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Деятельность человека порождает новые глобальные процессы, в том числе изменения ареалов, вы-
званные трансформацией ландшафтов, биологическими инвазиями и изменениями климата. В хо-
де расширения ареала происходит освоение видом или популяцией новых пространств – колониза-
ция. Исследование причин и процессов, сопровождающих колонизацию, а также ее последствий
бурно развивается в последние 20 лет на стыке между такими областями биологии, как: простран-
ственная экология, экология перемещений, экология инвазий, теория метапопуляций, поведенче-
ская экология, эволюционная экология, популяционная генетика, теория персональности. В своем
обзоре мы суммируем теоретические представления и эмпирические исследования, нацеленные на
поиск ответов на два главных вопроса: что отличает колонистов от их сородичей и в чем специфика
демографических и генетических процессов, протекающих на волне экспансии популяции?
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“Варвар, который сумел постичь Равенну, и
женщина-европейка, отдавшая предпочтение пу-
стыне, могут показаться антагонистами. Однако
же оба они оказались пленниками тайного порыва,
порыва куда более глубокого, нежели доводы разума,
и оба повиновались этому порыву, которого не суме-
ли бы даже объяснить”.

(История воина и пленницы, Х. Борхес)
Колонизация, т.е. освоение новых пространств

(см. Словарь) – неотъемлемая часть эволюцион-
ной истории любого биологического вида, а в со-
временном, быстро меняющемся на наших глазах
мире мы можем наблюдать ее воочию. Любые
эволюционные или экологические изменения и
инновации в популяциях, будь то формообразо-
вание, возникновение новых культурных тради-
ций или колонизация новых территорий, начина-
ются с отдельных особей. Сам собой возникает
вопрос: отличаются ли колонисты (первопроход-
цы, первопоселенцы, см. Словарь) от других сво-
их сородичей? И если да, то чем? Или же колони-
сты – это случайная выборка из материнской по-
пуляции (см. Словарь)? Не менее интересен и
важен вопрос о последствиях колонизации на по-
пуляционном уровне, а именно: в чем специфика
процессов, протекающих на волне экспансии (см.
Словарь) ареала и в популяциях колонистов, в

сравнении с резидентными популяциями? В своем
обзоре мы суммируем теоретические представле-
ния и эмпирические исследования, нацеленные
на поиск ответов на эти вопросы. Кроме того, мы
обсудим методологические проблемы исследова-
ния процесса колонизации.

Исследование колонизации – это междисци-
плинарная область биологии с очень широким
кругом вопросов и методологических подходов.
В своем обзоре мы ограничимся обсуждением двух
тем: (1) фенотипическими (индивидуальными)
особенностями колонистов и (2) последствиями
колонизации на популяционном уровне, а имен-
но их демографическими, генетическими и эво-
люционными аспектами. Вопросы об экологиче-
ских последствиях на уровне сообществ, экоси-
стем, ландшафтов, биоценозов мы оставляем за
скобками, отсылая к соответствующим книгам и
обзорам (см., например, Clobert et al., 2012; Дгебу-
адзе, 2014). Мы не будем подробно рассматривать
непосредственные (экологические) и отдаленные
(эволюционные) причины эмиграции. Преиму-
щества и недостатки переселения на новые тер-
ритории, как и влияние внешних условий в при-
нятии решения “уйти или остаться” – это специ-
альные области (см., например, Bowler, Benton,
2005; Matthysen, 2012; Edelaar et al., 2017). Хотя
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они прямо связаны с исследованием колониза-
ций, мы оставляем их за рамками поставленных
нами вопросов: нас интересуют не внешние драй-
веры, а индивидуальные фенотипические отли-
чия, которые могут влиять на принятие решения
уйти, успех переселения и освоения пустующих
пространств при прочих равных условиях. Пред-
положение о том, что разная склонность к даль-
ним перемещениям – это внутренне присущее
индивидуальное свойство, обосновано и теорети-
чески, и практически (Clobert et al., 2001; Ronce,
2007; Matthysen, 2012; Chuang, Peterson, 2016).
Этим аспектом мы и ограничимся.

Колонизацию и связанные с ней феномены
исследуют у самых разных организмов и даже на
клеточном уровне. Обсуждая конкретные приме-
ры, мы сосредоточимся, в основном, на позво-
ночных, изученных в этом отношении в значи-
тельно меньшей степени, чем беспозвоночные
(прежде всего, членистоногие), быстрый жизнен-
ный цикл которых и маленький размер позволя-
ют исследовать их в экспериментальных популя-
циях (Miller, Inouye, 2013; Chuang, Peterson, 2016;
Williams et al., 2019).

ПОЧЕМУ НУЖНО ИССЛЕДОВАТЬ 
КОЛОНИЗАЦИЮ?

Мы живем в быстро изменяющемся мире во
многом благодаря человеческой деятельности,
которая порождает новые процессы, в т.ч. изме-
нения ареалов видов в результате антропогенной
трансформации ландшафтов, биологических ин-
вазий и изменения климата (Формозов, 1959; Ди-
несман, Савинецкий, 2000; Алимов и др., 2004;
Хляп, Варшавский, 2010; Kokko, López-Sepulcre,
2006; Дгебуадзе, 2014; Markov et al., 2019; Sage,
2020). Расширение ареалов на видовом уровне
как предмет исследований в биогеографии нераз-
рывно связано с процессами на индивидуальном
и популяционном уровнях: расселением отдель-
ных особей в свободные местообитания, вызыва-
ющим экспансию популяции и формирование
колоний на новых территориях. Перемещения
особей в пространстве – ключевой процесс в ди-
намике метапопуляций и включает три составля-
ющие: эмиграцию, миграцию и иммиграцию
(вселение в уже занятое местообитание) или ко-
лонизацию (вселение в свободное местообита-
ние) (Ims, Yoccoz, 1997) (см. Словарь). Термин
«колонизация» как освоение незанятых место-
обитаний и формирование новых популяций в
явном виде был впервые введен Левинсом в его
модели метапопуляции (Levins, 1969) и получил
широкое распространение в популяционной био-
логии вслед за пониманием пятнистой структуры
фрагментированных ландшафтов и популяций
(метапопуляций) (Hanski, 1994; Hanski, Gaggiotti,
2004).

Исследование механизмов, а также экологиче-
ских и эволюционных последствий колонизации
стало особенно популярным в последние 10–20 лет.
Сейчас эта тема продолжает бурно развиваться на
стыке между такими областями биологии, как:
пространственная экология, экология перемеще-
ний, экология инвазий, теория метапопуляций,
поведенческая экология, эволюционная эколо-
гия, популяционная генетика, теория персональ-
ности (personality), теория темпа жизни (pace-of-
life theory) (Ims, Yoccoz, 1997; Hanski, Gaggiotti,
2004; Pavlov et al., 2006; Réale et al., 2007; Clobert
et al., 2009; Amundsen et al., 2012; Chuang, Peterson,
2016; Rajora, 2019). Изучение колонизации важно
не только с фундаментальной точки зрения, но
также имеет большое значение для решения при-
кладных задач управления видами, находящими-
ся под угрозой исчезновения, с одной стороны,
а с другой – видами, имеющими экономическое
и медицинское значение (Welles, Dlugosch, 2019).

Освоение популяциями новых пространств за-
висит от склонности и способности особей к пе-
ремещению из одного места в другое, иначе гово-
ря, расселению (см. Словарь) (Holt, 2003; Kokko,
López-Sepulcre, 2006; Welles, Dlugosch, 2019). Рас-
селение – одна из самых фундаментальных черт
жизненного цикла любого организма, которая
влияет на динамику и эволюцию пространствен-
но структурированных популяций, поток генов,
распространение видов и их способность осваи-
вать новые благоприятные условия (Наумов,
1955; Clobert et al., 2001, 2009; Bowler, Benton,
2005; Dobson, 2013). В контексте глобальных из-
менений (изменение климата, деградация и фраг-
ментация ландшафтов, биологические инвазии)
расселение на дальние дистанции (см. Словарь) –
это ключевой механизм, позволяющим видам ре-
агировать на изменяющиеся условия окружаю-
щей среды (Cote et al., 2010). Вместе с тем экспан-
сия ареалов и колонизация должны иметь важные
экологические и эволюционные последствия, в
частности способствуя пространственной и гене-
тической дифференциации популяций, микроэ-
волюционным процессам и выработке адаптаций
(Nichols, Hewitt, 1994; Bowler, Benton, 2005; Le
Galliard et al., 2012; Orsini et al., 2013; Welles, Dlu-
gosch, 2019). Таким образом, колонизация объ-
единяет в себе процессы разных пространствен-
но-временных масштабов на индивидуальном и
популяционном уровнях: эволюционные процес-
сы, приводящие к разнокачественности особей
по склонности к расселению и способности к
освоению новых пространств, процессы годового
и жизненного циклов (расселение как сезонное
явление и как стадия развития), формирование
жизненной тактики и стратегии в новых экологи-
ческих и социальных условиях за счет фенотипи-
ческой пластичности или отбора, а также популя-
ционную динамику.
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Несмотря на хорошо развитую теорию, меха-
низмы колонизации, а также процессы, протека-
ющие в популяциях колонистов на краю расши-
ряющихся ареалов, слабо изучены по сравнению
с динамикой резидентных материнских популяций
(см. Словарь), особенно среди позвоночных
(Kokko, López-Sepulcre, 2006; Chuang, Peterson,
2016; Welles, Dlugosch, 2019). Для того чтобы по-
нять, какие фенотипические признаки влияют на
тенденцию и способность особей к расселению и
освоению новых территорий, с одной стороны, и
какие демографические и генетические процессы
происходят на волне экспансии – с другой, необ-
ходимо связать теоретические представления с
эмпирическими исследованиями процесса коло-
низации, которых не хватает. Смещение ареалов
и инвазии в ныне быстро меняющихся условиях
среды открывают такие возможности (Kokko,
López-Sepulcre, 2006; Rajora, 2019).

