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Гипотеза синдрома темпа жизни (pace-of-life syndrome, POLS) – современная, быстро развивающа-
яся концепция, связывающая физиологию, поведение и особенности жизненного цикла особей.
Растущий объем работ по данной тематике обусловливает необходимость систематизировать иссле-
дования в этой области, что облегчит постановку частных научных задач и наметит перспективы в
построении эволюционных и экологических моделей. Концепция темпа жизни ведет начало от ра-
бот МакАртура и Вилсона, сформулировавших представления о K- и r-отборе и о взаимосвязях
между разными параметрами жизненных циклов. Далее в экологии появилась концепция контину-
ума “быстрой/медленной жизни” (fast–slow life-history continuum), связавшая различия между жиз-
ненными циклами видов с физиологическими особенностями. Согласно этой концепции, виды мо-
гут быть расположены вдоль условной оси, на одном конце которой – быстрый рост, интенсивный
метаболизм, раннее созревание и гибель, а на другом – “медленная”, долгая жизнь. Эти представ-
ления были подтверждены на широком спектре видов и внесли значимый вклад в эволюционную
биологию. Одновременно в этологии получила развитие концепция персональности (personality),
согласно которой существуют устойчивые различия в поведении особей внутри популяции. Объ-
единение концепций “быстрой/медленной жизни” и персональности в рамках одной гипотезы
синдрома темпа жизни произошло в начале XXI века. Согласно данной концепции, поведенческие
различия между особями не случайны и определяются физиологией и жизненной стратегией: ось,
выстраивающая особей от агрессивных, смелых, активных, к робким, малоактивным, неагрессив-
ным, была привязана к оси “быстрой/медленной жизни”. При этом фокус исследований жизнен-
ных стратегий сместился с межвидового уровня на внутрипопуляционный. Появились работы на
разных видах животных, проверяющие корреляции между физиологическими, поведенческими
признаками, особенностями развития, особенностями иммунного статуса, и раскрывающие меха-
низмы этих корреляций. Так сформировалось понимание того, что характер связей между парамет-
рами может определяться внешними условиями, может меняться на протяжении онтогенеза, а так-
же может быть плотностно-зависимым. Сегодня для развития концепции синдрома темпа жизни
необходимы накопление фактических данных по разным видам в природе и анализ широкого спек-
тра измеряемых переменных. Возникновение представлений об устойчивых взаимосвязях между
разными характеристиками живого существа, которые подчиняются определенным законам, ком-
плексно эволюционируют, имеют генетическую составляющую, можно назвать прорывом в эколо-
гии и эволюционной биологии.
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На протяжении тысячелетий люди, общающи-
еся с животными, отлично знали, что последние
обладают индивидуальностью. Однако до послед-
него времени это бытовое знание существовало
отдельно от аналитических исследований. Нали-
чие устойчивых различий между особями в их по-
веденческом облике не было секретом для иссле-
дователей поведения животных, но до конца
ХХ века не были разработаны методы, позволяю-

щие анализировать эту изменчивость количе-
ственно, поэтому учёным приходилось доволь-
ствоваться словесными описаниями; в лучшем
случае, рассматривались различия по единичным
параметрам. В статистическом анализе и при по-
строении моделей изменчивость в пределах поло-
возрастных групп, как правило, воспринималась
как результат случайных отклонений от среднего.
Для физических, физиологических, морфологи-
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ческих параметров упор делали на средние значе-
ния в пределах когорт, а различия между особями
воспринимались как погрешность. Более 30 лет
назад такое видение живой природы было описа-
но Беннетом как “тирания золотого среднего”
(“tyranny of the golden mean”, Bennett, 1987).
В XXI веке вследствие развития методологии и
синтеза нескольких областей знаний произошло
изменение подходов к изучению биологических
объектов, в результате которого различия между
особями начали анализировать количественно,
прицельно и систематически, с упором на их
многомерную и сложную природу.

Концепция синдрома темпа жизни (pace-of-
life syndrome, POLS, Wikelski et al., 2003; Réale et
al., 2010; Dammhahn et al., 2018) – одна из основ-
ных в экологии, объясняющая закономерности
внутривидовой изменчивости у животных. Она
связывает воедино физиологию, поведение и
особенности жизненного цикла особей, опираясь
на представления о генетических, онтогенетиче-
ских, популяционных и эволюционных процес-
сах. Это относительно молодая концепция: ее су-
ществование можно отсчитывать от появления
фундаментальной работы Реаля с соавторами
(Réale et al., 2010), число цитирований которой
приближается к 1000. При этом исследованиям
синдрома темпа жизни уже посвящены десятки
тысяч статей, в том числе десятки крупных обзо-
ров. Накопленный объем информации, а также
имеющиеся концептуальные противоречия (на-
пример, см. обзоры Montiglio et al., 2018; Royaute
et al., 2018) вызывают необходимость системати-
зировать работы в этой области и проследить ста-
новление концепции от истоков до наших дней,
наметив тем самым перспективы наиболее акту-
альных будущих исследований. Важный аспект,
который определяет необходимость обзора работ,
посвященных синдрому темпа жизни, – дефицит
сведений об этой концепции в русскоязычной
литературе. В русском языке отсутствует соответ-
ствующая терминология (краткий словарь основ-
ных терминов см. Приложение). Вплоть до насто-
ящего времени в Российской Федерации практи-
чески не проводились научные исследования в
этой области; представления об этой концепции
не входят в образовательные программы ВУЗов.

Цель настоящего исследования – проследить
и осмыслить основные этапы развития концеп-
ции синдрома темпа жизни, систематизировать
многообразие современных работ в этой области
и определить перспективы исследований.

Первые представления о взаимосвязях
между характеристиками жизненных циклов: 

теория r/K отбора
К середине ХХ века в экологии начали появ-

ляться идеи существования взаимосвязей между

разными видовыми свойствами (синдромов при-
знаков), в первую очередь, определяющих дина-
мику численности популяций под действием тех
или иных внешних условий. Возникли первые
представления о жизненном цикле вида как не-
случайном устойчивом наборе характеристик,
формирующемся под действием естественного
отбора (Cole, 1954; Lack, 1954). Развитие этих
идей и, одновременно, разработка адекватного
математического аппарата для построения моде-
лей популяционных процессов послужили пред-
посылками для появления теории r/K отбора
(MacArthur, Wilson, 1967; Pianka, 1970).

Именно эту теорию, оказавшую неоценимое
влияние на развитие экологии и эволюционной
биологии, можно считать родоначальницей для
концепции POLS. МакАртур и Уилсон в выдаю-
щейся монографии по биогеографии островов
(MacArthur, Wilson, 1967) впервые отметили, что в
начале колонизации островов новыми видами,
когда численность видов и конкуренция низки,
ресурсы обильны, преимущество получают виды,
которым свойственны быстрый рост, раннее раз-
множение, высокая плодовитость, короткий срок
жизни. В то же время, по мере увеличения чис-
ленности популяций и конкуренции, насыщения
среды, отбор начинает благоприятствовать видам
с другими свойствами, а именно, с медленным
развитием и поздним размножением, небольшим
числом зрелых, крупных, “качественных” потом-
ков, высокой продолжительностью жизни.

