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Введение

Понятие оптимальности биологических со-
обществ связано с влиянием на них естественного 
отбора. Действие естественного отбора на популя-
цию организмов проявляется посредством конку-
ренции популяций за ресурс. Одной из первых ра-
бот, в которой была представлена математическая 
формализация естественного отбора, была моно-
графия Ханина М.А. и др. [13]. В ней рассматри-
вается асимптотическое поведение решения систе-
мы дифференциальных уравнений, описывающих 

конкуренцию популяций за пищевой ресурс. Кон-
курирующие популяции отличаются значениями 
набора признаков α. В результате конкуренции вы-
живает только одна популяция, популяция носите-
лей определенных значений набора признаков α*. 
Эти значения будем называть эволюционно-опти-
мальными.

Рашевский [8] и Р. Розен [9] сформулировали 
принцип оптимальной конструкции, суть которого 
в том, что «организмы, обладающие биологиче-
ской структурой, оптимальной в отношении есте-
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ственного отбора, оптимальны также в обычном 
смысле, а именно, минимизируют некоторую оце-
ночную функцию». В обзорной статье Фурсовой 
[12] рассматриваются работы этого направления. 
Оказалось, что наиболее популярным критерием 
определения оптимальных значений параметров 
организма является энергетический критерий, суть 
которого в том, что оптимальные значения параме-
тров организма доставляют минимум энергозатра-
там на формирование и функционирование этих 
признаков. Однако явной связи энергетического 
критерия, впрочем, как и множества других кри-
териев, с принципами естественного отбора дока-
зано не было.

Первыми работами, в которых установлена 
связь принципа оптимальности с теорией есте-
ственного отбора, следует считать публикации 
[10,13]. В них авторы сформулировали общий 
критерий эволюционной оптимальности, соглас-
но которому в результате конкуренции популяций, 
отличающихся значениями признаков, выживает 
только та, значения признаков которой доставляют 
максимум коэффициенту размножения популяции, 
равного нулю в равновесном состоянии экосисте-
мы. (Под коэффициентом размножения понимаем 
разность между рождаемостью и смертностью в 
единицу времени). Дальнейшее развитие это на-
правление получило в работах: [6,7,14,15,11,1,5].

В представленной работе предлагается так на-
зываемый полный энергетический эволюционный 
критерий, который является следствием общего 
критерия эволюционной оптимальности (Ханина –  
Семевского). Суть этого критерия в том, что в ре-
зультате конкуренции популяций, отличающихся 
значениями признаков, выживает только та, значе-
ния признаков которой доставляет минимум энер-
гии, получаемой особью с пищей. Применяя этот 
критерий, автор показывает, что видовая продол-
жительность жизни является таким же продуктом 
эволюции, как и любой другой видовый адаптив-
ный признак организма (плодовитость, длина шеи 
у жирафа, толщина шерстного покрова и т.д.).

В известной монографии Гаврилова Л. Н., 
Гавриловой Е.Н. [2], а также в более поздней ста-
тье Новосельцева В.Н. и др. [4], рассматриваются 
десятки математических моделей различных ав-
торов, посвященных видовой продолжительности 
жизни. Однако не было представлено ни одной 
модели, в которой напрямую использовался дар-
виновский механизм естественного отбора, хотя 
во многих работах и упоминается его роль в фор-
мировании величины видовой продолжительности 
жизни. В представленной работе на основе полно-
го энергетического эволюционного критерия пред-

лагается алгоритм вычисления видовой продол-
жительности жизни как продукта эволюции. На 
популяции конкретных животных (сурикатах) этот 
алгоритм продемонстрирован.

Численным экспериментом показано, что, 
действительно, в результате конкуренции за ре-
сурс виртуальных популяций, выживает лишь та, 
продолжительность жизни которой удовлетворяет 
предложенному критерию.

1. Модель биоценоза 

Рассматривается модель биоценоза, представ-
ленная популяцией животных и энергией, поступа-
ющей с пищевым ресурсом. 

Популяция представлена Т возрастными 
когортами. Из них t î – количество ювенильных 
когорт. T-t î  – количество половозрелых когорт. 
Динамика численности когорт представляется по-
пулярной моделью Лесли.

Упрощенно полагаем, что плодовитость всех 
взрослых когорт не меняется с возрастом и равна f. 
Представим матрицу Лесли при Т=6, t 0 =2:
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где s- выживаемость, которую упрощенно полага-
ем одинаковой во всех возрастных когортах, будем 
определять выражением:

s = exp(-d),                           (1.1а)

где d-коэффициент смертности.
Численности возрастных когорт в j+1 -й мо-

мент времени определяются выражением:

n )1( +j  = An )( j ,                          (1.2)

где n = (n 1 ,n 2 ,n 3 ,n 4 ,n 5 ,n 6 ).
Перепишем подробно выражение (1.2)

n )1(
1
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6

3

)( j
in                      (1.2a)
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1
+
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i =sn )( j
i  , i=1,…,5               (1.2b)

В представленной модели смертность – ве-
личина постоянная, зависит от факторов внешней 
среды. Плодовитость является функцией состоя-
ния системы.