ИНДИВИДУАЛЬНЫЙ УРОВЕНЬ: 
ФЕНОТИПИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ 

КОЛОНИСТОВ
Предполагают, что склонность и способность

к расселению и, соответственно, колонизации
обусловлены индивидуально устойчивыми ха-
рактеристиками: поведенческими, физиологиче-
скими, нейрофизиологическими и морфологиче-
скими признаками, генетически обусловленны-
ми и/или формирующимися в процессе развития.
Если эти признаки или какие-то из них оказыва-
ются скоррелированы (что далеко не всегда уда-
ется обнаружить, см. ниже), то они образуют
“синдром расселения” (dispersal syndrome, см. Сло-
варь) (Clobert et al., 2001, 2009; Ronce, 2007; Cote
et al., 2010; Matthysen, 2012; Ronce, Clobert, 2012;
Chuang, Peterson, 2016).

Начало этим представлениям положило боль-
шое экспериментальное исследование Майерс и
Кребса (Myers, Krebs, 1971). Исходя из идеи о том,
что популяции животных представляют собой со-
вокупность разнокачественных особей, они срав-
нили оседлых и расселившихся на искусственно
освобожденные участки полевок двух видов (Mi-
crotus pennsylvanicus и Microtus ochrogaster) по цело-
му набору признаков (масса тела, пол, возраст,
репродуктивный статус, исследовательская ак-
тивность, активность в открытом поле и агрес-
сивность) и обнаружили существенные различия
между резидентами и переселенцами. С развити-
ем исследований персональности у животных (см.
Словарь) в последние два десятилетия, и особен-
но в последние годы, интерес к этой теме быстро
растет. Появляются теоретические обоснования,
модели и новые данные о том, что при прочих
равных условиях успех расселения определяется
индивидуальными особенностями, и успешно
расселяющиеся особи, обеспечивающие экспан-
сию популяции, – это не случайное подмноже-

ство фенотипов материнской популяции (Bowler,
Benton, 2005; Ronce, 2007; Clobert et al., 2009; Ch-
uang, Peterson, 2016; Markov, Ivanko, 2022). При
этом большинство эмпирических исследований
проведено в экспериментальных условиях, тогда
как в природных популяциях отдельные призна-
ки синдрома расселения до сих пор были показа-
ны лишь для небольшого числа видов (Duck-
worth, Badyaev, 2007; Sih et al., 2004; Bowler, Ben-
ton, 2005; Ronce, 2007; Cote et al., 2010; Debeffe
et al., 2014).

Физические характеристики

Расселение, а тем более перемещения на даль-
ние расстояния с пересечением матрикса, т.е. не-
пригодных местообитаний, с последующим все-
лением в уже занятые или свободные от сородичей
местообитания (колонизация) связаны с рисками
и требуют значительных энергетических затрат.
Исходя из этих соображений, одним из важных
фенотипических признаков переселенцев счита-
ют хорошее физическое состояние, в частности
крупный размер и большую массу тела (Cote et al.,
2010; Chuang, Peterson, 2016). Физические конди-
ции важны, как на первом этапе переселения –
эмиграции, чтобы вынести тяготы дальнейшего
пути, так и на последнем – на момент иммигра-
ции в конкурентную среду или колонизации не-
знакомого пространства. Понятно, что затраты
на перемещение, вселение и освоение нового
участка могут ослабить физическое состояние на-
столько, что оно в итоге окажется хуже, чем у
оставшихся в материнской популяции резиден-
тов, но достаточным, чтобы успешно закрепиться
на новом месте. Поэтому, строго говоря, сравни-
вать физические кондиции иммигрантов или ко-
лонистов с резидентами (см. Словарь) не всегда
корректно. Например, у полуденных песчанок
(Meriones meridianus) не было выявлено различий
в массе тела между колонистами и резидентами
материнской популяции с учетом пола и возраста
(Чабовский и др., 2023). Однако неясно, говорит
ли отсутствие различий о том, что будущие коло-
нисты исходно не отличались от резидентов.

Тем не менее, поскольку физические парамет-
ры – удобные и легкие в измерении характери-
стики особи, сравнительных исследований, ко-
торые их оценивают корректно, т.е. на разных
стадиях расселения, довольно много. Например,
у сусликов Spermophilus beldingi расселяющиеся
зверьки на момент эмиграции были тяжелее, чем
не расселяющиеся (Holekamp, Sherman, 1989).
В экспериментальном исследовании зеленые ля-
гушки (Rana clamitans) которые колонизировали
искусственно созданные пустые пруды, отлича-
лись более крупным размером от резидентов, на-
селяющих пруды – источники эмиграции. Более
того, размер тела увеличивался с дистанцией от
материнской популяции, указывая, что более
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крупные лягушки более успешны в колонизации
на дальних расстояниях (Searcy et al., 2018). Дру-
гой пример – инвазия жаб-аг (Rhinella marina) в
Австралии, где на волне экспансии было больше
длинноногих особей (Phillips et al., 2006). Размер
тела и конечностей может коррелировать с локо-
моторной активностью, так что более крупные
особи, вероятно, способны преодолевать бóль-
шие расстояния. Тогда на волне распространеия
теоретически можно ожидать более крупных осо-
бей по сравнению с обитателями центральных
областей (Chuang, Peterson, 2016), подтверждени-
ем чему служат рассмотренные нами примеры
эмпирических исследований.

Индивидуальные особенности поведения

Начиная с первых работ, посвященных син-
дрому расселения как совокупности устойчивых
фенотипических признаков, основное внимание
уделяли поведенческим особенностям расселяю-
щихся особей (Myers, Krebs, 1971; Bekoff, 1977).
С развитием теории персональности у животных
и с экспоненциальным ростом числа эмпириче-
ских данных на эту тему в самых разных областях
биологии в последние 20 лет (Васильева, 2021;
Laskowski et al., 2022), эта теория стала одной
из главных и в исследованиях расселения, коло-
низации, экспансии ареалов и инвазий (Clobert
et al., 2001, 2009; Ronce, 2007; Ronce, Clobert, 2012;
Carere, Gherardi, 2013; Chuang, Peterson, 2016;
Duckworth et al., 2018).

Чаще всего склонность к расселению и спо-
собность к колонизации у представителей разных
таксонов (беспозвоночные, рыбы, рептилии, пти-
цы и млекопитающие) связывают с общей актив-
ностью, исследовательской активностью и сме-
лостью (или шире – рискованным поведением,
risk-taking behaviour) вместе (как “синдромом ис-
следователя”) или по отдельности (Duckworth,
Badyaev, 2007; Cote et al., 2010; Le Galliard et al.,
2012; Debeffe et al., 2014; Chuang, Peterson, 2016;
Duckworth et al., 2018). Например, у европейской
косули (Capreolus capreolus) расселившиеся особи
исходно демонстрировали более высокий уро-
вень исследовательской активности и энергети-
ческого обмена по сравнению с филопатричными
(Debeffe et al., 2014). Домовые мыши (Mus muscu-
lus) с более высокой исследовательской активно-
стью впоследствии расселялись раньше менее ак-
тивных в этом отношении (Krascow, 2003). Рыжие
полевки-колонисты (Myodes glareolus) демонстри-
ровали более высокий уровень подвижности и ак-
тивности, чем оседлые полевки в материнских
популяциях (Ebenhard, 1987). Однако связь “син-
дрома исследователя” с расселением подтвержда-
ется не всегда. Например, у полевок Microtus penn-
sylvanicus и Microtus ochrogaster расселившиеся
самцы демонстрировали более низкую исследо-
вательскую активность, чем резиденты, при том,

что сам признак был высоко индивидуально
устойчив и воспроизводим в последовательных
тестах (Myers, Krebs, 1971). У обыкновенной гам-
бузии (Gambusia affinis) “синдром исследователя”,
объединяющий скоррелированные и устойчивые
во времени индивидуальные признаки (общую
активность, исследовательское поведение и сме-
лость), не был связан с дистанцией расселения
(Cote et al., 2010а).

Один из знаменитых примеров в этой области –
серия работ по результатам многолетнего изуче-
ния расселения в зависимости от индивидуаль-
ных различий в поведении у больших синиц
(Parus major) в природной популяции в Нидер-
ландах (Verbeek et al., 1994; Dingemanse et al., 2003;
van Oers et al., 2004; Fidler et al., 2007). Сначала ав-
торы показали, что исследовательская актив-
ность и смелость (склонность к рискованному
поведению) особей коррелируют друг с другом.
Более того, оказалось, что оба эти признака –
устойчивые индивидуальные характеристики, из-
менчивость которых в последовательных тестах у
одной особи меньше, чем их изменчивость между
разными особями (Verbeek et al., 1994). Корреля-
ция индивидуально устойчивых поведенческих
признаков – надежный критерий  поведенческо-
го синдрома (Sih et al., 2004). Далее было показа-
но, что в природной популяции исходный уро-
вень исследовательской активности молодых и их
родителей коррелирует с дистанцией натального
расселения и выше у иммигрантов, чем резиден-
тов (Dingemanse et al., 2003). Затем, проведя в ла-
боратории отбор синиц в четырех поколениях,
авторы получили две линии – активно исследую-
щих и смелых птиц, а также птиц несмелых, с
низким уровнем исследовательской активности –
и доказали, что эти признаки генетически связа-
ны и наследуемы (van Oers et al., 2004). И нако-
нец, они нашли генетическую основу межинди-
видуальной изменчивости исследовательской ак-
тивности, показав, что ее уровень определяется
полиморфизмом гена дофаминового рецептора,
Drd4, некоторые варианты однонуклеотидных за-
мен в котором коррелируют со склонностью к по-
иску новизны и рискованному поведению (Fidler
et al., 2007). Впрочем, более позднее исследова-
ние, хотя и подтвердило зависимость между по-
лиморфизмом Drd4 и исследовательской актив-
ностью в той же популяции синиц, не обнаружи-
ло ее в трех других популяциях, что запутывает
представления о связи Drd4 со склонностью к
расселению (Korsten et al., 2010). Тем не менее с
полиморфизмом гена дофаминового рецептора
связывают и дистанцию расселения людей из
Африки: чем выше частота аллелей 2R и 7R в по-
лиморфном участке гена в популяциях разных
народов, тем дальше они расселились за пределы
Африки (Matthews, Butler, 2011). Та же законо-
мерность показана для племен Южной Америки,
где частота аллелей “поиска новизны” гена Drd4
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коррелировала не только с дистанцией расселе-
ния, но и с образом жизни в недавнем прошлом:
среди некогда охотников и собирателей она была
выше, чем у племен, занимавшихся сельским хо-
зяйством (Tovo-Rodrigues et al., 2010).