Действие естественного отбора в первой фазе
авторы обозначили как “r-отбор” (r-selection): он
плотностно-независимый, т.к. смертность осо-
бей не зависит от плотности популяции; второй
же фазе присуще действие плотностно-зависимо-
го K-отбора (K-selection; MacArthur, Wilson, 1967;
Reznik et al., 2002). Авторы предположили, что
под действием разных форм естественного отбора
в природе поддерживается сосуществование двух
категорий живых существ, которые сменяют друг
друга в разных условиях.

Пианка (1981; Pianka, 1970) сделал несколько
важных дополнений к теории r/K отбора: во-пер-
вых, он привязал действие разных типов отбора к
эволюции жизненных циклов, тем самым, обо-
значив выбор r- или K-стратегии как устойчивое
свойство вида (Пианка, 1981). Кроме того, он
сформулировал представления о переходных
формах между r- и K-стратегиями и существова-
нии непрерывного r/K континуума (r-K continu-
um, Pianka, 1970). Наконец, он предположил
связь между положением видов на r-K оси и их
физическими характеристиками, в первую оче-
редь с размером тела.

Таким образом, теория r/K отбора – одна из
первых предсказательных моделей эволюции
жизненных циклов. Она привела к появлению ла-
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вины сравнительных эмпирических исследова-
ний и аккумуляции огромных массивов фактиче-
ских данных о взаимосвязях параметров жизнен-
ных циклов в природе.

Накопление фактов и сведений о реальных
живых организмах выявило слабые стороны тео-
рии r/K отбора: она оказалась слишком упрощен-
ной. Исходная версия концепции не учитывала
многие экологические и популяционные пара-
метры, которые играют значимую роль в выборе
жизненной стратегии. Можно сказать, что чрез-
мерно простое, дихотомическое деление форм
отбора на плотностно-зависимый и плотностно-
независимый, а также соответствующая ему ди-
хотомическая классификация живых организмов
почти бросали вызов экологам-теоретикам, кото-
рые начали строить более реалистичные модели и
описывать новые закономерности в эволюции
жизненных циклов.

В частности, еще в 70-х годах стало понятно,
что при моделировании процессов естественного
отбора невозможно не учитывать, например,
пресс хищников, структуру распределения ресур-
сов, характер динамики численности, различия в
смертности разных возрастных когорт (Gadgil,
Bossert, 1970; Stearns, 1977; Reznik et al., 2002).
К 80-м годам представления об этой теории не-
узнаваемо изменились, в первоначальном виде ее
практически перестали напрямую тестировать и
использовать для интерпретации результатов
(Reznik et al., 2002).

Во второй половине ХХ века параллельно с
теорией r/K отбора стремительно развивались
другие направления теории жизненных циклов
(life-history theory) – дисциплины, исследующей
многообразие жизненных стратегий и их эволю-
цию. В частности, появились представления о
компромиссах (трейд-оффах) – отрицательных
взаимосвязях между жизненными функциями
(life-history trade-offs; Reznick, 1985; Stearns, 1992;
Roff, 2002). Эти представления базируются на
простой идее о том, что ресурсы, находящиеся в
распоряжении особи, не безграничны, поэтому
увеличение вклада в один жизненный процесс
неизбежно должно приводить к сокращению
вклада в другие процессы и функции (Williams,
1966; Stearns, 1989). Действительно, если бы таких
компромиссов не существовало, все жизненные
функции, увеличивающие приспособленность
(fitness), поддерживались бы отбором и усилива-
лись бы до бесконечности (Stearns, 1989).

В центре теории о трейд-оффах – компромис-
сы, связанные с размножением. Согласно класси-
ческой теории жизненных циклов существует не-
сколько типов репродуктивных компромиссов:
между ростом и размножением особи, между раз-
множением и выживанием, между вкладом в раз-
множение в настоящий момент и вкладом в буду-

щее размножение (Williams, 1966; Reznick, 1985;
Stearns, 1989, 1992). По сути, для индивидуума все
они технически сводятся к балансу между вкла-
дом в размножение и соматическим вкладом в
данный момент времени и, соответственно, воз-
можностью принести потомство в будущем. Дру-
гими словами, в условиях ограниченного объема
ресурсов, которые особь может вложить в произ-
водство потомков, репродуктивные трейд-оффы
определяют, какими порциями будет распреде-
ляться этот объем на протяжении всего жизнен-
ного цикла, и формируют ось от короткого срока
репродуктивной активности к длинному. Напри-
мер, можно израсходовать весь этот объем на од-
но самоубийственное, катастрофическое репро-
дуктивное усилие, как у лососевых рыб (Crespi,
Teo, 2002) или у самцов сумчатых мышей рода An-
techinus, которые все до единого погибают после
гона (Braithwaite, Lee, 1979), а можно распреде-
лить этот объем на большое количество порций и
длительный временнóй интервал.

Еще одна ось, вдоль которой меняется баланс
репродуктивного вклада живого существа, соот-
ветствует компромиссу между качеством и коли-
чеством потомков (Stearns, 1989; Dani, Kodanda-
ramaiah, 2017). На одном ее конце – виды, произ-
водящие тысячи потомков маленького размера,
большинство которых погибает вскоре после по-
явления; при этом родительский вклад в каждого
потомка ничтожен. На другом – существа, кото-
рые производят за всю жизнь всего несколько де-
тенышей, но вкладывают в каждого из них очень
много ресурсов и, как правило, окружают их дли-
тельной и затратной родительской заботой.

Представления о трейд-оффах сильно пере-
кликаются с теорией r/K отбора: например, в нее
легко интегрируется идея компромисса между ка-
чеством и количеством потомков. Однако эти на-
правления исследуют реальность с разных сто-
рон: теория r/K отбора рассматривает жизненные
циклы комплексно, тогда как анализ трейд-оф-
фов раскладывает изменчивость жизненных
циклов на отдельные составляющие, что суще-
ственно упрощает их количественный анализ и
открывает перспективы для исследования самых
разных взаимосвязей.

Первый этап синтеза: представления о континууме 
быстрой–медленной жизни

По мере накопления фактических данных о
жизненных циклах разных видов растений и жи-
вотных, в том числе о закономерностях роста,
размножения, выживаемости, смертности, стали
появляться обзорные исследования, в которых
авторы проводили сравнительный анализ по
большим группам видов. В этих работах предпри-
нимались попытки объяснить многообразие жиз-
ненных циклов, упорядочив их вдоль тех или



972

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 9  2021

ВАСИЛЬЕВА

иных осей и привязав эти оси к физическим осо-
бенностям исследуемых организмов.

Первым шагом в этом направлении была по-
пытка привязать r/K континуум жизненных цик-
лов к размеру тела (Pianka, 1970; Stearns, 1983).
Эта модель предсказывала, что относительно
мелкие виды должны демонстрировать быстрый
рост, интенсивное размножение и низкую про-
должительность жизни (r-стратеги). Напротив,
крупным организмам должна быть свойственны
низкая скорость размножения, медленный рост и
развитие, долгая жизнь (K-стратеги, Dobson, Oli,
2007). Модель основывалась на простой идее о
том, что большому живому существу требуется
больше времени на то, чтобы вырасти и вступить
в размножение (Harvey, Zammuto, 1985), и таким
образом длительный рост и развитие формируют
жизненный цикл вида.

