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В книге рассмотрены современные представления о путях эво­
люционного преобразования популяций. Подробно проанализиро· 
вана биолоrическая специфичность вида и связь ее с видообразо­
ванием. Обосновывается недостаточность морфофизиологичесRИХ, 
биохимических, rенетических критериев для оценки видовой само­
стоятельности и специфичности. :Кратко изложены генетические 
предпосылки преобразования популяций. Развивается представле­
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ческие механизмы преобразования популяций. Связь микро- и 
макрозволюционноrо процесса рассматривается на пример·е ста­
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рия представляет объективную реальность, и отверrается пред­
ставление о роде как субъективной единице. 
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ОТ РЕДАRТОРА 

В 1979 г. исполнилось t:IO лет со дня рождения выдающегося 
отечественного эколога - академика С. С. Шварца, научная дея­
·тельность которого была плодотворной и многообразной. Его ра­

.·, боты неизменно привлекали внимание биологов, выступления на 
._. конференциях и совещаниях всегда были яркими по форме и глу­

бокими по содержанию. Особенностью их было то, что они. будили 
мысль,. показывали широкие теоретические перспективы рассмат­
риваемых вопросов, завоевывали не только признание, но и мно­
гочисленных последователей. Сам С. С. Шварц всегда бЫJI готов 
обсуждать как насущные проблемы экологии, так и частные во­
просы, результаты отдельных исследований. Поэтому роль его .в 
развитии экологии не ограничивается перечнем. разработанных 
научных проблем и официально признанными результатами науч­
но-организационной деятельности. 

Научные взгляды С. С. Шварца сформировались под влиянием 
одного из основателей отечественной экологии - профессора 
Д. Н. Rашкарова, на кафедре которого он специализировался сту­
дентом, а затем обучался в аспирантуре. От Д. Н. Rашкарова он 
воспринял широту научного кругозора и стремление к глубокому 
теоретическому осмысливанию полученных фактических материа­
лов, глубокий интерес к проблемам экологии и непоколебимую 
веру в выдающееся значение экологии для развития биологии, тес­
ную связь этой области биологии с практическими нуждами чело­
века. 

Талант С. С. Шварца как исследователя, теоретика и организа­
тора науки развернулся на Урале, где он начал работать после 
окончания аспирантуры. Здесь он не только вырос в крупного уче­
ного, заслуги которого признаны у нас в стране и за рубежом,. но 
и создал уральскую школу экологов, объединяемых единством те­
оретических и методических подходов к решению актуальных 
научных вопросов. Организационно это вылилось в созданный ста­
раниями С. С. Шварца первый в нашей стране Институт экологии 

, растений и животных Уральского научного центра АН СССР. 
· Другим важным итогом научно-организационной деятельности 
С. С. Шварца было основание журнала <<Экологию>. Он преодолел 

/ все организационные и техниче:жие трудности, и журнал начал 
,. регулярно выходить с 1970 г., способствуя объещшению сил оте-
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.чественных эRологов, нацеливая их на выполнение наиболее пер­
спективных и аRтуальных задач. 

Научные интересы С. С. Шварца были необычайно широки, и 
он в своих исследованиях в той или иной мере затрагивал почти 
все проблемы современной ЭRологии. Но с первых шагов в науRе 
до последних дней жизни его более всего интересовали проблемы 
эволюционной экологии, т. е. экологичесние механизмы преоб­
разования популяций и видообразования. Это определило и пони­
мание им харантерных свойств популяций и заRономерностей их 
жизнедеятельности. Поэтому он придавал -популяционной ЭRоло-­

гии столь большое значение и изучению популя�ий отдал много 
сил. Какими бы вопросами экологии он ни занимался в разное вре­
мя, всегда их связывал .с историчесRой судьбой популяций и ви­
дов. И всегда. неизменно возвращался R этой проблеме, которую 
считал главной не только в своей научной деятельности, но и в 
ЭRОЛОГИИ вообще. 

Важным этапом в разработке проблем эволюционной эRологии 
был выход в 1969 г. книги С. С. Шварца <<Эволюционная экология 
животных», в которой подведены итоги собственных 25-летних ис­
следований и его учеников, обобщены многочисленные материа­
лы и идеи, накопленные биологами в этой области. Книга получи­
ла широRое признание и давно стала библиографической редко­
стью. Опа была переведена и издана в США. 

BcRope после выхода Rниги С. С. Шварц стал думать об ее 
переработке. В первую очередь он хотел подробнее осветить те 
вопросы, Rоторые, на. его взгляд, не были достаточно разработаны 
ранее. Для этого он подбирал литературу, делал выписRи, обдумы­
вал план, записывал отдельные мысли. Надо сказать, что 
С. С. П!варц писал быстро, но этому предшествовало щштещ,ное 
обдумывание материала. В ходе обдумывания оп делал. <<заготов­
кю> - писал отдельные разделы или развивал отдельные мысли, 
помечая места, где должны быть приведены конкретные данные 
и ссылки на литературу. Незадолго до болезни С. С. Шварц начал 
писать новый вариант книги, которую решил назвать <<ЭRологиче­
ские заRономерности эволюции>>. К сожалению, из-за тяжелой бо­
лезни ему не удалось сделать всего намеченного и завершить Rни­
гу. 

Во имя связывавшей нас со студенческих лет дружбы и сов­
местной работы все последующие годы я посчитал своим долгом 
подготовить к публикации черновики оставленной С. С. Шварцем 
рукописи. При этом считал совершенно необходимым сохранить 
в неизменном· виде все, что было написано автором. В пезавершеп-

- пых главах, для которых были написаны лишь <<заготовкю>, стре­
мился ·раСПОЛОЖИТЬ ИХ В ТОМ порядRе, RОТОрЫЙ, на МОЙ ВЗГЛЯД, СО­
ОТВеТСТВОВаЛ целям с. с. Шварца. Те главы, Rоторые не были 
подготовлены для последующей работ·ы, взяты из книги «Эволю­
ционная экология животных». Наибольшие трудности вызвали ли­
тературные источники и ссылки, ПОСRОЛЬКУ в руRОПИСИ они дале-



'1ю не всегда были расшифрованы. По мере возможности я стре­
/ :мился выполнить эту часть работы. 
:- · Настоящая книга С. q. Шварца в основном сохраняет план пре­

дыдущей. Она нач:инается с главы о биологической специфике ви� 
. да и стоящих в связи с этим проблем видообразования, а не с ге- . 
· нетических основ преобразования популяций. Эта глава была на­

писана заново и включает много но:вых материалов. В следующую 
главу о генетике популяций внесены дополнения, связанные с рас-

• пространившимися в последние годы представлениями о возмож­
ности <шедарвиновского>> пути преобразования генотипа популя­
ций. Наnисана новая глава об экологической обусловленности 
фенотипа, которой не было в предыдущей книге. Надо сказать, что 
С. С. Шварц намечал написать отдельную книгу о взаимодействии 

... фенотипа и генотипа, набросал предварительный план и начал 
подбирать материал. Глава о закономерностях формирования 
фенотипа в расширенном виде должна была войти туда составной 
частью. Выполнить задуманное ему помешала болезнь. Главы с 
IV по VI включены в кишу в том же виде, в каком они были опуб­
щшованы в «Эволrоционлой экологии животных>>, поскольку ни­
каких замечаний об изменениях и дополн.ениях к ним в оставших­
ся· архивах не1 было найдено. Главы об естественном отборе и он­
тогенетическом ·предварении филогенеза совершенно новые. О1;1и 
не были завершены, хотя основные мысли и положения 
С. С. Шварц изложил. Поскольку пришлось соединять части, напи­
санные в разное время, изложение получилось не везде стройным 
и последовательным. 3qключительная глава о сути макроэволю­
ционных преобразований и принципиальном единстве их меха­
·низмов с микроэволюционными процессами была написана заново 
и опубликована в виде отдельной статьи в сборнике трудов Москов­
ской ветеринарной академии им. R. И. Скрябина. 

В заключение можно сказать, что книга С. С. ·Шварца <<Эколо-
гические закономерности эволюцию> не представляет повторного 
издания книги «Эволюционная экология животных>> и наполовину 

" написана за�юво. В ней разработан ряд новых идей и положений, 
не затронутых или лишь упомянутых ранее. Она· вносит сущест­
венный вклад в общую теорию эволюции и в решение других об­
щебиологических проблем. Нет сомнения, что книга с большим 
Йнтересом будет воспринята широким кругом биологов. 

Н. Н. Данu.J1,ов 



Глава I 

СПЕЦИФИЧНОСТЬ ВИДА И ВИДООБРАЗОВАНИЕ 

Жизнь дискретна. Природа этой дискретности двойственна. 
Она проявляется не только в том, что все, живое на нашей планете 
представлено отдельными особями, индивидами, но и в том, что 
все они группируются в виды, в пределах которых осуществляется 
свободное скрещивание. Дискретность жизни - один из наиболее 
фундаментальных законов природы. 

Мельчайшее и примитивнейше,е живое существо - полноцев­
н:ьrй носитель жизни, обладающий и::!менчивост:ью и наследствен­
ностью. Отсюда следует, что дискретность жизни в ее первом про­
явлении дает материал для отбора, а следовательно, для прогрес­
сирующего приспособления к изменяющимся условиям внешнего 
мира. Половой процесс ( его существование сейчас доназано даже 
для бактерий) ведет к непрерывному и принципиально безгранич­
ному обогащению того генетического материала, из которого есте­
ственный отбор творит поражающее нас разнообразие живых ор­
ганизмов. Однако ничем не ограниченное скрещивание из факто­
ра прогресса очень скоро могло бы превратиться в его тормоз. 
Оно повело бы к совмещению генотипов, различие между которы­
ми сделало бы невозможным гармоничное развитие их потомков. 
Половой процесс должен был· быть ограничен группой особей, до­
статочно бщIЗких для того, чтобы слияние их половых клеток 
давало бы новый жизнеспособный организм, но достаточно разно­
образных, чтобы обеспечить непрерывное обогащение их общего 
генофонда. Отсюда следует, что вид - это не только основная ка­
тегория таксономии, но и основная форма существования живой 
материи, а обособление нового вида - это этап в развитии жизни. 

· Вид - не только основная таксономическая единица, но и основ­
ная единица структуры живой природы. Это ответственное утвер­
ждение нам хочется аргументировать путем анализа ставшего весь­
ма популярным (заслуженно популярным!) учения об уровнях 
организации живой материи. 

Клетка - организм - популяция - биогеоценоз - эти уровни 
vрганизации живой материи, характеризующиеся своими закона­
ми развития, но вместе с тем подчиняющиеся общим биологическим 
законам, образуют целое - жизнь. Существует множество схем 
уровней организации. Их анализ выходит за пределы нашей темы, 
но место вида в структуре природы мы обойти не можем. Почти 
все авторы таких систем включают вид в качестве одного из уров-
6 



, ,· ней организации .наряду с клеткой, организмом, популяцией, био­
геоценозом. Так, например, К. М. ЗавадсRий [ 1961] выделял сле­
дующие уровни: организменный, популяционно-видовой, биоцено­
тический, формационный. Б. П. Ушаков [ 1963] выделяет 9 уров­
ней и среди них высшие: популяционный, видовой и межвидовой. 
Примеров подобных систем.можно было бы привест_и много, но нам 
важно подчеркнуть одно: видовой уровень включается на равных 
правах в систему организм - щшуляция. 

Однако были и авторы, исключившие вид из подобных систем. 
Так, И. И. Пузанов [ 1963] отмечает, что понятие вид относится 
к другой категории явлений, чем организм и биоценоз, 
а И. И. Шмальгаузен [1961] выделяет интеграцию на клеточном 
уровне, уровне многоклеточной особи, популяции и вида. 
И. И. Шмальгаузен полагает, что на уровне вида дальней:�рая ин­
теграция в рассматриваемом плане прекращается, а интеграция в 
с_истеме биоценоза должна быть отнесена уже к другой категории 
явлений. 

Нам представляется, что система Шмальгаузеяа страдает толь­
:ко одним недостатком: она не завершена, связь между видом и 
биоценозом не <<уложена в систему», но принципиальных ошибок 
в схеме Шмальгаузена :J;Ieт. Объединение же в единую линейную 
систему популяции,: вида и биогеоценоза вам представляется 
ошибкой. 

Если взять последовательность Rлетка - организм - популя­
ция - вид, то :клетки интегрируются в организм, организмы в по- · 
пуляции, популяции - в вид. Кажется, все верно. Но разве орга-

. низм не является полномочным представителем своего вида, разве 
мы можем представить себе клетку, которая не относилась бы к 
определенному виду? Популяция - это форма существования вида, 
так как только в форме популяции вид может существовать и раз­
виваться, но видовые свойства столь же полно закодированы в 
геноме клетки, как и в особенностях популяции. Останавливаясь 
в своей системе на уровне вида и ис:ключая вид из системы, 
И. И. Пузанов и И. И. Шмальгаузен по существу говорили об одном 
и том же: структура природы не может быть отображена в иерар­
хической схеме уровней, не отражающ�й реальное взаимоотноше:. 

