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Основная цель экологии состоит в том, чтобы понять те разнооб-
разные факторы, которые влияют на распределение и обилие жи-
вотных и растений (Andrewartha, Birch, 1954; Krebs, 1972; Mac-
Arthur, 1972). Факторы, влияющие на обилие и микрогеографиче-
ское распределение (включая выбор местообитания), рассматри-
вались в предыдущих главах; здесь речь пойдет о закономерностях
пространственного распределения огранизмов в масштабе крупных
географических областей, таких, как главные массивы суши (ма-
терики и острова). Изучение крупномасштабного географического
распределения растений и животных называется соответственно
фитогеографией и зоогеографией. Биогеография охватывает геог-
рафию всех организмов. В ее задачу входят поиск закономерностей
распределения растений и животных и объяснение причин того,
как эти закономерности возникли в геологическом прошлом. По-
мимо классификации наблюдаемых ныне распределений организ-
мов биогеографы стремятся понять и дать правильную интерпре-
тацию их перемещений, которые происходили в прошлом. Эколо-
гия и биогеография являются близкородственными и в некоторой
степени перекрывающимися дисциплинами, глубоко влияющими
друг на друга.

КЛАССИЧЕСКАЯ БИОГЕОГРАФИЯ

Путешествуя по разным частям света, натуралисты прошлого
скоро обнаружили четко различающиеся группы видов. После
накопления достаточного количества данных было выделено шесть
основных биогеографических «царств», или областей. Три из них
примерно совпадают с границами материков: в Австралийскую
область входит Австралия, в Неарктическую — часть Северной
Америки, расположенная к северу от Мексиканского нагорья, в
Неотропическую — часть Южной Америки южнее Мексиканского
нагорья. (Неотропическая область включает также Антильские
острова.) Африка южнее Сахары относится к Эфиопской области.
Евразия поделена на две области — Палеарктическую, которая
представлена частью континента, расположенной к северу от Ги-
малаев (плюс Африка к северу от Сахары), и Восточную область,
расположенную к югу от Гималаев (Индия, Южный Китай, Индо-
китай, Филиппины, Калимантан, Ява, Суматра и другие острова
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Рис. 9.1. Шесть основных биогеографических областей мира.

на востоке Индонезии, включая Сулавеси). Каждая из шести
биогеографических областей (рис. 9.1) отделена от других зна-
чительными преградами, которые препятствуют распространению
растений и животных, например узким перешейком, высокими го-
рами, пустыней, океаном или узким проливом в океане. Как пра-
вило, внутри области флора и фауна характеризуются высокой
степенью однородности. При переходе же от одной области к дру-
гой наблюдается резкий сдвиг в таксономическом составе на уров-
не родов и семейств. Хотя биогеографы, специализирующиеся на
разных группах растений и животных, часто не могут договориться
о проведении точных границ между областями (рис. 9.2), ни у
кого не возникает сомнений относительно целесообразности вы-
деления шести упомянутых областей.

Факт высокого видового разнообразия в тропиках (см. с. 314—
315) помимо разнообразных гипотез породил мнение о чрезвычай-
но высокой скорости видообразования в этой области, которая
считается «источником» частого возникновения новых видов; мно-
гие из них впоследствии проникают в менее пригодные для оби-
тания места, например в умеренную зону. Так, Дарлингтон (Dar-
lington, 1957, 1959) выдвинул гипотезу «роли климата и области»,
суть которой состоит в том, что большинство доминирующих видов
животных возникло в больших по площади и благоприятных по
климату областях. Он считает, что тропики Старого Света, вклю-
чая тропики Эфиопской и Восточной областей, явились основным
очагом возникновения большинства групп позвоночных животных;
доминирующие формы мигрировали из него в разных направлени-
ях и заселили меньшие по размерам и менее благоприятные обла-
сти, в том числе Европу, Северную и Южную Америку, а также
Австралию.
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Рис. 9.2. «Линии» Уоллеса и Вебера на карте Юго-Восточной Азии, которые раз-
деляют Восточную и Австралийскую области. Место нахождения вулканического
острова Кракатау отмечено внизу слева (между Явой и Суматрой).

В такой классической биогеографии положение континентов
часто считают неизменным, а фаунистическое сходство между
ними объясняется гипотетическими механизмами перемещения
организмов с одного материка на другой, например преодоление
водных преград с помощью плавающих предметов. Последние
достижения геологии заставили частично пересмотреть эту точку
зрения. В настоящее время имеются веские доказательства (Dietz,
Holden, 1970) того, что материки в прошлом были соединены и
представляли собой большой, расположенный на юге участок
суши (Пангея), который в результате «дрейфа» (см. также
с. 46—49) постепенно раскололся. Этот процесс начался в раннем
мезозое (около 200 млн. лет назад). В настоящее время геологи-
ческие данные, свидетельствующие о дрейфе материков в прош-
лом (и в настоящем), накапливаются очень быстро (J. Т. Wilson,
1973). В свете новых открытий возникла необходимость пересмот-
реть многие разделы классической биогеографии. Например, не-
которые группы очень древних пресноводных двоякодышащих
рыб, амфибий и насекомых, которые широко распространились до
раскола материков, сейчас встречаются на нескольких континен-
тах; вместе с тем многие другие, недавно возникшие группы расте-
ний и животных, например млекопитающие и птицы, строго при-
урочены к определенной биогеографической области. Эти более

БИОГЕОГРАФИЯ 333

молодые группы гораздо лучше подчиняются делению на области,
нежели старые (Kurten, 1969).

Классическая биогеография выработала несколько так назы-
ваемых биогеографических правил, основанных на явлении по-
вторяемости закономерностей адаптации организмов. Например,
гомойотермные животные, обитающие в холодном климате, имеют
более крупные размеры тела, чем животные теплого климата; по-
добную тенденцию, или клин, можно обнаружить даже у особей
одного вида с широким ареалом. Это явление, получившее по
имени своего первооткрывателя название правила Бергмана, ве-
роятно, имеет причинную основу, так как крупные животные
характеризуются меньшей поверхностью на единицу объема тела,
нежели мелкие (см. с. 90), что способствует более эффективному
сохранению тепла. Было предложено много других биогеографи-
ческих правил, причем все они носят описательный характер. Пра-
вило Аллена гласит, что у гомойотермных животных, обитающих
в теплом климате, придатки тела и (или) конечности либо должны
быть длиннее, либо должны иметь большую поверхность, чем у
животных холодного климата. Например, у зайца средней полосы
уши длиннее и шире, чем у полярного зайца. Предполагаемое
функциональное значение такого приспособления заключается в
том, что крупные придатки, имеющие относительно большую по-
верхность, лучше рассеивают тепло, чем мелкие. Еще одно прави-
ло (правило Глоджера) гласит, что животные из жарких и за-
сушливых районов обычно окрашены бледнее, чем животные из
холодных и увлажненных областей. Наконец, еще одно биогеогра-
фическое правило заключается в том, что у рыб, обитающих в
холодных водоемах, число позвонков больше, чем у обитающих в
теплых. Приспособительное значение многих из перечисленных
тенденций остается неясным, хотя такие географически изменчи-
вые фенотипические признаки часто оказываются пластичными в
процессе развития и более или менее непосредственно реагируют
на температуру.

БИОГЕОГРАФИЯ ОСТРОВОВ

Экспериментировать на экосистемах обычно очень трудно, по-
этому современная экология в основном полагается на результаты
изучения «природных экспериментов» — случаев, когда один или
несколько факторов, влияющих на сообщество, различны в двух
или нескольких экосистемах. По этой причине внимание экологов
длительное время особенно привлекали острова, которые пред-
ставляют собой примеры наиболее замечательных природных эко-
логических экспериментов. Различные острова, входящие в состав
архипелага, часто бывают заселены материковыми видами в раз-
ных сочетаниях, благодаря чему исследователь имеет возможность
наблюдать как экологические, так и эволюционные последствия,
например сдвиг ниш одних видов в ответ на появление или исчез-
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Рис. 9.3. Наблюдаемые и ожидаемые частотные распределения высот местооби-
таний ящериц Anolis. А. Распределение, наблюдаемое у ящериц A. carollnensis,
населяющих остров, где у этого вида нет конкурентов. Б. Ожидаемое распреде-
ление для A. carollnensis на другом острове, где имеются конкуренты, а место-
обитания легкодоступны; предполагается отсутствие сдвига ниши. В. Распреде-
ление, наблюдаемое у A. carollnensis на острове, где конкурент присутствует
(ср. с Б). Г. Распределение высот для конкурирующего вида A. sagrei. (Из
Schoener, 1975a.)