Энергия, получаемая особью с пищей. 
Пусть на единицу площади биоценоза падает по-
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ток энергии в виде пищевого ресурса W. Если N – 
численность популяции особей, поглощающих эту 
энергию с пищей, то количество энергии, приходя-
щейся на одну особь, 

B=W/N f .                           (1.3)

Упрощенно будем полагать, что пищевой ре-
сурс поглощают лишь зрелые когорты, ювениль-
ные питаются за счет взрослых когорт, например, 
молоком матери. Численность половозрелых осо-
бей определяется выражением:

N f = ∑
+=

T

ti
in

10

.                         (1.3a) 

Энергетический баланс организма. Энер-
гия, получаемая с пищей взрослой особью, тра-
тится на различные виды жизнедеятельности: 
жизнеобеспечение W î ; воспроизводство W f ; 
формирование адаптивного признака W γ ; привес 
W b . Уравнение энергетического баланса особи

B = W 0  + W f  + W γ  + W b .           (1.4)

Напишем подробно компоненты этого урав-
нения. Энергозатраты на жизнеобеспечение («са-
мосохранение») (основной обмен, передвижение, 
терморегуляцию т.д.) упрощенно представим вы-
ражением:

W 0 =а Р.                              (1.5)

где Р – масса (вес) тела особи (одинакова во всех 
взрослых когортах); а- коэффициент жизнеобеспе-
чения.

Энергозатраты на воспроизводство: 

W f =с f ,                           (1.6),

где с-энергозатраты на одного потомка.
Энергозатраты на развитие адаптивного при-

знакаγ
W γ = γ  c γ ,                          (1.7)

где c γ – коэффициент пропорциональности; W b – 
энергозатраты на привес. 

В случае дефицита поступающей с пищей 
энергии особь уменьшает энергозатраты на ком-
поненты жизнеобеспечения (основной и активный 
обмены, терморегуляцию) и воспроизводство. При 
этом возможно, что только по одному компоненту 
энергозатраты меняются, а по остальным фикси-
рованы. В этом случае признак, соответствующий 
изменяющимся энергозатратам, становится функ-
цией состояния системы, в противном же случае, 
останется параметром. Например, если дефицит 
пищи ведет к снижению основного обмена, а, сле-
довательно, к уменьшению веса (при этом энер-

гозатраты на остальные виды жизнедеятельности 
постоянны), то вес тела особи является функцией 
состояния. Если же снижаются энергозатраты на 
воспроизводство, что ведет к снижению плодови-
тости, то функцией состояния становится плодо-
витость, а вес тела становится параметром, как и 
остальные признаки особи. Пусть в нашем при-
мере плодовитость является функцией состояния, 
а вес тела Р и величина адаптивного признака γ  
являются параметрами. В итоге, представим (1.4) 
в виде: 

B = с f +Wс ,                           (1.8)
где

Wс= W0+ Wγ+Wb .
Из уравнения (1.8) выразим плодовитость 

возрастной когорты, упрощенно полагая, что  
W γ = 0; W b  = 0:

fi=f = (B – Wc )/c .                  (1.8a)

В результате модель динамики биоценоза 
примет вид:

n )1( +j  = An )( j ,                        (1.9)
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j
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,                  (1.10) 

где N )1( +j
f – численность половозрелых особей в 

j+1- й момент времени ; 

B )1( +j =W/N )1( +j
f ;                     (1.11) 

f )1( +j  = (B )1( +j  – Wc)/с ;             (1.12)
n = (n 1 , n 2 ,…, n T ) .                 (1.13)

В итоге, получаем следующий алгоритм ре-
шения модели:
1.  Задаем начальные значения численностей воз-

растных когорт n )0(
i , вычисляем по формуле 

(1.3а) N )0(
f , по формуле (1.11) вычисляем B )0(  

и определяем по формуле (1.8a) начальное зна-
чение плодовитости f )0( .

2.  По формуле (1.9) вычисляем численности когорт 
на следующем, первом временном шаге n )1(

i .
3.  По формуле (1.10) вычисляем N )1(

f . Подставив 
его в (1.11), вычисляем B )1( .

4.  Из выражения (1.12) определяем f )1( .
5.  По найденным значениям n )1(  и f )1(  определяем 

переменные следующего шага. И так далее.
В результате экосистема приходит в равно-

весное состояние, в котором выполняется условие:
^
f  = Tt ss

s
−
−

0

1
                      (1.14)

 ,                    (1.15)

^

^

B

WN f =
 

.