ние разных. катеrорий биологических явлений. Нам представляет­
ся, что возникающее противоречие может быть разрешено следую­
щей схемой. 

Клетка - организм - популяция - это три уровня интеграции 
жизни, входящие в систему любого вида. Любой вид состоит из 
организмов, интегрированных в популяцию. Совокупности попу­
ляций и составляют вид. С этой точки зрения вид представляет 
собой высшую систему интеграции. Но популядия входит и в 
иную систему интеграции - биоценоз, Rоторый, по образному вы­
ражению В. Н. Беклемишева [ 1951 }, есть именно интеграция 
в�довых популяций, а не индивидов. Поэтому ставить биогеоце­
ноз выше или ниже вида бессмысленно - это разные �истемы ин-
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те:tрации, которые должны быть адекватно отра·жевы в схе:ме 
структуры природы. Эта схема рисуется нам .в следующем виде: 
клетка, организм, популяция - уровни организации жизни, раз­
вивающиеся в рамках видовой системы интеграции. Высшие уров­
ни видовой системы интеграции - популяции в свою очередь 
интегрируются в биогеоценотическую систему интеграцци; инте­
грация видов осуществляется на высшем, популяционном уровне. 
Структура природы оказывается в конечном итоге предельно 
простой: она определяется двумя системами интеграции - видовой 
и биогеоценотической. 

Соотношение развития разных систем интеграции служит осо- · 
бым предметом анализа. Здесь же нам казалось важным подчерк­
нуть, что в структуре живой природы естественно выделяются две 
основные системы интеграции - видовая и биогеоценотическая. 
Отсюда следует, что вид - есть основная структурная единица 
живой природы. Не случайно поэтому <<ВИД>> является центром 
внимания ряда биологических наук. 

Рассмотрим проблему вида с позиций эволюционной эктюгии. 
От всех внутривидовых категорий вид отличается биологической 
самостоятельностью и морфофизиологической уникальностью. 
С обособлением нового вида две близкие формы приобретают 'эво­
люционную самостоятельность. Основной критерий вида, который 
выработала систематика в своем длительном развитии, остается в 
силе и в настоящее время. Это так называемый тройной :критерий: 
1) виды генетически изолированы (нескрещиваемость), 2) между 
самыми близкими видами всегда обнаруживается хиатус, 3) виды 
обладают самостоятельным ареалом. Этот Rритерий в большинстве 
случаев работает при решении самых разнообразных таRсономи­
ческих проблем. Трудные случаи не компрометируют тройной 
критерий, так как практические трудности неизбежны при при­
менении любой теории 'к необозримо разнообразным явлениям 
живой природы. 

Не трудно видеть, что тройной критерий фактически является 
двойным. Важнейшее свойство вида - самостоятельный ареал, 
это прямое следствие генетической изоляции. Один подвид не 
:может существовать в ареале другого, так как в результате скре­
щивания они сольются в единое целое. Лишь в совершенно :исклю­
чительных случаях, когда биологические различия :между подви­
дами чрезвычайно велики, может произойти вытеснение одного 
подвида другим. Но и в таких случаях вытеснение вряд ли может 
б1,1ть полным; вероятно, оно сопровождается их взаимным погло­
щением. Генетическая изоляция вида позволяет ему проникать в . 
ареал другого, даже наиболее близкого. Возникающая при это:м 
конкуренция преодолевается с помощью специальных и достаточ­
но хорошо изученных механизмов. 

Основной тип видообразовадия - видообразование геоrрафи­
ческое. Доводы авторов, указывающих па возможность симпатрц· 
ческого видообразования, пе лишены основании, однако общая 
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структура живой природы как целого ясно указывает па то, что 
видообразование происходит в процессе приспособления близких 
форм к разной географической среде, к разным частям первона­
чального единого ареала. Не случайно громадному большинству 
видов может быть дана четкая географическая характеристика. 
Не случайно также многие виды викариируют подобно подвидам, 
и :круг рас (Rassenkreise) и круг форм (Formenkreise) или круг 
видов (Artenkreise) - внешне вполне аналогичные явления [ Klein­
schmidt, 1926; Rensch, 1929] 1 • Уже после обособления BJ;IДa его 
географическая специфика может быть смазана - вид расширяет 

,. первоначальную область своего распространения и может засе­
лить ряд ландшафтно-географических зон. · Однако и в этом слу­
чае происхождение вида дает себя знать очень отчетливо. В ле­

. состепи или лесотундре, фауна которых состоит из элементов 
разного происхождения, виды лесного происхождения придер· 
живаются участков леса, степные - степей, субарктические -
тундры и т. п. 

Процветающий вид завоевывает ареал, участки которого раз-
' личны по условиям существования. Возникают дифференциро­

ванные географические формы, в предельных случаях _:_ подвиды. 
Rакие события должны про:иэ9йти для того, чтобы географическая 
форма превратилась в вид? Возможны два различных ответа на 
этот вопрос. Первы� из них сводится к тому, что в одной из форм 
случайно возникают измененnя, делающие ее скрещивание с 
другими формами вида невозможным. Эту, точку зрения, как 
будет показано ниже, отстаивают некоторые исследователи и в 
настоящее время. 

Возможен и иной подход к проблеме. Видообразование - это 
результат прогрессирующего преобразования географической фор­
мы, сопутствующего совершенствованию приспособлений :к спе­
цифическим условиям среды. Этот процесс в конечном итоге при· 
водит к таким изменениям в организме, которые мы расцениваем 
как видовые. Эта точка зрения на процесс видообразования явля-

:, ется экологической по- существу. Однако, прежде чем перейти к 
экологическом.у анализу проблемы, необходимо оценить воамож­
ность решить проблему видообразования на основе формальных 
критериев, на основе иммунологических, rибридологических и ка­
риологических данных, 

Одним из важнейших отличий вида от подвида является, как 
известно, различное поведение при скрещивании. Подвиды одного 
вида скрещиваются и дают вполне плодовитое потомство. Виды 
или бесплодны, или дают потомство не вполне плодовитое. Несмот­
ря на большой ряд исключений из этого правила, значение его 
остается бесспорным. Оно не отраничивается диагностикой, но 
имеет глубокий и принципиальный характер . 

. I В качестве примера можно указать на :монографическое исмедовавие по систематике водяных полевок [Кratochvil, 1965]. По :мнению автора, род Arvicola со.ответствует кругу форм Клейншмидта. 
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Ряд современных биологов видят в плодовитом скрещивании 
главную характеристику вида. Так, Добжанский [Dobzhansky, 
1941] понимает под видом такую стадию эволюционного процес­
са, <<в которой . впервые упорядочивается действительное или воз­
можное скрещивание форм, оказавшихся поделенными на два или 
более Р{!.Здельных строя, которые физиологически не в состоянии 
скрещиваться друг с другом>>. Н. А. Бобринский [ 1944] пишет: 
<<Только на основании критерия плодовитого скрещивания мы 
можем обосновать понятие о виде, противопоставив его всем вы­
шестоящим систематическим категориям. Ибо в противополож­
ность всеи вышестоящим систематическим категориям более вы­
сокого систематического ранга только вид представляет собой 
совокупность особей, связанных в единое целое способностью нор­
мального скрещивания, в результате чего признаки отдельных 
особей постоянно перемешиваются в их потомках и вид может 
эволюционировать . как нечто единое>>. Однако хорошо известно, 
что в неволе большое число видов при скрещивании приносит 
1шодовитое потомство, не отличаясь в этом смысле от подвидов. 

Среди млекопитающих плодовитых гибридов дают различные 
виды семейства псовых (Canis lupusXC. aureus, С. latransXC. 
aureus, С. familiaris Х С. aureus, С. familiaris Х С. lupus) ,  рода коз 
(известно 7 межвидовых гибридов) ,  рода овец (известно 3 межви­
довых гибрида) ,  рода лама ( 4 межвидовых гибрида) ,  семейства 
быков (8 межвидовых и даже межродовых гибридов) и т. д. Про­
должать этот список нет необходимости, так как в недавнее вре­
мя издана сводка по гибридам у млекопитающих [Gray, 1954] ;  
стоит лишь подчеркнуть, что у млекопитающих (подобно птицам 
и низшим позвоночным животным) известны гибриды форм, ко­
торые трудно признать близкородственными. Так, например, из­
вестен гибрид бурого медведя с белым (Ursus arctos Х Thalassar­
ctos maritimus) , потомство которого оказалось плодовитым при 
размножении <<В себе>>. В Лондонском зоопарке была получена 
плодовитая самка от скрещивания Elaphurus davidianus Х Cervus 
elaphus, которая при спаривании всегда выбирала самца благород­
ного оленя [ Kelham, 1956] .  В целом можно сказать, что межви­
довые гибриды имеются . во всех отрядах млекопитающих и не­
малая часть из них плодовита. 

Много вполне плодовитых межвидовых гибридов среди птиц. 
Плодовитыми оказываются гибриды домашних кур с различными 
видами диких кур (Gallus varius, G. bankiva, G. lafaieti, G. sonne­
rati, G. gallus) . Доказана также плодовитость различных гибри­
дов голубей (Streptopelia orientalisXS. decaocto, S. risoriaXOnopo­
pelia humilis, Columba oenasXC. palumbus) и представителей не­
которых других групп (Fringillidae, Laridae и др. ) .  

Подробно изучена гибридизация разных видов сорокопутов 
[ Панов, 1972;  Eck, 1973] ,  дубоносов [Кroodsma, 1974] ,  тетереви­
ных [ Stiiwe, 1971 ] ,  чаек [ Harris, 1970] ,  цапель [ J. Harrison, 
Р. Harrison, 1968] .  Очень важно, что известны гибриды и между 
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весi далекими в фялогенетячеокои отношении видами: Anser 
albl�:�XBranta leucopsis [ J. Harrison, Р. Harrison, 1969] ,  Tadorna 
tadornaXSomateria mollissima . [Wackernagel, '1972 ] ,  Lagopus lago­
pusXCanachites canadensis [Lumsden, 1969 ] . . Подобные случаи 
можно рассматривать как поставленный природой experimentum 
crucis, · по:казывающий, что снижение жизнеспособности гибридов 
есть следствие морфофизиологической дивергенции, генетическая 
изоляция - вторичное, а не первичное явление. Об этом свиде­
тельстВ\уют и прямы!:\ наблюдения. На птицах было многократно 
показано, что, когда один вид проникает в ареал другого, близко­
го вида, в пограничных зонах гибридизация вполне обычна. Со 
временем гибридизация становится редкой или прекращается, так 
как вырабатываются изолирующие механизмы. Это явление было 
хорощо изучено, в частности, на Dendrocopus syriacus и D. major 
в юго-восточной Европе, Parus cyanus и Р. coeruleus в местах пе­
рекрывания ареалов [Short, 1969] .  

Среди рептилий межвидовых гибридов меньще. Лантцу [Lantz, 
1926] в результате проведенных скрещиваний 17 видов ящериц 
рода Lacerta удалось получить только один межвидовой гибрид - · 
Lacerta fuimanaXL. muralis. Тем не менее и среди рептилий из­
вестны плодовитые межвидовые гибрси:ды. Описаны гибриды La­
certa trilineataXL. viridis [Nettmann, Silke, 1974 ] . Плодовиты 
гибриды двух видов полозов: Elaphe guttataXE. quadrivittata [ Le­
derer, 1950] .  Мертенс [Mertens, 1950, 1956, 1963] приводит дан­
ные о гибридах черепах, ящериц, змей. Им описано 14 межвидо­
вых гибридов, многие из них плодониты. Специально поставлен­
ные эксперименты по:казали [Montalenti, 1938] , что по нрайней 
мере 7 % известных межвидовых гибридов амфиб:цй плодовиты. 
Плодовитых гибридов дают многие виды жаб (род Buf о) . Путем 
искусственного оплодотворения были получены гибридные личинки 
Hyla microcephala Х Н. phlebodus, отличавmиеся высокой жиз­
неспособностью и быстрым ростом [Fouguette, 1960] .  Препят­
ствием к естественной гибридизации этих видов являются незна­
чительные, но четкие различия в характере брачных криков, ко­
торые были установлены сонографически. Особенности брачных 
криков служат препятствием к скрещиванию и других видов 
квакш [ Blair, 1958] - рода, изученного в этом отношении наи­
более полно [ Pyburn, Kennedy, 1961 ] .  Описаны межвидовые гиб­
риды и у тритонов рода Taricha [Twitty, 1964] . Интересно, что они 
отличаются большой скоростью метаморфоза. 

Все эти данные не новы. Они свидетельствуют о том, что в· 
условиях эксперимента получено большое количество вполне пло­
довитых меж:�;�идовых гибридов, и доказывают, что у различных 
видов потомство часто бывает способным к нормальному воспро­
изведению. Это положение справедливо в отноmении всех классов 
наземных позвоночных. 

