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Введение

Действие естественного отбора на популяцию 
организмов проявляется посредством конкуренции 
популяций за ресурс.  Для того, чтобы организмы 
наилучшим образом приспособились к условиям 
обитания, природа снабдила их адаптивными при-
знаками (а.п.). Предполагается, что адаптивные 
признаки имеют такие величины, которые способ-
ствуют популяции- носителю этих величин призна-
ков победе в конкуренции. Такие значения призна-
ков будем называть эволюционно оптимальными 
значениями (ЭОЗ). Перечислим наиболее извест-
ные публикации, посвященные определению опти-
мальных значений адаптивных признаков в свете 
дарвиновской теории естественного отбора: [1,2,4–
6, 8–10,12,15–17,19–22]. В работе [7] сформулиро-
ван принцип оптимальной конструкции, согласно 
которому оптимальные в смысле естественного от-
бора значения признаков являются оптимальными и 
обычном смысле, а именно, доставляют экстремум 
некоторым оценочным функциям. Эти оценочные 
функции составляют суть критериев эволюционной 
оптимальности адаптивных признаков. В обзорных 
работах [11,14,20] рассматривается множество мо-
делей, в которых определяются оптимальные вели-
чины различных адаптивных признаков. Для этого 
авторы предлагали разные критерии, смысл  кото-
рых в том, что существуют целевые  функции, кото-

рым оптимальные значения адаптивных признаков 
доставляют экстремумы.  Наиболее популярным 
оказался энергетический критерий, суть которого в 
том, что адаптивный признак имеет такое ЭОЗ, при 
котором энергозатраты на  его создание  и функцио-
нирование  минимальны. 

Согласно дарвиновской теории эволюции, а 
так же принципу конкурентного исключения Гау-
зе, величина адаптивных признаков является про-
дуктом естественного отбора, в процессе которого 
выживает популяция носителей признаков данной  
величины. Многие авторы при этом полагали, что 
эволюционные значения признаков доставляли 
экстремум некоторым  целевым функциям. 

Но многообразие различных критериев опти-
мальности, отсутствие связи между критериями, а 
также отсутствие доказательств соответствия этих 
критериев теории естественного отбора, представ-
ляют существенный дефект  теории эволюцион-
ной оптимальности  признаков организма и свиде-
тельствует о незавершенности  этого направления.  
Настоящая работа посвящена  устранению пере-
численных недостатков (а именно, показано суще-
ствование единого критерия эволюционной опти-
мальности; установлена связь частных критериев 
с единым; доказано соответствие этих критериев 
дарвиновской теории естественного отбора).  Про-
ведена классификация адаптивных признаков по 

Критерии эволюционной оптимальности адаптивных 
признаков организма

М.И. Шпитонков

Федеральный исследовательский центр «Информатика и управление» 
Российской академии наук, г. Москва, Россия

Аннотация. В работе предложена математическая модель динамики биологического сообще-

ства, которая представляет собой систему дифференциальных уравнений, описывающих дина-

мику переменных экосистемы. С использованием результатов по конкуренции получены алгорит-

мы определения эволюционно оптимальных значений адаптивных признаков особей популяции.  

Показано, что в ходе конкуренции за пищевой ресурс популяций, выживает только одна с набо-

ром признаков, обеспечивающим максимум функции размножения, что соответствует общему 

критерию эволюционной оптимальности. Предложены простые алгоритмы поиска эволюционно 

оптимальных значений различных адаптивных признаков организма.

Ключевые слова: эволюционная оптимальность, устойчивость равновесного состояния, конкурен-

ция популяций, адаптивные признаки.

DOI: 10.14357/20790279260205   EDN: JUPCQM



48 Труды ИСА РАН. Том 76. 2/2026

Системный анализ в медицине и биологии М.И. Шпитонков

типам. Было показано, что каждому типу признаков 
соответствует свой критерий  эволюционной опти-
мальности. Доказано, что эти критерии  являются 
следствием единого для всех, общего критерия эво-
люционной оптимальности. Предложен алгоритм 
поиска ЭОЗ адаптивного признака  организма. На 
адаптивных признаках конкретных популяций жи-
вотных (толщина шерстного покрова лис Аляски 
и скорость плавания пелагических рыб) показана 
справедливость изложенной в работе теории. 