В то же время, уже в ранних работах было уста-
новлено, что даже если ввести поправку на разли-
чия в размерах тела между видами, ось от “быст-
рых” жизненных циклов к “медленным” сохра-
няется (Stearns, 1983). Так, у млекопитающих и
птиц после введения такой поправки сохрани-
лись корреляции между плодовитостью, возрас-
том первого размножения, продолжительностью
жизни (Gaillard et al., 1989). Эти взаимосвязи
определяются условиями среды (например, прес-
сом хищников, Promislow, Harvey, 1990; Oli, 2004)
и филогенетическим сигналом и присутствуют в
разных группах живых существ, даже у растений
(Franco, Silvertown, 1996).

Таким образом, на основе теории r/K-отбора
сформировалась концепция континуума быстрой –
медленной жизни (“fast-slow continuum”). Главная
мысль этой концепции в том, что разнообразные
характеристики жизненных циклов видов корре-
лируют между собой, образуют синдромы, и эти
взаимосвязи позволяют расположить виды вдоль
образовавшегося континуума, даже если учиты-
вать различия в размерах тела. Концепция конти-
нуума быстрой–медленной жизни говорит об
ограничениях на существование всех возможных
комбинаций жизненных циклов. На одном конце
континуума – “быстрые” виды с маленькой про-
должительностью жизни и большим количеством
маленьких потомков за всю жизнь, причем это
количество может достигаться и через раннее со-
зревание, и через большой размер выводка, клад-
ки и т.п. (Bielby et al., 2007); на другом – медлен-
ные виды с противоположными свойствами.
Особенно тщательно эти закономерности про-
слежены у млекопитающих, у которых в сравни-
тельный анализ вошли сотни видов (Promislow,
Harvey, 1990; Oli, 2004; Dobson, Oli, 2007), и у
птиц (Gaillard et al., 1989; Sæther, Bakke, 2000).

Следующим качественным шагом на пути по-
знания принципов эволюции жизненных циклов

можно назвать интерес к проксимальным механиз-
мам описанных взаимосвязей. Здесь пришли на
помощь представления о компромиссах между
характеристиками жизненных циклов (Dobson,
Oli, 2007), которые позволяют аргументировано
предсказать, например, меньшую продолжитель-
ность жизни для вида с большей плодовитостью,
при прочих равных условиях. Еще в 50-х годах
возникли первые представления о том, что вслед-
ствие плейотропного действия генов признаки,
дающие организму конкурентные преимущества
на пике его репродуктивной активности, могут
быть связаны с последующим ранним старением
и гибелью (Williams, 1957). Кроме того, начали
появляться сравнительные исследования, где
учитывались физиологические параметры. Рань-
ше всего появились попытки наложить ось этого
континуума на скорость метаболизма (Promislow,
Harvey, 1990). В самом начале XXI века Викельски
и Риклефс с соавторами в цикле из нескольких
работ (в основном, по разным видам птиц) анали-
зируют взаимосвязь между скоростью метаболиз-
ма и скоростью жизни. В частности, в этих рабо-
тах эти исследователи предполагают наличие
прямой связи между скоростью метаболизма и
скоростью жизни: у “медленных” видов и ско-
рость метаболизма покоя, и связанная с ней ча-
стота сердечных сокращений (Ricklefs, Wikelski,
2002; Wikelski et al., 2003) ниже, чем у “быстрых”.
В частности, вынужденно высокая скорость ме-
таболизма (например, в холодном климате) мо-
жет приводить к уменьшению продолжительно-
сти жизни (Wikelski, Ricklefs, 2001). И, наоборот,
низкая продолжительность жизни у вида позво-
ляет без ущерба для приспособленности увели-
чить потребление энергии, продукцию биомассы
и скорость метаболизма (Ricklefs, Wikelski, 2002;
Wikelski et al., 2003). Таким образом, переменные,
характеризующие условия обитания вида, попу-
ляционные процессы, демографические показа-
тели, особенности жизненного цикла и физиологии
(метаболизма, эндокринологии и иммунологии),
оказываются тесно взаимосвязаны. Например,
тропическим видам птиц свойственны медленное
развитие, долгая жизнь, низкий уровень метабо-
лизма, по сравнению с близкими видами из более
высоких широт (Wikelski et al., 2003).

Возникновение концепции персональности

Пришло время обратиться к совершенно ино-
му направлению в науке. Еще античные мыслите-
ли описывали разные темпераменты у людей, но
вплоть до конца XX века не было разработано
методологических подходов к количественному
изучению особенности личности у животных. Бо-
лее того, подавляющее большинство исследова-
ний персональности (personality), т.е. устойчивых
особенностей характера и поведения, проводи-
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лось на человеке психологами. Общепринятого
термина для этих особенностей не существовало
(Gosling, 2001). В англоязычной литературе слово
“personality” буквально избегали использовать в
отношении животных, оно ассоциировалось с не-
научными антропоморфизмами. Не было спосо-
бов перевести субъективные представления уче-
ных, наблюдающих за поведением животных (для
которых различия характеров между особями бы-
ли очевидны), в проверяемые научные гипотезы
и аналитические модели. В ранних работах, как
правило, исследовались отдельные поведенче-
ские характеристики животных, причем практи-
чески все работы проводились в неволе и в лабо-
ратории (Wilson et al., 1994).

Внутривидовую изменчивость поведения жи-
вотных изучали и в нашей стране, начиная от ис-
следований Павлова (1954), посвященных типам
нервной системы у собак. Например, проводи-
лись исследования индивидуальной разнокаче-
ственности в популяциях грызунов (Шилов, 1977;
Мошкин, Шилова, 2008); изучались индивиду-
альные различия в поведении рыб (см. обзор Бу-
даев и др., 2015). Наконец, на основе огромного
массива частных исследований и благодаря раз-
витию количественных методов к концу XX века
созрел соответствующий методологический ап-
парат и накопилось достаточно эмпирических
данных, чтобы сформировалась новая концепция
персональности в зоологических исследованиях.

Персональности – устойчивые поведенческие
фенотипы у животных, которые складываются из
нескольких характеристик и варьируют в преде-
лах поло-возрастных когорт (Gosling, 2001; Sih
et al., 2004; Vonk et al., 2017).

Стабильные внутрипопуляционные различия
персональностей известны для разных видов рыб,
амфибий, рептилий, птиц, млекопитающих (Sih
et al., 2004). Более того, они описаны для пред-
ставителей нескольких типов беспозвоночных
(Kralj-Fišer, Schuett, 2014): пауков, крабов, насе-
комых, кальмаров, осьминогов и даже для кишеч-
нополостных (Hensley et al., 2012; Niemelä et al.,
2012).