новение других (рис. 9.3). Острова, как примеры естественных
экологических экспериментов, можно изучать и с многих других
позиций. Поскольку хищных видов на них меньше, чем в соответ-
ствующих местообитаниях материка, острова можно использовать
для изучения последствий изъятия хищника (см. также с. 153).
Кроме того, острова характеризуются невысокой плотностью ви-
дов, как, например, в случае наземных птиц Бермудских островов
(см. с. 269), что отчасти позволяет анализировать влияние меж-
видовой конкуренции на экологию видов-колонизаторов.

Своего рода «острова» часто встречаются и в наземном ланд-
шафте. Участок леса, изолированный от крупного массива деревь-
ев, можно расценивать как «островное местообитание». Такими
же «островами» являются изолированные озера и вершины гор
(см. с. 218). Для нелетающего насекомого пустынные растения
или деревья в составе редколесья могут представлять собой подо-
бие островов, так как и те и другие отделены друг от друга об-
ширными открытыми участками иной сравнительно неблагоприят-
ной среды. Также и лепешки коровьего помета, «разбросанные»
по полю, — это острова для животных, которые их населяют
(Mohr, 1943). Для бактерии островом может оказаться чайная
ложка воды или тело насекомого.
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Связь числа видов с площадью острова

Крупные острова, как правило, заселены большим числом видов
растений и животных, чем мелкие. На двойном логарифмическом
графике число видов данного таксона в большинстве случаев ли-
нейно возрастает с увеличением размеров острова (рис. 9.4). Чаще
всего десятикратному увеличению площади острова соответствует
примерно двукратное увеличение числа видов. Угол наклона ли-
нии регрессии, проведенной по таким точкам, обозначают буквой
z — величиной, которая характеризует данный таксон в данной
системе островов. Разнообразные таксоны многих систем островов
(табл. 9.1) характеризуются значениями z от 0,24 до 0,33. Вели-
чина z представляет собой показатель степени в уравнении

S=CAZ, (1)

где S — число видов, С — постоянная, специфичная для данного
таксона и местности, А — площадь рассматриваемого острова
(островов). После логарифмирования и преобразования получаем
линейное уравнение, где z характеризует наклон прямой:

lgS = lgC + zlgA

Высокие значения z получаются при наличии топографического
разнообразия, смены видов в пространстве или присутствии «ост-
ровов внутри островов»; низкие значения наблюдаются в тех слу-
чаях, когда пространственная смена видов выражена слабо, на-
пример на очень однородных островах и материках, либо они
свойственны подвыборкам, взятым на крупных островах (см. ни-
же) . В большинстве случаев площадь сама по себе, по-видимому,
не является фактором, непосредственно влияющим на плотность
видов; она оказывает косвенное влияние, так как определяет раз-
нообразие доступных местообитаний. Впрочем, иногда может на-
блюдаться и непосредственное влияние.

Материковое местообитание, сходное и одинаковое по разме-
рам с местообитанием острова в открытом океане, почти всегда
содержит больше видов, в особенности видов высоких трофических
уровней. Число видов в выборке, взятой из континентальной сис-
темы, также возрастает с размером (площадью) подвыборки, хотя
и не так быстро, как на островах (рис. 9.4). Обычно материки
характеризуются значениями ζ от 0,12 до 0,17. Подобное отличие
обусловлено тем, что острова действительно «изолированы», а
участок материкового местообитания такого же размера пред-
ставляет собой лишь «выборку». Благодаря миграциям из других
областей в эту выборку могут попасть редкие виды и виды из;
соседних районов, имеющие большой ареал. Пума, которой тре-
буется территория в 20 км2, вряд ли образует жизнеспособную
популяцию на небольшом острове, площадью менее 30—40 км2,

(2)



Рис. 9.4. Примеры связи числа видов с площадью. А. Виды наземных птиц внут-
ренних водоемов на Зондских островах, расположенных у побережья Юго-Восточ-
ной Азии (см. рис. 9.2), включая Филиппины и Новую Гвинею. Крайняя левая
точка на графике — остров Кракатау. Б. Виды наземных птиц и птиц внутренних
водоемов на различных удаленных островах южной части Тихого океана, вклю-
чая Молуккские острова, Меланезию, Микронезию, Полинезию и Гавайи. Прямая
проведена по двум точкам, относящимся к островам, наиболее близким к исход-
ной области расселения (острова Кей и Новая Гвинея). Она вычерчена для того,
чтобы показать отклонения величин плотности видов на удаленных островах.
В. Число видов муравьев-бульдогов в фаунах Молуккских и Меланезийских
островов. Прямая отражает зависимость числа видов от площади подпроб, взя-
тых на Новой Гвинее; точки соответствуют мелким островам. Обратите внима-
ние, что острова заселены меньшим количеством видов, чем такая же по пло-
щади территория на Новой Гвинее, но скорость увеличения числа видов в зави-
симости от площади на них выше. (А, Б — из MacArthur, Wilson, 1967. The
Theory of Island Biogeography. Авторское право 1967 Princeton University Press.
Перепечатано с разрешения Princeton University Press. В — из Wilson, 1961.)
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Таблица 9.1. Значения z, полученные для различных наземных растений
и животных, населяющих разные системы островов1

Фауна или флора

Жужелицы
Муравьи-бульдоги
Амфибии и рептилии
Гнездящиеся наземные птицы

и птицы пресных водоемов
Гнездящиеся наземные птицы

и птицы пресных водоемов
Гнездящиеся наземные птицы

и птицы пресных водоемов
Гнездящиеся наземные птицы

и птицы пресных водоемов
Наземные позвоночные
Наземные растения

Система островов

Острова Вест-Индия
Меланезия
Острова Вест-Индия
То же

Ост-индский архипелаг

Острова восточной и Центральной
части Тихого океана

Острова Гвинейского залива

Острова озера Мичиган
Галапагосские острова

z

0,34

0,30

0,301
0,237

0,280

0,303

0,489

0,239
0,325

1 Из MacArthur, Wilson, 1967. The Theory of Island Biogeography. Перепечатано с разреше-
ния Princeton University Press. Авторское право '1967 by Princeton University Press.

вместе с тем на участке материка такого же размера эти кошки
способны жить и размножаться. Вот почему на островах встреча-
ется меньше видов высоких трофических уровней.

Теория равновесия

Долгие годы считалось, что острова в каком-то смысле «обед-
нены» видами, во-первых, потому, что последние в процессе коло-
низации встречают преграды и, во-вторых, потому, что обычно на
островах может жить меньше видов, чем на такой же территории
материковых местообитаний. Однако многочисленные примеры
связи числа видов с площадью недавно заставили Мак-Артура и
Уилсона (MacArthur, Wilson, 1963, 1967) проверить возможность
того факта, что на самом деле острова полностью насыщены ви-
дами.

Мак-Артур и Уилсон пришли к выводу, что скорость заселения
острова новыми видами должна убывать с возрастанием числа
видов на острове. По мере того как плотность видов на острове
достигает общего числа видов в «видовом фонде» колонизации
острова, при которой ни один иммигрант более не может быть но-
вым видом, скорость иммиграции приближается к нулю. (Число
видов в видовом фонде равно общему числу видов, обитающих в
исходной области расселения, окружающей данную систему ост-
ровов) . Мак-Артур и Уилсон считают, что скорость исчезновения

22 Э. Пианка
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Рис. 9.5. Иллюстрация теории равновесия для плотности островных видов. По
мере увеличения общего числа видов на острове скорость иммиграции падает,
а скорость исчезновения растет. В точке равновесия иммиграция равна исчезно-

вению, а число видов равно Состав островной биоты меняется по мере того,
как населяющие остров виды постепенно исчезают и замещаются другими.

видов, уже присутствующих на острове, должна возрастать с уве-
личением числа видов. Это предположение кажется правдоподоб-
ным — по мере того как на остров проникает все больше видов,
средний размер популяции должен уменьшаться, а интенсивность
межвидовой конкуренции и вероятность конкурентного исключе-
ния должны возрастать, что приводит к исчезновению все боль-
шего числа видов.