1. Динамика экосистемы

Динамику численности популяции предста-
вим уравнением:

( , , )dN F f p a N
dt

= ,                  (1)

( ) ( , , )d P W R P
dt

α=                    (2)

                     (3)

Здесь N – плотность популяции, α = (α1,...,αm)- 
вектор признаков организма, P – вес тела особи, 
R – плотность ресурса. 
F – коэффициент размножения, определяется фор-
мулой

F f d= − ,                                (4)

где f – плодовитость; d – коэффициент смертности.
Зависимость смертности от веса тела будем 

считать монотонно убывающей:

pD
d

P
= ,                                (5)

где Dp – компонента смертности, зависящая от веса 
особи.

Также будем полагать, что на смертность вли-
яет недостаток какого-либо признака α так : чем 
меньше величина параметра α, тем больше смерт- 
 
ность (по аналогии с весом): 

Dd α
α α
= .

2. Энергетический баланс особи

Количество пищевой энергии, приходящейся 
на одну особь:

VB
N

= ,                                  (6)

где V – пищевая энергия на единицу площади био-
ценоза; N – плотность численности популяции.

Величина B пропорциональна плотности ре-
сурса R и определяется выражением:

B mR= ,                                (7)

где m – коэффициент пропорциональности.
Эта энергия расходуется на различные виды 

жизнедеятельности.
W0 – затраты на основной обмен и передвижение:

0W Pβχ= ,                              (8)

где χ – коэффициент пропорциональности.
Kf – - затраты на воспроизводство:	

fW cf= ,                               (9)

где c – энергозатраты на производство одного по-
томка.
Wa – затраты на функционирование адаптивного 
признака α:

a aW K λα= ,                             (10)

где Ka – коэффициент пропорциональности.
В итоге уравнение энергетического баланса 

примет вид:
0 f aB W W W= + +                      (11)

или в конкретном виде

aB P cf Kβ λχ α= + +                 (12)

3. Конкуренция популяций 

Рассмотрим экосистему, в которой сосуществу-
ют две популяции, отличающиеся величинами како-
го-либо адаптивного признака и массой тела. (Рас-
суждения без особого труда  могут быть обобщены 
на случай k популяций и m адаптивных признаков).

Динамику этих популяций опишем уравнени-
ями:

j
j j

dN
F N

dt
=       1,2j = .                 (13)

Общая численность популяций:
2

1
j

j
N N

=

=∑ .                      (14)

Пищевая энергия, потребляемая одной осо-
бью, одинакова для обеих популяций и определя-
ется из (6). Аналогично (12) можно записать:

0.75( )j
j a jB P cf Kχ α= + + .          (15)

Здесь согласно [2] 0.75β = .
Уравнения (13)-(15) описывают динамику 

экосистемы, содержащей две конкурирующие по-
пуляции. Нетрудно показать, что эта система имеет 
два нетривиальных равновесных состояния: рав-
новесие 1:
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1ˆ 0N > ; 1 0F =       2ˆ 0N = 2 0F ≠ ,        (16)

и равновесие 2:

1 1
ˆ 0; 0N F= ≠     2 2

ˆ 0; 0N F> = .       (17)

В работах [6,8] было доказано, что из сово-
купности равновесных состояний

асимптотически устойчивым будет то, кото-
рое удовлетворяет условию:

1 2,
max( , ) 0j P

F F F
α

= = .                 (18)

Выражение (18) представляет собой общий 
критерий эволюционной. Суть его в том, что в 
процессе конкуренции за ресурс популяций, от-
личающихся величинами адаптивных признаков и 
массы тела особей, выживает только одна популя-
ция, особи которой обладают такими значениями 
перечисленных параметров, при которых коэффи-
циент размножения достигает своего максимума, 
равного нулю в состоянии равновесия экосистемы. 
Это соответствует широко известному в экологии 
принципу конкурентного исключения Гаузе.

Динамическая модель конкуренции представ-
ляет собой наглядную демонстрацию эволюции 
адаптивных признаков, когда в ходе конкуренции 
выживает популяция – носитель наиболее опти-
мальных значений этих признаков.

Из общего критерия эволюционной опти-
мальности следует три частных. Это зависит от 
того, к какому из трех перечисленных типов при-
надлежит признак.

 4. Классификация адаптивных 
признаков

Условно можно выделить следующие три 
типа адаптивных признаков. 1-й тип – «нейтраль-
ные» адаптивные признаки. Они не влияют ни на 
смертность, ни на плодовитость, а так же не спо-
собствуют добыванию пищи. Но, тем не менее, без 
них существование организма невозможно (напри-
мер, угол ветвления кровеносных сосудов); 2-й тип 
– адаптивные признаки, влияющие на смертность 
и/или плодовитость. Например, шерстный покров 
у приполярных животных уменьшает их смерт-
ность от переохлаждения; 3-й тип – признаки, спо-
собствующие добыче пищи (например, длинная 
шея жирафа позволяет ему питаться высоко расту-
щими листьями).