Однако еще в большем числе случаев получение межвидовых 
гибридов оказалось невозможным ми ,полученные гибриды обла 
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дали поиижеяиой жизиеспособпостью и плодовитостью. �кре­щиваемость различных видов объясняется разнообразн�есnри­чинами; строением половых органов, исключающим возможность спаривания, малой живучестью семенных клеток в половых пу­тях самки, различиями в скорости и характере эмбрионального развития, неспособностью сперматозоида проникнуть в яйцо и оплодотворить его, рассасыванием отцовского хроматина и, нако­нец, резкими нарушениями развития, являющимися следствием наследственной несовместимости скрещиваемых видов. Огромное значение фактора наследственной несовместимости доказано опытами по пересадке зародышей: · <шриемной матери» .  Так, при пересаживании в организм козы зародыша овцы он гиб­нет в боJiьmинстве случаев уже на ранних стадиях развития. В отдельных случаях зародыш завершает свое развитие, но депрес­сия роста выявляется при этом с полной определенностью [Лопы­рин и др., 1951 ] .  У некоторых бабочек гибридные самцы развиваются нормаль­но, а самки гибнут в стадии куколки. Однако если гибридной ку­колке-самке прилить гемолимфу отца или его же вида, то она продолжает нормально развиваться и из нее выходит бабочка-сам­ка [Meyer, 1955 ] .  Тем самым доказывается, что нормальное разви­тие гибридного зародыша находится в прямой зависимости от био­химических особенностей внутренней среды его организма. Этот вопрос специально изучался Войтисковой [ Vojtiskova, 1960] . По­лученные ею данные заслуживают подробного изложения. Парал­лелизм между тканевой несовместимостью и результатами опытов по отдаленной гибридизации . привел автора к предположению о том, что в основе .нарушений нормального оплодотворения и по­нижения жизнеспособности гибридов лежат явления, связанные 
с иммунологической реактивностью скрещиваемых животных. Это предположение было проверено экспериментально. Опыты ав­rора по трансплантации ножи у различных птиц показали, что инъекция эмбрионам будущих реципиентов клеток костного мозга доноров облегчает взаимную трансплантацию тканей в дальней­шем. В процессе развития реципиент адаптируется к антигенам и перестает вырабатывать против них антитела. Принципиально аналогичные результаты· были получены в оп;ытах по скрещива­нию цесарок с петухами. В экспериментальной группе петухам вводили кровь цесарок, а цесаркам - кровь петухов. Изучение агглютинации показало, что прилитие чужой крови приводит н резному сокращению продукции антител против чужих эритроци­тов. При скрещивании петухов и цесарок из 0нспериментальных групп около 50 % гибридов обладали нормальной жизнеспособнос­тью, хотя и оказались стерильными. В контрольной группе все вы­лупившиеся цыплята . (менее 6 %  от числа оплодотворенных яиц) . погибли в течение 5 дней. Результаты опытов подтвердили нали-чие связи между иммунологической реактивностью животных и 
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вормальному плодовитому скрещиванию находится в соответствии 
со способностью взаимного приживления тканей при транспланта­
ции [ Cotronei, Perri, 1946} .  

Наиболее общей причиной, определяющей возможность успеш­
ного снрещивания, является взаимоотношение ядра и цитоплазмы 
[ Zeller, 1956; Perri, 1965; Чилингарян, Павлов, 1961 и др. ] .  С осо­
бой подробностью этот вопрос �шспериментально изучен Вейсом 
{Weiss, 1960] на амфибиях. Хромосомы В. bufo содержат двойной 
геном 1 • Соответственно с этим при снрещивании· самни этого вида 
с самцом В. viridis гибриды имеют двойной материнский геном. 
Они заканчивают метаморфоз, вполне жизнеспособны, но стериль­
ны. При обратной номбинации скрещивания у гибридов нарушает­
ся гаструляция и лиЧ'Инни гибнут на ранних стадиях развития. 
Результаты опытов объясняются тем, что в первом варианте скре­
щивания взаимодействие двойного генома В. buf о с видоспецифич­
ной плазмой обеспечивает нормальное развитие эмбриона (вред­
ное действие отцовского генома поjавляется) . :Экспериментальным 
путем (воздействием высоких температур) удается вызвать 
удвоение ядер у В. viridis. При скр�щивании подобных особей 
двойному геному В. bufo соответствует двойной геном В. viridis. 
Развитие гибридов идет лучше, но метаморфоз не завершается. 
Это показывает, что для нормального развития _эмбриона соотно­
шение своего и чужого геномов в плазме 2:2 еще недостаточно. 
"У двоение генома В. calamita также вызвало улучшение развития 
гибридов этого вида с 13. viridis. Нарушение в развитии, вызывае­
мое инородным геном, компенсируется двойным геномом материн­
ской клетки. 

В естественны·х условиях основным препятствием межвидовой 
гибридизации часто являются причины не столько физиологиче­
ского порядна, сRольRо экологического: различные места обитания, 
различные периоды размножения, половая аверсия и т. д. Тем не 
менее известно большое количество межвидовых гибридов, многие 
из которых дают вполне плодовитое потомство и могли бы, следо­
вательно, принять участие в эволюции породивших их видов, если 
плодовитое скрещивание было бы единственной причиной, опре­
деляющей возможность эволюции данного комплекса форм как це­
лого. 

Естественные межвидовые гибриды отнюдь не являются редко­
стью, RaR это иногда представляется, и mиpoRo распространены 
во всех классах наземных позвоночных. Естественные гибриды 
среди амфибий известны для многих видов жаб (род Bufo) : Всю-

1 В последнее время это подтвердилось и при из)"Jепии содержания ДНК 
в ядрах ра;1пых видов жаб [Ullrich, 1965_], 
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д�, где встречаются совместно В. americanus, В. terrestris,/i.fow­
leri, В. woodhousei, В. vallipes, они дают естественных iибридов. 
Экспериментально до�азано, что получаемые гибриды ,riлодовиты. 
[ Вlair, 1941] .  В местах совместного обитания В. woodhousei и В. 
vallipes они образуют смешанные стаи, 8 %  пар состоят из разных 
видов, во число гибридов ·не превышает 1 % [Thornton, 1955] .  
Гибридные головастики жизнеспособны и быстро растут и раз­
виваются, но взрослые особи бесплодны. В некоторых случаях 
гибридизация между морфологически отчетливо дифференцирован-

- ными видами становится массовым явлением. Хорошим примером 
могут служить Hyla cinerea и Н. gratiosa. Ареалы этих видов пе­
рекрываются па большом пространстве. Репродуктивная изоляция 
поддерживается экологическими механизмами. В штате Алабама 
строительство искусственных водоемов вызвало резкое снижение 
численности Н. gratiosa и повышение численности Н. cinerea. Ре­
продуктивная изоляция была нарушена, в гибридной популяции 
наблюдались все переходы от типичных родительских форм, в том 
числе и по признакам, по которым сравниваемые виды отличались 
отчетливо (хиатусl ) .  Однако численно доминировали типичные 
gratiosa и cinerea и особи, по своим признакам соответствующие 
гибридам первого поколения. Это свидетельствует о возможности 
размножения гибридов в себе, что подтвердилось наблюдениями, 
показывающими, что гибр:р:ды обладают повышенной взаимной 
половой аттракцией, вероятно определяющейся специфичностью ., 
их брачных криков. Детальяо описаны гибриды BomЬina 
bomЬina Х В. variegata [Schneider, Eichelberg, 1974] .  

Гибридизация Bufo americanusXB. fowleri иллюстрирует 
�несколько иную ситуацию [Cory, Manion, 1955 ] .  Скрещивание 
:А-Iежду этими видами происходит часто, но ослабление жизнеспо­
собности гибридов обнаруживается отчетливо. Типичные america­
nus придерживаются леса, fowleri - открытых мест. Гибриды 
встречаются в смешанных ландшафтах, но их приспособленность 
нигде не достигает · того совершенства, что у исходных форм. Этим 
авторы объясняют относительную малочисленность гибридов. 
Предполагается, что ранее виды были изолированы, а соприкос­
новение их ареалов явилось следствием вырубания лесов. 

Принципиальный интерес имеют исследования по гибридизации 
видов В. americanus и В. woodhousei,- которые изучались в Блу­
мивгтоне (Индиана) в 1941 г. [Jones, 1973 ] .  Было установлено, 
что 9,4 % всех брачных пар были межвидовые. В природе гибрид­
ные особи отличаются пониженной жизнеспособностью. В настоя­
щее время гибридизации между этими в�дами пе наблюдается. 
Морфолоrически оба вида конвергировали, и их трудно различить 
по морфологическим признакам даже с помощью дискриминант­
ного анализа по 18 признакам. В эксперименте F,1 и баккроссы 
жизнеспособны, но этологические механизмы изоляции (брачные 
крики, время икрометания и др.) препятствуют скрещиванию. 

В других районах другими авторами' были получены иные ре-
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Но это не снижает интереса н названной работе. Она 

ясно пок ьiвает, что снижение жизнеспособности гибридов воз­
нинла нан езультат самостоятельного развития исходных форм. 
Нескрещиваемость - побочный продунт эволюции. 

В Европе детально изучены нан гибридизация, так и изолирую­
щие механизмы у Bufo calamita и В. viridis [Hemmer, Kadel, 1971; 
Hemmer, 1973 ] .  

_ Естественные гибриды известны среди рептилий, например 
Vipera aspis Х V. ammodites [ Schweizer, 1941 ] .  Неноторые более 
новые исследования [Даревский, 1967; Cooper, 1965; Mertens, 1950, 
1956, 1963; Taylor, Medica, 1966 и др. ] позволяют дУМать, что меж­
видовая гибридизация рептилий в природе происходит чаще, чем 
это фиксируется непосредственными наблюдениями. 

Среди птиц уже в конце прошлого вена наблюдались сотни 
естественных межвидовых гибридов [ см. обзор Gray, 1958] .  Сю­
шет [ Suchetet, 1890] указывает, что в отрядах куриных, воробь­
иных, пластинчатоклювых и дневных хищных насчитывается не 
менее 20 гибридов. Очень большое число естественных гибридов 
у нолибри [ Berlioz, 1929, 1937] и голубей, причем', кан уже гово­
рилось, большая часть их плодовита. Г. П. Дементьев [ 1939] При­
водит большое чисдо данных о гибридах у пластин'l:атоклювых 
птиц. Два дятла - Colaptes aшatus и С. cafer дают гибридов. по­
всюду, где они встречаются совместно [Amadon, 1950 ] .  

Аналогичные наблюдения приводятся в отношении медоедов 
Новой Гвинеи - Melidectes leucostephes и М. belfordi [ Mayr, Gil­
Iard, 1952 ] .  Подобно амфибиям, и у птиц гибридизация иногда 
наблюдается нак занономерное явление. Сибли [ SiЬley, 1954] уна­
зывает, что в Менсине в результате рубни лесов энологичесние 
барьеры междУ Pipilo ocai и Р. erythrophtalmus оказались нару­
шенными, и это привело к массовому появлению гибридов ( отме­
чено 24 степени гибридизации). Гибридизация между указанны­
ми видами происходит уже в течение 300 лет. · 

Можно было бы привести еще множество подобных данных, 
показывающих, что среди птиц естественные межвидовые гибри­
ды - явление отнюдь не редкое. Степень их плодовитости не 
всегда возможно установить, но приведенный выше материал о 
плодовитости гибридов, полученных в условиях неволи, заставля­
ет думать, что немало естественных , гибридов птиц плодовиты. 