Когда скорость иммиграции равна скорости исчезновения
(рис. 9.5), существующие виды исчезают с той же скоростью, с
какой появляются новые, т. е. плотность видов достигает точки
динамического равновесия. Хотя плотность видов остается постоян-
ной, непрерывный обмен видами означает, что видовой состав ост-
рова изменяется.

Теория равновесия Мак-Артура и Уилсона в какой-то мере
аналогична модели Ферхюльста — Пирла, описывающей логисти-
ческий рост отдельной популяции (гл. 5). Число особей (плот-
ность) N можно заменить числом видов (плотностью видов) S,
а зависимые от плотности скорости рождаемости и смертности bN

и dN можно заменить убывающей с возрастанием плотности видов
на острове скоростью иммиграции (λ) и возрастающей скоростью
исчезновения (μ). В первом приближении мы можем принять, что
скорости иммиграции (λ) и исчезновения (μ) линейно связаны с
плотностью видов:

λS= λ0 — αS,

μS = βS,

где λ0 — скорость иммиграции в отсутствие видов на острове, а
α и β — скорости изменения скоростей иммиграции и исчезновения
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Рис. 9.6. Линейная зависимость скорости иммиграции и исчезновения от плотно-
сти видов на острове. Равновесная плотность — это простая функция углов на-
клона и точки пересечения двух кривых.

по мере увеличения плотности видов (рис. 9.6). (Мак-Артур и
Уилсон подчеркивают, что допущение линейности не является
таким уж обязательным, как может показаться на первый
взгляд, — кривые иммиграции и исчезновения можно выпрямить
с помощью преобразований ординаты.) В точке равновесия
скорость иммиграции должна в точности равняться скорости исчез-
новения, т. е. λS должна быть равна μS· Приравняв уравнение (3)
к уравнению (4)

(5)

и сделав преобразования, мы получим выражение для равновес-
ного числа видов

(6)

Уравнение (6), как и следовало ожидать, по виду полностью сов-
пало с выражением для предельной плотности насыщения К в ло-
гистическом уравнении: K = r / ( x + y ) [см. также уравнение (24)
в гл. 5, с. 132].

В услових равновесия общая скорость иммиграции видов
должна быть равна общей скорости исчезновения. Однако, по-
скольку виды, которые успешно заселяют остров, конечно, не ока-
жутся в числе исчезающих, состав островной биоты будет непре-
рывно меняться даже при равновесии.

Как было сказано выше, λS и μS — это общие скорости имми-
грации и исчезновения. Они не являются удельными величинами
в расчете на 1 вид [уже присутствующий на острове либо имею-
щийся в видовом фонде (Р) ]. Удельную среднюю скорость имми-
грации и аналогичную скорость исчезновения можно по-

22 *

(3)

(4)
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лучить, разделив λ на число видов, еще отсутствующих на острове
(Р — S ) , и μ на число уже присутствующих (S):

или (7)

или (8)

Опять-таки при равновесии общая скорость исчезновения должна
быть равна общей скорости иммиграции (λS — μS) или, используя
удельные средние скорости (которыми чаще всего оперируют эко-
логи), можно записать, что

(9)

Решая это уравнение относительно равновесного числа видов ,
получим

(10)

Уравнение (10) показывает, что возрастает с увеличением Ρ и
и уменьшается с увеличением . Обратите внимание также, что

равно λ0 [ср. уравнение (10) с уравнением (6)], равно α
в уравнении (3) и равно β в уравнении (4).

Поскольку интенсивность расселения организмов убывает в
зависимости от расстояния более или менее экспоненциально
(рис. 9.7), Мак-Артур и Уилсон пришли к выводу, что скорость
иммиграции должна снижаться с увеличением расстояния от ис-
ходной области расселения (рис. 9.8). Кроме того, они считают,
что скорость исчезновения практически не зависит от этого рас-
стояния, но, вообще говоря, должна возрастать с уменьшением
размеров острова, поскольку на мелких островах могут обитать
только небольшие разреженные популяции (рис. 9.9). [Представ-
ляя собой небольшую «мишень» для видов-колонизаторов, мелкие
острова должны также характеризоваться более низкой скоростью
иммиграции, чем другие похожие, но более крупные острова. Од-
нако этот фактор, по-видимому, не имеет большого значения по
сравнению с той ролью, которую играет экспоненциальное сниже-
ние числа иммигрантов в зависимости от расстояния (рис. 9.7).]
Отметьте также, что при равноудаленности от исходной области
расселения скорость оборота видов на мелких островах должна
быть выше, чем на крупных (поэтому скорость оборота должна
быть обратно связана с равновесной плотностью видов). Острова
с упрощенным рельефом и небольшим числом типов местообита-
ний в общем должны также характеризоваться более высокой ско-
ростью исчезновения, чем острова с пересеченной местностью и раз-
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Рис. 9.7. Различные примеры расселения видов в пространстве (как по горизон-
тали, так и по вертикали). С увеличением расстояния число организмов сначала
уменьшается быстро, а затем все более и более медленно. (Из Odum, 1959 по-
Wolfenbarger.)

нообразными местообитаниями, так как последние представляют
иммигрантам больше возможностей для успешного закрепления и
длительного существования. Наконец, группы островов, например
архипелаги, должны характеризоваться более высокой скоростью
иммиграции, чем рассеянные в океане или изолированные острова,
поскольку внутри архипелага возможен обмен растениями и жи-
вотными.

Одни выводы теории равновесия подтвердились фактами, дру-
гие, в особенности касающиеся скоростей оборота, проверить ока-
залось очень трудно.
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Рис. 9.8. Снижение скорости иммиграции в зависимости от удаленности исходной
области расселения. В результате этого равновесное число видов на удаленных

островах при прочих равных условиях будет меньше, чем на близлежа-

щих . Последние должны также характеризоваться более высокими скоро-
стями смены фауны (Тc > Тd).

Гипотеза компрессии

Под давлением интенсивной межвидовой конкуренции многие
организмы сокращают диапазон использования общих микроместо-
обитаний и (или) других ресурсов (см. гл. 6 и 7). Подобная регу-
лировка протекает в масштабе экологического времени, в течение
жизни данного организма. Факты такого сокращения ниш в соче-
тании с теоретическими предпосылками привели к появлению так
называемой гипотезы компрессии (MacArthur, Wilson, 1967), со-
гласно которой, по мере проникновения в сообщество все большего

Рис. 9.9. Скорости исчезновения слабо зависят от расстояния до исходной обла-
сти расселения, но они, как правило, связаны обратной зависимостью с разме-
рами острова и (или) сложностью. На крупных островах скорости иммиграции
могут быть несколько выше, поскольку такие острова представляют собой более
крупную «мишень» для потенциальных вселенцев. Таким образом, при прочих

равных условиях на мелких островах равновесное число видов будет мень-

ше, чем на крупных

БИОГЕОГРАФИЯ 343

Рис. 9.10. Схематическая иллюстрация гипотезы компрессии. По мере заселения
местообитания все большим числом видов каждый отдельный вид под давлением
межвидовой конкуренции сокращает диапазон эксплуатируемых местообитаний;
в то же время диапазон потребляемой пищи должен либо возрасти, либо остаться
приблизительно прежним. И наоборот, если вид заселяет местообитание, где
других видов мало, то отсутствие сильной межвидовой конкуренции часто приво-
дит к увеличению разнообразия эксплуатируемых местообитаний (или микро-
местообитаний). Гипотеза компрессии справедлива только для экологического
времени и не приложима к эволюционным сдвигам ниш. (Mac Arthur, Wilson,
1967. The Theory of Island Biogeography. Авторское право 1967. Princeton Uni-
versity Press. Перепечатано с разрешения Princeton University Press.)

числа видов ниши места сокращаются, а пищевые ниши остаются
неизменными или расширяются (рис. 9.10). Любой пригодный
пищевой объект должен быть съеден независимо от того, какой
интенсивности достигает конкуренция, но выбор мест кормления
у животного определяется ожиданием урожая, который в резуль-
тате усиления конкуренции будет резко снижен в некоторых участ-
ках местообитания (см. также с. 288—291). Таким образом, ги-
потеза компрессии приводит к выводу, что местообитания, кото-
рые используются в масштабе непродолжительного, неэволюцион-
ного времени с усилением конкуренции должны сокращаться, а
спектр потребляемой пищи — расширяться или оставаться неиз-
менным. Кроме того, если присутствие конкурентов приводит к
снижению общего уровня доступной пищи более или менее оди-
наково на всех участках маршрута кормления вида, то это бла-
гоприятствует расширению ниши.