Связь расселения с агрессивностью и социа-
бельностью как чертами персональности иссле-
дована хуже, а результаты исследований более
разнородны и противоречивы (Le Galliard et al.,
2012). С одной стороны, менее агрессивные особи
с большей вероятностью будут вытеснены за пре-
делы поселения или популяции в результате ло-
кальной конкуренции за ресурсы или партнеров.
С другой стороны, агрессивность должна способ-
ствовать успешному закреплению в новой попу-
ляции или сообществе, обеспечивая более высо-
кую конкурентоспособность на внутри- и межви-
довом уровнях (Clobert et al., 2009; Cote et al., 2010;
Chuang, Peterson, 2016). Так, у западных сиалий
(Sialia mexicana) агрессивность и склонность к
расселению – это устойчивые индивидуальные
признаки, связанные фенотипически и генетиче-
ски. В результате, на волне расширения ареала
более агрессивные птицы встречаются чаще, об-
легчая дальнейшую колонизацию и вытеснение
местного близкого вида (Duckworth, Badyaev,
2007; Duckworth, Kruuk, 2009). При этом на фено-
тип колониста влияют материнские эффекты, а
именно порядок откладки яиц, который опреде-
ляет изменчивость выросших птенцов в агрессив-
ности и склонности к расселению. Самцы, вы-
лупляющиеся из первых отложенных самкой яиц
в кладке (“ранние самцы”), крупнее, более агрес-
сивны и расселяются далеко, в отличие от более
мелких, миролюбивых и филопатричных самцов,
вылупляющимися последними (“поздние сам-
цы”). Более того, когда ресурсы ограничены, а
конкуренция за места гнездования высокая, сам-
ки производят больше “ранних самцов”-потен-
циальных эмигрантов и колонистов и, наоборот, –
больше филопатричных “поздних самцов”, когда
конкуренция низкая. В основе этой цепочки по-
следовательных эффектов, влияющих на фено-
тип потомства, лежит гормональный фон матери,
задаваемый внешними условиями (конкуренци-
ей за ресурсы), а ее следствием – эмиграция и ко-
лонизация новых территорий агрессивными пти-
цами с последующим снижением агрессивности в
череде поколений колонистов в условиях низкой
конкуренции в колониях (Duckworth, 2009; Duck-
worth et al., 2015). Более высокая агрессивность
расселяющихся особей отмечена также у полевок
разных видов, хотя и не у всех (Le Galliard et al.,
2012a). В нескольких исследованиях была найде-
на генетическая основа корреляции между агрес-
сивностью и расселением (Zera, Brisson, 2012).
В частности, у макак-резусов и домовых мышей
было обнаружено, что склонность к расселению
связана с заменами в полиморфном некодирующем
участке гена транспортера серотонина SLC6A4,

контролирующего агрессивное поведение (Trefi-
lov et al., 2000; Krackow, Konig, 2008).

Более редки исследования роли социабельно-
сти как индивидуальной черты поведения в рас-
селении и колонизации, а их результаты еще
более противоречивы. Бекофф в 1977 г. (Bekoff,
1977) предложил “гипотезу социальной сплочен-
ности” (the social cohesion hypothesis), которая
предсказывала, что более социализированные, бо-
лее интегрированные в социальное окружение
особи будут менее склонны к расселению. Она
была подтверждена при исследовании желтобрю-
хих сурков (Marmota flaviventris), у которых самки,
более вовлеченные в социальные взаимодействия
в группе, впоследствии покидали группу с мень-
шей вероятностью, чем самки, избегающие парт-
неров по группе (Blumstein et al., 2009). Самки
красно-серых полевок (Myodes rufocanus), рассе-
лившиеся на бóльшие дистанции, активнее избе-
гали конспецификов после расселения, чем более
филопатричные самки (Ims, 1990). Низкая социа-
бельность коррелировала с дистанцией расселе-
ния у обыкновенной гамбузии, так что на волне
экспансии было больше асоциальных особей
(Cote et al., 2010а). Недавний обзор имеющихся
немногочисленных работ показывает, что в це-
лом более социабельные особи более склонны к
филопатрии (Taborsky, 2021), однако исключения
из этого правила не редки (Clobert et al., 2009;
Cote et al., 2010; Le Galliard et al., 2012).

В целом, можно заключить, что эмпирические
данные подтверждают, хотя и далеко не всегда,
что устойчивые генетически обусловленные ин-
дивидуальные поведенческие признаки (черты
персональности) определяют склонность и спо-
собность особей к расселению и могут играть
свою роль в экспансии популяций и колониза-
ции. К этим признакам, прежде всего, относятся
общая активность, исследовательская активность
и смелость, часто формирующие синдром связан-
ных признаков, что предполагает наличие некой
единой основы (Sih et al., 2004). Роль социабель-
ности и агрессивности в определении склонности
и способности к расселению остается неясной,
возможно в силу очень разных мотивационных
основ и того, и другого поведения, меняющихся в
зависимости от ситуации. Кроме того, оценки
агрессивности и социабельности в тестах и сами
тесты значительно менее стандартизированы, чем
измерения активности, исследовательского пове-
дения или смелости в стандартных тестах откры-
того поля, тестах на новизну, испуг или выход из
укрытия – обычных и довольно унифицирован-
ных процедур в исследованиях персональности
(Krebs et al., 2019; Laskowski et al., 2022). Вариа-
бельность процедур и способов оценки поведен-
ческих признаков может вносить свой вклад в не-
однородность и противоречивость результатов.

Несмотря на значительный интерес к теме и
ее востребованность, исследований роли персо-
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нальности в расселении, колонизации и экспан-
сии ареалов до сих пор очень мало, и в основном
это экспериментальные данные (Chuang, Peter-
son, 2016). Причина понятна: непросто наблюдать
за расселением особей и распространением попу-
ляции в природе и одновременно оценивать ин-
дивидуальные поведенческие особенности рези-
дентов и мигрантов. Более того, для этого надо
оказаться в нужном месте в нужное время. Свя-
занная с этим проблема – необходимость повтор-
ных измерений особей до и после расселения
или, хотя бы, до расселения. В ином случае труд-
но, если возможно, связать разницу в поведении
между колонистами и резидентами материнской
популяции с разницей в их индивидуальных свой-
ствах, а не в условиях “на родине” и “в колонии”.
Например, в цитированной выше работе про
больших синиц (Dingemanse et al., 2003) остается
неясным, связана ли бóльшая исследовательская
активность, показанная в стандартном тесте им-
мигрантами по сравнению с местными резиден-
тами, с исходно присущим им, еще до расселе-
ния, любопытством или это результат повышен-
ной мотивации к исследованию в новой среде?
Справедливости ради, надо отметить, что авторы
в другой своей работе (van Oers et al., 2004) дока-
зали наследуемость любопытства у больших си-
ниц. В обзоре 20 сравнительных исследований
персональности у резидентов и переселенцев (Cote
et al., 2010) поведение переселенцев до расселения
было оценено в 13 работах, после расселения –
в 10 и лишь в 4 как до, так и после расселения.
Таким образом, неоднородность и противоречи-
вость результатов исследований персональности
в связи с расселением и колонизацией во многом
проистекают из дефицита и методологических
трудностей наблюдений, особенно в природных
популяциях.

Уровень глюкокортикоидов, 
стресс-реактивность и поведение

Межиндивидуальные различия в поведении –
признаки персональности – могут быть связаны
на проксимальном уровне с индивидуальными
различиями в гормональном ответе на стресс
(Clobert et al., 2009; Ronce, Clobert, 2012). В част-
ности, в нескольких работах проверяли, как со-
относится стресс-реактивность с такими особен-
ностями поведения, как смелость и исследова-
тельская активность, которые в свою очередь
связывают со склонностью и способностью к рас-
селению и колонизации (Koolhaas et al., 1999; Car-
ere et al., 2003; Cote et al., 2010). Например, у сме-
лых и активно исследующих особей большой си-
ницы (Parus major) уровень кортикостерона после
социального стресса повышался меньше, чем у
робких и мало исследующих птиц (Carere et al.,
2003). Более низкие уровни глюкокортикоидов в
экскрементах были зарегистрированы у смелых

особей суслика Ричардсона (Urocitellus richard-
sonii), в то время как исследовательская актив-
ность не зависела от концентрации глюкокорти-
коидов (Clary et al., 2014).

Вместе с тем расселяющиеся особи могут де-
монстрировать более высокую стресс-реактив-
ность. Связь между уровнем подъема кортикосте-
рона в ответ на стрессор и исследовательской ак-
тивностью была проверена в популяции домового
воробья (Parus domesticus), в Кении, где он захва-
тывает новые области. Оказалось, что и уровень
исследовательской активности, и сила реакции
на стресс увеличивались с дистанцией от центра
популяции к переднему краю ее распространения
(Liebl, Martin, 2012). Авторы считают, что повы-
шенная стресс-реактивность помогает осваивать
новые пространства, позволяя лучше идентифи-
цировать, различать и запоминать стрессоры в
незнакомой среде.

Было также обнаружено, что склонность к рас-
селению может зависеть от уровня гормонов
стресса у матери (Meylan, Clobert, 2005; Cote et al.,
2010). Например, у живородящих ящериц (Lacerta
vivipara) хронически высокий уровень кортико-
стерона у матери негативно сказывался на рассе-
лении потомства, ухудшая его физическое состо-
яние (Meylan et al., 2002). В другом недавнем ис-
следовании грызунов (Kameneva et al., 2022) была
обнаружена обратная закономерность. Было по-
казано, что стресс, испытываемый матерью, по-
вышает уровень серотонина в плаценте и плоде,
что приводит к сокращению размера медулы над-
почечников, вызывая устойчивые и необратимые
изменения в поведении у потомства. Дети таких
матерей демонстрировали более низкие уровни
агрессивности, территориальности, возбудимо-
сти и стресс-реактивности. Более того, сокраще-
ние размера медулы у мигрантов по сравнению с
резидентами было обнаружено в природной по-
пуляции красной полевки (Clethrionomys rutilus)
на фоне пика численности, т.е. высокого уровня
внутрипопуляционного стресса.