Из мленопитающ:их, пожалуй, наибольшей известностью поль­
зуется нидус - гибрид соболя и нуницы (Martes zibellina Х М. 
martes) . Дона�зано [ Старнов, 1947] ,  что нидус при снрещивании с 
исходными формами в.полне плодовит. Плодовитость нидусов-самон 
используется в прантине звероводства для получения тан называ­
емых вторичных помесей (нидус - соболь) : потомство от нидуса­
tамни и баргузинского соболя расценивается кан соболь весьма · 
высоного начества. В литературе -имеются указания и на другие 
межвидовые гибриды в семействе Rуньих, например М. america­
na Х М. caurina [Wright, 1953] . В условиях неволи получены гиб-
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риды светлого хоря с африканским (l'utorius eversmann,X Р. fu­
ro) . Отмечена гибридизация хоря и нор1ш. В настоящ(е время в 
Америкв. биологам приходится учитывать существов1µ1ие гибрид­
ных популяций, в образовании Rоторых принимают §частие волк, 
КОЙО'l', рыжий волк и одичавшие собаки [Gipson et al., 1974 ] .  Неко­
торые признаки пещерного льва напоминают гибридов <<Ле11)< 
Х тигр>> .  Некоторые авторы считают возможным допустить гиб­
ридное происхождение этого весьма многочис,Ленного вида [ Rous­
seau, 1971 ] .  Охотники хорошо знают помесь зайцев-русаков с бе­
ляками (так назьшаемые тумаки, изредка встречающиеся в рай­
онах совместного обитания обоих видов) .  У насе:юомоядных изве­
стен гибрид Erinaceus roumanicus Х Е. europeaus [Herter, 1935 ] .  
Среди мышевидных грызунов межвидовые · гибриды отмечаются 
сравнительно редко, но отдельные случаи зафиксированы (напри­
мер, гmбрид Microtus californicus Х М. montanus) [ Hatfield, 1935 ] .  
Известны гибриды сусликов Citellus pygmaeusXC. major, С. maj­
orXC. fulvus [Бажанов, 1945] ,  С. armatusXC. beldingi [Hall, 
1943 ] и других видов [Денисов, 196 1 ] ,  но степень их. плодовито­
сти не изучена. Описан гибрид лани и благородного оленя. По 
всей вероятности, гибриды эти плодовиты, так RaR в литературе 
указывается на 11стречи гибридных с'амоR с детенышами [ Hagen­
dorf, 1926] . Однако попытка получить гибриды от северного оле­
ня и марала окончилась неудачей [Стекленев, 1969 ] . Лучше изу­
чена естественная гибридизация пятнистого оленя Cervus nippon 
с изюбрем С. elaphus xanthopygus [ Мепард, 1930; Миролюбов, 
1949 ] .  В нево.ле гибриды этих видов получаются легко и вполне 
плодовиты. Доказана и полная плодовитость естественных гибри­
дов, известных китайцам под названием <<чин-дагуйза>> .  Изюбрь 
отбивает гарем пятнистого оленя, что приводит к появлению 
большого числа гибридных особей. Насюолько обычны эти гибри­
ды в Уссурийском крае, видно -из того, что Р. К Маак и Н. М. Прже­
вальский считали их самостоятельным видом. Гибриды между 
другими видами оленей наблюдались как в природе, так и в зоо­
парках [ Qrекленев, 1972; Whitehead, 1972] .  Шлзнеспособное по­
томство дают гибриды белохвостого и чернохвостого оленей · 
(Odocoileus virginianusXO. hemionus) [Whiteoead, 1972] .  Принци­
пиальный интерес ·представляют исследования гибридизации оле­
ней, показывающие, что число хромосом не всегда является реша­
ющим фактором, определяющим возможность гибридизации [ Стек­
ленев, 1972] .  Изучение гибридизации зубра с домашним скотом, 
проведенное в Польском институте млекопитающих в Беловеже, 
показало, что гибриды весьма далеких форм (разных роцов) могут 
обладать высокой жизнеспособностью [Krasinska, 1969 ] .  

Своеобразным теоретическим итогом работ по гибридизации 
явилась серия исследований американских авторов, сделавших · 
попытку сопоставить результаты гибридизационных опытов с дан­
ными «протеиновой таксономию> .  В одной из них Вильсон и соав­
торы [Wilson et al., 1974} исходят из представления, согласно 
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ноторо:му существуют два типа :моленулярной эволюции: процесс 
изменения последовательности ·аминокислот в протеинах, проте-

.. кающий с постоянной скоростью, и процесс эволюционных изм:е­
не:вий анатомии и образа жюша. В основе «анатомической эволю­
цию> лежит эволюция регуляторных систем [Wolpert, 1959; 
Pritten, .Davidson, 1971 ] .  Отсюда возникла мысль, что важнейший 
молекулярный барьер, препятствующий межвидовой гибрид.Itзации, 
заключается в различии регуляторных систем родительских гено­
мов. Это подтверждается опытами по гибридизации рыб. У гибри­
дов Lepomis Х Micropterus глюкоза-6-фосфат дегидрогеназа коди­
руется исключительно отцовс1шм: аллелем, мат�ринский аллель · 
полностью репрессирован [Whitt et al., 1973] .  Подобная репрессия 
tвидетельствует о нарушении генной регуляции. Примеры подоб­
ного рода известны из разных групп. У некоторых гибридов 
репрессированы оба родительских аллеля. 

В исследованаях ряда авторов . различия в аминокислотном 
составе белков (альбумина) определялись им:м:уцологически, а ре­
зультат выражался в иммунологической дистанции (для альбуми­
на одна единица иммунологической дистанции примерно соответ­

. ствует одной аминокислотной субституции) .  Было также доказано, 
что виды, существенно отличающиеся по структуре альбумина, от­
личаются и по другим: локусам. 

Электрофорет11ческое определение генетической дистанции 
строго коррелированно (r=0,8) с иммунологической дистанцией. 
Если два вида отличаются в 50 % локусов (результат элеRтрофоре­
за) , им:м:унологическая дистанция по альбумину обычно оказыва­
ется около 22. Генетическая дистанция может быть также оnреде­
лена путем гибридизации ДНК Ее корреляция с иммунологиче-
ской дистанцией очень высока (r=0,9) . 

Изучение 31 пары видов млекопитающих, дающих гибридов, 
показало, что иммунологическая дистанция (и. д.) колеблется от 
О до 10. Много явных видов характеризуются и. д.=0 (Papio anu­
ЬisXP. cynocephalus, Р. hamadryasXTheropithecus gelada, Ursus 
americanusXU. arctos и др.) . Следует особо обратить внимание 
на такие пары: Bison ЬisonXBos taч.rus (и. д.=1) , Cervus canaden­
sisXC. elaphus (и. д.=2). Другие исследования показали, что столь 
же мало отличаются гибридизуемые виды млекопитающих и по 
другим белRам (фибрино-пептиды, трансферрины и др.) . 

У Anura (изучено 50 пар видов) рассмотренный показатель ко­
леблется от О до 91 (в среднем 37) , RaR правило, 0-10 хараRтери­
зует явnо внутривидовые формы. · 

Различия между млекопитающими и Anura могут быть объ11-
снены различиями в эволюции регуляторных систем. Это находит 
косвенное подтверждение в том, что в культуре гибрид;иаируют 
даже клетки птиц и млекопитающих, беспозвоночных и млекопи­
тающих. Большую чувствительность :мле1юпитающих можно объя­
снить и тем, что если бы междУ видами были отличия · масштаба 
Anura, то во время беременности мать выработала бы прdтив эмб-
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риона антитела. R. принципиально сходным результатам приводит 
и изучение гибридизации птиц. Ряд авторов в последние годы выд­
винули предположения, что эволюция в большей степени опреде­
ляется изменениямй . в  системе нонтроля (У-регуляции) проявле­
ния генов, чем в изменении последовательности аминонислот 
в протеинах, ноторая нодируется струнтурными генами. Исследо­
вание, проведенное ранее Вильсоном [Wilson et al., 1974] на ля­
гушках и млекопитающих, подтверждает этот вывод. Предполага­
лось, что чем больше сходства в структуре белков, тем больше ве­
роятность успешного скрещивания близких видов. Этот вывод 
подтвердился на млекопитающих, но не подтвердился на амфиби­
ях. Виды амфибий, существенно различные на белковом уровне, 
часто дают плодовитых гибридов. Пругер и Вильсон [ Pruger, Wil­
son, 1975 ] высказали предположение, что <<молеRулярные барье­
ры>) межвидовой гибридизации заRлючаются преимущественно 
в <<регуляторных различиях>) родительсRих геномов, Rоторые у мле­
Rопитающих эволюируют быстрее, чем у амфибий. При этом под 
<<регуляторными различиямю> понимаются различия в ЭRспрес­
сивности (проявлении) генов. Быстрая регуляторная эволюция 
(У - эволюция регуляторных систем) млеRопитающих имела 
следствием их быструю iшатом:ичесRую эволюцию и быструю поте­
рю способности к межвидовой гибри�изации. Новая система регу­
ляции связана с реаранжировRой генов. Для того чтобы объяснить 
разницу в сRорости эволюции млеRопитающих и амфибий, ими 
предполагается, что протеиновая эволюц;ия не является первоос­
новой эволюции организмов. 

Авторы рассмат.риваемой работы изучили 33 вида птиц, способ­
ных давать межвидовых гибридов. Были приготовлены антисыво­
ротRи R альбуминам от шести видов и R-трансферринам от пяти 
видов и проведены иммунологичесRие сравнения протеинов (яич­
ный белоR, сыворотки и эRстраRты тRаней) 36 пар видов, дающих 
гибридов. Антигенами изученных видов птиц были иммунизирова­
ны кролики. Степень антигенных различий выражалась в едини­
цах иммунологичесRой дистанции, соответствующей различиям 
в аминоRислотном составе двух гомологичных протеинов. Средняя 
имму1нологичесRая дистанция для альбуминов между видами, даю­
щими жизнеспособных (но не всегда способных R размножению) 
гибридов, ОRазалась равной 12, варьируя от О до 34 (Anas platy­
rhynchos=A. acuta=O, Aix sponsa=8, Tadorna tadorna= 13, Anser 
anser= 13; Gallus gallus-G. varius= 11, Phasianus colchicus=29, 
Pavo cristatus=24, Coturnix coturnix=23, Numiota meleagris=34 
и т. п.) . Средняя трансферриновая дистанция оRазалась равной 25 
единицам (0-69) . Это соответствует большей СRорости эволюции 
трансферринов позвоночных по сравнению с альбуминами. 

iПри анализе полученных материалов авторы исходят из того, 
что, после того (выделено мною) RaR виды расщепляются на два, 
геномы двух новых видов медленно дивергируют до тех пор, пока 
межвидовая З'Игота уже не развивается в жизнеспособный орга-
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низм. У млекопитающих средняя иммунологическая дистанция (для гибридизируемых видов) равна 3,2. Существуют достаточно обоснованцые данные, что у млекопитающих (плацентарных и сумчатых) и у лягушек эволюция альбуми;в:ов происходит со ско­ростью 1,7 единиц за 1 млн лет. Нескрещиваемость млекопитаю­щих возникает за 2-3 млн лет. Аналогичный анализ, проведен­ный на основе изучения травсферривов, дает 3 :млн лет. Для лягу­шек соответствующие показатели равны 21  млн. (по альбуминам) ,  для птиц - 20 (по альбуминам) и 23 (по травсферринам) .  Эти данные удовлетворительно соответствуют палеонтологическим дан­,. ны:м. Среди Anura известно около 400 межвидовых гибридов, но 97 % из них - это виды одного рода (исключения PseudacrisXHyla) . Из 256 гибридов млекопитающих только 11  % относятся к разным , .  родам, из 1000 гибридов птиц 44 - межродовые. Хромосомная эволюция млекопитающих протехала в 20 раз быстрее, чем у Anura. Это наводит на мысль, что реаравжировка генов определяет изменение в системе регуляции генов и создает основу для изменения в анатомии и способности давать гибридов. У птиц хромосомные числа относительно стабильны. Анализ работы по гибридизации приводит R двум важным вы­водам. Во-первых, он ясно показывает, что степень генетической несовместимости разных видов различна - от полной изоляции до почти полной фертильности. Во-вторых, очевидно, что генети­ческая несовместимость разви'Вается в условиях самостоятельного " ·  развития близких форм - она результат их развития в своеобраз­ных условиях среды, результат приспособления к специфическим условиям: существовruния. :Когда ареалы подобных форм приходят в соприкосновение, на основе этой генетической несовместимости развивается полная репродуктивная изоляция, так как возникно­вение яежизнеспособцых потомков невыгодно для обоих видов и поэтому отбор работает против их возникновения 1 • Однако если бы решающая стадия развития генетической несовмест.и:мости уже не была пройдена, отбор был бы бессилев. Если потомки от скре­щивания двух близких форм по степени жизнеспособности не от­.. - личаются от своих родителей, то это приводит к интеграции гено­фонда на новой основе. Rак указывалось ранее, это имеет место при скрещивании популяций и подвидов, но не видов. Таким об­разом, гибридизационные исследования не дают и не могут дать ответ на в.опрос: почему отдельные формы приобретают видовые особенности и каков механизм этого про!];есса. R принципиально сходным выводам приводит анализ интереснейших исследований по сравнительной кариологии. 
1 Справедливоетъ этого положения подтверждаетея еледУющи:м правилом: 

проетранетвенно разделенные популяции двух близRих видов очень сход­
ны и трудно различаются; в :местах сов:меетного обитания те же виды раз­
личаютея отчетливо (многочисленные примеры и теоретичесRий · анализ 
проблемы ем. [Brown, Wilson, 1956] ) .  
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Естественно, что уточнение роли хромосом в передаче наслед­
ственной информации привело некоторых исследователей к :мысли 
о том. что кариологические особенности отдельных форм могут 
быть использованы в качестве решающего критерия при определе­
нии их таксономического ранга. Первые работы в этом направле­
нии дали обнадеживающяй результат. Бъrло установлено различие 
в числе хромосом и их строении у блюших видов сусликов [Nad­
ler, 1962) ,  землероек [ Halkka, Skaren, 1964],  голубей [ Sharma 
et al., 1961 ) ,  водяных полевок [ Matthey, 1955) ,  хамелеонов [Mat­
they, Van Brink, 1960) ,  дроздов [Udagawa, 1955 ) ;  белок [ Nadler, 
Block, 1962] и т. д. Были получены также данные, свидетельст­
вующие о том, что подвиды одного вида по кариологическим при­
знакам существенно не отличаются [ Monroe, 1962 ] .  Все эти дан­
ные (их сейчас . получено довольно много) привели некоторых 
авторов к убеждению о возможности строить таксономи1Jеские 
выводы на основе изучения морфологии хромосомного аппарата 
клетки. Характерны . в этом отноmеции · интересные работы 
Н. Н-. Воронцова ( 1967 и др. ] .  Вот выводы одного из его иссле­
дований [ Воронцов, . и др., 1967 ] :  <<Наличие дифференциации 
между аллопатрическими и географически разобщенными попу­
ляциями Phodopus sungorus sungorus и Ph. s. саmрЬеШ является 
свидетельством далеко зашедшей дивергенции. Эти две генетиче­
ски изолированные друг от друга формы правильнее было бы рас­
сматривать как аллопатрически возникшие виды in status nascen­
di - Ph. sungorus и Ph. campbelli, принадлежащие к надвиду 
Phodopus sungorus>> (с. 705) .  Rариологичес:кие различия между 
сравниваемыми формами сводятся к различиям в строении IJ раз­
мерах Х-хромосом. 