Гипотеза связи морфологической изменчивости
с шириной ниши

Неспециализированность вида может быть обусловлена действи-
ем двух разных механизмов: 1) популяция может быть представле-
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на разнообразными фенотипами, каждый из которых использует
только часть общего диапазона ресурсов, и (или) 2) каждая особь
популяции, будучи достаточно пластичной, может использовать все
ресурсы, используемые популяцией. Рафгарден (Roughgarden, 1972)
называет эти компоненты ширины ниши соответственно межфено-
типическим и внутрифенотипическим (см. рис. 7.12). Фенотипиче-
ская изменчивость популяции, позволяющая разным фенотипам
эксплуатировать разные ресурсы, должна способствовать уве-
личению общего диапазона ресурсов, используемых популяцией.
Кроме того, поскольку при расширении ниши за счет межфеноти-

пического компонента уменьшается перекрывание ниш членов
популяции, можно ожидать ослабления среднего уровня конку-
ренции между фенотипами.

Островные виды, частично освободившиеся от межвидовой
конкуренции, нередко используют более широкий диапазон место-

обитаний, чем материковые виды — это явление часто называют
«экологическим высвобождением». Ван Вален (Van Valen, 1965)
считает, что ослабление конкурентного давления со стороны дру-
гих видов, кроме того, должно приводить к усилению морфологи-
ческой изменчивости, так как оно способствует расширению ниш.
Он постулировал, что одни и те же виды на островах часто долж-
ны быть морфологически более изменчивыми, чем на материках;
у пяти из шести изученных видов птиц, имеющих на некоторых
островах более широкие ниши, Ван Вален и в самом деле обнару-
жил такое увеличение фенотипической изменчивости. Однако
Грант (Grant, 1967) выявил уменьшение морфологической измен-
чивости (оцениваемой по длине крыла, хвоста, плюсны и клюва)
в некоторых популяциях островных птиц Мексики по сравнению с
материковыми популяциями. Позднее Гранту (Grant, 1971) не
удалось выявить четких тенденций изменчивости длины плюсны
в материковых и островных популяциях мексиканских птиц. Он
высказал предположение, что в пространственно-однородной среде
отбор благоприятствует невысокой изменчивости в пищевой эколо-
гии и морфологии особей, элиминируя тех из них, которые сильно
отличаются от среднего фенотипа, а в пространственно-неоднород-
ной (пятнистой) среде может наблюдаться обратная картина.

Соул и Стюарт (Soule, Stewart, 1970) пересмотрели эту гипо-
тезу и несколько ее изменили: неспециализированные виды, имею-
щие широкую нишу, должны характеризоваться большей феноти-
пической и морфологической изменчивостью, чем специализирован-
ные виды с узкой нишей (авторы назвали это предположение гипо-
тезой связи изменчивости с шириной ниши). Однако Соул и Стюарт
ее смогли показать, что неспециализированным видам африканских
птиц, таким, например, как вороны, действительно присуща боль-
шая морфологическая изменчивость, нежели специализированным.
Ван Вален и Грант (Van Valen, Grant, 1970) подчеркивают, что
большая ширина ниши у этих ворон может быть обусловлена
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Рис. 9.11. Зависимость общей изменчивости восьми фенотипических признаков
ящерицы Uta stansburiana от площади 18 островов (отложены в логарифмиче-
ском масштабе), расположенных в Калифорнийском заливе, и 2 материковых
областей. Изменчивость возрастает с увеличением площади. (По Soule, 1971.)

прежде всего внутрифенотипической пластичностью в использова-
нии ресурсов, а высокой морфологической изменчивости в данном
случае может и не быть.

Представляет интерес также тот факт, что, хотя виды, обитаю-
щие в тропиках, считаются более специализированными, чем виды
умеренной зоны, размеры клюва у некоторых тропических птиц
характеризуются по крайней мере такой же изменчивостью, как
размеры клюва у видов северной умеренной зоны (Willson, 1969).
Совершенно очевидно, что связь между морфологической измен-
чивостью и шириной ниши получит правильную оценку, только
после накопления большого количества новых данных.

Гипотеза связи изменчивости с потоком генов

Генетическая и морфологическая изменчивость популяций яще-
риц Uta stansburiana на крупных островах Калифорнийского за-
лива выше, чем на мелких (Soule, 1971, и рис. 9.11). Для объяс-
нения этого факта была выдвинута гипотеза, которая является
альтернативой гипотезе о связи изменчивости с шириной ниши.
Гипотеза связи изменчивости с потоком генов постулирует, что
обмен генами между местообитаниями, которые различаются по
своей селективной среде, порождает генетическую изменчивость
в популяциях, занимающих промежуточное пространственное по-
ложение (см. также с. 186). Важное отличие этой гипотезы —
отрицание адаптивного значения широкой генетической и феноти-
пической изменчивости, которая считается лишь неизбежным по-
бочным следствием гетерогенности среды и перемещения организ-
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мов. В гипотезе связи изменчивости с шириной ниши усиление
изменчивости рассматривают как адаптивную реакцию. Для оценки
роли потока генов в поддержании изменчивости природных попу-
ляций потребуются дополнительные исследования.

НЕКОТОРЫЕ ПРИМЕРЫ ОСТРОВОВ

КАК ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ЭКСПЕРИМЕНТОВ

Дарвиновы вьюрки

Галапагосские острова представляют собой архипелаг, состоя-
щий из сравнительно небольших островов вулканического проис-
хождения, расположенных в глубоководной части океана на рас-
стоянии примерно 970 км к западу от побережья Эквадора
(рис. 9.12). Они заселены группой удивительных птиц, которые
прекрасно иллюстрируют несколько эволюционных и экологиче-
ских принципов. В орнитофауне Галапагосских островов домини-
руют дарвиновы вьюрки, названные так в честь первого эволюцио-
ниста, который их изучал и оценил их значение. Из 26 видов на-
земных птиц, издревле обитающих на этом архипелаге (т. е. тех
видов которые встречались здесь до интродукции человеком но-
вых форм), 13 представлены вьюрками (кроме них присутствуют
4 вида пересмешников, 2 — мухоловок, 2 — сов, 1 вид ястребов,
1 — голубей, 1 — кукушек, 1 — славок и 1 — ласточек).

Этот архипелаг (состоящий из 16 больших островов и россыпи
мелких островков) возник в результате вулканической деятель-
ности, происходившей на дне океана около 1 млн. лет назад;
следовательно, первоначально он не был заселен организмами, а
вся его биота сформировалась из представителей материковых
видов. Из-за большой удаленности Галапагосских островов немно-
гие виды растений и животных смогли их заселить. (Тем не менее
близость этих островов к экватору делает их особенно уязвимыми
для инвазий, которые могли происходить благодаря «плотам» и
плавучим предметам, выносимым в море экваториальным тече-
нием.)

Принято считать, что 13 видов вьюрков произошло от одного
предкового материкового вида, поселившегося на этих островах
много лет назад. (Эти виды достаточно похожи друг на друга и
выделяются систематиками в отдельное подсемейство вьюрков —
эндемиков Галапагосских островов и острова Кокос.) Архипелаги
представляют собой идеальные места для географической изоля-
ции и видообразования, особенно в таких группах наземных птиц,
как вьюрки, которые с трудом преодолевают большие водные
пространства. Благодаря различным давлениям отбора на разных
островах подобные эффективно изолированные популяции дивер-
гируют и вырабатывают специфические адаптации. Кроме того,
между ними время от времени происходит обмен особями, что при-
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Рис. 9.12. Две карты главных островов Галапагосского архипелага. (Вставка из
Lack, 1947. Большая карта из Bowman, 1961; первоначально опубликована Uni-
versity of California Press. Перепечатано с разрешения правления University οί
California.)

водит к усилению межвидовой конкуренции, способствующей раз-
делению (диверсификации) ниш.