Другими словами, существование устойчивых
внутривидовых различий в поведенческих про-
филях оказалась распространено повсеместно в
животном мире, и, более того, стало возможным
описать изменчивость в поведении совершенно
разных животных очень сходными категориями.
Например, можно говорить о смелых (bold) и
робких (shy) осьминогах (Octopus rubescens) (Ma-
ther, Anderson, 1993) и шимпанзе (Pan troglodytes)
(Massen et al., 2013). Существование жестких по-
веденческих фенотипов объясняет проявление
неадаптивных форм поведения у разных живот-
ных (Biro, Stamps, 2008): например, особь прояв-
ляет агрессию к конкурентам, эффективно охо-

тится, но остается агрессивной и по отношению к
собственным потомкам и партнеру.

На основе этих данных сформировались уни-
версальные подходы к описанию поведенческих
фенотипов у животных, использующие пять ос-
новных характеристик (Budaev, 1999; Sih et al.,
2004; Réale et al., 2007; 2010): 1) смелость (shyness –
boldness) – реакция на знакомую потенциально
опасную ситуацию; 2) скорость исследования от
медленного и тщательного к быстрому и поверх-
ностному (slow and thorough exploration – fast and
superficial exploration) – реакция на новую ситуа-
цию; 3) общий уровень активности (activity) в
знакомой ситуации; 4) агрессивность (aggressive-
ness); 5) социабельность (sociability) – стремление
к неагрессивным контактам с конспецификами.

Было установлено, что поведенческие харак-
теристики у многих видов коррелируют между со-
бой, особенно первые четыре. Так, еще в 1976 г.
Хантингфорд (Huntingford, 1976) описала корре-
ляцию между смелостью (boldness) по отноше-
нию к хищнику и агрессивностью к конкурентам-
конспецификам у трехиглой колюшки (Gasterosteus
aculeatus): особи, которые смелее приближались к
хищнику и угрожали ему, агрессивнее вели себя и
при вторжении конспецифика. У лабораторных
грызунов были также выявлены сходные положи-
тельные корреляции между агрессивностью, сме-
лостью и скоростью исследования (exploration)
в стрессирующих условиях (Koolhaas et al., 1999),
так что авторы сделали вывод о существовании
континуума между проактивными (смелыми, агрес-
сивными, быстрыми исследователями) и реактив-
ными особями. Таким образом, характер корреля-
ций между характеристиками может быть сходным
у разных филогенетических групп: агрессивные
особи более смелые, активные, быстрые исследо-
ватели, а неагрессивные – робкие, медленные и
малоподвижные и у пауков (Riechert, Hedrick, 1993),
и у колюшек, и у грызунов.

На основе подобных наблюдений стали гово-
рить о поведенческих синдромах (behavioral syn-
dromes, Sih et al., 2004) – устойчивых ассоциациях
между функционально различными формами по-
ведения (например, агрессия – исследователь-
ская активность) и/или корреляциях между про-
явлениями одной формы поведения в разных
контекстах (например, агрессия к конкурентам,
хищникам и собственным потомкам).

Наконец, стали выделять три составляющие
внутрипопуляционной изменчивости поведения
(Dingemanse, Wolf, 2010): 1) различия в отдельных
характеристиках поведения (например, одна особь
более смелая, чем другая); 2) различия в поведен-
ческих синдромах, т.е. в комплексах поведенче-
ских характеристик у разных особей; 3) различия
между особями в уровне поведенческой пластич-
ности (“behavioural reaction norms” – поведенче-
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ские нормы реакции, Dingemanse et al., 2010).
Другими словами, одни особи способны лучше,
чем другие подстраивать свое поведение под сию-
минутный контекст (у одних поведенческая пла-
стичность высокая, у других низкая), как, например,
у лабораторных грызунов, которые различались
по способности изменять свою агрессивность
(Koolhaas et al., 1999). При этом степень поведен-
ческой пластичности может меняться в онтогенезе
(Budaev, Zworykin, 2002). Низкая поведенческая
пластичность (так называемый поведенческий
перенос, behavioral carryover, Sih et al., 2004) – од-
на из причин неадаптивного поведения, нередко
наблюдаемого в природе.

Второй этап синтеза:
анализ физической природы персональности

Осознав реальность и повсеместность суще-
ствования персональностей у животных, иссле-
дователи начали поиск физических основ и при-
чин различий поведенческих профилей животных.
Еще в ХХ веке начались интенсивные исследова-
ния генетических основ персональностей (Wilson
et al., 1994; Koolhaas et al., 1999; Vonk et al., 2017), и
вскоре в разных группах животных была выявле-
на наследственная природа изменчивости пове-
денческих фенотипов (Bouchard, Loehlin, 2001;
Sih et al., 2004; Dochtermann et al., 2015). В каче-
стве одного из методов анализа генетических ос-
нов поведения проводилась селекция животных с
соответствующими поведенческими качествами.
Например, у больших синиц (Parus major, см. об-
зор Groothius, Carere, 2005) с помощью искус-
ственного отбора были выведены две линии птиц,
одну из которых можно было назвать смелой и
быстрой, а другую – робкой и медленной; анало-
гичные линии были выведены и у мышей (Mus
musculus) (Koolhaas et al., 1999). Подобным же об-
разом у форелей (Oncorhynchus mykiss) при отборе
на низкий и высокий пост-стрессовый уровень
кортизола получились, с одной стороны, смелая и
агрессивная, с другой стороны – робкая и неа-
грессивная линии (Øverli et al., 2007). В нашей
стране широко известен долговременный экспе-
римент по отбору лисиц (Vulpes vulpes) на друже-
любное отношение к человеку, который также
показал наследственную природу поведенческих
различий между особями и обнаружил взаимо-
связи между поведением и другими фенотипиче-
скими признаками лисиц (Трут и др., 2014; Bely-
aev et al., 1985; Trut, 1999). К настоящему времени
не вызывает сомнений, что различия в поведен-
ческих фенотипах в значительной мере объясня-
ются различиями в генотипах и могут наследо-
ваться.

С учетом полученных данных корреляции
между поведенческими характеристиками можно
объяснить “техническими причинами”, такими

как плейотропное действие генов (например, Sih
et al., 2004; Wolf et al., 2007). Кроме того, корреля-
ционный отбор, когда преимущества получают
особи лишь с некоторыми комбинациями при-
знаков, может закреплять определенные геноти-
пы в популяции, создавая выраженные категории
особей (Lande, Arnold, 1983; Sinervo, Svensson, 2002).

Одновременно с генетикой персональностей в
разных группах животных начали выявлять и ана-
лизировать физиологические основы поведенче-
ских синдромов и внутривидовых различий в
поведении, но мы лишь кратко затронем этот
важнейший аспект современных исследований
поведения. Исследованные физиологические па-
раметры объединяются в три категории – метабо-
лизм, гормоны и иммунитет. Следует отметить,
что изменчивость метаболических, эндокринных
и иммунных показателей в пределах вида может
достигать колоссальных масштабов, варьируя на
порядки от одной особи к другой и в разы превос-
ходя изменчивость средних показателей между
видами (например, Burton et al., 2011), и исследо-
вания связей физиологии и персональности про-
ливают свет на природу и причины этой изменчи-
вости.