:Как мы попытаемся показать ниже, подобные выводы выхо­
дят за рамки методических вопросов (можно или нет выделять 
виды на основе сравнительно-кариологических данных) , имеют 
очень серьезное общебиологическое значение, в частности для 
попимания роли экологических факторов в · эволюционном процес­
се. Однако и с чисто технической точки зрения затронутая про­
блема о:казывается сложной. Трудности связаны прежде всего с 
наличием явного хромосомного полиморфизмtt у ряда форм [Mat­
tey, 1963; 1964; Nadler, 1964; Pa,sternak, 1964; Rao, Venkatasubba, 
1964] .  

Можно, конечно, трактовать хромосомный полиморфизм как 
проявление начальных стадий симпатрического видообразования, 
но в очень многих случаях это объяснение выглядит явной натяж­
ной. Это было понятно уже довольно давно. Так, Хамертон [Ha­
merton, 1958] на основе изучения вопросов цитотаксономии мле­
копитающих пришел к выводу о том, что даже различий в числе 
хромосом (не говоря уже о различии в строении отдельных хро­
мосом) недостаточно для подразделения морфологически гомоген­
ных популяций на таксономически существенные едюtицы. Этот 
вывод кажется важным, так как цитологические различия оона-
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, ружены и между морфологически абсолютно неразличимыми фор­
' мами [Valentine, Love, 1958 ] .  То, что многие виды имеют одина­

ковое число хромосом, а иногда вообще не отличаются на карио­
логическом уровне, хорошо известно [ Sandness, 1955; Schmidtke, 
1956; Tappen, 1960 и др. ] .  Значительно важнее некоторые резуль­
таты ,современных исследований, которые показывают, что су- · 
щественные кариологические различия могут быть обнаружены 
у форм, не всегда заслуживающих даже самого низкого таксоно­
мич.еского ранга. Резкие цитологические различия были обнару­
жены между .подвидами Bufo boreas [ Sanders, Gross, 1964] .  Хро­
мосомные расы (отличие в числе хромосом) описаны у прямокры­
лых [White ei al., 1964] .  А. П. Дыбан и Л. Д. Удалова [ 1967] 
установили, что кариотипы двух линий крыс отличаются по· строе­
нию двух пар хромосом (в том числе и одной пары аутосом, отли­
чающихся большей стабильностью строения) . Цитологические 
механизмы и генетические следствия этих различий лежат вне 
сферы наших интересов. Исключительно важно, однако, подчерк­
нуть, что специальные опыты названных авторов показали, что 
ни малейших признаков репродуктивной изоляции между этими 
лини�ми обнаружено не было. Кажется ясным, что кариологиче­
ские различия сами ' по себе не могут служить основой для су­
ждения ни о степени внутривидовой дивергенции, ни тем более/ о 
. начальных стадиях видообразования. Это особенно справедщшо 
в тех случаях, когда речь идет об отличиях в строении Х-хромо­
сом, которые обнаруживаютсц у разных линnй крыс при сравнении 
данных разных исследователей [Погосянц и др., 1962; Yosida, 
1955; Fitzgerald, 1961 ] .  Более того, у разных особей одной линии 
обнаруживаются как субтелоцентрические, так и акроцентриче­
ские хромосомы [Hungerfold, Nowell, 1963] .  Различие в изменчи­
вости строения аутосом и половых хромосом кажется понятным, 
так как последние содержат преимущественно гетерохроматин, 
характеризующийся относительно низкой генетической актив­
ностью. Возможно, в частности, что крупные и мелкие У-хро!\:!_о­
сомы содержат одинаковое количество генетического ма1ериала 
[ Nadler, 1962] .  Существуют данные, свидетельствующие о воз­
можности конвергенции на кариологическом .уровне [ Matthey, 
1961) . 

Приведенные данные показывают, что кариологическая методи­
ка может быть использована только в качестве дополнительной, 
· вспомоfательной. Полученные с ее помощью данные не снимают 
необходимости шярокого биологического анализа процесса видооб­
разования. Для определения понятпя <<ВИД>> формальный критерий 
оказывается бессильным даже при использовании новейшей тех­
ники исследований, позволяющей анализировать элементарные 
биологические структуры. 

Исходя из чисто логических соображений, можно бьiло бы до­
. пустить, что морфофизиологическая дифференциация вида может 
происходить как до, так и после его генетического обособления 
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[Воронцов, 1967] .  Вопрос этот глубоко принципиален. Если гене­
тическая изоляция вида - результат морфофизиологическо:rо пре­
обра.зования пред:ковой популяции исходного вида, то процесс ви­
дообразования рассматривается как строго детерминированный, 
:как результат прогрессирующего приспособления :к своеобразным 
условиям среды. Если же морфофизиологической дивергенции 
предшествует генетическая изоляция (результат <<хромосомной 
эволюцию>) , то процесс видообразования предстает ка:к процесс 
случайный. Сумма знаний о живой природе свидетельствует в 
пользу первого решения проблемы: эволюция - приспособитель-
ный процесс. · ..-

Сопоставление :кариологических данных с резулыrатами наблю­
дений по гибридизации та:кже подтверждает этот вывод: генетиче­
ская изоляция - это результат приспособительного преобразова­
ния популяций, а не защита от скрещивания форм, дивергенция 
:которых зашла дальше некоторой <<Видовой нормы>>. Лучшим сви­
детельством в пользу та:кого решения вопроса является общий 
вывод основоположни:ка сравнительной кариологии Маттея [ Mat­
they, V an Brink, 1960 ] .  Он справедливо утверждает, тf'ro «хромосом­
ная эволюция» - это независимый процесс. R аналогичным общим 
выводам приводят исследования, ата:кующие проблему вида с по� 
мощью иных методических приемов. 

Особый интерес к кариологическим исследованиям психологи- ·· 
чески понятен. В хромосомах записана н�следственная информа­
ция. Естественна поэтому надежда, что в структуре хромосом ме­
жет быть найден :ключ к оценке генетических отличий между срав­
ниваемыми формами и тем самым :к проблеме вида. В самом деле, 
если бы оказалось, что генетические различия точно отражены в 
фиксируемых современными средствами различиях в строениях 
хромосом, то :критерий вида был бы найден. О:казалось, что _нет 
строгого соответствия между таксономической дистанцией и хро­
мосомными различиями. Остается, однако, надежда, что та же 
проблема может быть решена иным путем - путем анализа белко­
вого состава тканей организмов. При этом исходят из предпосылки, 
что белки - это прямые продукты реализации наследственной ин­
формации [Peakall, 1964] .  Изучение белков можно, следовательно, 
использовать для определения степени наследственных различий 
между формами и группами животных. Возникла <<Протеиновая 
таксономию> [ SiЬley, 1960 ] ,  «таксономическая биохимию>, пробле­
мы которой послужили темой обсуждения на специальном симпо­
зиуме [ Geone, 1964] . 

Нам нет нужды входить в детали исследований этого напр'авле­
ния, можно лишь подчер:кнуть главное. Успехи биохимической 
таксономии бесспорны. Применение М()тодов хроматографии, 
электрофореза, иммунологии позволили приблизить решение 
не:которых важных вопросов макроэволюции и систематики, в 
частности доказать изолированное (на уровне отряда) положениР. 
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зайцеобразных [ Moody, et al., 1949] ,  показать родство хордовых и 
:, иглокожих, моллюсков и кольчатых червей, китообразных и парно­

нопытных [обзор см. Sebek, 1955 ] ,  показать относительную бли­
зость чистиковых и пингвинов [ Gysels, Rabaev, 1964] ,  решить ряд 
вопросов систематики птиц [ Peakall, 1960; SiЬley, 1960; Сухом­
_линов и др., 1966 ] ,  приматов [ Goodman, 196 1 ]  и некоторых других 
групп животных. 

С помощью этих методов было уточнено таксономическое поло­
жение отдельных видов в разных группах [ Fox et al., 1961 ;  Good­
man, Poulik, 1961 ;  Bertini, Rathe, 1962; Schmidt et al., 1962; Picard 
et al., 1963; Miller, 1964; Kaminski, Balblerz, 1965; Cei, Erspamer, 
1966; Maldonaq.o, Or_tiz, 1966; Manwell, Kerst, 1966; Nadler, Hughes, 
1966 и др. ] .  Полученные с помощью биохимических и иммунологи­
ческих методов данные послужили основой для широких обобще­
ний, касающихся как специальных вопросов, так и общих законо­
мерностей эволюции [ Благовещенский, 1945; Флоркэн, 1947; Гол­
довский, 1957 ; Белозерский, 1961 ;  Федоров, 1966; Florkin, 1966; 
Антонов, 1973 ] .  

Однако успехам сопутствовали трудности. Главная из них зак­
лючалась в том, что в тех случаях, когда биохим�ческие отличия 
касаются признаков, имеющих прямое приспособительное значе­
ние, биохимические конвергенции - обычное явление [Mayr, 
1965 ] ,  их изменчивость определяется общими законами изменчи­
вости организмов. Это приводит к-тому, что филогенетически близ­
кие, но экологически различные формы могут по биохимическим 
признакам различаться больше, чем формы из более далеких так­
сонов, но ведущие сходный образ жизни. Это становится совер­
шенно ясным, когда дело касается, например, таких биохимиче­
ских признаков, ·как химизм жиров, сродство гемоглобина к кисло­
роду, содержание витаминов в тканях, активность ферме.нтов и т. п. 
Приведение соответствующих примеров, как хорошо известных, 
кажется излишним. Важно лишь отметить, что это касается и из-
менчивости н1:1. молекулярном уровне. Так, было показано, что наи­
более важная в физиологическом отношении часть молекулы гемо­
глобина (а-цепь) отличается большой стабильностью; функцио­
нально менее существенные · части молекул изменчивы [ Ingram, 
1962] .  