Если адаптивный признак принадлежит ко 
второму типу (влияет на плодовитость или смерт-
ность), то условие (18) эквивалентно следующему 
условию (доказательство в приложении):

1 2,
ˆ ˆ ˆmin( , )j P
B B B

α
= .                   (19)

Выражение (19) представляет собой полный 
энергетический критерий эволюционной опти-
мальности. Суть его в том, что в процессе кон-
куренции за ресурс популяций, отличающихся 
величинами адаптивных признаков и массы тела 
особей, выживает только одна популяция, та, осо-
би которой обладают такими значениями пере-
численных параметров, при которых равновесное 
количество пищевой энергии, потребляемого осо-
бью, минимально.

В том случае, если адаптивный признак при-
надлежит третьему типу (способствует добыче 
пищи), выражение (18) эквивалентно выражению:

1 2,
ˆ ˆ ˆmin( , )j P
R R R

α
= .                     (20)

Доказательство аналогично доказательству 
выражения (19).

Выражение (20) назовем критерием миниму-
ма плотности ресурса. Этот критерий созвучен 
высказыванию Мак-Артура [17] , что естествен-
ный отбор способствует выживанию такого хищ-
ника, который питается наименьшим количеством 
жертв.

Если же адаптивный признак является «ней-
тральным» (первый тип), то для нахождения его 
эволюционно оптимального значения применяем 
энергетический критерий. Суть его в том, что в 
конкуренции побеждает та популяция, особи кото-
рой потребляют наименьшее количество энергии 
на создание и функционирование этого нейтраль-
ного признака, т.е. справедливо выражение:

1 2min( , ).j
a a aW W W=                      (21)

Энергетический критерий впервые был при-
менен в работе [14] при расчете оптимальных па-
раметров кровеносной системы. В обзорных рабо-
тах [15,16] а также в работе [13] приведена масса 
примеров применения этого критерия для опреде-
ления оптимальных значений различных призна-
ков организма.

5. Примеры эволюционно оптимальных 
значений адаптивных признаков 

конкретных животных
В этом разделе вначале рассмотрим пример 

ошибочного применения энергетического крите-
рия для определения эволюционно оптимальных 
значений некоторых адаптивных признаков.

В работе [2] в качестве адаптивного призна-
ка рассматривался шерстяной покров арктических 
лис. Для определения эволюционно оптимальной 
величины шерстяного покрова авторы примени-
ли энергетический критерий, ошибочно полагая, 
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что полученное значение будет также эволюцион-
ным. Так на стр.206 авторы пишут: «Естественно 
предположить, что в ходе эволюции селективные 
преимущества имеют особи, у которых параметры 
термоизоляционного слоя обеспечивают мини-
мальный расход энергии…». Таким образом, энер-
гетический критерий оптимальности термоизоля-
ции имеет вид:

minT hW W W= + = ,                  (22)

где WT- теплоотдача особи, которая определяется 
выражением:

( / ) ( ),T s eW h S T Tε= −                  (23)

где ε – коэффициент теплопроводности, S – пло-
щадь поверхности тела особи, Ts – температура по-
верхности тела, Te – средняя зимняя температура 
окружающей среды. Обозначим:

( ).T s eK S T Tε= −                  (24)

Подставив (24) в (23) получаем:

/ ,T TW K h=                      (25)

где h – толщина шерстного покрова. Wh – энергоза-
траты на генерацию шерсти:

h hW K h= .                            (26)

Подставив выражения (25) и (26) в (22), по-
лучаем:

minT hW K h K h= + = .                 (27)

Продифференцировав (27) по h и приравняв 
производную к нулю, получаем оптимальное зна-
чение:

0
T

h

Kh
K

=  .                            (28)

Однако найденное значение не является продук-
том эволюции, поскольку данный признак влияет на 
смертность и, следовательно, относится не к перво-
му, а ко второму типу. Поэтому для нахождения ЭОЗ 
этого признака применим соответствующий полный 
энергетический критерий. Запишем его в виде:

0 minf T hB W W W W= + + + = ,             (29)

где B – полные энергозатраты организма на все 
виды жизнедеятельности, W0 – энергозатраты на 
основной обмен Wa плюс механическое передви-
жение WM; 0.75 ,aW Pχ= M aW Wθ= , χ =70 ккал/(кг0.75 

сутки), 0.7θ =  [2]. В результате имеем:

0 (1 )a M aW W W Wθ= + = + .               (30)