В разных группах животных была установлена
связь между поведенческими профилями особей
и уровнем метаболизма покоя (resting metabolic rate).
При этом, как правило, речь идет именно о разли-
чиях в поведенческих синдромах и, в первую оче-
редь, о самом явном и основном синдроме проак-
тивности (корреляции “агрессивность + смелость +
+ скорость исследования + уровень активности”).
А именно, на проактивном конце этой шкалы на
примере разных видов уровень метаболизма по-
коя оказался выше, чем на реактивном (“неагрес-
сивном”; см. обзоры Careau et al., 2008; Biro,
Stamps, 2010; Houston, 2010). Другими словами,
проактивные особи тратят и потребляют энергию
быстрее реактивных, поддерживая внутривидо-
вой метаболический градиент (Careau et al., 2008).
Далее, была выявлена связь между нахождением
на шкале “проактивность – реактивность” и об-
щим уровнем продуктивности, т.е. скоростью
суммарной генерации биомассы через рост и раз-
множение (Stamps, 2007; Biro, Stamps, 2008): бо-
лее проактивные были и более продуктивными.
Было выдвинуто предположение, что поведение
выполняет компенсаторную роль, подстраивая
образ жизни животного под его физиологические
особенности (Adriaenssens, Johnsson, 2009).

Связи эндокринологических показателей с по-
веденческими профилями оказались значимыми
и многоплановыми и у позвоночных, и у беспо-
звоночных животных. Нейроэндокринные меха-
низмы можно назвать посредниками между гено-
типом и поведенческим фенотипом, причем мно-
жественное действие гормонов, в дополнение к
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плейотропному действию генов, объясняет кор-
реляции между поведенческими переменными
(Sih et al., 2004). Например, уровень тестостерона
у многих позвоночных участвует в формировании
поведенческого синдрома проактивности (Sih
et al., 2004). Известно плейотропное действие ме-
ланокортина на поведение позвоночных в дикой
природе: более темные особи в среднем более
агрессивны и активны, чем их светлые конспеци-
фики (Ducrest et al., 2008). Важную роль в форми-
ровании континуума проактивных – реактивных
особей играет гипоталамо-гипофизарно-надпо-
чечниковая система (ГГНС; Koolhaas et al., 1999;
Øverli et al., 2007; Careau et al., 2008): посредством
ГГНС модулируется связь между метаболиче-
ским градиентом и персональностью (Careau
et al., 2008). Кроме того, действие гормонов на
ранних этапах онтогенеза может канализировать
формирование взрослого поведения, снижая по-
веденческую пластичность (Ketterson, Nolan, 1999;
Sih et al., 2004).

Наконец, обширный ряд работ показал связи
персональности и иммунитета, а также уязви-
мость особи к различным заболеваниям в целом
(см. обзоры Cavigelli, 2005; Koolhaas, 2008; Kortet
et al., 2010). Эти взаимосвязи сложны и неодно-
значны, регулируются действием внешней среды,
но, в целом, их существование сегодня не вызы-
вает сомнений.

Все эти работы, показывающие взаимосвязи
поведенческих и физиологических характери-
стик животных, постепенно формировали пред-
ставления о существовании внутривидовых син-
дромов более высокого порядка, чем поведенче-
ские синдромы, когда в популяции существуют
континуумы особей (возможно, многомерные),
имеющих устойчивые различия по целому ряду
самых разнообразных характеристик.

В последние десятилетия ряд исследователей
начали поиск адаптивных объяснений персо-
нальностей. Интуитивно кажется, что отбор не
должен поддерживать устойчивые поведенческие
фенотипы, а должен благоприятствовать пове-
денческой пластичности и расширять норму ре-
акции, что позволило бы приспособиться к меня-
ющимся условиям среды (Sih et al., 2004); кроме
того, не всегда полезны жесткие корреляции
между функционально различными формами по-
ведения. Вольф с соавторами (Wolf et al., 2007) од-
ни из первых сделали попытку связать эволюцию
персональностей с эволюцией жизненных цик-
лов. Они увязали склонность к рискованному по-
ведению с ожидаемым будущим репродуктивным
успехом и трейд-оффом между настоящим и
будущим размножением. Согласно их предполо-
жению, особи, которые делают выбор в пользу бу-
дущего размножения (т.е. те, у кого велик оста-
точный репродуктивный потенциал, residual re-

productive value), меньше склонны к рискованному
поведению, чем те, кто вкладывает в размноже-
ние здесь и сейчас и не рассчитывает на высокую
продолжительность жизни (Wolf et al., 2007; Ding-
emanse, Wolf, 2010). Таким образом, появились
первые представления о том, что трейд-оффы в
жизненном цикле определяют эволюцию персо-
нальностей (Wolf et al., 2007; Cote et al., 2008).

Третий этап синтеза: 
концепция синдрома темпа жизни

Итак, в первых годах XXI столетия в экологии
существовала концепция континуума быстрой/
медленной жизни (slow-fast life-history continu-
um), а в исследованиях поведения животных –
молодая, но быстро развивающаяся концепция
персональности. Первая из этих концепций су-
ществовала почти исключительно на межвидо-
вом уровне, и эти концепции мало соприкасались
друг с другом, возможно по причине своего про-
исхождения из разных областей знаний.

Наконец, в 2010 г. вышла ключевая работа Ре-
аля с соавторами (Réale et al., 2010), в которой ав-
торы объединили небольшие, одиночные мости-
ки между концепциями (например, Smith, Blum-
stein 2008) в фундаментальный мост. Они прямо
указывают на два обстоятельства: 1) несмотря на
очевидные взаимосвязи между поведением, фи-
зиологией и характеристиками жизненного цик-
ла, поведение почти не рассматривается в числе
переменных, формирующих континуум быст-
рой/медленной жизни; 2) этот континуум рас-
сматривается в масштабе межвидовых и межпо-
пуляционных различий, но вполне возможно
применить эти представления при исследовании
межиндивидуальных различий в пределах попу-
ляции. Таким образом, авторы впервые связали
воедино вариабельность характеристик жизнен-
ного цикла, особенностей физиологии и разли-
чия персональностей особей и рассмотрели эти
взаимосвязи не только на межвидовом и межпо-
пуляционном, но и на внутрипопуляционном
уровнях, сформировав таким образом расширен-
ную концепцию синдрома темпа жизни (pace-of-life
syndrome, POLS).