Проанализируем с большей подробностью работы, выполненные 
с помощью методик, позволяющих установить различия между 
близкими формами на :молекулярном уровне, и имеющие непо­
средственное отношение к проблеме вида. Бертини .и Рате [ Bertini, 

, Rathe, 1962 ] методом электрофореза на бумаге изучили подвиж­
ность белков плазмы крови большого числа амфибий. Было уста­
iювлено, что в ряде случаев виды хорошо отличаются по числу бел­
ковых фракций, их подвижности и плотности. Результаты этих ис­
следований хорошо согла,суются с данными других авторов, 
поэтому их нет нужды подробно описывать. Нам кажется важнее, 
что в пределах рода Bufo (В. marinus, В. arenarum, В. paracnemis) 
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рааличия между видами практически не могли быть установлены. 
Между тем два подвида В. granulosus (major и fernandezae) отли­
чаются подвижностью белковых фракций. Интересен общий вывод 
авторов: «В пределах группы granulosus -видообразование связано 
с хорошо выраженной. дифференциацией протеинов крови, а в пре­
делах группы marinus имела место лишь незначительная диффе­
ренциацию> (с. 184) . В пределах рода Pleurodema различия между 
видами максимальны, но, как лодчеркивают авторы, Р. nebulosa 
и Р. Ьibrani по электрофореграммам очень сходны; хотя это от­
нюдь не близкие виды. Общие выводы этой работы подтвержда­
ются исследованиями, выполненными с помощью более точных 
методов. При изучении стереохимических особенностей эстераа 
большого числа видов животных [Bamann et al., 1962] было об­
наружено, что некоторые виды отличаются между собой отчет­
ливо, между другими различий обнаружить не удалось (человек 
и шимпанзе, :коза и серна и др. ) .  С другой стороны, стереохими­
чесная специфика эстераз была констатирована у не:которых 
внутривидовых форм (породы собак, . овец, свиней, подвиды тигра 
и др.). При помощи иммуноэлектрофореза пе всегда удавалось 
установить различия между человеком и орангутаном [Picard 
et al., 1963] .  Неясные результаты дало серологическое изучение 
кур [Sasaki, Suzuki, 1962] .  Между дикими бапкивскими курами . 
и японскими , домашними отличия обнаружены не были, между 
бапкивскими и леггорнами устанавливались легко. Возможность 
использования иммунологической методики для определения так­
сономического ранга блиаких форм не могла быть доказана при 
сравнении зубра, бизона и крупного рогатого скота. Наконец, 
интересные данные, показывающие, что у межвидовых гибридов 
с помощью иммунологической и электрофоретической методин: 
можно уловить признаки обоих родителей [Beckman et al., 1963; 
Crenshaw, 1965; и др. ] ,  несколько теряют свое значение, так как 
аналогичные результаты · были получены при гибридизации под­
видов [Dessauer et al., 1962] .  Н. И. Соноловская [ 1936] исполь­
зовала серологичесную методику (преципитиповая реакция) для 
изучения филогенетических отношений 13 видов пластинчато­
клювых. :Конкретные выводы в основном совпали с представле­
ниями систематинов. Заслуживает внимания вывод о соотноше­
нии серологичес1шх и гибридологичесдих данных. Автор пишет 
следУющее: «Особого внимания заслуживает тот факт, что в боль­
шинстве случаев серологические данные совпадают с данными: 
гибридологическими. Между .,видами, которые оказались близки­
ми по крови, известны случаи получения гибридов. Таковы сле­
дующие пары: гусь - лебедь, нильский гусь - пегапна, нил;ь­
ский гусь - мускусная утка, серый гусь - китайский гусь (повсе­
местно получаются) , муснусная ут:ка - кряковая утка, серый 
гусь - белолобая назарка и др., не говоря уже о более близких 
видах уток. 

Наоборот, те виды, сыворотни которых плохо реагируют между 
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:!��обой, не дают гибридов (по крайней мере нет зарегистрирован­
(;- яых наблюдений) .  Таковы следующие пары: кряква - серый гусь, 
,� огарь - шилохвость, лебедь - кряква и т. д. На совпадение серо-
( логичес�их и гибридологических поr{азателей указывает -также 
. СазаRи, работавший с крупным рогатым скотом. Однако эта за­

:кономерность отнюдь не всеобща. С помощью совершенной им­
мунологической методики (реакция фиксации микрокомплемен-/ 
та) изучались особенности гомологических протеинов в разных 
группах амфибий [Salthe, Kaplan, 1966] .  Авторам удалось полу­
чить данные, имеющие большое значение для систематики и фи-

'· логении (большая антигенная близость Caudata и Anura по срав-
' нению с рептилиями, родство Amphiuma с Plethodontidae, Racop­

horidae и Ranidae) и позволяющие им сделать один общий вывод, 
представляющий для нас непосредственный интерес. Оказалось, 
что средняя скорость преобразования беJшов остается постоянной 

', в исследованных филогенетических рядах: Эти материалы пока­
зщвают, что скорость преобразования белков не зависит от сте­
пени морфофизиологической дивергенции, <<Коэффициент несход­
ства>> птиц и рептилий по сравнению с амфибиями оказался оди­
наковым. Бросается в глаза совпадение общего вывода авторов с 
выводом Маттея: «протеиновая эволюцця и эволюция морфофи­
зиологичесRая» отнюдь не всегда совпадают. 

Анализ изложенных данных приводит и заключению, что и 
<<Протеиновая таксономию>, подобно сравнительной кариологии, 
не может быть использована в качестве. решающего критерия при 
определении таксономичесного ранга близrшх форм (вид, под­

i.· вид?) .  Однако известный параллелизм общих выводов «протеино­
вой таксономию> с результатами гибридизационных и кариологи­
ческих исследований привлек наше особое внимание. В напrей 
лаборатории бьiли поставлены опыты, позволяющие проверить 
выводы рассматриваемого направления исследований на тщатель­
но подобрапцом материаJiе: В. · В. Жуков [ 1966, 1967 ] изучал 
иммунологические взаимоотношения разных видов полевок. 
В первой серии работ исследовался комплекс эритроцитарных 
антигенов с гетероиммунпыми сыворотками, полученными па, 
кроликах. Были получены антисыворотки против Microtus oecono­
m us, Arvicola terrestris, . Ondatra zibethica, . Clethrionomys frater. 
Установлена большая иммунологическая близость любых видов 
полевок друг к другу, чем к любому виду мышей. Отнрmения 
междУ видами определялись по формуле иммунологической дн­
.станции Майнарди [ Mainardi, 1961, 1963 ] .  По�ученпые данные 
заслуживают внимания. Виды одного рода в · иммунологическом 
отношении представляют собой довольно. компактную группу, хо­
рошо отличающуюся от близких родов. Однако иммунологическая . 
дистанция между разными родами не соответствуе.т их морфоло­
гической дифференцnации и филогенетическим взаимоотношениям. 
Это хорошо видно на представл:енной диаграмме (рис. 1 ) . Она­
залось, что иммунологическая дистанция между представителя"' 
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Рис. 1. Иммунологическая дистанция между полевками родов Mic­rotus, Arvioola, Ondatra, Clethrionomys подсемейства Microtinae 
ми Rрайне бли3RИХ родов - Microtus и Arvicola, двух pe3RO ра3-
личных - Microtus и Ondatra праRтичес«и одина«ова. На надвидо­
вом уровне степень иммунологичесRой удаленности не находится 
в соответствии с морфологичес«ими различиями. При сравнении 
видов в пределах рода . исследовались абсорбированные антисы­
воротки, что по3волило более четко дифференцировать сравнивае­
мые · формы. Было установлено, что бли3RИе виды (М. oeconomus, 
М . . arvalis, М. agrestis) в иммунологическом ·отношении отлича­
ются между собой меньше, чем представитель самостоятельного 
подрода Stenocranius. В данном случае соответствие иммуноло­
гических и морфологических данных выражено четко. 

Антигенная дифференциация внутри вида и3учалась в нашей 
лаборатории Л. М. Сюзюмовой [ 1967 ] методом трансплантации. 
В первой серии опытов были в3яты лабораторные Rолонии двух 
подвидов полевки-экономки (Microtus oeconomus oecoriomus и 
М. oeconomus chahlovi) .  Вторая серия . опытов проводилась на 
обыкновенных полевках (М. arvalis) ,  добытых непосредственно 
в природе на участках, расположенных друг от друга на расстоя­
нии не более 40-50 Rм. Иммунологические отношения между 
3верьками определялись по антигенам комплекса гистосовмести­
мости. Реакция на трансплантат по3воляла -определить ра3личйя 
полевок по генам гистосовместимости и давала во3можность с 
определенной степенью вероятности выделить среди них (по сро­
кам отторжения . и гуморальным показателям иммунитета) 
наиболее <<сильный>> локус. Четко выраженная реакция несовмести-
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мости тканей при гетеротрансплантации типа экономка - узко­
черепная полевка характеризуется очень коротким периодом вы­
живания лоскутов (4-5 дней) и появлением у реципиентов ан-

. тител, строго специфичных к эритроцитам донора. Можно 
полагать, что в реакции участвует весь комплекс трацсплантаци­
онных антигенов, отражая их видоспецифические особенности в 
:целом. Антигенные отношения между подвидами экономки при­
ближаются к межвидовым. Сроки выживания лоскутов ограни­
чиваются 6-7 днями. Специфичность гуморальной реакции 
южного подвида на эритроцитарные антигены северного сохра­
няется. 

У полевок одного подвида трансплантаты выживают в тече­
ние 8-9 дней. Генет:ц:ческое разнообразие внутри колоний 'обоих 

"'
· 

подвидов приблизительно равнозначно. Более гомогенны полевки 
одного помета. Жизнеспособность лоскутов сохранялась 10-
20 дней. Внутриподвидовая трансплантация сопровождалась бо­
лее слабой гуморальной реакцией. Она отмечалась в основном 
только к эритроцитам донора. Статистически значимые различия 

, лолучены между полевками смежных популяций. Одна�ю обра­
"' зование антител отмечалось лишь у небольшого числа зверь:ков. 
[' При этом не наблюдалось четкой специфичности антител. Сыво­
r ротки реагировали с эритроцитами некоторых полевок из обеих 
! популяций. 
i: Отмеченные проявления реакции на трансплантат позволяют 
1 !: предполагать наличие у · полевок несовместимости по сильному 
j; антигенному комплексу, подобному Н-2 у мышей. Намечаются 
�·· и некоторые внутривидовые особенности антигенных отношений, 
f: возможно обусловленные структурными особенностями этого силь- . 
1, ного локуса гистосовместимости. Нам представляется, что они 11 
I отражают степень внутривидовой дифференциации. Высокие по-
t, . казатели несовместимости установлены на уровне подвидов. Меж-
�·. ду смежными популяциями эти различия сглаживаются и прояв­
i: ляются в общности факторов, определяющих наличие более ши-

рокой группы однородных антигенов в обеих популяциях. 
i· Внутрипопуляционные и внутриколониальные отношения, види-

мо, в основном ограничиваются только индивидуальными разли­
\: чиями . антигенов, ответственных за клеточную реакцию в оттор-
1, жении трансплантата. Антигены, вызывающиё гуморальную ре-
\,: акцию, возможно, идентичны. 

Результаты этих опытов очен;ь показательны; внутри вида на­
блюдаются все · ступени антигенной дифференциации - от едва 
заметной до значительной, приближающейся к видовой. Если 
учесть, что в качестве контроля Л. М. Сюзюмова использовала 
реакцию ткацевой несовместимости у двух видов, относящихся к 
разным подрода:м:, то ее данные :можно рассматривать в Rачестве 
дополнительного доказательства возможности «видовой» антиген­
ной дифференциации на внутривидовом уровне. Сравниваемые 
формы (М. о. oeconomus и М. о. chahlovi) были всесторонне изу-
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чены в нашей лаборат:Ории. Морфологические отличия между 
ними незначительны [Пястолова, 1967 ] ,  ни малейшего нарушения 
нормального скрещивания не обнаружено, что было подтвержде­
но экспериментами [ Овчинникова, 1966] .  Однако географическая 
изоляция этих форм произошла давно. Продолжительность их 
самостоятельного существования измеряется десятками тысяче-

· летий [ Шварц, 1963 ] .  Этим, видимо, и объясняется возникновение 
междУ ними четних антигенных различий. В соответствии с С-аль­
те и Каплан [Salte, Kapl�n, 1966] ,  эти данные заставляют пола­
гать что <<дифференциация на белновом уровне» в тех случаях, 
ногда она не имеет непосредственного приспособительного зна­
чения, является в значительной степени фуннцией продолжитель­
ности самостоятельного развития сравниваемых форм (нейтральные 
изменения цитогенетичесного аппарата вознинают с относи­
тельно постоянной сRоростью) . Снорость морфологичесних пре­
образований· зависит от давления отбора и условий, в ноторых отбор 
работает, и может варьировать в поистине громадных предеJiах. 
Понятно поэтому, что скорость морфологической и иммунологи­
чесной дивергенции может не совпадать. 

Работам Л . .  М. Сюзюмовой мы придаем принципиальное зна­
чение, тан как они не только подтверждают важнейruее положение 
о биологичесном единстве !3Ида, но и по1{азывают, что это един­
ство отчетливо проявляется на фоне существенной внутривидовой 
генетичесной дифференциации. Сам автор обобщает свои иссле­
дования следУющим образом. 

В исследованиях был выбран следующий иммуногенетический 
подход. Вся система гис.тосовместимости генома донора, которая 
детерминирует соответствующий компле�-:.с антигенов, оценивалась 
по реакции реципиента. В реакции проявляли себя струн туры, т. е. 
определяемые ими антигены, отсутствующие в геноме реципиента. 
Перекрестна,я трансплантация опредемша по средним · данным 
степень генетических отличий между животными. Кроме того, 
имелась возможность выявить отличия, связанные с группой силь­
ных антигенов, от комплекса слабых антигенов, поснольку несов­
местимость по сильным антигенам обычно сопровождается поя13-
лением rемаrглютинирующих антител в сыворотке реципиента 
[ Palm, 1964; Cohen и др., 1964; Stark и др., 1967 ] .  При несовме­
стимости по группе слабых антигенов этого типа антител не об­
наруживают [Eichwald, Weissmann, 1966 ] .  Поэтому отторжение 

. трансплантатов в минимально короткие сроки, которое сопрово­
ждается. появлением в крови животных rемаrглютинирующих 
антител, рассматривается J{a{{ несовместимость по группе сильных 
антигенов. 