                     

 (1.15а)
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В равновесном состоянии, численности воз-
растных когорт будут определяться выражением

 n 1+i = n 1 s i  .                      (1.15в)

Численность половозрелых особей

N f = ∑
+

T

t
in

10

= )...1( 1
1

00 −−+++ tTt sssn =
s

ssn Tt

−
−

1
)( 0

1

Численность новорожденных

n 1 = N f f = 
s

ssn Tt

−
−

1
)( 0

1 f ,

откуда получаем формулу (1.14). Подставив f из 
(1.14) в (1.8) и (1.3), получаем выражения (1.15) и 
(1.15а).

Проиллюстрируем это расчетами. Пусть s = 0,7 
Коэффициенты модели: 
Wc = 300 ккал/ сут, W =1000 ккал/сут, Т = 6 сут, 
с=1200 ккал/потомок, t 0 = 2 сут.

Начальные значения: n )0(
1 = 0,4; n )0(

2 = 0,6;  
n )0(

3 = 0,8; n )0(
4 = 0,4; n )0(

5 = 0,3; n )0(
6  =0,1. Вычисля-

ем N )0(
f =1.6, В )0( =625 ккал/сут, f )0( = 0,27 сут 1− . 
На рис. 1 изображена начальная числен-

ность возрастных когорт, на рис. 2 – численность 
когорт равновесного состояния. Видно, что чис-
ленности когорт устанавливаются в соответствии 
выражению (1.15в). Расчеты показали, что рав-
новесное значение плодовитости устанавлива-
ется на уровне f=0,806 сутки 1− , в соответствии 
с формулой (1.14). Равновесные значения B и N
f  в соответствии с формулами (1.15), (1,15а)  

 
установились на уровнях 1266

^
=B ккал/сут;  

 
 особь/м 2 .

2. Продолжительность жизни при отсутствии 
внешней смертности

В том случае, если смертность от внешних 
факторов равна нулю (d=0), то выживаемость, со-
гласно формуле (1.1а), равна единице (s=1). В ре-

зультате выражение (1.14) преобразуется в выра-
жение

f =
1

lim
→s Tt ss

s
−
−

0

1
 = 

0

1
tT −  

,
         

 (2.1)

откуда

T= t 0  + 
f
1

 .                       (2.2)

Таким образом, если смертность практически 
отсутствует, то видовая продолжительность жизни 
равна возрасту наступления зрелости плюс вели-
чина обратная плодовитости. Или продолжитель-
ность взрослого периода жизни особи равна обрат-
ной величине плодовитости.

3. Точечная модель биоценоза

Вначале рассмотрим равновесие по модели 
Лесли. Рассмотрим популяцию, в которой выжива-
емость во всех когортах одинакова и равна s. Тогда 
численность каждой когорты в равновесном состо-
янии 

 n i = n 1 s 1−i  ; i = 
−−−−

T,2 ,               (3.1)

где n 1  – численность первой когорты.
Общая численность популяции

N = 
s
snsssnn

T
T

T

i −
−

=++++= −∑ 1
1)...1( 1

12
1

1

 (3.2)

Численность половозрелой доли популяции

N f = 
s
ssnn

TtT

t
i −

−
=∑

+ 1

0

0 1
1 .          (3.3)

Пополнение популяции определяем выраже-
нием:

 N += f N f = f   .   (3.4)

Убыль определяется выражением:

N − = n 1 .                          (3.5)
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Рис. 1. Начальная численность возрастных когорт
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 Рис. 2. Равновесная численность возрастных когорт
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В равновесном состоянии прирост популяции 
равен ее убыли:

−+ = NN  ; 
s
ssn

Tt

−
−

1

0

1 f = n 1  .    (3.6)

Откуда получаем равновесную плодовитость
−

f  = f(T) = Tt ss
s

−
−

0

1
 
.
           

 (3.6а)

Теперь перейдем к построению динамиче-
ской упрощенной (точечной) модели динамики 
численности. Пусть динамика численности поло-
возрелой части популяции имеет вид:

 = F(f,T)N f  ,                  (3.7)

где F ( f ,T ) – коэффициент размножения, опреде-
ляется выражением 

F (f, T) = f – 
−

f  = f – Tt ss
s

−
−

0

1
 ,          (3.8)

где смертность 
−

f – фиксирована, а плодовитость 
f – является функцией состояния экосистемы. 

Равновесное состояние экосистемы будет 
иметь вид:

 F (f, T) = f – 
−

f  = f – Tt ss
s

−
−

0

1
= 0;        (3.9)

 

 
−

B = c
−

f + W ñ  ;                   (3.10)

 fN
−

= W/
−

B  .                      (3.11)

Таким образом, равновесное состояние эко-
системы, полученное по модели Лесли (система 
(1.14), (1.15), (1.15а)) и равновесное состояние 
по точечной модели (система (3.9) – (3.11)) со-
впадают.