Необходимость для видообразования и адаптивной радиации
двух факторов — географической изоляции и последующего обме-
на особями между островами — можно продемонстрировать на
примере вьюрка острова Кокос Pinaroloxias inornata. Остров Ко-
кос — это одиночный остров, находящийся в нескольких сотнях
километров к северу от Галапагосских островов и отделенный
примерно таким же расстоянием от материка (рис. 9.12, вставка).
Несмотря на довольно большое разнообразие местообитаний, его
населяет только один вид вьюрков. Генофонд Pinaroloxias никогда
не был расщеплен потому, что возможность географической изо-
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ляции и ослабления потока генов отсутствовала. Можно предпо-
ложить, что этот вид окажется неспециализированным, и его попу-
ляция, вероятно, будет характеризоваться высоким уровнем фено-
типической изменчивости.

Адаптивная радиация галапагосских вьюрков привела к воз-
никновению 3 родов, представители которых различаются по ме-
стам кормления, способам добывания пищи и качеству потребляе-
мого корма. Так называемые земляные вьюрки (Geospiza) насчи-
тывают 6 видов ширококлювых птиц, которые кормятся на земле

•Рш- q 13 Гистограммы высоты клювов нескольких видов дарвиновых вьюрков
попа Geospiza для разных островов. При аллопатрии на островах Дафне и
Кпоссмен G fortfs и G. fuliginosa имеют клювы очень близких размеров, а при
симпатрии (три верхних ряда гистограмм) диапазоны высоты их клювов пол-
ностью разделены. (Из Lack, 1947.)
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Таблица 9.2. Распределение дарвиновых вьюрков на различных крупных
островах Галапагосского архипелага1

1 По Bowman, 1961. Впервые опубликовано University of California Press. Перепечатано с
разрешения The Regents of the University of California.

семенами разного типа и размеров, а также цветками кактуса
Opuntia. Род Camarhynchus, представленный древесными вьюрка-
ми и называемый так потому, что эти птицы кормятся на деревьях,
также состоит из б видов и характеризуется более тонким клювом.
Один из этих видов питается растительной пищей, а остальные
5 — насекомыми разного размера, которых они добывают различ-
ными способами (например, «дятловый» вьюрок в поисках насе-
комых зондирует трещины и углубления палочками и иголками
кактусов подобно тому, как дятел пользуется своим длинным и
заостренным языком). Представители обособленного монотипиче-
ского рода славковых вьюрков Certhidea olivacea встречаются чуть
ли не на всех крупных и мелких островах архипелага и гнездятся
практически в любых местообитаниях.

Отдельный остров могут населять от 3 до 10 видов вьюрков в
разных сочетаниях (табл. 9.2). Длина и высота клюва у видов

сильно меняются на различных островах (рис. 9.13), что, по-види-
мому, отражает различия в условиях среды, в том числе разное
давление межвидовой конкуренции. По сути дела, рис. 9.13 ил-
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Рис. 9.14. Число видов расте-
ний, зарегистрированных на
трех островах группы Крака-
тау в период с 1883 по 1934 г.
(Из MacArthur, Wilson, 1967.
The Theory of Island Biogeo-
graphy. Авторское лраво 1967
Princeton University Press. Пе-
репечатано с разрешения Prin-
ceton University Press.)

люстрирует смещение признаков по высоте клюва; небольшие
острова Кроссмен и Дафне заселены только одним членом из пары
очень сходных видов — либо Geospiza fuliginosa, либо G. fortis.
На этих островах оба вида имеют клювы примерно одинаковых
размеров (их высота равна 8,5—11 мм), тогда как на крупных
островах, где оба вида встречаются симпатрически (острова Абин-
гдон, Биндло, Джемс, Джервис, Албемарл, Индефатигабл, Чарльз
и Чатем — верхняя часть рис. 9.13), диапазоны высоты клювов
полностью разделены, причем G. fuliginosa имеет невысокий клюв
(около 7—9 мм), a G. fortis — высокий (около 10—14 или 16 мм).
Размеры клюва, несомненно, в большой степени обусловливают
размеры потребляемых птицами пищевых объектов (определение
видов также основано на сравнении клювов).

Крупные острова Галапагосского архипелага характеризуются
более разнообразными местообитаниями, в результате чего они
заселены большим числом видов вьюрков, чем мелкие острова.
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Таблица 9.3. Число видов наземных птиц и птиц пресноводных водоемов
на островах Кракатау и Верлейтен по трем, учетам и число видов,
«утраченных» в промежутках между учетами1

Кракатау

Верлейтен

1908

Немигрирую-
щие

13

1

Мигрирующие

0

0

Общее

13

1

1919—1921

Немигрирую-
щие

27

27

Мигрирую-
щие

4

2

Общее

31

29

Кракатау

Верлейтен

1932—1934

Немигрирую-
щие

27

29

Мигрирующие

3

5

Общее

30
34

Число «утраченных» видов

с 1908
по 1919—1921

2

0

с 1919—1921
по 1932—1934

5

2

' Из MacArthur, Wilson, 1967 по Dammerman.

Кроме того, общее число видов вьюрков убывает с возрастанием
«средней степени изоляции» или средним расстоянием до других
островов: в то же время число эндемичных видов растет с ростом
изоляции (Hamilton, Rubinoff, 1963, 1967).

Кракатау

В 1883 г. на небольшом острове Кракатау, расположенном
между Явой и Суматрой (см. рис. 9.2), несколько раз в течение
3 мес происходило извержение вулкана. Весь Кракатау и два
близлежащих острова покрылись слоем горячей лавы, пемзы и
пепла толщиной в 30 м и более. Острова раскалились до такой
степени, что в течение нескольких месяцев после окончания извер-
жения падающий на них дождь превращался в пар. Крайне мало-
вероятно, чтобы хоть один из организмов после этого выжил. По-
вторное заселение острова животными и растениями Суматры
(расположенной примерно в 25 км) и Явы происходило быстро,
и к 1921 г. число постоянноживущих видов птиц можно было
сравнить с их числом на любом небольшом острове в этом районе,
имеющем примерно 20 км2 (площадь Кракатау после извержения)
(рис. 9.4). В период с 1921 по 1933 г. общее число видов птиц не
изменилось, но состав орнитофауны изменился (табл. 9.3). Этот
пример показывает, что у таких подвижных организмов, как пти-
цы, плотность видов быстро достигает уровня равновесия. С другой
стороны, число видов растений продолжало быстро увеличиваться
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после последнего учета в 1934 г. (рис. 9.14). Очевидно, пришло
время еще раз отправиться в экспедицию на остров Кракатау для
описания флоры и фауны.

Цикл развития таксонов

Полагают, что многие островные виды претерпевают ряд эво-
люционных изменений, называемых циклом развития таксонов,
которые в конечном счете могут привести к возрастанию вероятно-
сти их вымирания (Wilson, 1961; MacArthur, Wilson, 1967; Rick-
lefs, Cox, 1972). В соответствии с этой гипотезой в начале цикла
вид широко распространен, встречается на многих островах и про-
должает расселяться. Дифференцировка на отдельные островные
популяции еще только начинается либо вообще отсутствует. Вид
адаптирован к сравнительно нестабильным краевым местообита-
ниям, например к берегам рек и лесным полянам. На более позд-
них стадиях цикла популяции, находящиеся на разных островах,
постепенно разделяются, но вид все еще имеет широкое распрост-
ранение. На этой стадии он проникает в устойчивые местообита-
ния, такие, как старый лес, где вынужден существовать в окруже-
нии большого числа местных видов. Вслед за этим после локаль-
ного вымирания популяций отдельных островов дифференцирован-
ный вид оказывается ограниченным, и его ареал распадается на
фрагменты. В конце концов по завершении цикла он остается лишь
на каком-нибудь одном острове (и становится эндемичным для
данного острова). Иногда некоторые виды могут вновь переме-
щаться в краевые местообитания, где посторонних видов немного,
и тогда цикл начинается заново. Риклефс и Кокс (Ricklefs, Сох,
1972) приводят доводы в пользу того, что цикл развития таксона
у данного вида протекает в результате ответных контрадаптаций
других членов островной биоты. По мере развития цикла r-отбор
сменяется K-отбором. Так как вид постепенно теряет необходи-
мость заселять краевые местообитания, но больше вынужден кон-
курировать с видами устойчивых местообитаний, его способность
к расселению утрачивается. Снижение способности расселяться
и усиление адаптации к локальным условиям среды в свою оче-
редь благоприятствуют видообразованию и развитию эндемизма.
Вновь прибывшие колонисты в общем освобождены от груза
контрадаптации, что позволяет им успешно рассеиваться по не-
стабильным местообитаниям всей системы островов. На мелких
и удаленных островах могут долгое время существовать старые
популяции эндемиков (с. 218), таких, как вьюрок острова Кокос.
Хотя понятие цикла развития таксона приложимо не ко всем
видам, оно наверняка годится не только для островной, но и для
материковой фауны. Вместе с тем до сих пор мало кто пытался
интерпретировать экологию материковых популяций с точки зре-
ния упомянутых контрадаптаций.
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Эксперимент по дефаунации