Таким образом, глюкокортикоиды могут влиять
как на поведенческий профиль (агрессивность,
активность, социабельность), так и на склон-
ность к расселению и, тем самым, потенциально
служат проксимальным механизмом, связываю-
щим персональность со склонностью к расселе-
нию и колонизации (Cote et al., 2010). Тем не ме-
нее связь уровня глюкокортикоидов с поведенче-
ским синдромом расселения обнаруживается
далеко не всегда (Ronce, Clobert, 2012). Напри-
мер, у мухоловок-белошеек (Ficedula albicollis)
уровень кортикостерона не коррелировал ни с ре-
акцией на новизну, ни с агрессивностью, ни с
решительностью – скоррелированными инди-
видуальными признаками, характерными для
расселяющихся особей (Garamszegi et al., 2012a).
Схожие отрицательные результаты получены в
природной популяции суслика Белдинга (Urocitel-
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lus beldingi) (Dosmann et al., 2015). Общая актив-
ность, исследовательская активность и смелость
демонстрировали устойчивые межиндивидуаль-
ные различия и коррелировали друг с другом,
формируя поведенческий синдром. Уровень глю-
кокортикоидов также был индивидуален, т.е. де-
монстрировал устойчивость и различался между
особями, однако он не коррелировал ни с одним
из поведенческих признаков. Авторы приходят к
заключению, что индивидуальные поведенческие
признаки относительно консервативны и незави-
симы от состояния особи.

Очевидно, что исследование стресс-реактив-
ности, которая может определять черты персональ-
ности и склонность к расселению, – чрезвычайно
трудная задача, что объясняет противоречивость
данных. Во-первых, уровень глюкокортикоидов
очень изменчив и, хотя показано, что он может
быть индивидуален (Dosmann et al., 2015), оце-
нить его устойчивость как индивидуальное свой-
ство очень трудно, поскольку он зависит от мно-
жества внешних и внутренних факторов. Это тре-
бует выверенных высоко стандартизированных
условий, чего трудно добиться не только в при-
родных, но и в экспериментальных популяциях.

Возникает вопрос – насколько универсальны
и устойчивы признаки синдрома расселения? Как
они меняются, если меняются, на протяжении
жизни, и в какой степени они видоспецифичны?
Значительная часть набора признаков, определя-
ющих склонность и способность к расселению и
колонизации, была сформирована a priori, исходя
из теоретических соображений и здравого смыс-
ла: крупный размер, смелость, высокая актив-
ность и подвижность, любопытство, агрессив-
ность и пр. Соответственно их считают достаточно
универсальными для разных таксонов. Более то-
го, пусть и не всегда, но эти признаки удается об-
наружить при исследовании разных организмов –
от членистоногих до млекопитающих (Clobert
et al., 2009, 2012; Ronce, Clobert, 2012; Chuang, Pe-
terson, 2016), что подкрепляет представление об
их универсальности. С другой стороны, результа-
ты, полученные при исследовании разных видов,
противоречивы (см. выше), а в значительной ча-
сти работ не удалось показать различия между
расселяющимися особями или колонистами и ре-
зидентами (Chuang, Peterson, 2016). Это подверга-
ет сомнению всеобщую универсальность призна-
ков, связанных с расселением, и предполагает,
что они могут быть видоспецифичны. Однако
нам неизвестны специальные сравнительные ис-
следования на эту тему. Сравнительных исследо-
ваний персональности и поведенческих синдро-
мов вообще очень мало, а мета-анализ показал,
что степень выраженности синдромов видоспе-
цифична (Garamszegi et al., 2012). Можно ожи-
дать, что, имея общие черты, синдром расселения
и синдром колониста (см. ниже) или отдельные
их признаки будут варьировать в зависимости от

биологии вида, в частности от жизненной страте-
гии, социальности, параметров годового цикла,
темпа жизни.

Существование устойчивых генетически обу-
словленных индивидуальных признаков, связан-
ных со склонностью к расселению и колониза-
ции, сейчас вызывает мало сомнений, хотя их да-
леко не всегда удается обнаружить (Chuang,
Peterson, 2016). Другой вопрос – насколько они,
как и другие черты персональности, пластичны и
могут меняться в зависимости от стадии онтоге-
неза, текущего состояния особи, контекста и
условий (Clobert et al., 2009). Ответ – пластичны
(например, межиндивидуальная изменчивость
объясняет менее 40% общей изменчивости пове-
дения (Bell et al., 2009)), но степень пластичности
тоже индивидуальна, так что устойчивость пове-
дения в сочетании с ее пластичностью формиру-
ют “поведенческие нормы реакции особей” (be-
havioural reaction norms of individyals) (Dingemanse
et al., 2010; O’Dea et al., 2022).

ПОПУЛЯЦИОННЫЙ УРОВЕНЬ
Демографические аспекты колонизации

Теория и некоторые эмпирические исследова-
ния говорят, что состав колонистов – это не слу-
чайная выборка из материнской популяции, а их
особенности могут специфически влиять на про-
странственно-временнýю динамику популяций.
И наоборот: популяционные процессы в колони-
ях могут вызывать изменения в жизненных цик-
лах населяющих их особей (Ronce, 2007; Clobert
et al., 2009; Amundsen et al., 2012; Chuang, Peterson,
2016). Однако динамика демографической струк-
туры в процессе колонизации и последствия сме-
щения демографического состава популяции
колонистов для ее устойчивости изучены на
практике плохо, что связано с недостатком пря-
мых наблюдения за процессом колонизации в ре-
альном времени (Welles, Dlugosch, 2019).

Половозрастная структура
Обычно считают, что молодые особи более

склонны к расселению, потому что менее конку-
рентоспособны по сравнению с взрослыми (Hamil-
ton, May, 1977; Шилов, 1998), и, оставляя место
недавнего рождения, они теряют меньше, чем
взрослые, имеющие постоянный и давно освоен-
ный, “проверенный жизнью” участок (Clark, 1994).
Поэтому можно ожидать, что среди колонистов
будет больше молодых. Однако связь между воз-
растом и расселением не такая однозначная. На-
пример, для разных видов полевок показано, что
ни доля эмигрантов, ни дистанция расселения не
зависит от возраста (Le Galliard et al., 2012a).

Дифференцированное по полу расселение вно-
сит свой вклад в смещение состава популяции ко-
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лонистов. Так, у млекопитающих, как правило,
чаще и дальше расселяются самцы, тогда как сам-
ки более филопатричны (Greenwood, 1980). Соот-
ветственно, теоретически можно ожидать, что
филопатрия самок будет смещать соотношение
полов в популяциях колонистов в пользу самцов
(Bowler, Benton, 2005; Clobert et al., 2012; Li, Kok-
ko, 2019). Строго говоря, это ожидание оправдано
лишь отчасти: большая или меньшая склонность
самцов и самок к расселению в первую очередь
будет определять соотношение полов среди эми-
грантов, т.е. на первом этапе расселения. Тогда
как половой состав колонистов зависит, кроме
того, от дифференцированного по полу успеха на
последующих этапах (в процессе перемещения и
вселения в новое местообитание) (Bowler, Benton,
2009), которые изучены значительно хуже (Le
Galliard et al., 2012a).

Кроме того, соотношение полов среди коло-
нистов может определяться разной склонностью
самцов и самок к перемещению на короткие или
длинные дистанции. Расселение самцов у млеко-
питающих традиционно связывают с конкурен-
цией за партнеров и избеганием инбридинга: при
условии, что самки филопатричны, выселение
самцов с натального участка увеличивает доступ к
неродственным самкам, снижая конкуренцию
(Greenwood, 1980; Wolff, 1994). При этом доступ-
ность неродственных самок будет увеличиваться
сразу по мере увеличения расстояния от наталь-
ного участка, минимизируя риск инбридинга уже
на небольших дистанциях даже в пределах на-
тального поселения (Batova et al., 2021). Самки, в
отличие от самцов, конкурируют в большей сте-
пени не за партнеров, а за ресурсы (корм и/или
места размножения – Andersson, 1994) и сильнее
зависят от родственных связей (Wolff, 1994). По-
этому склонность к расселению у них выражена
меньше: выселение с родного участка разрывает
родственные связи и совсем не гарантирует до-
ступ к большему количеству ресурсов, по сравне-
нию с количеством уже имеющихся. Однако, ес-
ли локальная плотность и конкуренция за ресур-
сы очень высоки, то переселение может оказаться
выгодным. При этом подходящие условия с боль-
шей вероятностью можно найти на дальних рас-
стояниях, в другом поселении или в вакантном
местообитании. Таким образом, причины рассе-
ления на короткие и длинные дистанции разли-
чаются, определяя различия между полами в ди-
станции расселения (Ronce et al., 2001; Rousset,
Gandon, 2002). Для самцов теоретически должно
быть более характерно расселение на короткие
дистанции, обеспечивающее избегание инбри-
динга, а для самок – расселение на дальние ди-
станции, позволяющее избегать переуплотнения
и конкуренции за ресурсы, способствуя тем са-
мым колонизации новых местообитаний (Ronce
et al., 2001; Fontanillas et al., 2004; Lawson Handley,
Perrin, 2007). Поэтому самок называют “колони-

зирующим полом” (Kerth, Petit, 2005; Gauffre et al.,
2009).

Эти теоретические соображения были под-
тверждены на практике. Например, у поссумов
Trichosurus vulpecula перемещения между поселе-
ниями были более характерны для самцов, тогда
как в колонизации свободных местообитаний
самцы и самки участвовали в равной степени (Ji
et al., 2001). Среди грызунов у видов, способных
быстро восстанавливать численность после депо-
пуляции, значительный вклад в заселение сво-
бодных местообитаний вносят беременные сам-
ки, в отличие от видов, не способных к быстрому
восстановлению (Щипанов, 2003). В экспери-
ментальном исследовании обыкновенной полев-
ки (Microtus arvalis) (Gauffre et al., 2009) было по-
казано, что самцы, хотя и расселялись значитель-
но чаще самок, перемещались в основном внутри
поселений и реже между поселениями (рассто-
яние между поселениями в среднем равнялось
12.7 км). Расселяющиеся самки, наоборот, в по-
давляющем большинстве случаев сменяли посе-
ление и очень редко оседали в его пределах. Одна-
ко большая, чем у самцов, склонность самок к пе-
ремещениям на дальние расстояния не всегда
находит подтверждение. Так, анализ полоспеци-
фичных генетических маркеров у землероек Sorex
antinorii показал обратную зависимость дистан-
ции расселения от пола: расселение на дальние
расстояния было сильно смещено в пользу сам-
цов, тогда как на локальном уровне чаще расселя-
лись самки (Yannic et al., 2012). У белозубок Croc-
idura russula расселение внутри популяции также
было смещено в сторону самок, однако между по-
пуляциями оно было сбалансировано между по-
лами (Fontanillas et al., 2004).