Система уравнений (3.7), (1.8) и (1.3) пред-
ставляет собой точечную модель динамики эко-
системы, где динамической переменной является 
численность половозрелой части популяции N f . 
Количество энергии, потребляемое одной особью 
B, и плодовитость особи f являются функциями со-
стояния системы. 

Продемонстрируем модель на численном 
примере.

Коэффициенты те же, что в предыдущей моде-
ли с возрастной структурой. Пусть d=0,356; s=0,7. 
Для данного значения s, при t 0 =2 и T=6 по фор-
муле (3.6a) получаем ^

f  = 0,806. По формуле (1.8) 
вычисляем равновесное 

^
B  =1266; равновесное зна-

чение численности половозрелой части популяции 
будет =

^

fN W/B = 1000/1266 = 0,793. Общую чис-

ленность популяции, включая ювенильную часть, 
определяем выражением:

 
^
N  = N f Tt

Ò

ss
s

o −
−1  = 1,87.

Теперь рассмотрим результаты моделирова-
ния. Результаты численного моделирования, при-
веденные на рис. 3-5, показывают, что система 
приходит в равновесное состояние, где значению T 
соответствуют равновесные значения f, B и N.

В итоге мы получили, что равновесные значе-
ния, полученные в результате решения упрощен-
ной модели (система (3.8) – (3.10)) и модели Лес-
ли, совпадают. Поскольку асимптотика решений 
по двум моделям идентична, в дальнейшем будем 
использовать упрощенную (точечную) модель.

В дальнейшем, на численном примере убе-
димся, что результаты, полученные с помощью 
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упрощенной модели справедливы также для мо-
дели Лесли.

4. Конкуренция

Используя точечную модель динамики био-
ценоза, рассмотрим модель конкуренции попу-
ляций за энергию, поступающую с пищей. Пусть 
в биоценозе присутствует m популяций, отли-
чающихся между собой величиной признака (в 
нашем случае продолжительностью жизни). При 
этом популяции питаются одним и тем же пище-
вым ресурсом и возраст наступления половой 
зрелости t 0  одинаков для всех популяций. Опре-
делим динамику численности популяций этого 
биоценоза.

 Используя уравнение (3.7), запишем динами-
ку численности половозрелой части всех конкури-
рующих популяций:

 = N )( j
f F (f , T j ) j = m,1

______

 ,       (4.1)

где

f )( j  = f (T j ) = 
jTt ss

s
−

−
0

1
 и

F (f , T j )= f – f )( j = f – 
jTt ss

s
−

−
0

1
 .    (4.1a) 

Общая численность половозрелых когорт 
всех популяций

N f = ∑
=

m

j

j
fN

1

)(  .                         (4.2)

Количество энергии, потребляемое одной по-
ловозрелой особью всех m популяций одинаково и 
равно: 

 B = W/ N f .                            (4.3)
Плодовитость для всех популяций так же оди-

накова и равна:

 f = f (B) = 
c
WB c−

 ,                    (4.4)

где W ñ - затраты энергии на основной обмен плюс 
другие виды жизнедеятельности. Подставив (4.4) в 
(4.1а), получаем:

 
F (B,T j )= f (B) – f )( j = 

c
WB c−

 – 
jTt ss

s
−

−
0

1
 (4.5)

В результате динамика конкурирующих попу-
ляций (4,1) примет вид:

 = N )( j
f F (B, T j ).            (4.5a) 

 

Система (4.5а) имеет равновесное состояние, 
в котором численность только одной, r- й популя-
ции, не равна нулю. Численности остальных m-1 
популяций равны нулю, т.е.

 
N )(r >0 ; F (B,Т r ) = 0, если j = r,       (4.6)

и
N )( j =0 ; F (B,Т j ) ≠  0 , если j ≠  r.    (4.6a)

(Поэтому систему (4.5a) еще называют «дарвино-
вской системой»)

Покажем это на двух популяциях. Пусть в 
равновесном состоянии экосистемы две популя-
ции имеют отличные от нуля численности:

N )1( > 0 ; F(B,T 1 ) = f (B) – f (T 1 ) = 0 ;    (4.7)
N )2( > 0 ; F(B,T 2 ) = f (B) – f (T 2 ) = 0 .  (4.7a)

где 
f (T) = Tt ss

s
−
−

0

1
 
.

Из формул (4.7) и (4.7a) получаем: B 1  = B(T 1 ); 
B 2 = B(T 2 ). Поскольку T 1 ≠  T 2 , то и B 1 ≠  B 2 .

С другой стоны, равновесная экосистема 
должна иметь одно равновесное значение потре-
бляемой особью энергии, т.е.

