, достается 
всем связанным этой системой;
б) неизменное снижение размножаемости каждого из участников коо-

перации во всех приведенных выше примерах, часто и до нуля (часть 
«подвижного резерва» городских популяций и эусоциальные виды под-
земных грызунов).
И наоборот, групповой отбор не  основан ни  на  «договоренности» 

между особями об исключении из размножения «худшей» части попу-
ляции, ни на дифференциальном выживании групп, как обычно предпо-
лагается. Интересно, что А.С. Северцов пришел к тому же еще раньше 
с иных позиций (правда, считая, что выигрыш в такой системе распре-
деляется поровну) [Северцов, 1996].
Иными словами, групповые адаптации возникают за  счет индивиду-

ального отбора, увеличивающего выгоды от  социальной связанности 
в виде создания «public resource», в которых надо вкладываться, но кото-
рый и обслуживает всех интегрированных в систему – вроде упомянутой 
коммуникативной сети или «проточной» организации городских попу-
ляций, обеспечивающей своевременные и  точные переброски особей 
сообразно постоянно меняющейся динамике городских местообитаний 
вида. Это еще больше увеличивает подверженность индивидов регуля-
ции за счет системного целого, и после преодоления некоторого «порога 
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связанности»9 вклады особей в соответствующую кооперацию делаются 
обязательными, отношения – нерасторжимыми без вымирания.
Независимым индивидам, в данном случае грызунам, семейно-груп-

повой образ жизни выгоден в  плане экономии энергии, см. выше. 
Но  выгода реализуется лишь в  случае, если возникшее целое высту-
пает как «сверхорганизм», пресекающий независимые перемещения 
индивидов, ни  один из  них не  должен уходить из  клубка, поскольку 
уже согрелся, и не лезть слишком сильно в середину. А надо скоорди-
нированно то увеличивать плотность, но разрежать клубок, чтобы тем-
пература была постоянной, а затраты на терморегуляцию минимальны. 
И  действительно, эта координация достигается, образующееся целое 
подчиняет себе индивидов. То же верно для координации в любом виде 
деятельности: от размножения, как у  голых землекопов, до  труда, как 
у Homo sapiens. То  есть выгоду от  семейно-группового образа жизни 
не получить без подчинения поведения исходно независимых индиви-
дов функционированию группы как целого, что предполагает коорди-
нацию, и вполне предсказуемым образом. Поэтому прерийная полевка 
демонстрирует прямую связь между социальной организацией и моно-
гамией. Но понятие «моногамия» здесь относится не к системе спари-
вания (genetic monogamy), а к типу отношений (behavioural monogamy, 
social monogamy). Она проявляется в совместном использовании брач-
ными партнерами общей гнездовой норы и  общего участка обитания, 
в территориальном поведении самцов, изгоняющих с семейного участка 
других особей того же пола, в их родительском поведении. Последнее 
возникает именно по причине его устойчивых отношений с данной сам-
кой, вне зависимости от того, кто конкретно с ней спаривался, кто отец 
детенышей и пр.
Таким образом, идея группового отбора – лишняя сущность при объ-

яснении как происхождения групповых адаптаций, так и их сохранения 
в череде поколений. Для первого оказывается достаточно индивидуаль-
ного отбора, как только мы вводим в рассмотрение связанность инди-
видов отношениями, координирующих активность ранее независимых 
индивидов тем или иным способом. Он усиливает выгоды от  тако-
го рода координации; в  общем случае они сводятся к  выгодному для 
всех подъему предсказуемости индивидов; в ряде конкретных случаев,  

9 В каждом отдельном случае – коммуникативная сеть, городские популяции, семей-
но-групповой образ жизни у грызунов – «порог связанности» свой. Однако везде выгоды 
от кооперации ведут к увеличению размеров и обязательности «инвестиций» в системное 
целое и к непропорциональному снижению размножаемости индивидов в каждый отдель-
ный сезон – в обмен на удлинение ожидаемой продолжительности жизни. Сейчас появля-
ются модели, вскрывающие механизм этой координации [Clancy et al., 2015].
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рассмотренных выше, и  очень разнящихся между собой (почему этот 
перечень безусловно неполный), рост предсказуемости используется 
для становления кооперации и/или управляемости индивидами со сто-
роны системного целого.
Это и  есть становление групповой адаптации; раз возникнув, она 

поддерживается за  счет собственных механизмов устойчивости, т.е. 
идея группового отбора здесь опять не  нужна. В  случае социальных 
отношений это обычные механизмы «сигнальной наследственности» 
и  «социальной трансляции», в  случае отношений в  популяционной 
системе  – воспроизводство картины размещения группировок в  моза-
ике местообитаний через сигнальное поле, по которому ориентируют-
ся потоки нерезидентов, связывающих группировки в  единое целое. 
Соответственно, групповая адаптация характеризуется определенным 
паттерном отношений в надындивидуальной системе (социуме и попу-
ляции), жестко связывающим выгоды кооперации внутри нее с нерас-
торжимостью межиндивидуальных связей и  увеличением «вкладов» 
индивидуального поведения в поддержание целого.
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