Таким образом, дифференцированная по полу
склонность к расселению, зависимая от дистан-
ции, разный успех расселения у самцов и самок, а
также стохастические эффекты (Miller et al., 2011;
Miller, Inouye, 2013) приводят к тому, что соотно-
шение полов на переднем крае экспансии может
быть сильно смещено в сторону того или иного
пола или может быть примерно равным. Были
предложены математические модели экспансии
популяций в зависимости от степени полового
диморфизма в расселении, которая определяет
соотношение полов на волне распространения и,
соответственно, скорость ее движения (Miller
et al., 2011; Shaw et al., 2018). Эти теоретические
модели были подтверждены в исследовании рас-
ширения ареала у бабочек, смоделированного в
экспериментальных условиях. При этом оказа-
лось, что при смещении расселения в сторону са-
мок скорость распространения популяции увели-
чивалась, нивелируя стохастические колебания
в соотношении полов в зоне экспансии (Miller,
Inouye, 2013). Согласно результатам упомянутого
выше экспериментального исследования обык-
новенных полевок, несмотря на то, что самки пе-
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ремещались на бóльшие расстояния, среди имми-
грантов все равно было больше самцов, посколь-
ку они расселялись интенсивнее (Gauffre et al.,
2009). В основном исследования соотношения
полов на волне экспансии носят теоретический
характер, реже – экспериментальный, а прямых
наблюдений в природных популяциях практиче-
ски нет.

Размножение, динамика популяции 
на волне экспансии и особенности 

жизненного цикла колонистов

Сильное смещение соотношения полов в
пользу того или иного пола в сочетании с низкой
плотностью на волне экспансии может негативно
влиять на интенсивность размножения, рост и
распространение популяции колонистов за счет
демографического эффекта Олли – дефицита
партнеров противоположного пола (Courchamp
et al., 1999; Gascoigne et al., 2009; Miller et al., 2011;
Li, Kokko, 2019). Трудность найти партнера может
замедлить, отложить или вовсе остановить экс-
пансию популяции. Этот эффект усиливается
особенностями брачных отношений: у моногам-
ных видов выбор партнеров сильно ограничен, и
в этом отношении виды с полигиноандрией име-
ют большое преимущество и более успешны в ко-
лонизации при прочих равных условиях (Shaw
et al., 2018). Учитывая, что у животных с конвен-
циональными половыми ролями самки, как пра-
вило, – лимитирующий пол (Andersson, 1994),
смещение полов в сторону самок в популяции ко-
лонистов ускоряет экспансию популяции (Miller,
Inouye, 2013).

Низкая плотность, ниже емкости среды – не-
отъемлемая черта популяции на границе расши-
ряющегося ареала, и сама по себе, безотноси-
тельно смещенного соотношения полов, может
сдерживать экспансию в результате действия по-
пуляционного эффекта Олли (Allee et al., 1949;
Courchamp et al., 1999, 2008; Chuang, Peterson,
2016; Williams et al., 2019). В соответствии с прин-
ципом Олли падение плотности ниже критиче-
ского порога нарушает отрицательную обратную
связь между плотностью и ростом численности.
В этом случае низкая плотность приводит не к ро-
сту, а к дальнейшему падению численности по
принципу положительной обратной связи, что
может привести либо к фиксации численности на
очень низком уровне (слабый эффект Олли), ли-
бо к коллапсу популяции (сильный эффект Олли,
Courchamp et al., 1999). Если на переднем крае
волны экспансии плотность оказывается ниже
критического значения, эффект Олли будет сдер-
живать распространение популяции (Chuang, Pe-
terson, 2016). Из этого следует простое правило:
экспансия популяции свидетельствует об отсут-
ствии сильного эффекта Олли на ее границах.

Однако если низкая плотность на волне рас-
пространения не достигает пороговой низкой ве-
личины, можно ожидать обратного эффекта –
интенсивного размножения, роста и дальнейшей
экспансии популяции, поскольку негативное
влияние плотности на рост численности, харак-
терное для насыщенного особями ядра популя-
ции, будет ослаблено (“escape from negative density
dependence”). Положительный эффект низкой
плотности будет действовать до тех пор, пока чис-
ленность не достигнет емкости среды, или иные,
внешние, факторы, например, пресс конкурен-
тов, хищников или паразитов не остановит экс-
пансию (Burton et al., 2010; Chuang, Peterson, 2016;
Williams et al., 2019).

Например, у полуденных песчанок (Meriones
meridianus), расширяющих сейчас свой ареал в
Калмыкии в связи с новым циклом опустынива-
ния (Суркова и др., 2022), фертильность самок в
зоне экспансии оказалась выше, а состав населе-
ния моложе, чем в материнской популяции (Ча-
бовский и др., 2023). Более высокая продуктив-
ность песчанок-колонистов может быть обуслов-
лена как более интенсивным размножением, так
и лучшей выживаемостью молодых за счет ослаб-
ленной конкуренции, меньшего пресса хищни-
ков и паразитов, что считают одной из причин
эмиграции животных из материнских популяций
(Chuang, Peterson, 2016). Действительно, песчан-
ки в колониях были практически свободны от
блох в отличие от резидентов в материнской по-
пуляции, где зараженность составляла 20–30%,
что говорит не только о низкой паразитарной на-
грузке, но и низком риске развития эпизоотий.
Высокая фертильность самок и молодость попу-
ляции колонистов на волне экспансии свидетель-
ствуют о том, что она не испытывает негативных
последствий низкой численности (эффект Олли),
и хорошо объясняют ее быстрый рост и распро-
странение (Чабовский и др., 2023).

Градиент плотности в расширяющихся попу-
ляциях (высокая плотность в насыщенных место-
обитаниях в ядре, и низкая, ниже емкости среды
в зоне колонизации) создает условия, благопри-
ятствующие разным жизненным стратегиям, r
или K (MacArthur, Wilson, 1967; Reznick et al.,
2002), в разных частях популяции: r-стратегии с
быстрым жизненным циклом, высокой продук-
тивностью и низкой конкурентоспособностью в
зоне экспансии и альтернативной K-стратегии в
насыщенном ядре популяции (Burton et al., 2010;
Amundsen et al., 2012). Таким образом, в теории
“синдром колониста” (см. Словарь) должен объ-
единять, с одной стороны, склонность к расселе-
нию, а с другой – особенности жизненного цик-
ла, связанные с обитанием в ненасыщенных ме-
стообитаниях: раннее развитие и созревание,
а также высокую плодовитость, что определяет
быстрый рост популяции колонистов (Ronce,
Clobert, 2012). Эти теоретические соображения
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были подтверждены в некоторых моделях и ред-
ких эмпирических исследованиях.

Используя индивидуально-ориентированную
модель, Бертон с соавторами (Burton et al., 2010)
показали, что эффект низкой плотности в зоне
экспансии приводит к отбору на склонность к
расселению и одновременно к формированию
признаков r-стратегии: увеличению вклада в ре-
продукцию за счет снижения конкурентоспособ-
ности. В ядре расширяющейся популяции или в
пределах стационарного ареала склонность к рас-
селению и интенсивность размножения падают, а
конкурентоспособность растет, в соответствии с
K-стратегией.

Изучение колонизации озер европейской ря-
пушкой (Coregonus albula) в Норвегии в течение
20 лет показало, что рыбы в популяции колони-
стов были мельче, моложе, росли медленнее, со-
зревали раньше, были более плодовиты, а смерт-
ность среди них была выше, чем в популяции-
источнике (Amundsen et al., 2012). При этом с
течением времени, размер и скорость роста коло-
нистов уменьшались в отличие от обитателей
материнской популяции. Эти результаты согла-
суются с теоретическими моделями, предсказы-
вающими, что низкая плотность и низкая конку-
ренция на краю расширяющегося ареала должны
благоприятствовать r-стратегии и быстрому тем-
пу жизни: большим затратам на репродукцию за
счет меньших затрат на соматические нужды
(Burton et al., 2010; Amundsen et al., 2012).

Генетические и эволюционные 
последствия колонизации

Следующий важный вопрос – какие генетиче-
ские процессы вызывает расширение ареалов и
колонизация новых пространств? Как экспансия
вида влияет на генетическую структуру популя-
ции, ее динамику и дифференциацию? Изучение
генетических процессов, происходящих во время
расширения ареала и в результате инвазий, поз-
воляет понять эволюционные последствия этих
событий, которые происходят все чаще и чаще
(Chuang, Peterson, 2016; Welles, Dlugosch, 2019).

Расширение ареала может приводить к воз-
никновению градиентов частот аллелей ней-
тральных локусов, способствовать распростране-
нию редких вариантов на колонизированных тер-
риториях, формировать генетическую структуру
видов, приводить к смешению генотипов и воз-
никновению новых адаптаций (Excoffier et al.,
2009). До сих пор большая часть наших знаний о
том, как генетическая структура изменяется во
времени и пространстве при расширении ареала,
была получена из моделей, симуляций и экспери-
ментов в микро- и мезомире (Williams et al., 2019).
Для того чтобы проверить действие этих законо-
мерностей в природных популяциях, которые ор-

ганизованы более сложно, необходимы эмпири-
ческие исследования, которых не хватает (Graciá
et al., 2013; Welles, Dlugosch, 2019).