B 1 = B 2 = B = )2()1(
ff NN

W
+

 .          (4.8)

Получили противоречие, которое устраняется 
если

N )1( > 0 ; F (B, T 1 ) = 0 ;             (4.8a)

N )2( = 0 ; F (B, T 2 ) ≠  0 ;              (4.9)

или

N )1( = 0 ; F (B, T 1 ) ≠  0 ;             (4.10)

N )2( ≠  0 ; F (B, T 2 ) = 0 .         (4.11)

Это свидетельствует о том, что в результате 
конкуренции выживает лишь одна популяция. 

Как показали Ханин М.А. и др. [13] и Семев-
ский Ф.Н., Семенов С.М. [10], из этой совокупности 
равновесных состояний асимптотически устойчи-
вым будет то, для которого выполняется условие:

F (T r ) =  .    (4.12)

В итоге, равновесное значение плодовитости 

f* = f =
rTt ss

s
−
−

0

1
 .                  (4.13)

где T r  является эволюционно оптимальным T *.
Равновесное количество энергии, приходящееся 

на одну взрослую особь, определяется выражением:
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B*= W *
f  + W c ,                     (4.14)

где W *
f - энергозатраты на воспроизводство. Опре-

деляются выражением:

W *
f  = cf* ,                      (4.15)

W c – энергозатраты на основной обмен и дру-
гие виды жизнедеятельности. Подставив (4.15) в 
(4.14), получаем:

В*= сf* + W c  .                     (4.16)

Равновесная численность взрослых особей 
r-й популяции

N *
*

B
W

f =  .                          (4.17)

Равновесные численности других популяций 
равны нулю (N 0)( =j

f при j ≠ r). 
 Таким образом, в соответствии с дарвино-

вским понятием естественного отбора, выживает 
лишь одна популяция с эволюционно-оптималь-
ным значением признака (в данном случае продол-
жительности жизни).

Полный энергетический эволюционный 
критерий. Возможна ли бесконечная жизнь. 
Покажем в приложении, что условие (4.12) эквива-
лентно условию:

 B*= B(f(T*))=min B(T) .            (4.18)

Это значит, что в процессе конкуренции за 
энергию, поступающую с пищей, выживает только 
одна популяция, та, каждая особь которой потре-
бляет меньше энергии. Таким образом, получен 
новый альтернативный критерий эволюционной 
оптимальности, который назовем полный энерге-
тический эволюционный критерий. 

Продемонстрируем это численными расчета-
ми модели конкуренции.

Пусть имеются 3 популяции с тремя раз-
личными значениями продолжительности жизни:  
T 1 =8 ; T 2 =10 ; T 3 =12. Определим, особи какой 
из них потребляют минимум энергии. Для этого 
рассмотрим каждую популяцию отдельно от дру-
гих (каждую в своем ареале). Каждая экосистема 
приходит к своему равновесию со своими равно-
весными значениями плодовитости и потребляе-
мой особью энергией f )( j и B )( j  (j=1,2,3), которые 
определяются выражениями:

f )( j =
jTt ss

s
−

−
0

1
 ;                      (4.19)

 

B )( j =cf )( j +W ñ  .                      (4.20)

Вычислим эти значения при следующих ве-
личинах параметров экосистем:

s=0,7 ; c=2000 ; W ñ =300 ; t 0  = 2.

Получаем: f )1(  = 0,694 ; f )2(  = 0,65 ; f )3(  = 0,63. 
А соответствующие равновесные В, согласно 

(4.20), будут:

B )1(  = 1688 ; B )2( =1600 ; B )3( = 1560=MIN. 

Как видим, минимум соответствует третьей 
популяции. 

Теперь поместим все 3 популяции в один 
ареал, где они потребляют один и тот же корм, т.е. 
конкурируют за пищевой ресурс. И используем 
динамическую модель конкуренции (причем лю-
бую: как точечную, так и Лесли). Отметим, что 
при конкуренции, количество ресурса, потребля-
емое одной особью всех трех популяций, одина-
ково и равно:

B = )3()2()1(
fff NNN

W
++

 ,

где N )( j
f  – численности половозрелых особей кон-

курирующих популяций.
В результате получаем динамику экосистемы, 

состоящей из конкурирующих популяций. Приме-
ним точечную модель. Результаты расчетов пред-
ставлены на рис. 6.

Как видно из графика в конкуренции побеж-
дает третья популяция, у которой особь потребляет 
минимальное количество энергии. Расчеты так же 
показали, что при t ∞→  динамические значения f и 
B третьей (выжившей) популяции стремятся к рав-
новесным f )3( =0,63 и B )3( = 1650 (т.е. при t ∞→ ;  
f 3 →  f )3( , B 3 → B )3( ).

Как видно из графика, конкуренцию выигры-
вает популяция с наибольшей продолжительно-
стью жизни. При этом соответствующее ей равно-
весное значение B минимально. 