Интересный экологический опыт проделали Симберлов и Уил-
сон (Simberloff, Wilson, 1970, и ссылки в их работе). После тща-
тельного учета представители всей фауны членистоногих несколь-
ких крошечных мангровых островков на отмелях Флориды были
уничтожены с помощью окуривания метилбромидом. Затем более
двух лет исследователи наблюдали за развитием процесса реко-
лонизации. Повторное заселение членистоногими происходило бы-
стро — через каких-нибудь 200 дней число видов на островках
стабилизировалось (рис. 9.15). Несмотря на то что в исследуемый
период скорость оборота оставалась довольно высокой, число
видов на островках сохранялось относительно постоянным на про-
тяжении почти двух лет, что служит хорошим доказательством уста-
новления равновесия. На двух островах (Е1 и Е2) равновесная
плотность видов после уничтожения фауны была немного ниже
этой плотности до начала опыта. Наблюдаемое уменьшение рав-
новесного числа видов может свидетельствовать о том, что виды,
вновь заселившие эти острова, представляют друг для друга боль-
шую помеху, нежели члены первоначальных сообществ. Вместе с
тем подобное уменьшение плотности видов может быть обусловле-
но тем, что новые иммигранты не так хорошо приспособлены к
эксплуатации ресурсов, как их предшественники. Как бы то ни
было, приведенные результаты показывают, что фактический со-
став островной фауны отчасти сам по себе может определять рав-
новесное число видов.

Рис. 9.15. Кривые заселения четырех небольших мангровых островов Флорида-
Кис (число видов членистоногих в зависимости от времени) после полного уничто-
жения фауны членистоногих. Растительности был нанесен сравнительно неболь-
шой ущерб. Сначала число видов на каждом острове росло, а потом стабилизи-
ровалось на уровнях плотности видов, довольно близких к значениям, зарегистри-
рованным до уничтожения фауны (последние 'отмечены на вертикальной оеи
справа). (По Simberloff, Wilson, 1969. С разрешения Duke University Press.)

23 Э. Пианка
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Рис. 9.16. Гипотетический ряд равновесных состояний сообщества, возникающих
на острове с течением времени. Взят произвольный масштаб времени с целью
показать только, что для установления ассортативного и эволюционного равно-
весий требуются гораздо большие периоды (см. текст). (Из Wilson, 1969.)

Уилсон (Wilson, 1969) высказал предположение, что островное
сообщество может пройти через несколько следующих друг за
другом четких стадий равновесия (рис. 9.16). Поначалу равновесие
числа видов должно возникнуть еще до того, как популяции до-
стигнут демографического постоянства и уравновесят друг друга.
Это равновесие будет «невзаимодействующим». Затем в результате
насыщения острова особями, которое повлечет за собой усиление
взаимодействия хищник—жертва и конкуренции, наступит вто-
рой этап, этап равновесия, основанного на взаимодействиях. Обе
стадии должны пройти довольно быстро. Уилсон выделяет еще два
типа равновесий, для установления которых требуется гораздо
больше времени. По мере вселения новых видов и вымирания ста-
рых состав островной биоты может постепенно изменяться до тех
пор, пока из имеющегося видового фонда не подберется группа
видов, которым присущи самые низкие скорости исчезновения.
Уилсон называет это состояние «ассортативным» равновесием.
Наконец, при наличии еще более длительного промежутка време-
ни присутствующие виды могут эволюционировать по пути мини-
мизации скорости вымирания, и тогда установится «эволюционное»
равновесие (Wilson, 1969).

П Р И К Л А Д Н А Я БИОГЕОГРАФИЯ:
П Л А Н И Р О В А Н И Е ПРИРОДНЫХ ЗАПОВЕДНИКОВ

Несколько веков назад сотни и тысячи квадратных километров
на среднем Западе США были покрыты высокотравной прерией.
Сегодня это природное сообщество практически исчезло. С устра-
шающей скоростью уничтожаются равнинные дождевые тропиче-
ские леса. Естественные сообщества всех типов быстро вытесняют-
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Рис. 9.17. Изменения в характере распределения леса, начавшиеся под влиянием
человека полтора века назад. Периметр всей изображенной площади (в штате
Висконсин) составляет 10 км. Дробление леса на участки привело к образова-
нию многочисленных очень мелких островков местообитаний. (Из Curtis J. Т.
The Modification of Mid-Latitude Grasslands and Forests by Man. In: W. L. Tho-
mas, Jr. (ed.), Man's Role in Changing the Face of the Earth. Авторское право
1956. The University of Chicago.)

ся перевыпасаемыми пастбищами, полями с эродированной почвой,
искусственными озерами, площадками для гольфа, дорогами, сто-
янками автомашин и жилищными постройками. Ни одно из сооб-
ществ Земли не сохранило первозданный вид — все они нарушены
либо вследствие применения пестицидов или других поллюантов,
либо в результате интродукций или вымирания видов. Но даже
остатки поврежденных биомов люди продолжают дробить на все
более мелкие изолированные островки естественных местообитаний

23*
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(рис. 9.17). Как и предсказывает теория равновесия островной био-
географии, разнообразие фауны и флоры в подобных изолятах
убывает в результате локального вымирания видов (некоторые
виды, например странствующий голубь и, вероятно, белоклювый
дятел, были полностью уничтожены). Виды крупных животных,
занимающие высокие трофические уровни, исчезают раньше мел-
ких животных, относящихся к низким трофическим уровням. К со-
жалению, остается еще много неизвестного относительно этих
погибающих природных сообществ и их обитателей.

Принципы биогеографии можно с успехом использовать в пла-
нировании природных заповедников, создаваемых в целях защиты
видов и местообитаний, подверженных опасности уничтожения.
Допустим, требуется сохранить максимально высокое разнообра-
зие растений и животных. Ясно, что один крупный монолитный
заповедник будет обладать преимуществом перед любым числом
мелких заповедников, занимающих одинаковую площадь. При про-
чих равных условиях охраняемая территория должна характери-
зоваться по возможности наибольшим разнообразием. Далее, от-
ношение протяженности опушек заповедника к его площади долж-
но быть минимальным. Создание коридоров для расселения или
«мостиков» из естественных местообитаний между более крупными
заповедниками облегчит миграции и будет способствовать поддер-
жанию высокого разнообразия (исчезновение вида в одном запо-
веднике может компенсироваться его переселением из другого).
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Rhinoseius colwelli 255
— richardsoni 255

Scaphldura oryzivora 256—258
Sceloporus olivaceous, кривая выжи-

вания 116
Scincella laterale, кривая выживания

117
Sorex 227
Sturnella magna, конвергентная эво-

люция 325, 326
Synodontis nigriventris 237
Syrbula admirabllls 238

Tamiasciurus 250, 281
Thais 214
Thrips imaginis, динамика популяции

134
Thylacosmilus, конвергентная эволю-

ция 326
Trlbolium, конкуренция 208—210
— эволюция старения 157
— confusum, время генерации 126
— — максимальная скорость увели-

чения популяции 126
Turdus erlcetorum 239
Typhlodromus occidentalis, лаборатор-

ные эксперименты 235

Uta stansburiana, изменчивость 345
— — кривая выживания 114, 117
— — репродуктивная ценность 121

Vireo olivaceous, половой диморфизм
183

Xantusia vigilis, кривая выживания
114, 116, 117

— — репродуктивная ценность 121

Zalophus californianus, половой ди-
морфизм 182



Предметный указатель

Автотрофы 13, 296
Адаптация 94—98, 222—223
Адаптивная радиация 292, 347—348
Адаптивные комплексы 106—108
Адиабатическое нагревание 34—35
— охлаждение 34—35, 42, 43
Акклиматизация 86
Акклимация 86, 87
Аллель 15—16
— дикий тип 16
— прецессия благоприятных эффек-