Недавние достижения в популяционной гено-
мике и необходимость понять и объяснить про-
цессы расширения ареалов видов и их последствия
стимулировали дальнейшее развитие специаль-
ной области знаний – генетики колонизации,
возникшей более 50 лет назад (Baker, Stebbins,
1965; Lewontin, 1965). Ее основная задача – выяв-
ление механизмов, лежащих в основе генетиче-
ской дифференциации популяций и эволюцион-
ных изменений в процессе колонизации (Rajora,
2019; Welles, Dlugosch, 2019). Генетика колониза-
ции предсказывает, что распространение геноти-
пов из исходных популяций на новые территории
часто должно быть связано со значительными из-
менениями генетической структуры, вызванны-
ми дрейфом (эффектами основателя и бутылоч-
ного горлышка, серфинга аллелей), а также адап-
тациями к новой среде (Baker, Stebbins, 1965; Nei
et al., 1975; Excoffier et al., 2009; Barrett, 2015). По-
нимание генетических и эволюционных аспектов
колонизации играет центральную роль в решении
многих открытых вопросов биологии распростра-
няющихся и инвазивных видов, в частности во-
проса о том, какие факторы могут способствовать
или препятствовать успеху колонистов. Эти во-
просы обычно касаются роли, которую играет
каждый из основных механизмов эволюции (от-
бор, поток генов, генетический дрейф и мутации)
в формировании фенотипов колонистов в новой
среде обитания (McEachern et al., 2011; Welles,
Dlugosch, 2019).

Теория популяционной генетики колониза-
ции хорошо разработана и ставит много важных и
до сих пор открытых вопросов на каждом этапе
процесса колонизации (Welles, Dlugosch, 2019):

– Каковы масштабы эффектов бутылочного
горлышка, основателя и инбридинга в уже укоре-
нившихся популяциях колонистов?

– Смешиваются ли генотипы из разных источ-
ников, и существует ли поток генов между разны-
ми линиями колонистов?

– Какие адаптации возникают на волне рас-
пространения популяции?

Дрейф
Как в процессе основания колонии, так и в

процессе ее дальнейшей экспансии небольшой
эффективный размер популяции, низкое генети-
ческое разнообразие и/или инбридинг на волне
распространения могут вызвать сильный дрейф
генов. Прохождение через бутылочное горлышко
во время колонизации и серийные эффекты ос-
нователя могут уменьшать генетическое разнооб-
разие, способствовать инбредной депрессии (Nei
et al., 1975; Frankham, 1995; Williams et al., 2019) и
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препятствовать способности популяции адапти-
роваться к изменениям окружающей среды
(Frankham et al., 1999; Hale, Briskie, 2007). Поэто-
му вопрос о том, какова сила этих эффектов и до-
статочна ли она для того, чтобы препятствовать
успешной колонизации и/или адаптации коло-
нистов к новым условиям – один из важных во-
просов современной экологии и генетики коло-
низаций (Welles, Dlugosch, 2019).

Математические и имитационные модели рас-
пространения популяции подтверждают, что рас-
ширение ареала может создавать градиенты ча-
стот аллелей, вызванные повторяющимися эф-
фектами основателя при ограниченном потоке
генов и в отсутствие смешения генотипов (Excof-
fier et al., 2009). Обычно эти эффекты изучают с
помощью методов исторической демографии по
их генетическим следам в прошлом, методов мо-
делирования или в экспериментальных популя-
циях (Williams et al., 2019). Прямые исследования
эффектов дрейфа в природных популяциях до, во
время и после прохождения через демографиче-
ское бутылочное горлышко, основанные на ис-
пользовании подробных генетических и демогра-
фических характеристиках резидентов и имми-
грантов, очень редки даже для резидентных
популяций (McEachern et al., 2011).

В своем исследовании расселения людей из
Африки Deshpande et al. (2009) обнаружили, что
уменьшение числа основателей усиливает сово-
купный эффект бутылочного горлышка, что ис-
тощает генетическое разнообразие, которое резко
падает по оси расширения ареала. Экспансия ры-
жих полевок (Myodes glareolus) в Северной Ирлан-
дии сопровождалась снижением аллельного раз-
нообразия и гетерозиготности вдоль оси расши-
рения ареала в результате последовательных
эффектов основателя и стохастических процес-
сов (White et al., 2013). Таким образом, уменьше-
ние генетического разнообразия вдоль простран-
ственной оси – один из признаков расширения
ареала и индикатор его направления. Вместе с тем
модели показывают, что положительная связь
между плотностью и расселением, способствую-
щая постоянному притоку иммигрантов из пере-
уплотненного ядра популяции, может ослаблять
дрейф, увеличивая генетическое разнообразие на
волне экспансии (Birzu et al., 2019).

Другой эффект генетического дрейфа во время
колонизации – это “аллельный серфинг” (см.
Словарь), при котором частота исходно редких
аллелей (или мутаций), оказавшихся случайно на
переднем крае волны экспансии, растет в соот-
ветствии с силой дрейфа, а не отбора. В этом
случае гомозиготность будет расти, а потеря гене-
тического разнообразия может вызвать генети-
ческий дрейф в том же направлении, что и коло-
низация. Тогда исходно редкие аллели, даже
вредные, будут распространяться дальше и могут
зафиксироваться, что будет снижать приспособ-

ленность популяции колонистов и маскировать
признаки локальной адаптации (Hallatschek, Nel-
son, 2008; Excoffier et al., 2009; Chuang, Peterson,
2016; Williams et al., 2019). При этом на разных
участках волны экспансии могут быть подхваче-
ны разные аллели и тогда генетическая диффе-
ренциации на переднем крае усиливается (Excof-
fier, Ray, 2008; Peischl et al., 2015). Соответственно,
с расширением ареала должен увеличиваться и
индекс фиксации для всей популяции (Excoffier
et al., 2009).

Исследование эффектов серфинга аллелей важ-
но как для понимания закономерностей гене-
тической дифференциации популяций и эволю-
ционных процессов в ходе колонизации, так и
механизмов устойчивости и распространения по-
пуляций инвазивных видов (Welles, Dlugosch,
2019). Тем не менее теоретически хорошо обосно-
ванные эффекты аллельного серфинга во время
колонизации исследовали в единичных эмпири-
ческих работах (Chuang, Peterson, 2016; Williams
et al., 2019). В частности, аллельный серфинг на-
блюдали в популяциях рыжих полевок (White
et al., 2013, см. выше) и черепах Testudo graeca из
северной Африки, колонизировавших северо-
восток Испании (Graciá et al., 2013). Авторы обна-
ружили снижение генетического разнообразия
вдоль оси расширения ареала в Испании, кли-
нальную изменчивость частот аллелей, распро-
странение исходно редких африканских аллелей,
которые стали обычными в краевых популяциях,
и большую пространственную дифференциацию
генетической структуры в зоне экспансии по
сравнению с исходным ареалом – признаки ал-
лельного серфинга.

Негативные последствия эффектов основате-
ля, прохождения через бутылочные горлышки,
последствия аллельного серфинга в процессе ко-
лонизации могут быть ослаблены потоком генов
между разными генетически дифференциро-
ванными популяциями колонистов, притоком
иммигрантов из ядра популяции и смешением ге-
нотипов (admixture), происходящих из разных
материнских популяций. Все в целом и по отдель-
ности будет способствовать восстановлению раз-
нообразия, утраченного на фронте распростране-
ния в результате дрейфа (Blackburn et al., 2015;
Welles, Dlugosch, 2019). Поток генов между коло-
низирующими популяциями, происходящими из
разных исходных популяций, может сильно вли-
ять на генетику и успех колонистов (Sakai et al.,
2001; Kolbe et al., 2004; Lavergne, Molofsky, 2007).
Более того, теоретически, поток генов в сочета-
нии со смешением генотипов колонистов из по-
пуляций с разным происхождением может обес-
печить очень благоприятные генетические ком-
бинации (Welles, Dlugosch, 2019).
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Отбор

Переселение в новые местообитания – важное
условие для успешного размножения, и поэтому
склонность и способность особей к расселению
может подвергаться сильному отбору на краю
ареала и эволюционировать (Kokko, López-Sepul-
cre, 2006). Один из признаков, способствую-
щих расселению, – крупный размер тела и более
длинные конечности, позволяющие перемещать-
ся дальше и быстрее. Эти теоретические сообра-
жения были подтверждены до сих пор немного-
численными примерами эволюции признаков,
связанных с расселением, в процессе колониза-
ции новых областей. Так, в популяции кустарни-
ковых сверчков на фронте расширяющегося аре-
ала в Соединенном Королевстве больше длинно-
крылых особей, способных к более длительным
перелетам, что еще сильнее способствует распро-
странению популяции (Simmons, Thomas, 2004).
Пашенные полевки (Microtus agrestis), колонизи-
рующие острова Стокгольмского архипелага,
крупнее, а их конечности длиннее относительно
размера тела, чем у полевок на материке. Оба па-
раметра увеличиваются с дистанцией от материка
и генетически обусловлены (Forsman et al., 2011).
В исследовании процесса колонизации кумжой
(Salmo trutta – один из самых инвазивных в мире
видов) островов архипелага Кергелен в Индий-
ском океане, который прослежен от самого нача-
ла в течение 60 лет, было обнаружено, что рыбы,
заселяющие пустые реки, крупнее, чем в мате-
ринских популяциях, однако в следующих поко-
лениях размер уменьшается. Крупный размер
рыб-первопоселенцев связывают с их большей
способностью к расселению, а последующее
уменьшение размера – с отбором в условиях по-
степенно растущей плотности (Aulus-Giacosa et al.,
2021).

Знаменитый пример быстрой эволюции, свя-
занной с расширением ареала, – жабы-аги (Bufo
marinus), завезенные в Австралию и быстро рас-
пространившиеся по континенту. На переднем
крае волны экспансии больше длинноногих жаб,
и они успешнее расселяются (Phillips et al., 2006).
Более того, у жаб последующих генераций, иду-
щих за первопроходцами, задние ноги короче
(Hudson et al., 2016). Такая пространственная сор-
тировка (spatial sorting, см. Словарь) фенотипов
должна приводить к тому, что склонные к рассе-
лению особи, оказавшиеся на переднем крае экс-
пансии, скрещиваются между собой. В результате
частота фенотипов колонистов на переднем крае
возрастает, что увеличивает скорость распростра-
нения популяции (Shine et al., 2011) и способству-
ет дальнейшей эволюции признаков, связанных
со способностью к расселению, по принципу по-
ложительной обратной связи (Chuang, Peterson,
2016; Williams et al., 2019). Действительно, с 1940-х
до ранних 2000-х скорость распространения аг

выросла в пять раз, а длина ног у потомков жаб на
переднем крае увеличивалась (Phillips et al., 2007;
Phillips, 2009), формируя следующее поколение с
еще большей способностью к расселению и уси-
ливая пространственную сортировку фенотипов.
Этот пример демонстрирует так называемый “эф-
фект олимпийской деревни”, предполагающий,
что у выдающихся спортсменов, оказавшихся в
едином пространстве именно в силу своих спо-
собностей, будут рождаться дети с еще бóльшими
способностями (Chuang, Peterson, 2016).