Поскольку В монотонно убывает по Т, то ми-
нимальное равновесное значение В достигается  
 
при Т ∞→ . При этом f(T) →  f* = ,  
 
согласно формуле (4.14), Bmin = 1524. Конкурен-
цию выиграет популяция с бесконечной продолжи-
тельностью жизни. Отметим, что в природе суще-
ствуют такие виды, у которых продолжительность 
жизни отдельных особей очень велика. Например, 
красный морской еж или «голый землекоп». При 
этом замечено, что бесконечно живущие особи не 
стареют, и их масса все время возрастает. Однако 
если смертность от внешних факторов будет равна 
нулю (s=1), получаем из (4.19):
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f = 
0

1

11lim
0 tTss

s
Tts −

=
−
−

→
.             (4.21)

Откуда видно, что при Т ∞→ , f 0→ . Это оз-
начает, что виды, у которых все особи имеют бес-
конечную продолжительность жизни в отсутствии 
внешней смертности, должны иметь нулевую пло-
довитость. А поскольку случайная смертность все 
же бывает, то отсутствие плодовитости, в конеч-
ном итоге, приведет к вымиранию. Избежать этого 
можно, если организм особей подвержен старению 
и, следовательно, смертен.

5. Старение

В геронтологической литературе понятию 
старения дается множество определений. Мы же 
будем придерживаться понятия гомеостаза, пред-
ложенного в работе [4], которое можно интер-
претировать как увеличением с возрастом энер-
гозатрат на исправление различных нарушений в 
организме. Полученная особью с пищей энергия 
расходуется на «самосохранение» (основной об-
мен, передвижение, терморегуляцию и т.д.) Wc, 
воспроизводство W f  и привес W b :

 B = W c  + W f  + W b  .                (5.1)

Энергозатраты на «самосохранение» зависят 
от возраста, и для особей i-й когорты будем опре-
делять выражением:

W )(i
c  = a )(i P )(i  ,                     (5.2)

где a )(i – коэффициент самосохранения, растет с 
возрастом. Его будем определять выражением:

a )(i = a 0 (1+ m(i-t 0 )) , i=
−−−−−−−

+ Tt ,10 ,     (5.3)

где m- коэффициент старения. 
Подставив (5.3) в (5.2), получаем:

W )(i
c = P )(i  a 0 (1+ m(i-t 0 )).           (5.4)

Энергозатраты на привес определяются выра-
жением:

W )(i
b  = c b

)(iP∆  ,                    (5.5)

где c b – удельная калорийность тела особи; 
)(iP∆  = P )(i – P )1( −i  – привес особей i-й возраст-

ной когорты. 
Энергозатраты на воспроизводство определя-

ются выражением:

W f  = cf .                             (5.6)

Предположим, что количество энергии, полу-
чаемое особью, одинаково для особей всех когорт 
(B )(i  = B). Поскольку полагаем, что плодовитость 
одинакова во всех возрастных когортах, то W f  – 
постоянная величина.

Перепишем выражение (5.1) в виде:

B – W f  = W )(i
c + W )(i

b  .                (5.7)

Из выражения (5.7) следует, что сумма энер-
гозатрат на «самосохранение» и привес одинакова 
для всех половозрелых когорт. Из этого факта сле-
дует выражение:

W )(i
c + W )(i

b  = W )(T
c  + W )(T

b  .          (5.8)

Полагаем (это положение будет в дальнейшем 
обосновано), что вес тела половозрелой особи до-
стигает максимума в возрасте T. Откуда

 = 0 .

А значит, что и )(TP∆ = 0. Следовательно, 
энергозатраты на привес особей последней T – й 
когорты равны нулю (W )(T

b = 0). 
В результате представим выражение (5.7) в 

виде:

B (T) = W )(T
c + W f  .                   (5.9)

Это значит, что энергия, получаемая с пищей 
особью любой возрастной когорты равна энергоза-
тратам на «самосохранение» последней T- й когор-
ты плюс энергозатраты на воспроизводство. 

Запишем выражение (5.9), с учетом формул 
(5.4), (5.6), (1.14):

B (T) = P )(T  a 0 (1+ m(T-t 0 )) + c Tt ss
s

−
−

0

1
 (5.10)

Таким образом, учет старения привел к тому, 
что в формуле зависимости B от T появился компо-
нент, который монотонно возрастает по T. Это по-
зволяет получить минимальное значение B не при 
T ∞→ , а при конечной величине продолжительно-
сти жизни. Найдем это значение.

конкуренция за ресурс популяций с разной продолжительностью 
жизни
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Для этого продифференцируем (5.10) по Т и 
приравняем нулю производную.

Полагая, что вес особи возраста T не зависит 
от T (так как P )(T = const), получаем:

 , (5.11)

где d – коэффициент смертности.
В результате получаем:

 X 2 - (2y + b)X + y 2 = 0,               (5.12)

где s = exp(-d) ; X = s Ò  ; y = s ot  ; b = . 