Строго говоря, термин “pace-of-life” впервые
был применен в работах Викельски с соавторами
(Wikelski et al., 2003), которые расширили класси-
ческую концепцию континуума быстрой/мед-
ленной жизни, включив в нее физиологические
показатели. Реаль с соавторами (Réale et al., 2010)
назвали свою идею “расширенной” концепцией
POLS. Однако, поскольку сегодня концепция
POLS необратимо включила в себя поведенче-
скую составляющую и внутривидовой анализ,
можно из названия концепции слово “расширен-
ная” убрать.
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Согласно концепции POLS скорость метабо-
лизма и скорость жизненного цикла связаны пря-
мой двусторонней связью на внутри- и межвидо-
вом уровнях. Метаболизм выступает в роли фун-
даментального детерминанта жизненного цикла
(Katz, Naug, 2020). Одна из гипотез, связываю-
щих продолжительность жизни и метаболизм, –
гипотеза синтеза активных форм кислорода как
побочных продуктов обмена веществ: чем интен-
сивнее обмен, тем сильнее окислительное повре-
ждение тканей и тем короче продолжительность
жизни, т.е. выше скорость жизни (Finkel, Hol-
brook, 2000). В то же время, скорости метаболизма и
жизненного цикла связаны с персональностью.
Наиболее изучена связь со шкалой проактивных –
реактивных особей: чем выше агрессивность,
смелость, скорость исследования, активность,
тем выше скорость жизни и скорость метаболиз-
ма (Réale et al., 2010). Это, например, хорошо по-
казано на примере агрессивных и неагрессивных
пород собак, у которых соответствующим обра-
зом различаются и скорость метаболизма, и про-
должительность жизни (Careau et al., 2010). Вме-
сте с тем поведенческие синдромы связаны с па-
раметрами жизненного цикла через смертность,
которая тесно коррелирует с уровнем рискован-
ного поведения: в частности, высокая активность
и смелость повышают риск гибели от хищников
(см. обзор Moiron et al., 2020).

Корреляции, образующие синдром темпа жиз-
ни, связывают между собой десятки переменных,
характеризующих особенности жизненного цик-
ла, поведения и физиологии животных, причем
взаимодействия зачастую двусторонние, с обрат-
ными связями (Sih et al., 2015). Реаль с соавторами
(Réale et al., 2010) насчитывают как минимум
16 переменных, изменяющихся на протяжении
континуума темпа жизни. В частности, согласно
этим авторам, между особями, популяциями и
видами от медленного темпа жизни к быстрому
меняются следующие характеристики:

1) Параметры жизненного цикла: продолжи-
тельность жизни (высокая–низкая), сроки созре-
вания (позднее–раннее размножение), скорость
роста (низкая–высокая).

2) Поведенческие характеристики: уровень
родительской заботы (высокий–низкий), фило-
патричность (филопатрия–расселение), агрес-
сивность (низкая–высокая), смелость (робкие–
смелые), скорость исследования (медленное,
тщательное исследование – быстрое, поверх-
ностное), активность (низкая–высокая), социа-
бельность (высокая–низкая).

3) Физиологические характеристики: реактив-
ность гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковой
системы (высокая–низкая), реактивность симпа-
тической системы (низкая–высокая), реактив-
ность парасимпатической системы (низкая – вы-

сокая), скорость метаболизма (низкая–высокая),
чувствительность к оксидативному стрессу (низ-
кая–высокая), уровень иммунного ответа (высо-
кий–низкий).

Для некоторых из этих взаимосвязей изуче-
ны механизмы формирования и поддержания
(см. например, обзор Sih et al., 2015). Так, высо-
кий уровень активности и агрессивности требует
больших расходов энергии и больших объемов
метаболически активных органов и, соответ-
ственно, определяет высокий уровень базального
метаболизма (Careau et al., 2008; Houston, 2010;
Biro, Stamps, 2010; Burton et al., 2011). Однако на
сегодня многие взаимосвязи изучены очень слабо.

И это лишь каркас из основных переменных,
существенно упрощающий реальность; в дей-
ствительности эту модель можно расширить,
причем не только за счет универсальных показа-
телей, но и при помощи анализа характеристик,
специфичных для определенных групп живот-
ных, таких, например, как продолжительность
зимней спячки у зимоспящих млекопитающих.
В частности, известно, что чем длиннее спячка,
тем медленнее жизнь при сравнении большин-
ства разных видов сурков и сусликов (Armitage,
1981; Васильева и др., 2009).

Ряд последующих работ последовательно рас-
ширяет список известных корреляций, образую-
щих синдром темпа жизни, и разнообразие выяв-
ленных на сегодня взаимосвязей можно назвать
удивительным. Например, была показана связь
темпа жизни и уровня локомоторных навыков у
ящериц (Zootoca vivipara) (Galliard et al., 2013).
У полевого сверчка (Gryllus integer) была обнару-
жена положительная связь между смелостью и
способностью к инкапсуляции инородного тела
(Niemelä et al., 2013). Были обнаружены связи
между темпом жизни и цирканными ритмами у
жуков (Matsimura et al., 2019). Оказалось, что вы-
сота над уровнем моря определяет персональ-
ность и темп жизни у пищух (Qu et al., 2019). Уста-
новлено, что с быстрым темпом жизни ассоции-
рована более короткая длина теломеров, по
сравнению с медленным (Giraudeau et al., 2019).
Разумеется, это лишь единичные примеры, ил-
люстрирующие богатство затрагиваемых пробле-
матик.

Современное развитие концепции темпа жизни: 
критика, перспективы

Реаль с соавторами (Réale et al., 2010) в своей
основополагающей работе многократно подчер-
кивает, что не следует пытаться упростить сложную
реальность и уложить многомерную, динамич-
ную сеть взаимодействий в жесткие корреляции.

Синдром темпа жизни у разных организмов
может иметь неодинаковую архитектуру: в блоки
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могут объединяться разные характеристики, и да-
же в нескольких популяциях одного вида корре-
ляции между переменными могут иметь противо-
положные знаки (Garamszegi et al., 2012). Эти
различия могут определяться экологическими
факторами: например, корреляции между агрес-
сивностью, активностью и скоростью исследова-
ния присутствовали только в тех популяциях
трехиглой колюшки, где действовал пресс хищ-
ников (Dingemanse et al., 2007). Факторы среды, в
том числе сезонные, могут оказывать сильное
влияние на иммунитет и, соответственно, могут
модулировать целый комплекс взаимосвязей
(Tieleman, 2018).

Классическая причина, по которой, наоборот,
маскируются ожидаемые трейд-оффы между
жизненными процессами и не обнаруживаются
предсказываемые корреляции и синдромы, –
большие различия в объеме ресурсов между осо-
бями, когда индивидуум, у которого в распоряже-
нии ресурсов много, может сделать большой
вклад сразу в несколько процессов (Noordwijk, de
Jong, 1986). Поскольку концепция синдрома тем-
па жизни опирается на предположение о суще-
ствовании трейд-оффа между настоящим и буду-
щим размножением, бессмысленно ожидать в по-
пуляции выраженный синдром темпа жизни,
если компромиссы в жизненном цикле замаски-
рованы (Dammhahn et al., 2018). Кроме того, из-
менения силы и направления взаимосвязей меж-
ду переменными могут происходить по мере ро-
ста и развития живых существ, о чем на сегодня
известно недостаточно (Réale et al., 2010; Kralj-
Fišer, Schuett, 2014).