-У полевок при реакции на трансплантат сибсов во всех сериях 
опытов гуморальная реанция обнаруживалась не более чем у од­
ного процента зверьков. Это, по-видимомУ,, связано с фиксацией 
сильных специфичностей в пределах одной семьи. В этих случаях 
явления несовместимости в основном определяются системой сла-
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бых антигенов, аддитивный эффект между которыми может выз­
вать интенсивное отторжение ткани донора. Таким образом, 
высокое внутрисемейное разнообразие у полевок определяет и вы­
сокую генетиче�кую емкость особей, слагающих природные попу­
ляции. 

С другой стороны, межсемейные связи способствуют еще боль­
шему повышению их гетерогенности за счет сегрегации труппы 
сильных антигенов [ HHdemann, 1962 ] .  У полевок это проявляет­
ся в увеличении количества четко несовместимых м!3жду собой 
животных, реагирующих на трансплантат появлением гемагглю­
тинирующих антител. При этом гетерогенность по слабому комп­
лексу выражается не всегда (Вillingham и др., 1962; Stark и др., 
1967 ] .  

, На фоне высокого антигенного внутрипопуляционного разно­
образия существует и определенная: общность, характерная - для 
отдельных групп животных. Это явление подробно изучено 
Е. А. Зотшювым [ 1958, 1969] у кроликов. Среди животных одной 
колонии, несмотря на высокое антигенное разнообразие, выделя­
лись группы животных, обладающих антигенным: сходством. О воз­
можности распространения сходных антигенов у людей неоднократ­
но сообщалось [ Rapaport и др., 1960; Friedman и др., 1961 ;  Wilson 
и др. 1963 ] .  Подобное , было установлено нами у обыкновенных 
полевок (положительные сыворотки реагировали с эритроци1:ами 
неродственных с донором животных и даже сибсами реципиента) ,  
а также и у экономок, хотя гуморальная реакция у них выражена 
слабее. Это отличает полевок от некоторых представителей Crice­
tidae, например сирийских хомячков, у которых гуморальных ан­
тител на первичный гомотрансплантат обычно не обнаруживается 
[ Billingham, Silvers, 1964] .  

В настоящем исследовании специальные вопросы о связи эри­
троцитарных и трансплантационных антигенов не решались. 
Эдесь мы ограничивались изучением общих проявлений (в основ­
ном различий) , а также антигенных особенностей между группа­
ми животных. Антигенная общность отмечалась только внутри 
популяции, у животных смежных популяций она наблюдалась 
реже, а между подвидовыми формами практически отсутство­
вала. 

Возможно, что в каждой генетически обоообленной группе ;:{{и­
вотных (как :колонии, так и популяции) частота распределения 
отдельных сnецифичностей и их проявление своеобразны и отли­
чаются от любой другой группы. Экспериментально это подтвер­
ждается всеми материалами межпопуляционных трансплантаций 
и гибридологическим анализом. Механизм этqго своеобразия, · nо­
видимому, поливалентен, поэтому он и проявляется не в индиви­
дуальных, а в групповых показателях. С другой етороны, своеобра­
зие, по-видимому, может выражаться в характере сочетаний 
отдельных структур и их комбинативной изменчивости. В этом сду­
чае имеются отличия от установленной поливалентности штам-
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мной специфичности у крыс, где определяется закрепленный ком­
плекс структур [Stark и др., 1967 ] .  

Структура общего генофонда популяции включает и крайние 
варианты генотипов, которые м.огут приближаться к средним нор­
мам отличий даже между популяциями подвидовых форм. Они 
составляют генетическую емкость популяции в целом. У изучен­
ных форм эта структура определяет потенциальную возможность 
широких обратимых изменений даже в пределах подвидовой диф­
ференциации. Четкая несовместимость ·тканей между отдельным·и 
животными колонии одного подвида совпала с отторжением 
трансплантата чужого подвида. 

Эти фанты свидетельствуют о широких генетичесних потен­
циях популяции, развитых механизмах ее адаптивной изменчиво­
сти. Среди них, возможно, играет роль rибридизация на границах 
ареалов популяций. Иммунологический эффент на примере смеж­
ных популяций обыкновенных полевок учебного ,хозяйства и 
ботаничесного сада кажется очевидным. Не исключена возмож­
ность обогащения генофонда качественно отличимыми от обеих 
популяций сочетаниями отдельных струнтур, а следовательно, и 
признаками. Эволюционное значение этих преобразований подроб­
но рассматривается в работах С. С. Шварца [ 196 7, 1969 ] .  

Сравнение проявления различий между популяциями с одина­
ковыми морфофизиологическими признаками и таксономически 
разобщенными по этим признакам дало приблизительно однознач­
ные результаты. Разнокачественность по тканевым антигенам со­
провождалась интенсивной реанцией отторжения и гуморальны­
ми изменениями, указывающими на несовместимость по сильно­
му локусу в обоих случаях. Поэтому рассматривать полевок как 
лабильные формы с выраженной фенотипической изменчивостью 
адекватно среде nри условии сохранения и поддержания генофон­
да [ Полянd:в, 1967 ] в данном случае нет оснований. 

Генетичесние различия между популяциями подвидовых форм 
(и даже одной формы) , территориально ююлированными, выра­
жены достаточно четко. Межпопуляционная дифференциация у 
полевок устанавливалась по крайней мере по двум важнейшим 
признакам: во-первых, по степени распространения у животных 
комплекса общих эритроцитарных антигенов - более широкое 
распространение однородных антигенов у полевон смежных, близ­
ких популяций и, напротив, относительная редкость их выявления 
у животных отдаленных популяций (подвидов) .  Это объясняется 
различиями в структуре сильного локуе,а, подобного Н-2; во-вто­
рых, одинаково высокая несовместимость тканей (по средним сро­
кам жизни трансплантатов) независимо от пространственной изо- · 
ляции и таксономического ранга сравниваемых популяций. 

Известно, что у мышей комплекс Н-2 имеет двойственную при­
роду. Он детерминирует сильную тканевую несовместимость и 
эритроцитарные антигены [Горер, 1968 ] .  Поскольку эрит­
роцитарные специфичности не отражают всей системы гисто-
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совместимости' [ Billingham и др., 1956 ] ,  различия по ним, по-ви­димому, следует расценивать Rак проявление более общих анти­генных свойств (подобно групповым факторам крови) . Проявление сильной тканевой несовместимости можно рассматривать следую­щим образом: либо реакция организма на ткани животных другой популяции настолько интенсивна, что не в состоянии выявить межпопуляционпые отличия: (чувствительность метода) , либо опа отражает действительные различия между популяциями. В любом случае резкие различия между тканями животных смежных по­пуляций дают основание предполагать, что степень морфологиче­"сRой дифференциации и степень общегенетических отличий, воз­можно, не всегда соответствуют друг другу. <<На генетическом и морфофизиологическом уровнях различные формы репродуктивной изоляции нередко выступают как явления разного порядка>> [Шварц, 1969 ] .  Межвидовые различия тканей, несмотря на широту внутриви­дового разнообразия, всегда выступают отчетливо. Чужеродность ткани воспринимается организмом независимо от филогенетиче­ских отношений между донором и реципиентом [Лопашев, Строе­ва, 1950; Steinmuller, 1961 ] .  Здесь даже между полевRами отно­сительно однородной в морфологическом отношении группы видов, в пределах рода или одного подсемейства, никаких признаков уменьшения несовместимости не наблюдается. Возможно, что в сложной антигенной структуре тканей выделяется комплекс анти­генов, определяемый генетическими структурами, характерными для вида в целом. Этим пqдтверждается один из основных аспектов биологической концепции вида: «объективность биологического вида - результат внутренней связанности генофонда и биологиче­ской обусловленности разрывов между видамю> [ Майр, 1968 ] .  Видовая специфичность тканей, должно быть, объединяет все уровни внутривидовой дифференциации. Это подтверждается :как самим характером проявления тканевой несовместимости на гете­ротрансплаптат (вне зависимости от внутривидовых различий до­нора) , та:к и видовой специфичностью гуморальных изменений. Действительно, гуморальная реакция реципиента на гетеротранс­плантат обычно видоспецифична. Установлено, что иммунизация крыс тканями одного штамма хомяков вызывает образование ан­тител, реагирующих с эритроцитами донора и других штаммов [ Steinmuller, 1961 ] .  Видовая специфичность определяется у лей­коцитарных антигенов [Merrill, 1964; Gray и др., 1966Ь] и в куль­туре ткани по цитотоксичесiюму эффекту гетероиммунных сыво­роток [Harris, 1943; Habel и др., 1957 ] .  Она наблюдается по отно­шению к виду в целом, независимо от mтаммной принадлежности или индивидуальных особенностей донора. Нашими исследо­ваниями была установлена общность эритроцитарного комплекса антигенов даже мещду подвидовыми формами, несмотря на раз­личия между ними по <<сильным» антигенным структурам. В связи с этим можно предполагать, что :видовая специфичность опреде-
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ляется более широким: комплексом антигенов (вызывающих ин­
тенсивное отторжение) , которые подавляю1:_ внутривидовые спе­
цифичности. Однако иммуногенетика несовместимости тканей 
животных, относящихся к разным видам, Rак и :механизм оттор­
жения rетеротрансплантатов, остается слабо изученной>> .  

Этот же вопрос изучался в нашей лаборатории М. В .  Миха­
левым [ 1966] путем исследования подвижности белковых фракций 
у близких форм грызунов с помощью электрофореза. Им изучена 
та же пара подв.идов (М. о. oeconomus и М. о. chahlovi) и два 
очень резRо дифференцированных подвида узкочерепной полевки 
(М. g. gregalis и М. g. major) . Несмотря на то, что морфолоrиче­
сние различия между второй парой . подвидов неизмеримо более 
существенны, чем подвиды полевки-экономки, электрофоретиче­
ские различия в обоих случаях четкие, хотя и выражены в разных 
особенностях электрофореrрамм. 

Позднее М. В. Михалев, принимая участие в коллективной 
работе -сотрудников нашей лаборатории [ Покровский и др., 1973 ) ,  
изучил электрофоретические особенности: белков сыворотки крови 
арчевой и памирской полевок, двух форм, таксономический ста­
тус которых до сих пор вызывает споры. Получе:нные данные 
представлены в табл. 1 и 2. 

На фореrраммах всех исследованных особей ясно видны две 
а-rлобулиновые фракции, движущиеся вслед за альбумином, две 
�-rлобулиновые и одна 1-r.лобулиновая. В табл. 1 приведены дан­
ные о количественном содержании белка в каждой белковой фрак­
ции у памирской и арчевой полевок, в табл. 2 - данные об отно­
сительной их подвижности. 

Содержание а-глобулинов у памирской полевки выше, чем у 
арчевой. По �- и у-глобулиновым фракциям статистически досто­
верных различий констатировать не удалось, хотя у яекоторых 
особей арчевой полев:ки содержание белка в этой функции выше, 
чем у памирской. Различия по подвижности достоверны лишь по 
у-глобулиновой: фракции. Следует, однако, заметить, что из-за 
значительного варьирования у-глобулиновой фракции эти разли­
чиц не всегда проявляются с достаточной чет:костью и могут ока­
заться невыявленными при небольшом материале. 

Обобщая результаты исследования, следует сказать, что, хотя 
изученные формы могут быть дифференцированы по электрофоре­
тическим особенностям сывороточных белков, различия эти выра­
жены нерезко, гораздо слабее, чем между видами. Соответственно 
и показатель электрофоретической дистанции между ними неве­
лик - 6,8. Необходимо отметить, что ранее исследованные подвиды 
узкочерепной полевки (Microtus gregalis . gregalis и М. g. major) и 
полевки-экономки (М. oeconomus oeconomus и М. о. chahlovi) от­
личаются примерно на том ж0 уровне: соответственно 7,7 и 5,3. 