Откуда

X =  ;               (5.13)

T* = -
d
X )ln(

 .                           (5.14)

По найденному значению T* определяем со-
ответствующие равновесные значения остальных 
показателей экосистемы: f*, B*, N*.

 Итак, получена формула видовой продолжи-
тельности жизни. Отметим, что

*
1lim

*

0 f
tT od

+=
→

 , где f *=
c

mPa T0 .

Следовательно

 .               (5.15)

Формула (5.15) определяет величину продол-
жительности жизни в отсутствии смертности.

Приведем некоторые полезные рассужде-
ния по поводу оптимальности значения продол-
жительности жизни. Рассмотрим выражение 
(5.10). С одной стороны, увеличение продол-
жительности жизни увеличивает энергозатраты 
на «самосохранение» (гомеостаз) организма.  
С другой стороны, это ведет к уменьшению 
плодовитости, а, следовательно, к уменьше-
нию расхода энергии на воспроизводство. Про- 
тиводействие этих двух факторов и обусловли-
вает наличие оптимальной продолжительности 
жизни.

Таким образом, получаем конечную эволюци-
онно-оптимальную видовую продолжительности 
жизни как функцию других параметров организма 
и факторов внешней среды.

Однако выражение (5.14) мало информатив-
но, поскольку содержит коэффициент старения, 
который, не известно, как определять.

6. Определение коэффициента старения
Рассмотрим уравнение энергетического ба-

ланса взрослой особи в состоянии равновесия эко-
системы.

.  (6.1)

В выражении (6.1), величина  будет убы- 
 
вать с возрастом, пока не станет равной нулю в мо-
мент смерти T.

Причиной гибели организма является нехват-
ка энергетического ресурса организма на его са-
мосохранение (гомеостаз). Для особи предельного 
возраста Т уравнение (6.1) примет вид:

 .      (6.2)

Подставив (6.2) в (6.1), получаем дифферен-
циальное уравнение динамики веса тела особи:

 (6.3)

Начальное условие:

P(0)= P0 ,

где k = a 0  /c b  ; P T  – вес особи T-й когорты. 
Решение дифференциального уравнения (6.3) 

совместно с уравнениями (5.13), (5.14) дает воз-
можность определить коэффициент старения m 
и соответствующую эволюционно-оптимальную 
величину видовой продолжительности жизни T. К 
сожалению, уравнение (6.3) не решается в квадра-
турах. Поэтому предлагаем лишь численный алго-
ритм поиска. 

Покажем, что определенное по формулам 
(5.13) и (5.14) значение Т* будет действительно 
эволюционно-оптимальным.

В качестве объекта иллюстрации рассмотрим 
популяцию сурикатов. Используя литературные 
данные, получаем следующие значения коэффи-
циентов: возраст наступления половой зрелости  
t 0 = 200 суток; вес тела особи в момент наступле-
ния зрелости P 0 = 0,9 кг ;вес тела взрослой особи в 
конце жизни PT=1,3 кг. ; пусть внешняя смертность 
в популяции будет d= 0,003 cутки 1− ; соответству-
ющая выживаемость s = 0,997; удельный коэффи-
циент основного обмена примем a 0 = 10 ккал/кг.
сутки; удельная калорийность тела c b = 2000 ккал/
кг; энергозатраты на одного потомка c=700 ккал/
детеныш.

Подставив эти значения коэффициентов в 
формулы (5.13) и (5.14), получаем для каждого зна-
чения коэффициента старения m соответствующее 
значение продолжительности жизни Т.
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С другой стороны, решив уравнение (6.3), 
получаем зависимость веса тела от возраста. При 
этом максимального веса P T  особь достигает  
 
в момент Т (поскольку, ). Каждому  
 
значению m соответствует определенное значе-
ние Т. Подбираем величину m так, чтобы значе-
ние Т, вычисленное по формулам (5.13), (5.14) и 
полученное из решения уравнения (6.3), совпали. 
Это произойдет, если m = 0,0022сутки-1. Так, по 
формулам (5.13), (5.14), получаем T=407,7 суток. 
На рис. 7 приведено решение уравнения (6.3) при  
m = 0,0022сутки-1.
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 Рис. 7. Динамика веса особи при наличии (вы-
пуклая кривая) и отсутствии (монотонная кривая) 

старения

Из графика видно, что при наличии старения 
максимального веса P T = 1,3 кг особь достигает в 
момент t=T=408 суток (то есть значения Т, опре-
деленные двумя разными способами совпали) При 
этом dP/dt=0. В этот момент наступает смерть ор-
ганизма, поскольку при возрасте большем Т энер-
гия на гомеостаз расходуется за счет жизненно 
важных органов. 