тов 157
— удаление открытых эффектов 157
Аллопатрия 215
Альтруизм 187—190
— истинный (настоящий) 187
— псевдо- 187—190
— реципрокный 190
Альтруистическое поведение 23,

187—190, 241—242
Аменсализм 194, 251
Ассимиляция и экологические пира-

миды 302—305

Батитермограмма 54
Бесполое размножение 110—168
Биогеографические области 330—

332
Биогеография 330—356
Биомы 52—53, 79
— определение 52—53
Биотемпература 79
Бюджет тепловой 98
Бюджеты времени, вещества и энер-

гии 93—94, 280—291

Валовая рождаемость 117
Векторы опыления 248
Вес тела и энергетические потребно-

сти 88—93
Взаимоотношения паразит—хозяин

193—194, 254—258
Видовое разнообразие 308—324
— — в точке 310—314
— — деревьев в тропических лесах

322—324
— — и ширина ниши 312—313, 316—

322

— — — устойчивость климата, гипо-
теза 317

Виды, плотность 311, 335, 351 353—
354

— — на островах 337—342
— — равновесная 353—354
Возраст первого размножения (α)

118
— последнего размножения (ω) 118
Возрастная структура 111—124, 128
Время генерации 118, 124, 126, 127158—161
— поиска 289
— преследования 289
Вымирание жертвы и хищника 230—

233

Географическая изоляция 347
Гермафродитизм одновременный 169
— последовательный 169
Гильдии, структура 221, 274—275,

276
Гиперобъем 262—264, 312
Гипотеза весеннего изобилия 153
— влияния хищников 153
— восстановления пищевых ресур-

сов 140
— генетического контроля 140—141
— колебаний хищник—жертва 139
— компрессии 342—343
— продолжительности светового дня

153
— связи морфологической изменчи-

вости с шириной ниши 166, 343—
345

— — потока генов с изменчивостью
186, 345

— стресса 139
Гнездовой паразитизм 256—258
Гомеостаз 85
Грубодисперсная среда 287—291
Групповой отбор 23, 152, 168—170,

173, 175, 187, 190, 328

Давление отбора и самореплицирую-
щиеся молекулярные комплексы
21—22

Двуокись углерода и угольная кис-
лота, роль в почвообразовании 71

— — содержание в атмосфере 62
— — и фотосинтез 62
Дем 110
Дефаунация 353—354
Дифференциальное использование пи-

щи различными видами 215—217
Дифференциальный успех в размно-

жении (репродуктивный успех)
18—21, 25, 120, 141—148

Добывание пищи, затраты 165—168
Дождевая тень 36
Доминирование неполное 15—16
Дрейф континентов 50—51, 332

Естественный отбор 18—22, 26, 120,
135, 141—157, 161, 168—183, 187—
190, 195, 222—223, 230—232, 237—
251

Изменчивость генотипическая 184—
186

— поддержание 168, 184—185
— фенотипическая 184—186
Индустриальный меланизм 238

Использование среды дифферен-
циальное пространственное 212—
214, 313

Кальций, дефицит в серпентиновых
почвах 68

Канализированные признаки 185
Класс возрастной нулевой 117, 122
Климакс 74, 75
Климат, изменения на протяжении

геологического времени 46—47
— изменчивость во времени и про-

странстве 37—46
— и растительность, взаимодействие

28, 52—84
— локальные нарушения 35—37
— определяющие факторы 29—46
— типы 45
Климограммы 41—44, 46
Ключевые хищники 236
Колебания хищник—жертва 138—

140, 223—232, 233—235
Комменсализм 194, 252, 256, 258
Конкурентное исключение 203—205,

218—220, 265, 321, 338
Конкуренция 245
— внутривидовая 195, 268—269
— внутривидовая и межвидовая, рав-

новесие 205—207
— диффузная 201, 221, 272
— и хищничество 202, 233—236
— избегание 195, 210—220
— интерференционная 195
— коэффициент (а) 196—203, 220—
221, 268, 298, 300
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— лабораторные эксперименты 208—
210

— межвидовая 195, 205—207
— наблюдения в природе 210—220
— определение 193—194
— таксономический состав сооб-

ществ 210, 219—220
— теория 195—203, 220—221
— эксплуатационная 195
Консументы 13, 296
Континуум r — K-отбора 138, 158,

292—293
— растительности 73, 79
Конвергенция эволюционная 325—

327
Конечная скорость увеличения попу-

ляции 128
Коэволюция 186, 245—258
— определение 245
Кривые выживания 113—117
— использования 262
— толерантности 86—87, 93

Максимальная мгновенная скорость.
увеличения популяции 125, 158,
196, 203

Мальтузианский параметр 124
Матрица ресурсов 268
— сообщества 195, 297—300
Мгновенная скорость увеличения по-

пуляции 122, 124—132, 158, 190,
224

— удельная рождаемость 125, 126,
132

Мейотический драйв 18
Менделевская популяция 110—111
Местообитания краевые 207
Миграции вертикальные у водных

организмов 83
Микроклимат 53—58
Мимикрия 237—238, 243
— бэйтсовская 194, 243
— мюллеровская 194, 243
Минимума закон 23—24
Модели сообщества блоковые 297,

304—306
Моногамия 26, 177—182
Мутуализм 193—194, 245, 252

Наследственность корпускулярная
14—17

— слитная 14
Нейтрализм 193—194, 251
Ниша, внутри- и межфенотипический

компоненты 186, 279, 344
— временная 274, 313
— динамика 268—270
— мерность 270—274
— места 260—261
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— определение 260—262
— перекрывание 183, 264—268, 270—

273, 312—313, 344
— периодические таблицы 292—293
— пищевая (трофическая) 261,

275—287, 292, 313, 314
— поведенческая 261
— разделение 195, 207, 219
— расширение 218, 269, 270, 279,

289, 343—344
— реализованная 261, 268, 269, 270
— сдвиг 210, 215—218, 268, 333
— фундаментальная 261, 265, 266,

270
— функциональная 260
— ширина 186, 275—280, 312—313,

316—322
— эволюция 291—293
— экологическая 260—293

Общественное поведение 187, 190,
241

Озера олиготрофные 82
— стратификация 80—83
— эвтрофные 82
Окраска криптическая 237—240
— отпугивающая 240
— предупреждающая, примеры 242—

243
— — эволюция 188
— расчленяющая 240
Окружающая среда, компоненты 94—

95
— — пятнистая 287—291, 344
Организменная единица 12, 194, 261,

262, 264, 266, 267, 275, 302
«Острова» в наземных местообитани-

ях 218, 334
— площадь, связь с числом видов

335
— теория равновесия 337—341
Отбор групповой 168, 169
— дизруптивный 19—20
— единицы 22—23
Отбор, зависящий от частоты 172
— направленный 19, 95, 141, 238
— на уровне экосистемы 328
— половой 176—183
— родичей 23, 187—190, 241
— стабилизирующий 19, 151
— уровни 22—23
— эпигамный 178—183
— К- 136—138, 141, 149, 151, 203, 207,

208, 269
— r- 203, 208, 210, 269
Относительная значимость видов

311—312

Паразитизм 193—194, 223, 251, 256,
258

Парниковый эффект 29
Первичная продукция 58—62, 75
Переходная матрица 75—76
Пирамиды биомассы 302—303
— перевернутые 303
— численностей 302—303
— энергии 302—303
Пищевая сеть 295—298
— цепь 271
Плодовитость и смертность, баланс

157—161
— реализованная 118
Плотность приспособленности 263
Поведение псевдоальтруистическое

187—190
Подразделение времени и энергии 93,

166—168, 170, 195, 280—291
Подразделения принцип 93—94, 154,

166
Полиандрия 177, 178
Полибрахигиния 177, 182
Полигамия 26, 177
Полигиния 177—182
Полиморфизм 20, 238—239
Половое размножение, преимуще-

ства 168—169, 175
— — и изменчивость 168—169, 184—

185
— — эволюция 168—169
Половой диморфизм 173—183
Популяции «вязкие» 162
— динамика 128—141, 230—235
— оппортунистические 135—138
— определение 110
— панмиктические 177
— структура скрещивания 177
— «текучие» 162
— увеличение численности экспонен-