Wf – энергозатраты на воспроизводство, которые 
определяются выражением:

ˆ ,fW cf=                                 (31)

где f̂  – равновесное значение плодовитости:

hdf
w

= ,                               (32)

где w – выживаемость ювенильных особей, dh- 
смертность взрослых особей от переохлаждения. 
Определяем ее выражением: 

h
h

Dd
h

= .                              (33)

В итоге получаем:

ˆ hDf
hw

= .                             (34)

Подставив (33) и (32) в (31) , получаем:
/ / ,f h fW cD wh K h= =                   (35)

где 

/f hK cD w= .                         (36)

В результате выражение (29) представим в 
виде:

0 / / / minf T hB W K h K h K h= + + + =      (37)

Для нахождения эволюционно оптимального 
значения h продифференцируем (37) по h. Прирав-
няв производную нулю, получаем ЭОЗ:

* f T

h

K K
h

K
+

= ,                      (38)

которое отличается от выражения (28).
Убедимся в том, что полученное значение 

действительно эволюционно оптимальное. Для 
этого, используя модель конкуренции, проведем 
численный эксперимент, в котором покажем, что 
популяция – носитель значения h* выиграет конку-
ренцию с другими значениями h.

Пусть коэффициенты экосистемы, содержа-
щей популяцию рыжей лисы Аляски, имеют сле-
дующие значения [2]: 1.05ε = ккал/(мг сутки), 

038sT C= , 020eT C= − , 20.22S m= , 5P = кг, 
0.7w = , 0.00023hD = м/сутки, 20000c = ккал/

детеныш, 5290hK = ккал/(мг сутки), χ = 70 ккал/ 
(кг0.75 сутки), 0 2t = года, 7T = лет.

По вышеприведенным формулам вычисля-
ем: 13.4TK =  ккал/сутки, 6.57fK = ккал/сутки, 

0 0.05h =  м., * 0.061h =  м., * 0.0053f =  (1/сутки). 
Полные энергозатраты организма, согласно (37) , 
равны * 1048B =  ккал/сутки.

Численный эксперимент по конкуренции. 
Рассмотрим три популяции, отличающиеся толщи-
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ной шерстяного покрова. Эти популяции обитают 
в одной экологической нише.

Пусть 1 0 0.05h h= = , *
2 0.061h h= = , 

3 0.07h = . Соответствующие им равновесные зна-
чения B будут: 1 1062B = , 2 1048B = , 3 1054.B =

Как видим, значению h* соответствует мини-
мальное значение B.

На рис. 1 представлены результаты конкурен-
ции этих трех популяций.

Рис. 1. Динамика численности конкурирующих по-
пуляций с разными значениями признака h

Из рис. 1 видно, что в конкуренции побежда-
ет, как и ожидалось, популяция с ЭОЗ h. Числен-
ности популяций с другими значениями признака 
стремятся к нулю.

6. Алгоритм определения эволюционно 
оптимальных значений признака третьего 

типа.

В работе [18] в качестве адаптивного призна-
ка была рассмотрена скорость плавания пелагиче-
ских рыб. Для определения  оптимальной скорости 
плавания авторы ошибочно применили энергети-
ческий критерий. Однако этот признак относится 
к третьему типу (способствует добыче ресурса), 
поэтому для определения его ЭОЗ необходимо ис-
пользовать критерий минимума плотности ресур-
са. 

Рассмотрим водоем, в котором находится фи-
топланктон плотностью R. Количество пищевого 
ресурса (фитопланктона), потребляемого рыбой за 
сутки:

,M vRη=                           (39)

где η – площадь забора ресурса, v – средняя ско-
рость плавания рыбы (м/сутки).

Динамика численности популяции рыб:

( ) ,dN fw d N
dt

= −                   (40)

где N – плотность численности взрослых особей, 
f – плодовитость (количество икринок, произве-
денных самкой за нерест деленное на промежуток 
времени между соседними нерестами), w – вы-
живаемость (доля икринок, доживших до начала 
взрослого возраста), d – смертность взрослых осо-
бей.