Отдельное направление исследований посвя-
щено механизмам возникновения и устойчивого
сосуществования в популяции нескольких пове-
денческих фенотипов с разными темпами жизни.
Во-первых, различные фенотипы могут форми-
роваться под действием тех или иных форм ба-
лансирующего отбора (Penke et al., 2007). В част-
ности, особую роль в поддержании изменчивости
особей вдоль континуума темпа жизни играют ха-
рактер распределения ресурсов и неоднородность
среды. В разных условиях преимущество получа-
ют разные фенотипы, поэтому в гетерогенной
среде балансирующий отбор поддерживает раз-
нообразие жизненных стратегий и связанных с
ними персональностей (Penke et al., 2007; Réale
et al., 2010). Отдельно здесь следует упомянуть
флуктуирующий плотностно-зависимый отбор,
действие которого проявляется, в частности, при
существенных колебаниях численности популя-
ции. В условиях изменчивости плотности попу-
ляции во времени и пространстве особи, находя-
щиеся на противоположных концах оси быстрой–
медленной жизни, получают преимущества при
разных значениях плотности (например, суще-
ствуют данные, что “медленные” особи более

успешны при высокой плотности, чем “быст-
рые”, и наоборот). Таким образом, плотностно-
зависимый отбор поддерживает равновесие меж-
ду разными фенотипами (Wolf, McNamara, 2012;
Wright et al., 2019).

Другая форма балансирующего отбора, обу-
словливающая многообразие поведенческих фе-
нотипов, – отрицательный частотно-зависимый
отбор (Wolf, McNamara, 2012). В этом случае та
или иная комбинация признаков поддерживается
отбором только при низкой частоте этой комби-
нации в популяции, и приспособленность особей
с этой комбинацией высока до тех пор, пока эти
особи редки. С ростом частоты приспособлен-
ность падает, что создает равновесие между раз-
ными фенотипами; эти процессы хорошо моде-
лируются с помощью теории игр (например, об-
щеизвестная модель “Ястреб–Голубь” и другие
подобные модели; Maynard Smith, 1982; Hammer-
stein, Selten, 1994).

Помимо генетической изменчивости, разно-
образие персональностей и жизненных стратегий
определяется фенотипической пластичностью
(Wright et al., 2019). Отдельно здесь следует отме-
тить представления о хеджировании рисков (bet-
hedging; Starrfelt, Kokko, 2012). Хеджирование
рисков охватывает многообразие фенотипиче-
ских стратегий, цель которых – снизить изменчи-
вость приспособленности между особями и мак-
симизировать не арифметическое, а геометриче-
ское среднее приспособленности в условиях
гетерогенности среды (Wright et al., 2019); други-
ми словами, стратегия хеджирования рисков
страхует особь от “полного краха” – нулевого ре-
продуктивного успеха. Например, при этой стра-
тегии особь производит потомков с разными ка-
чествами (“быстрых” и “медленных”, агрессивных
и неагрессивных) так, чтобы при непредсказуе-
мых изменениях внешних условий хотя бы какие-
то из потомков смогли достичь высокого репро-
дуктивного успеха. Изучение эволюции сложных,
многоуровневых комплексов переменных, кото-
рые составляют синдром темпа жизни, – непро-
стая задача, поскольку изменчивость по одному
признаку может определять вариабельность
нескольких других переменных. Несмотря на
солидное число работ по эволюции жизненных
стратегий, изучение синдрома темпа жизни с точ-
ки зрения эволюционной биологии – очень мо-
лодое направление, богатое новыми исследова-
тельскими задачами, такими как, например, со-
здание моделей высокого порядка,
комбинирующих действие частотно-зависимого
и плотностно-зависимого отборов.

В 2018 г. в журнале “Behavioral Ecology and
Sociobiology” выходила специальная подборка
статей, посвященная современному развитию
концепции POLS (см. вступительная статья
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Dammhahn et al., 2018). Значительная часть этих
работ – фундаментальные обзоры. В одной из ра-
бот проверяются универсальность и общая зна-
чимость взаимосвязей, предсказанных концеп-
цией синдрома темпа жизни (Royaute et al., 2018):
в результате метаанализа создается впечатление,
что концепция получает низкую поддержку со
стороны эмпирических исследований. Однако из
этого нельзя сделать выводы о несостоятельности
концепции: авторы обзора указывают, что при
постановке исследований не всегда учитывались
факторы, маскирующие взаимосвязи (в первую
очередь, экологические); недостаточно тщатель-
но проверялись допущения моделей; выборки
могли быть недостаточны по объему (Montiglio
et al., 2018; Royaute et al., 2018).

Кроме того, обзор моделей происхождения и
эволюции синдрома темпа жизни демонстрирует
дефицит формальных моделей и теоретических
работ, описывающих обсуждаемые взаимосвязей
(Mathot, Frankenhuis, 2018). Соответственно, не
вполне развитая теоретическая база не позволяет
полноценно протестировать эмпирически все по-
ложения гипотезы POLS.

Несколько работ посвящены полоспецифич-
ным особенностям синдрома темпа жизни. Уди-
вительно, но до последнего времени в исследова-
ниях POLS практически игнорировалось то оче-
видное обстоятельство (но см. Budaev, 1999),
что самцы и самки имеют значимые различия
практически по всем параметрам, задействован-
ным в POLS, и, как следствие, различные опти-
мумы в градиенте быстрой – медленной жизни
(Hämäläinen et al., 2018). Работы, вошедшие в
подборку 2018 г., – буквально одни из первых ра-
бот, в которых проведен анализ накопленных
фактов по формированию различий в темпе жиз-
ни у самцов и самок с точки зрения метаболизма,
гормонов, генетики, социальных взаимоотноше-
ний (Hämäläinen et al., 2018; Immonen et al., 2018;
Tarka et al., 2018). Имеющиеся данные свидетель-
ствуют о склонности самцов (особенно у поли-
гинных видов) к более быстрой жизни, но это
лишь первые исследования в данном направлении.

Кроме того, подчеркивается острая потреб-
ность в одном простом и универсальном показателе
скорости жизни, которым можно было бы изме-
рять темп жизни у разных видов и использовать
его в сравнительных исследованиях (Dammhahn
et al., 2018). До сих пор подобного общепринятого
показателя не разработано.

Проведенный анализ позволяет определить
несколько малоизученных направлений исследо-
ваний POLS – “белых пятен”, которые предстоит
заполнить. Так, очень мало известно об измене-
ниях синдрома темпа жизни в онтогенезе, и осо-
бенно многообещающими здесь могут быть ис-
следования видов со сложными жизненными

циклами, в том числе с метаморфозом (Kralj-
Fišer, Schuett, 2014). На сегодня этим вопросам
посвящены буквально единичные работы (и они
касаются различий в персональностях, а не в тем-
пе жизни в целом; например, Wilson, Krause,
2012), при этом анализ подобных закономерно-
стей может существенно улучшить понимание
эволюции жизненных циклов. Скажем, кто знает,
как персональность и темп жизни связаны с веро-
ятностью неотении? Как регулируется пере-
стройка темпа жизни в случаях, когда образ жиз-
ни, экологическая ниша, среда на разных стадиях
радикально меняются, как у стрекозы?

Есть данные о том, как синдром темпа жизни
модулирует вероятность заражения паразитами и
другими заболеваниями (например, Boyer et al.,
2010; Kortet et al., 2010). Но почти ничего неиз-
вестно о персональностях и различиях в темпе
жизни у самих паразитов (Kralj-Fišer, Schuett,
2014). Что можно сказать о темпе жизни клещей,
блох и взаимосвязях этих синдромов не только с
успехом питания на хозяине, но и с вероятностью
передачи инфекций?