циальное 124—128
Популяционная экология, принципы

110—190
Поток генов 18
Почвы, влияние на растительность 71
— как фонд биогенных элементов 67
— образование 67—71
— серпентиновые 68
— типы 69, 70
— функция в экосистеме 67, 68
Правила биогеографические 333
Преходящие виды 138, 236
Принцип конкурентного исключения

204
— равных возможностей 206, 268
Приспособленность и гетерозигот-

ность 169
— — половое размножение 168—183
— определение 19—21, 111

Провинции влажности 79
Промискуитет (беспорядочное спа-

ривание) 26, 177
Протерандрия 169
Протокооперация 193—194, 245, 251
Птицы Галапагосских островов 346—

351
— заселение о. Кракатау 351—352
— размер кладки 151—154

Равновесие «ассортативное» 354
— «эволюционное» 354
Размер тела и время генерации 158—

160
Размножение, тактика концентриро-

ванного удара 141—148
Разнообразие деревьев в тропических

лесах, гипотеза замкнутых сетей
323

— — — — — — истребления семян
322

— — — — — — мозаичного рас-
пределения биогенных элементов
323

— — — — — — нарушений 323
— широтные градиенты 315
Распределение организмов пятнистое,

или контагиозное 161
— — регулярное 161
— — случайное 161
Растительные формации 53
Редуценты 297
Репродуктивная ценность 119—123,

145, 146, 156—157, 170, 171, 232,
233

— — и соотношение полов 169—
173

— — остаточная 122, 144, 145, 147,
154, 157

Репродуктивное усилие 142—148, 150,
151, 157, 171

Ресурсы, дифференциальное исполь-
зование различными полами 183

Рождаемость 131, 133

Связность сообщества 299
Сигмоидные кривые 130, 196
Симбиоз 251
Симпатрия 215
Синтопия 217
Системная экология 306—308
Скорость замещения популяции 119
— иммиграции 338—341
— исчезновения видов 338—341, 354
Смертность 113—117, 124, 131, 133,

154—161, 170
— дифференциальная 18, 171
— зависящая от возраста 113—117
— — — плотности 131—132

— и соотношение полов 171
— катастрофическая 135—136
— эволюция 154—157
Смещение признаков 215—217
Солнечная энергия 28—31, 54—64,

300—305
Сообщества, классификация 9, 76—

79
— климаксные 75, 76
— насыщенные 308—310, 312
— природные, классификация 76—79
— равновесное число видов на ост-

ровах 335—341
— структура 295—328
— устойчивость 312, 324—325, 328
— энергетика 297, 302—306
Соотношение полов вторичное 169,

173
— — оптимальное 168—173
— — первичное 169, 173
— — четвертичное 169
Сосуществование в условиях конку-

ренции 197—200, 216—218, 266
— видов в лабораторных системах

208—210, 233—236
— — влияние хищников 236
— — устойчивое 200—201
Специфическая скорость естественно-

го увеличения популяции 124—128
Среда, грубодисперсное использова-

ние 287—291
— тонкодисперсное использование

287—291
Срединно-Атлантический хребет 50
Стабильное возрастное распределение

123—124, 155—156
Статус в популяции 13, 184
Стационарное возрастное распреде-

ление 124
Стоимость опыления и распростране-

ния семян 248—249
Стоимость передвижения метаболиче-

ская 91—93
Сукцессия в пустынях 74—75
— вторичная 73—76
— — растительности и орнитофауны

74
— первичная 67—71, 73

Таксоны, цикл развития 327, 352
Тактика добывания пищи 165, 168,

277—279, 284—291
— избегания хищника 190, 222—223,

230, 237—245, 302
Температурный профиль 54—56
Территориальность как свидетельство

конкуренции 214
— преимущества 163—165
— эволюция 168
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Территория брачная 163, 182—183
— гнездовая 163
— защита 163—165
— кормовая 163, 180
Толерантности закон 24—25
Толерантность, диапазон (пределы)

23—25, 86, 88, 275
Точка росы 34

Углеродного датирования метод 48—
50

Удельная мгновенная скорость смерт-
ности 125, 126, 132

Уравнения для потока энергии в бло-
ковой модели равновесного сооб-
щества 304

— конкуренции Лотки—Вольтерра
196, 198, 201—203

— логистические Ферхюльста—Пир-
ла 129—133

— хищничества Лотки—Вольтерра
224

Фактическая скорость увеличения по-
пуляции 203

— эвапотранспирация 59—63
Факторы, зависящие от плотности

133—135
— не зависящие от плотности 133—

134
Физиологические «правила» 93
Функциональная реакция 227

Хищничество 245
— и естественный отбор 222—223,

230—232
— модели 223—232
— «расчетливое» 232
— — эволюция 232
— теория 223—232

Численная реакция 227
Численность вдоль экоклин 72—73
— и видовое разнообразие 310—312
Чистая годовая продукция 304, 305
— скорость размножения 118, 125,

127, 128

Широтные градиенты разнообразия,
механизмы 315—322

Эвапотранспирация потенциальная
59—63

— фактическая 59 — 61, 79
Эволюционное время и видовое раз-

нообразие, гипотеза 316
Эволюционные последствия конкурен-

ции 195, 207—208
— — хищничества 222—223, 237—

251
Эволюция адаптивных комплексов

106—108
— взаимодействий хищник — жертва

222—223, 230—232, 237—251

Оглавление

— генетического доминирования
16

— конвергентная 195, 241—242, 325,—
327

— метаболических путей 103 — 104
— общественного поведения 187 — 190
— полового диморфизма 180 — 183
— размеров тела 158 — 161
— сенсорных способностей 104 — 105
— сопряженная рождаемости и

смертности 157 — 161
— сообществ 327—328
— старения 154—157, 233
— тактики избегания хищника 237—

251
— — размножения 141 — 154
Экоклин 72, 73, 314
Экологические эквиваленты 260, 325 —

327
Экологический (конкурентный) ва-

куум 130, 132, 136, 195, 203, 292
Экологическое время 25, 316, 342
— — и гипотеза видового разнооб-

разия 316—317
— высвобождение 218, 344
Экосистема, компоненты 12, 13
— определение 12
Экотон 72
Эктотермия 88—99
Эндемичные виды 219, 346, 352
Энергия, бюджет 93, 143—144, 167—

168.
— затраты на потомство разного по-

ла 170—173
— на разных трофических уровнях

302—303
— пирамиды 302—303
— поток 297, 302—306
— сохранение 300 — 302
Эндотермия 88, 90, 99
Эффективность переноса энергии

302—305, 328

Предисловие редактора перевода 5
Предисловие 7

1. Введение 9

Область экологии: определения и основные принципы 9
Основы менделевской генетики 14
Естественный отбор 18
Самореплицирующиеся молекулярные комплексы 21
Единицы отбора 22
Лимитирующие факторы и пределы толерантности 23
Уровни подхода к науке 25

Рекомендуемая литература 26

2. Физическая среда 28

Основные факторы, определяющие климат 29
Локальные нарушения 35
Изменчивость во времени и в пространстве 37
Геологическое прошлое 46

Рекомендуемая литература 51

3. Взаимодействие климата и растительности 52

Жизненные формы растений и биомы 52
Микроклимат 53
Первичная продукция и эвапотранспирация 58
Форма, размер и расположение листьев 64
Почвообразование и первичная сукцессия 67
Экотоны, континуумы растительности и вторичная сукцессия . . . . 7 1
Классификация природных сообществ 76
Некоторые соображения по поводу водных экосистем 79

Рекомендуемая литература 84

4. Физиологическая экология 85

Физиологический оптимум и кривые толерантности 85
Энергетика метаболизма и движения 88
Энергетический бюджет и принцип подразделения . 93
Адаптация и ухудшение среды 94
Тепловой бюджет и термальная экология 98
Водный режим у пустынных организмов 102
Другие лимитирующие факторы 103
Сенсорные способности организмов и сигналы, поступающие из окру-
жающей среды 104
Адаптивные комплексы 106

Рекомендуемая литература 108



ОГЛАВЛЕНИЕ 399

Оптимальное использование пятнистой среды 287
Эволюция ниш 291

Периодические таблицы ниш 292
Рекомендуемая литература 293

8. Структура сообщества. 295
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