Таким образом, на краю расширяющегося аре-
ала как сила дрейфа, так и отбора может усили-
ваться или снижаться, а их баланс определяет из-
менчивость формы (крутая/пологая) и скорости
движения волны экспансии (Williams et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ: МЕТОДОЛОГИЧЕСКИЕ 
ПРОБЛЕМЫ

Исследование механизмов и последствий ко-
лонизации популяциями новых областей – очень
интересная, важная и востребованная тема в раз-
ных областях биологии. Колонизация – это есте-
ственный, пусть часто и спровоцированный че-
ловеком эксперимент, все чаще происходящий
на наших глазах. Зона экспансии – это природная
лаборатория, позволяющая проверить теоретиче-
ские соображения и открыть новые закономерно-
сти и механизмы динамики и эволюции популя-
ций, а также адаптаций организмов. Однако это
очень трудное направление исследований и в от-
ношении усилий и затрат времени, и методоло-
гии, и научной удачи. Неудивительно, что, не-
смотря на огромный интерес и востребованность,
эта область во многом остается теоретической, а
основными инструментами до сих остаются мо-
дели и эксперименты, тогда как исследований в
природе крайне мало (Chuang, Peterson, 2016; Ra-
jora, 2019; Welles, Dlugosch, 2019; Williams et al.,
2019). На методологических проблемах изучения
природных популяций мы и остановимся в за-
ключение.

Повторные измерения
Первая и трудно разрешимая проблема, ослож-

няющая интерпретацию результатов, – потреб-
ность в повторных измерениях необходимых па-
раметров (индивидуальных или популяцион-
ных), которые надо получить на разных стадиях
расселения/колонизации (до, во время и после)
на относительно больших пространственных мас-
штабах.

Условия (экологические и социальные) в ма-
теринской популяции и в колониях разные. Со-
ответственно, требования к качествам резидентов
и колонистов различаются – собственно, эту раз-
ницу мы и хотим оценить. Однако расселение
включает три этапа, и на каждом этапе (эмигра-
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ция, перемещение, иммиграция/колонизация)
требования к индивидуальным качествам, как и
издержки, которые платят особи, разные, хотя и
взаимосвязаны (Bonte et al., 2012; Cote et al., 2017).
Иными словами, фенотип эмигранта (склон-
ность уйти, а не остаться) не обязательно соответ-
ствует фенотипу иммигранта/колониста (способ-
ности преодолеть расстояние и в конечном итоге
закрепиться на новом месте), тогда как многие
модели ошибочно ставят знак равенства между
эмигрантом и иммигрантом (Cote et al., 2017).
Т.е., иммигрант – это, конечно, эмигрант, но не
всякий эмигрант становится иммигрантом/коло-
нистом, и свойства выборки колонистов не равны
свойствам выборки эмигрантов. Например, низ-
кая агрессивность (низкая конкурентоспособ-
ность) способствует выселению (эмиграции), но
мешает вселению (иммиграции) и освоению но-
вой среды. Поэтому сравнивать фенотип состояв-
шихся колонистов с фенотипом резидентов мате-
ринской популяции на предмет их склонности к
расселению – один из подходов в практических
исследованиях колонизации, строго говоря, нельзя:
колонисты – это те эмигранты, что дошли, а ис-
ходно эмигранты могли быть случайной выбор-
кой из резидентов.

Кроме того, индивидуальные свойства, необ-
ходимые на разных стадиях расселения, могут
быть сложно связаны между собой. Например,
эволюция, направленная на снижение затрат на
перемещение (т.е. лучшей способности преодо-
левать расстояние), способствует выработке боль-
шей склонности к эмиграции и наоборот. Однако
эта взаимосвязь нелинейна (Travis et al., 2012).
Разная природа затрат и рисков на разных этапах
расселения может приводить к эволюции разных
стратегий; например, расселения на короткие
или длинные дистанции в зависимости от степе-
ни фрагментации ландшафта. При этом в одном и
том же сильно фрагментированном ландшафте
могут быть эффективны и могут стабильно сосу-
ществовать обе стратегии (Cote et al., 2017). Оце-
нивая свойства колонистов по отношению к
“контрольной” группе оседлых резидентов мате-
ринской популяции, мы получаем итоговый фе-
нотип успешного переселенца с неизвестной
стратегией, не имея возможности выделить в нем
черты, которые важны на каждом из трех этапов
процесса расселения и которые могут входить в
противоречие друг с другом. Иначе говоря, зная
только свойства колонистов, мы не можем пред-
сказать, кто ими станет, а кто нет, заранее, до
эмиграции или во время перемещения.

Другая проблема – собственно различие усло-
вий в материнской популяции и на новом месте.
Фенотип – это результат взаимодействия геноти-
па со средой, поэтому мы не можем сказать, отли-
чаются ли колонисты от резидентов (если отлича-
ются), потому что они разные, или потому что
условия разные. Например, любопытство коло-

нистов может быть вызвано незнакомой средой, а
не присущей им исходно склонностью к исследо-
ванию, которая и подвигла их на эмиграцию, по-
могла переселиться и освоиться на новом месте.

Третья проблема связана с пониманием персо-
нальности как устойчивых в разных контекстах и
воспроизводимых во времени индивидуальных
поведенческих характеристик. Тестирование на
персональные качества обязательно требует по-
вторных измерений, чтобы можно было уста-
новить, что межиндивидуальная изменчивость
какого-либо поведения превышает внутриинди-
видуальную (Dingemanse, Dochtermann, 2013) –
тогда и только тогда это поведение можно считать
индивидуально устойчивым и отражающим пер-
сональность (Dingemanse, Wright, 2020). Иными
словами, более любопытная и/или смелая или бо-
лее стресс-реактивная особь в материнской попу-
ляции должна сохранить это качество и в коло-
нии, и эта воспроизводимость должна быть про-
демонстрирована. В ином случае мы не сможем
отнести различия фенотипов резидентов и коло-
нистов к индивидуальным свойствам.

Для того чтобы решить все три проблемы, не-
обходимо и, вероятно, достаточно сравнивать вы-
борки фенотипов на всех стадиях переселения, но
как минимум на начальной, т.е. до эмиграции, и
на конечной – в колонии. Для того чтобы этого
достичь, надо, во-первых, наблюдать колониза-
цию в реальном времени, а во-вторых, проводить
массовое индивидуальное мечение, что необы-
чайно трудно, хотя и выполнимо. Примером мо-
жет быть работа по расселению больших синиц,
в которой за 7 лет наблюдений удалось получить
227 возвратов расселившихся птиц – 5% от всех
помеченных птенцов (Dingemanse et al., 2003).
Неудивительно, что таких работ почти нет.

Наблюдения в реальном времени
Наблюдение за колонизацией в реальном вре-

мени решает и другие проблемы, хотя такие на-
блюдения, как мы видели, очень редкое событие
и чаще используют реконструкции, сравнивая
прошлое и настоящее состояние популяции или
ядро популяции и ее периферию уже после коло-
низации на временнóм срезе. Если мы хотим по-
нять, чем отличаются колонисты от резидентов,
то, сравнивая ядро популяции с зоной экспансии,
которая уже состоялась, мы сталкиваемся с двумя
проблемами. Первая заключается в том, что в
этом случае мы не может отделить колонистов-
первопроходцев, т.е. тех, кто готов и способен
освоить свободные от сородичей области, от
иммигрантов – последователей колонистов (см.
Словарь). Вторая проблема заключается в том,
что после состоявшейся колонизации невозмож-
но отличить первое поколение колонистов от их
потомков. Смешение колонистов и иммигрантов,
а также поколений колонистов спутывает оцен-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

КОЛОНИЗАЦИЯ: ИНДИВИДУАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 1165

ки. Для того чтобы решить эти проблемы, нужно
оказаться на самом переднем крае волны колони-
зации, в идеале заранее предусмотрев возможные
ее пути. Это позволит не реконструировать собы-
тия (что не всегда получается), а наблюдать и
фиксировать их, параллельно собирая нужный
набор параметров. Понятно, что для этого нужно
определенное везение или тонкий расчет, а также
долговременный мониторинг: примеров про-
должающихся экспансий, колонизаций, инвазий
много – просто надо выбрать нужное место и
нужное время. Нам удалось это сделать, наблюдая
в течение почти 30 лет за динамикой популяции
полуденной песчанки в Калмыкии, что открыло
перспективу для исследования синдрома колони-
ста (Суркова и др., 2022; Чабовский и др., 2023).

Долговременные наблюдения за колонизаци-
ей в реальном времени от ее начала и до формиро-
вания устойчивой укоренившейся популяции
дают дополнительные преимущества, позволяя
разделить эффекты процессов, происходящих в
разных временных масштабах – от индивидуаль-
ного жизненного цикла до формирования адапта-
ций. Оперируя временным срезом, т.е. сравнивая
обитателей колоний с резидентами и найдя между
ними какие-то различия, как отделить фенотипи-
ческую пластичность от генетически обусловлен-
ной изменчивости? Как узнать, высокая фертиль-
ность колониста – это исходное его свойство,
следствие низкой плотности в колонии или изме-
нения в параметрах жизненной стратегии, вы-
званные быстрой эволюцией в условиях низкой
конкуренции? Помочь могут геномные исследо-
вания, однако возможности ретроспективного
анализа достаточно ограничены (Welles, Dlu-
gosch, 2019). Возможность наблюдать за появле-
нием, формированием, движением и развитием
колоний в череде поколений позволяет отслежи-
вать изменения индивидуальных и популяцион-
ных показателей, динамику демографической и
генетической структуры, микроэволюционные
процессы и адаптации, как например, в много-
летних исследованиях колонизации у жаб-аг
(Phillips et al., 2007; Phillips, 2009), сиалий (Duck-
worth et al., 2018) или кумжи (Aulus-Giacosa et al.,
2021) и некоторых других рассмотренных нами
видов. Тогда можно будет отделить индивидуаль-
ные свойства от влияния среды и оценить, на-
сколько эти свойства устойчивы или зависимы от
условий. Например, если уровень глюкокортико-
идов у колонистов будет падать с увеличением
возраста колонии, значит высокий уровень стрес-
са у первопоселенцев определялся новизной об-
становки, а не исходно присущей им высокой
стресс-реактивностью.