В том случае, если старение у особей вида 
отсутствует, то зависимость веса тела данных осо-
бей от возраста монотонно возрастает, достигая 
максимального значения при Т → ∞  (при этом  
 

| Tt= = 0), как показывает кривая на рис. 7. Это  
 
совпадает с данными натурных наблюдений за по-
пуляцией красных морских ежей, масса тела ко-
торых растет на протяжении всей, очень долгой, 
жизни. 

Покажем на численном эксперименте, что по-
лученное оптимальное значение продолжительно-
сти жизни будет действительно эволюционно-оп-
тимальным. Для этого рассмотрим конкуренцию 
трех популяций со следующими значениями про-
должительности жизни: Т 1 =300 суток, (что < T*), 

Т 2 = Т*= 408 суток, Т 3 = 500 суток (что > T*). Ре-
зультаты конкуренции представлены на рис. 8. 

КОНКУРЕНЦИЯ ЗА РЕУРС ПОПУЛЯЦИЙ С РАЗЛИЧНОЙ 
ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬЮ  ЖИЗНИ
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Рис. 8. Конкуренция за ресурс популяций  
с разными величинами продолжительности жизни

На рисунке видно, что популяция с оптималь-
ной продолжительностью жизни Т 2 =Т*= 408 суток 
побеждает в конкуренции. При этом ее численность 
стремится к равновесному значению. А численно-
сти двух других популяций стремятся к нулю.

Заключение

Предлагается простейшая математическая 
модель экосистемы, состоящей из популяции 
организмов и потока энергии, поглощаемой (с 
пищей) этой популяцией. Потребляемая особью 
энергия расходуется на различные виды жизнеде-
ятельности организма, в том числе на адаптивный 
признак.

В качестве адаптивного признака рассмотре-
на видовая продолжительность жизни и доказано, 
что ее величина является продуктом эволюции. 

Показано, что эволюционно-оптимальной яв-
ляется такая продолжительность жизни, при кото-
рой особи потребляют минимум энергии.

Найдена зависимость видовой продолжитель-
ности жизни от других параметров организма и 
факторов внешней среды. Эта зависимость пред-
ставлена в формульном виде.

Доказано, что старение организма является 
необходимым условием конечной продолжитель-
ности жизни. Предложен алгоритм определения 
коэффициента старения.

Показано, что в том случае, когда старение от-
сутствует, возможно существование видов, некото-
рые особи, которых живут «бесконечно» долго (крас-
ный морской еж, «голый землекоп», раковые клетки).
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Все изложенные заключения подтверждены 
численными экспериментами.

 
Приложение 

Пусть имеются функции

F (f,Т) = 1
1

0

−
−
− f

s
ss Tt

                 (п1)
и 

В(f) = сf + Wo .                      (п2)

Выразив f через В и подставив в (п1), полу-
чаем

F (f,Т)= F (В,Т) .                    (п3)

Утверждение. Если

F (В,Т)=0 ;                       (п4),

F (В,Т*)=
 
 F (В,Т)             (п5)

и

02

2

<
dt

Fd
, то следует, что

B(T*)= )(TBMIN
T

 .                     (п6)

Доказательство. К выражению (п4) приме-
ним теорему о производной неявной функции:

 ,             (п7)

Откуда 

 .                     (п8)

Поскольку справедливо условие (п5), то  
 

, а следовательно

 .                         (п9)

Продифференцируем (п8) по Т

 .      (п10)

Так как справедливо условие (п9), то из (п10) 
получаем:

 .   (п11)

Поскольку 

, а , то , 

что и доказывает, при выполнении (п9), справедли-
вость Утверждения:

B(T*) = 
T

MIN B(T)
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Species life span as a product of evolution
L.L. OvsyannikovI

I First MGMU im.I. M. Sechenov. Moscow, Russia

Abstract. The article is devoted to the problem of species life span, as well as relatedthe problem of aging. 
The basis of the presented work is the concept of evolutionary optimality. As an optimized adaptive trait the 
species life span is considered, which, along with other adaptive traits, is a product of evolution. The author 
presents aging as an increase in energy consumption for self-preservation (metabolism, active metabolism, 
thermoregulation) with age. According to the proposed mathematical model, an age comes, the excess of which 
leads to a shortage of energy received by organisms with food. As a result, the body is forced to compensate the 
deficit of energy by the tissue of vital organs, which leads to death of the body. To determine the value of species 
life span, the author introduces the concept of aging coefficient, which establishes a relationship between energy 
expenses on self-preservation and age. Based on the evolutionary optimality of life expectancy, the magnitude 
of the aging coefficient is determined, which, as a result, makes it possible to express the species life expectancy 
as a function of other parameters organism and environmental factors. The author not only expounds the theory 
of the question, but also illustrates its validity with concrete calculate
Keywords: ecosystem, evolutionary optimality, adaptive traits, coefficient of aging, life expectancy.
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