Энергетический баланс взрослой особи пред-
ставим выражением:

0 ,f aW W W W= + +                     (41)

где W – полное количество энергии, получаемое 
с пищей, которое затем расходуется на различные 
виды жизнедеятельности. Оно определяется выра-
жением:

,bW c M vRλ= =                      (42)

где ,bcλ η= bc  – удельная калорийность ресурса. 
W0 – основной обмен. Wf – затраты на воспроиз-
водство:

,fW cf=                             (43)

где c – калорийность одной икринки. Wa – мощ-
ность, расходуемая при плавании:

,a cW F v=                          (44)

где c vF K v= – сила сопротивления при плавании. 
В результате имеем:

2.a vW K v=                            (45)

Для определения ЭОЗ скорости плавания 
применим критерий минимума плотности ресур-
са. Подставив (45) в (41) получим для равновесно-
го состояния:

2
0

ˆˆ ,vvR W cf K vλ = + +                  (46)

где R̂  – равновесная плотность ресурса, ˆ ˆ /f d w=  
– равновесная плодовитость. Из (46) выразим R̂ :

0
ˆ1ˆ ( ).v

W cfR K v
vλ
+

= +             (47)

Определим оптимальное значение v, достав-
ляющее минимум ˆ.R  Для этого продифференци-
ровав (47) по v и приравняв производную нулю, 
получаем:

* 0
ˆ

.
v

W cfv
K
+

=                          (48)

По данным наблюдений за популяцией севе-
ро-байкальского омуля компоненты формулы (48) 
имеют следующие значения [19]: W0 = 1.9 ккал/
сутки, Wf = 0.076 ккал/сутки, Kv = 12.24  (ккал/сут-
ки)(c2/m2). Подставив эти значения в (48), получа-
ем ЭОЗ скорости плавания северо - байкальского 
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омуля v* = 0.4 м/с, что совпадает с данными наблю-
дений за природными популяциями.

Подставив (48) в (45), получаем формулу ак-
тивного обмена:

*
0

ˆ.aW W cf= +                     (49)

Для рыб энергозатраты на воспроизводство 
обычно не превышают 4%. Поэтому справедливо 
следующее выражение:

*
0.aW W≈                           (50)

Иначе говоря, активный обмен примерно ра-
вен основному обмену. Этот факт эмпирически 
был обнаружен в работе [20].

Итак, мы видим, что для определения ЭОЗ 
адаптивных признаков нам не надо решать тру-
доемкую имитационную модель конкуренции, а 
достаточно определить, к какому типу относится 
данный признак, и применить соответствующий 
критерий эволюционной оптимальности.

Заключение

В работе была предложена математическая 
модель динамики биологического сообщества. Мо-
дель представляет собой систему обыкновенных 
дифференциальных уравнений, описывающих ди-
намику переменных экосистемы: плотность чис-
ленности популяции, вес тела особей, плотность 
энергии, получаемой особью с пищей.

Было показано, что в ходе конкуренции за 
пищевой ресурс популяций, отличающихся меж-
ду собой величинами набора признаков, выживает 
только одна, та, чей набор признаков обеспечивает 
максимум функции размножения, что соответству-
ет общему критерию эволюционной оптимально-
сти Ханина-Семевского [6,8].

Проведена классификация признаков по ти-
пам. Показано, что каждому типу соответствует 
свой критерий эволюционной оптимальности, ко-
торый является следствием общего критерия. 

В результате были предложены простые алго-
ритмы поиска ЭОЗ различных адаптивных призна-
ков. Также определено оптимальное распределе-
ние энергозатрат на все виды жизнедеятельности 
организма.
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Приложение 

Пусть функция ( , )z x yϕ= задана уравнением ( , , ) 0F x y z = , причем ( , , )F x y z дифференцируе-
мая функция своих переменных. 

Утверждение. Если
* *

,
( , , ) max ( , , )

x y
F x y z F x y z=                                                              (51)

и
0, 0A∆ > > ,                                                                           (52)

где
2 * *

2

( , ) ,x yA
x

ϕ∂
=

∂

2 * *( , ) ,x yB
x y

ϕ∂
=
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2 * *

2

( , ) ,x yC
y

∂
=

∂
2 ,AC B∆ = −

то
* * *

,
( , ) min ( , )

x y
z x y x yϕ ϕ= =                                                           (53)

Доказательство. Из (51) следует, что

 

* * * *( , ) ( , ) 0,F x y F x y
x z y

ϕ∂ ∂ ∂
= =

∂ ∂ ∂
* * * *( , ) ( , ) 0.F x y F x y
y z x

ϕ∂ ∂ ∂
= =

∂ ∂ ∂

Если 0,F
z

∂
≠

∂
 то 

* *( , ) 0x y
y

ϕ∂
=

∂
 и 

* *( , ) 0.x y
x

ϕ∂
=

∂
Отсюда следует, что точка * *( , )x y является подозрительной на экстремум для функции ( , ).z x yϕ=
Но поскольку выполнено достаточное условие экстремума функции (52), то выражение (53) спра-

ведливо. Таким образом, утверждение доказано.