Отдельно следует отметить прикладную зна-
чимость исследований POLS. Присутствие в по-
пуляции разных поведенческих фенотипов, для
которых вероятности быть отловленными в ло-
вушки, собранными, а также вероятности ока-
заться в фокусе наблюдений могут различаться в
разы, при проведении любых природных иссле-
дований создает методологические проблемы, о
которых ранее практически никто не задумывал-
ся (Réale et al., 2010). Эти фенотипические разли-
чия прочно завязаны на различиях в жизненных
циклах, физиологии, заболеваемости, что является
отягчающим обстоятельством: возможно, часть
популяций систематически выпадает из поля зре-
ния в полевых исследованиях, и эта часть может
очень сильно отличаться от той, что оказывается
в наших руках.

Эти же закономерности имеют значения при
охоте и рыбной ловле, когда систематически изы-
мается часть популяции, это изъятие неслучайно
и, по сути, является направленным искусствен-
ным отбором. То же можно сказать и о борьбе с
видами-вредителями при помощи ядов: в резуль-
тате этих воздействий могут отбираться особи с
определенным комплексом признаков (Morales
et al., 2013; Kralj-Fišer, Schuett, 2014).

Особенности персональностей и темпа жизни
являются ключевыми характеристиками инва-
зивных видов: известно, что способность к инва-
зиям тесно связана с поведенческими синдромами
(Réale et al., 2010). Склонность к синантропной
жизни наверняка имеет объяснение с позиций
синдрома темпа жизни; есть данные, позволяю-
щие предположить различную чувствительность
к загрязнениям, изменениям климата, фрагмен-
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тации местообитаний и другим антропогенным
воздействиям у особей, популяций и видов с раз-
ным темпом жизни (Réale et al., 2010; Debecker
et al., 2016).

Возможно, исследования континуума темпа
жизни у разных групп животных и роли феноти-
пической пластичности в его формировании мо-
гут способствовать пониманию механизмов ста-
рения. Нельзя исключить, что эти знания могли
бы в будущем открыть для человечества перспек-
тивы контроля над этими процессами.

Наконец, исследования синдрома темпа жиз-
ни требуют долговременных индивидуально-
ориентированных наблюдений за животными в
природе, анализа широкого спектра переменных
с учетом взаимосвязей между ними. Причем та-
кие работы следует проводить на больших выбор-
ках (от 100 особей), поскольку в столь сложных
аналитических моделях действия одних факторов
могут маскироваться другими (Garamszegi et al.,
2012). Из-за трудоемкости планирования и про-
ведения подобных исследований для многих
групп животных, как отдельных видов, так и це-
лых систематических категорий, в этом отноше-
нии не существует почти никаких данных, что за-
трудняет сравнительный анализ.

Таким образом, несмотря на тысячи работ,
опубликованных в течение последнего десятиле-
тия, перспективы развития концепции синдрома
темпа жизни, можно сказать, потрясают вообра-
жение. В данном обзоре довольно поверхностно
затронуты лишь основные направления работ в
этой области, очень многие темы остались за кад-
ром. Сегодня эта концепция – поистине благо-
датная основа для огромного многообразия ис-
следований, в том числе совершенно новаторских.
С учетом современных методов исследования ге-
нетики и физиологии, а также анализа сложных,
многомерных, объемных данных открываются
безграничные перспективы для познания нового
в экологии, эволюционной биологии и других об-
ластях знаний.
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ПРИЛОЖЕНИЕ
Краткий словарь терминов

Behavioral carryover – поведенческий перенос,
использование неадекватного для данного кон-
текста поведения вследствие низкой поведенче-
ской пластичности.

Boldness – shyness scale – шкала смелости –
робости, определяет реакцию на знакомую по-
тенциально опасную ситуацию.

Exploration (slow and thorough – fast and superfi-
cial) – паттерн исследования нового; медленное, но
тщательное исследование противопоставляется
быстрому, но поверхностному.

Life-history trade-offs – компромиссы (трейд-
оффы) – отрицательные взаимосвязи между жиз-
ненными функциями, возникающие в условиях
ограниченных ресурсов.

Life-history traits – характеристики жизненного
цикла.

Pace-of-life syndrome (POLS) – синдром темпа
жизни; концепция, связывающая континуум
быстрой/медленной жизни, физиологию и пер-
сональность на внутривидовом и межвидовом
уровнях.

Personality – персональность, устойчивый по-
веденческий фенотип у животных, персональности
складываются из нескольких скоррелированных
характеристик и варьируют в пределах поло-воз-
растных когорт.
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Proactive – reactive continuum – шкала от проак-
тивных (агрессивных, активных, смелых, быст-
рых исследователей – синдром проактивности)
особей к реактивным (неагрессивным, малоак-
тивным, робким, исследующим тщательно).

Slow-fast life-history continuum – континуум
быстрой/медленной жизни видов; концепция, свя-

зывающая характеристики жизненных циклов
(продолжительность жизни, продуктивность,
скорость созревания) с физиологическими осо-
бенностями видов.

Sociability – социабельность (общительность).
Стремление вступать в социальные контакты с
конспецификами.

PACE-OF-LIFE SYNDROME (POLS): EVOLUTION OF THE THEORY
N. A. Vasilieva*

Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: ninavasilieva@gmail.com

The pace-of-life syndrome hypothesis (POLS) is a recent, but very influential concept in life-history theory.
Due to the extreme progress in research in POLS over the last decade, a review of the origin and development
of this concept is topical. The roots of the POLS hypothesis go back to the r-K selection theory of MacArthur
and Wilson, the first idea of predictable correlations among life-history traits. Following the r-K selection
theory, the idea of a fast-slow life-history continuum appeared in ecology, suggesting that life-history traits
covaried and formed axes from fast to slow life histories. Species physiology was soon incorporated into fast-
slow continuum theory. Thus, animal species were supposed to vary from fast species with an early develop-
ment and maturation, a high rate of metabolism, a high mortality and a short lifespan, to slow species with a
late development, a low metabolic rate, and a long lifespan. The theory was well supported by empirical stud-
ies in various animal species. In parallel, the concept of personality emerged in behavioral studies. The con-
cept suggested consistent and predictable between-individual variations in behavioral phenotypes formed by
syndromes of various correlated behavioral traits. More recently, the concepts of personality and fast-slow
life-history continuum formed a joint and more complex POLS idea of a multivariate adaptive integration of
behavior, life history and physiology among individuals within and between species. The POLS concept sug-
gests that various traits form a continuum from aggressive, bold, active explorers with fast life histories to shy,
non-agressive individuals with low exploration outfits and a slow life. The predictions have been tested in nu-
merous studies, and empirical data have extended the basic idea of pace-of-life: the relationships appeared to
be more complex and multidimensional. The POLS hypothesis presently includes covariations among life-
history, behavior, immunity, hormones and metabolic rates, these relationships being modulated by the en-
vironment, development, population density, and social conditions. The POLS ideas being of great applied
and theoretical significance, long-term empirical studies in the wild populations are in high demand.

Keywords: life-history theory, pace-of-life syndrome, personality, behavioral ecology
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