Прослеживая историю колоний в череде поко-
лений, можно будет ответить на вопросы о насле-
дуемости признаков, свойственных колонистам.
С увеличением возраста колонии (и, соответствен-
но, плотности) частота фенотипов колонистов

должна снижаться, как, например, у кумжи (Au-
lus-Giacosa et al., 2021). Другой пример – запад-
ные сиалии, у которых агрессивные птицы более
склонны к расселению, и именно они заселяют
новые области. При расселении внутри старых,
давно сформировавшихся популяций репродук-
тивный успех агрессивных птиц ниже, чем у ме-
нее агрессивных филопатричных особей, тогда
как в новых популяциях этот успех выше. Однако
с увеличением возраста колонии репродуктив-
ный успех агрессивных птиц – фенотипа, осно-
вавшего колонию, снижается. Соответственно,
падает частота агрессивного фенотипа колони-
ста, и общая агрессивность внутри популяции
снижается, благоприятствуя миролюбивым фи-
лопатричным птицам (Duckworth, 2012). Для того
чтобы получить такие поразительные результаты,
нужны долговременные исследования либо ши-
рокий набор популяций с известным возрастом.

Исследование колонизации – захватывающая
тема, интересная и важная как для науки, так и
для прикладных целей. До сих пор в основном ее
разрабатывают в теоретических моделях или в
экспериментальных условиях, но есть удивитель-
ные примеры наблюдений за природными попу-
ляциями, открывающие новые перспективы в по-
нимании механизмов и последствий расселения,
экспансии видов, колонизаций и инвазий. Мето-
дологические трудности чрезвычайно востребо-
ванных исследований природных популяций ве-
лики, но преодолимы. Преимущество дают на-
блюдения за колонизацией в реальном времени,
однако они требуют многолетнего мониторинга.
Кроме того, часто невозможно проследить про-
шлое колонистов, и это серьезная методологи-
ческая проблема. Вместе с тем наблюдения за
развитием уже сформировавшихся колоний в
сравнении с материнскими популяциями очень
продуктивно для понимания синдрома колони-
ста, а также демографических, генетических и
эволюционных процессов на волне распростра-
нения популяции.

СЛОВАРЬ
Колонизация – освоение новых, свободных от

конспецификов областей и формирование в них
новых поселений (колоний). Возникновение ко-
лоний может происходить как внутри, так и за
пределами ареала вида или границами популя-
ции. В последнем случае колонизация приводит к
расширению ареала вида или, соответственно, к
экспансии популяции в пределах ареала. Процесс
колонизации протекает на индивидуальном и по-
пуляционном уровнях и на разных временных
масштабах. Расселение особей (см. Словарь) обес-
печивает колонизацию, а популяционные про-
цессы на волне экспансии (см. Словарь) и в
сформировавшихся колониях влияют на демо-
графическую и генетическую структуру и могут
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приводить к фенотипической изменчивости и/или
специфическим адаптациям.

Расселение – перемещение, приводящее к по-
току генов в пространстве, часто из места рожде-
ния к месту размножения (натальное расселение,
natal dispersal) или из места размножения к месту
следующего размножения (breeding dispersal).
Процесс расселения подразумевает смену “места
жительства” и включает три стадии: выселение
(departure), или эмиграция, перемещение (transience,
transfer) и вселение (оседание – settlement) (Ronce,
2007; Clobert et al., 2009). Новое место жительства
может располагаться в пределах той же популя-
ции (поселения) и тогда особь остается ее рези-
дентом, в другой популяции (иммигрант) или в
свободном от конспецификов местообитании
(колонист).

Расселение на длинные дистанции (long-distance
dispersal) предполагает выселение особи за преде-
лы географической области распространения по-
пуляции (geographic range) и/или генетического
окружения (genetic neighbourhood) – области, про-
порциональной дистанции расселения потомства,
в пределах которой скрещивание может быть слу-
чайным внутри одного поколения (Jordano, 2017).
Размер области генетического окружения может
быть больше размера географической области
распространения и наоборот. Расселение на
длинные дистанции – относительно редкое явле-
ние и часто предполагает пересечение матрикса –
непригодных местообитаний (Baguette et al.,
2013). Расселение на короткие дистанции происхо-
дит в пределах генетического окружения (Jorda-
no, 2017). Расселение на длинные дистанции, как
правило, необходимое условие колонизации (Ronce
et al., 2001).

Материнская (или родительская) популяция –
популяция-источник эмиграции (source popula-
tion) в терминах теории метапопуляций (Hanski,
Gaggiotti, 2004).

Колонисты в узком смысле это первопоселен-
цы или первопроходцы, эмигранты из ядра или
периферии популяции, осевшие в свободных от
конспецификов местообитаниях, первооснова-
тели колоний. Иммигранты в контексте колони-
зации – эмигранты, переселившиеся в уже осво-
енные сородичами местообитания, т.е. присо-
единившиеся к колонистам-первооснователям
поселений (Clobert et al., 2009). Колонисты в ши-
роком смысле – это все обитатели колоний, объ-
единяющие первопроходцов (колонистов в узком
смысле) и иммигрантов, а также потомков тех и
других. На практике выделить колонистов в уз-
ком смысле среди населения колонии очень труд-
но (см. текст). Резиденты – обитатели материн-
ской (родительской) популяции (поселения).

Волна экспансии (распространения) (wave of ex-
pansion) – поток особей, движущийся из ядра или
периферии популяции за ее границу на новые

территории. Волна экспансии включает: передний
край, или фронт (leading edge, front), край (edge) –
фронт и примыкающие к нему сзади демы, а так-
же срединную область (intermediate region) – об-
ласть за краем волны до ядра популяции) (Ch-
uang, Peterson, 2016). Форма волны (высокая и
крутая или мелкая и пологая), влияя на баланс
дрейфа и отбора, определяет характер и скорость
генетических процессов в зоне колонизации (Wil-
liams et al., 2019). Если расселение на длинные ди-
станции происходит достаточно часто, то популя-
ция будет распространяться не сплошной вол-
ной, а “прыжками”, формируя отдельные более
или менее изолированные поселения – очаги
дальнейшего распространения (Nichols, Hewitt,
1994; Markov, Ivanko, 2022).

Персональность (личность, персоналия, тем-
перамент) (personality) – совокупность индиви-
дуальных черт поведения устойчивых во времени и
в разных контекстах, внутриндивидуальная из-
менчивость которых меньше, чем межиндивиду-
альная. К основным признакам персональности
относят смелость (решительность), любопытство
(исследование), агрессивность, активность и со-
циабельность (Réale et al., 2007).

Поведенческий синдром (behavioural syndrome) –
совокупность скоррелированных между собой ин-
дивидуальных персональных поведенческих при-
знаков. Например, смелость часто коррелирует с
любопытством и агрессивностью.

Синдром расселения (dispersal syndrome) – со-
вокупность скоррелированных между собой фе-
нотипических черт (морфологических, поведен-
ческих, физиологических и др.), свойственных
расселяющимся особям и отличающих их от ре-
зидентов (Ronce, Clobert, 2012). Развитие иссле-
дований персональности (см. Словарь) позволило
предположить, а в некоторых случаях и доказать
индивидуальную устойчивость и генетическую
обусловленность совокупности поведенческих при-
знаков, связанных со склонностью и способно-
стью к расселению (Chuang, Peterson, 2016) (см.
текст).

Синдром колониста объединяет, с одной сторо-
ны, признаки синдрома расселения (см. Словарь),
а с другой – особенности жизненного цикла, воз-
никшие в результате фенотипической пластично-
сти или адаптаций в условиях ненасыщенных ме-
стообитаний: ранние развитие и созревание, а
также высокая плодовитость и другие признаки
r-стратегии (Ronce, Clobert, 2012).

Серфинг аллелей (allele surfing) – при экспан-
сии популяции частота исходно редких аллелей
или мутаций, оказавшихся на переднем крае, мо-
жет  увеличиться в результате дрейфа. Тогда ред-
кие аллели будут распространяться дальше с вол-
ной и могут зафиксироваться, чего не произошло
бы в ядре популяции, где их частота крайне низ-
ка. На разных участках волны могут быть подхва-
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чены разные аллели и, таким образом, будет уси-
лена генетическая дифференциация популяции
колонистов и всей популяции в целом.

Пространственная сортировка (spatial sorting) –
упорядоченное распределение в пространстве
фенотипов колонистов вдоль оси распростране-
ния популяции с преобладанием таких феноти-
пов на краю волны экспансии, что приводит к
преимущественному скрещиванию колонистов
между собой, способствуя дальнейшей эволюции
связанных с расселением признаков и распро-
странению популяции с возрастающей скоростью.
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COLONIZATION: INDIVIDUAL TRAITS OF COLONISTS 
AND POPULATION PROCESSES
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Human activity generates new global processes, including range expansions caused by landscape transforma-
tions, climate change, and biological invasions. The study of the causes and processes that accompany the
colonization of new areas, as well as its ecological and evolutionary consequences, has been rapidly develop-
ing in the last 20 years at the junction between such areas of biology as spatial ecology, ecology of movement,
ecology of invasions, metapopulation theory, behavioural ecology, evolutionary ecology, population genet-
ics, and personality research. In our review, we summarize theoretical ideas and empirical studies to answer
two main questions: what makes colonists distinguished from the residents of source populations and what
specific demographic and genetic processes drive and accompany the wave of population expansion?
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