Мы рассмотрели три важнейших и наиболее быстро развиваю­
щихся в настоящее время направления в изученюr проблемы вида 
(гибридизационные исследования,_ сравнительная кариология, про-
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, Табmща 1 Содержание белка (в % ) по фракциям у арчевой и памирской полевок 
Альбу-

Глобулины белновых франций 

Вид мины 

1 1 1 
а, а, р, Р, 

М. earruthersi (М) · 47,17 9,36 16,34 19,20 2,82 М. juldasehi 46,19 13,61 15,32 17,50 2,75 М. earruthersi (m) 0,91 0,32 0,71 0,50 0,50 М. juldasehi 1,29 0,93 1,38 0,72 0,59 М. .earruthersi (cr) 3,30 1,19 2,56 1,82 1,80 М. juldaschi 2,90 2,08 3,08 1,62 1,33 Степень различия (t) 0,62 4,32 0,66 1,94 0,06 
Таблица 2 Относительная подвижность rлобуливовых фракций у арчевой и пам:ирской полевок 

Глобулины белновых франций 

Вид 

1 1 1 1 а, а. р, . · Р, . 
М. earruthersi (М) 0,62 0,24 0,45 0,77 М. juldaschi 0,64 0,26 0,43 0,72 М. earruthersi (m) 0,0051 0,0081 0,0133 0,0203 М. juldasehi 0,0108 0,0187 0,0210 0,0262 М. earruthersi (cr) 0,0184 0,0293 0,0479 0,0587 М. juldasehi 0;0243 0,0420 0,0470 0,0733 Степень различия (t) 1,68 0,98 0,81 1,73 

1 
у 

. 5,11 4,63 0,55 0,81 2,01 1,82 0,49 

у 

1,45 1,28 0,0209 0,0367 . 0,0756 0,0821 4,03 
теиновая таксономия) и убедились в том, что на основе формаль­
ных критериепэта проблема решена быть не может. К этому вы­
воду мы пришли не только на основе изучения ряда форм с по­
мощью перечисленных методов, но и на основе многолетних 
компленсных исследований. 

Для решения принципиальных вопросов эволюционного- учения 
и систематини нам назалось целесообразным включить их в номп­
лексные исследования, позволяющие подойти н проблеме вида с 
позиций экспериментатора. В течение многих лет нами проводи­
лось сравнительное э:ксnериментально-экологическое изучение ce-

r, рии близких форм: Mictotus oeconomus o_economus Pall.- М. о. chahlovi Scalon; М. gregalis gregalis Pall., М. g. major Ogn; М. juldaschi juldaschi Sev.- М. j. carruthersi Thomas; М. m. mid­dendorffi Poljakov - М. m. hyperЬoreus Yinogr.; М. arvalis transu-- ralensis Serebr.;- М. transcaspicus Satunin. 
2 С. С. Шварц -



Видно, что попарноъrу сравнению подверглись внутривидовые 
формы разных рангов и близкие виды. Обсшщовались та:к.же La­
gurus lagurus, Lemmus siЬiricu·s, Clethrionomys frater, Cl. rufocanus, 
Articola roylei, А. strelzovi, и смежные популяции М. arvalis, М. oe­
conomus. Результаты: этих исследований нашли отражение в боль­
шой серии .публикаций [ Rопеин, 1958; Шварц и др., 1960; Ищен­
ко, 1966, и др.; Овчинникова, 1966, 1968; Жуков, 1967; Большаков 
и др., 1969; Покровский и др., 1970; Покровский, 1969, 1971; Сю­
зюмова, 1969; Гилева, Покровский, 1970; Михалев, 1970 ] .  

Общий итог сравнительного изучения перечислев:ных форм 
приводится в табл. 3, которая ясно показывает, что решение вопро­
са «вид или не вид» возможно лишь на основе комплексного ис­
следования животных. Обратим внимание хотя бы на следующие 
факты. Rариологические различия и некоторые особенности рас­
пространения вполне могли бы послужить основанием для выде­
ления Microtus juldaschi и М. carruthersi в самостоятельные виды. 
Цо изучение других свойств этих _форм (в том числе и гибридиза­
ционные опыты) свидетельствует о безусловной ошибочности этого. 
Оказалось ошибочным и представление о видовой <',амостоятельно-

. сти Microtus middendorffi и М. hyperboreus. 
Морфологические и морфофизиологические разли11ия между 

М. g. gregalis и М. g. major вполне соизмеримы с отличиями меж­
ду любыми близкими (и даже не очень близкими) вnдами -Micro­
tus, но комплецс других показателей свидетельствует об их видо­
воjr общности. При сравнении. М. о. oeconomus и М. о. chahlovi. 
с одной стороны, и М. g. gregalis и М. g. major - с другой, оказа­
лось, что степень их морфофизиологической дифференциации не 
соответствует _ суммарным показателям электрофоретической ди­
стющии :между сравниваемыми подвидами. К аналогичным выво­
дам приводит и сравнение изученных форм на основе иммуноло:­
гического критерия. · Старое определение понятия <<ВИД>>, разработанное системати­
нами и зоогеографами на широкой биологической основе, объек­
тивно отражает соотношение явлений в природе. Вид отличается 
от любых :внутривидовых форм биологической самостоятельностью: 
он не теряет своей морфофизиологической определенности при 
любых изменениях во внешней среде (хиатус) , видовая специфи­
ка проявляется в любой особи вида (подвиды определяются лишь 
па сериях) , вид обладает самостоятельв:ым ареалом. Познать про­
цесс видообразования - это значит познать те закономерности, 
которые приводят к гецетической и морфофизиологической изоля­
ции близких форм. ,В разных группах самортоятельность близких 
форм возникает на фоне различного развития генетической изоля­
ции (кариология и: ·«протеиновые показателю> отражают степень 
этих различий) . Отсюда следует, что проблема вида может быть 
решена только как комплексная биологичес:кая проблема, рассмат­
ривающая процесс видообразования как этап прогрессивного освое­
ния жизнью · нашей плав:еты. 
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Сравниваемые 
формы 

Microtus arvalis 
(смежные попу-
ляции} . 
М. oeconomus 
(смежные попу-
дЯЦИИ) 

M1crotus oeccino-
rnus oecono-
mus - M. o. 
chahlovi (попу-
ляции равных 
подвидов) 

Сраввитев:ьная характеристика бпиsких форм rрыаувов по ко:мппексу покааатев:еi 

Суммарная Результаты 
Морфологиче- Эиологичес1ше Морфофизиоло- злеитрофорети- Иммунологиче- Rариологиче- гибридизаци-
сиие отличия отличия гичесиие чесиая хараите- сиая дистанция сиие разли•. онных 9собенности РИСТИRа белиов чия опытов сыворотRИ RРОВИ 

Нет Нет не·т Отличия несу- Достоверные су- Нет Абсолютная 
щественны щественные раз- фертильность 

личин по сред- . гибридов 
ним поиазате-
лям. Иммуноло-
гичесиие раали-
чия между от-

/ 
дельными осо-
бями соизмери-
мы с отличиями 
между подви-
дами 

Незначительные М. о. oecono- Общее направ- Отличия незна- Не превышает Нет T<I же 
раз.цичия в раз- mus - лесостеп- .ление морфо- чительно превы· обычных меж-
мерах и прапор- ная форма, М. о. физиологичесиих .mают отличия популяционных 
циях тела. Вро· chahlovi - суб- различий уназы- между смеж- отличий 
сающиеся в гла- аритичесиая. вает на более ными Iiопуля-
за отличия по Несмотря на ВRОНОМИЫЙ ТИП циями одного 
Д)!ИНе хвоста зто, различий обмена веществ подвида 
определяются в сезонной ЦИF- М. о. chablovi. 
разной морфо- личности жизне- Эти особенности 
генетичесиой деятельности выражены в 

1 реаицией на. из- нет. Основные значительно 
менение темпе- цириадные рит- меньшей сте-
ратуры. Рюши- мы сов�дают, пени, чем у ти-
чия в оирасие но пери д гене- пичных субари-
незначительны, ративного поиоя тичесиих грызу- 1 
но статистиче- у М. о. chahlo·vi нов (лемминги, 
сии достоверны больше, а пери- полевиа Мидден-
(иолориметрия) , од повышения дорфа}. В энспе-
детерминиро- плодовитости риментальиы:ж 
ваны полигенно наступает рань- условиях 

ше. В природе М. о. oeconomus ' М. о. chahlovi отличается бо-
ируnнее, отли- лее ирупнымп 
чается · большей семеннииами 



� Таблица 3 (продолжение) 

.. Суммар:вая Результаты 
Срав:виваемые Морфологиче- Э1юлогичесние Морфофиэиоло- влентрофорети- Иммунологиче- Нариологиче- гибридизаци-

формы сние отличия отличия гичесние чесная харанте- сная дистанция сние разли- онных особенности ристина белнов чия опытов сыворотни нрови 

плодовитостью, и меньшими 
более длитель- на.rщочечнинами 
ным периодом 
мансимальной 
снорости роста 
молодняна 

Microtus grega- Морфофизиоло- М. g. gregalis - Морфофиsиоло- Суммарный по- Не изучена Нет Абсолютная 
ljs grega!is - гичесние раsли- лесостепная фор- гичесние особен- назатель элент- фертильность 
М. g. zna1or (по- чия соизмеримы ма, М. g. maj- ности М. g. ma- рофоретичесной исходных 
ПУЛЯЦИИ ХОРОJПО с различиями or - субарнти- jor уназывают . дистанции мень- форм и гиб-
дифференциро- между видами чесная. Разли- На более 8ROHO- ше, чем у близ- ридов 
ванных подви- (отличия в раз- чия в биологии мичный тип об- RИХ ВИДОВ, НО 
ДОБ) мерах, пропор- размножения, мена веществ больше, чем у 

циях тела и че- снорости роста других обследо-
репа, онрасне) .  и развития мо- ванных вnутри-
По ряду призна- лодняна, · сезон- видовых форм 
нов имеется хиа- ной динамине, 
туе. Резние раз- <;норости роста, 
личия в харан- реанции на из-
тере аллометри- менение темпе-
чесного роста 
частей черепа 

ратуры и др. 
уназывают на 
очень сущест-
в.енную морфо-
логичесную ди-
вергенцию 

Microtus mid- Морфологиче- Субарктичесние Существенных Электрофорети- Не изучена Нариотипы То же 
dendorffi mid- сние различия полевни М. m. различий нет чесние различия иде11тичны 
dendorffi - М. m. незначительны. hyperboreus тя- на уровне обыч- (NF tамцов 
hyperboreus Среди М. m. hy- готеют к горным. пых подвидовых 57-59, самон 
(ПОПУЛЯЦИИ ХО- perboreus отме- районам, М. m. 58-60) .  Для 
рошо дифферен- чен полимор- middendorffi - обеих форм 
цированных под- физм по онрас- в горах не характерен 
видов, ноторые ке; часто ветре- встречаются полимо�физм 
многими счита- чаются мелани- наибол е 

сты 
------



Сумfdарная Результаты 
Сравниваемые Морфологиче- Эиологичесиие Морфофиэиоло- элеитрофорети- Иммунологиче- Rариологиче· гибридизац11-

формы сиие отличия отличия гичесиие чесиая хараите- сиая дистанция сиие разли- онных особенности ристииа белиов чия опытов сыворотии ирови 

ются самостоя� ирупной 
тельным в 
видами) 

аутосомы 

Microtus Julda- Различия' по Существенных Существенных Различия на Не изучена Для обеих Абсолютная 
scЬi Juldaschi � оирасне незна- энологичесних различий нет уровне обычных форм харан- фертильность 
М. J. carruthersi чительны, но различий в при- терен внут- гибридов 
(популяции хо- статистичесни роде не отме- рипопуляци-
рошо дифферен- достоверны (но- чено, они не на- ОННЫЙ хро-
ц11рованных ·Лориметрия) . блюдались и при мосомный по· 
подвидqв, ното· Нередно отме- содержании жи- лиморфизм. 
рые многими чавшиеся разли- вотных в неволе Rариотипи-
рассматривают- чия в пропор- чесние раз-
ся н на честве циях тела и че- ЛИЧИJI ПО РЯ· 
самостоятель- репа являются ду поназате-
ных видов) следст:r.1ием раз- лей (морфо-

личий в разме- логия Х-хро-� рах тела. Алло- мосомы и 
метричесние трех пар 
иривые частей аутосом) на-
тела и черепа стольио су-
и внутренних щественны, 
органов разли- что могли бы 
чаются на уров- послужить 
не «среднщr» основавием 
подвидов, иэме- для призна-
пения алломет- ния видовой 
ричесиих поиа- самостоя-
зателей при гиб-' тельности 
ридизации не сравнивае-
происходит. мых форм 
По ряду призна-
нов наблюда-
ются существен-
ные различия 
в llРИВЫХ рас-
пределения 

� �����.:..._���������;:__����'--���---='--����������� 



Говоря о трех критериях вида, обычно забывают о существо­.1вапии четвертоrо, кажущеrося более расплывчатым, но no суще­iству более существеиноrо и всеобщеrо. Любой вид животноrо };эколоrически специфичен, всегда приспособлен к определенным: (',условиям среды. Нельзя назвать ни одного исключения из этого . ! правила, так как даже наивысшая экологическая пластичность -, .одна из форм специализации. Приспособле1п:�:ость специализиро-ванного вида всегда выше приспособленности любой специализи� рованной внутривидовой формы. Нам кажется, что и из этого правила нет ни единого исключения. Это закон. · Говоря о специа­лизации, не следует трак1овать это понятие в узком смысле. Речь идет не только (и ве столько) об узкой специализации, но и о приспособлениях -очень широкоrо значения, вПJiоть до приспособ-t лений- к усдовиям одного или· нескольких физико-географических �. районов. В этом понимании любой вид (даже такой, как волк или � пасюк) специализирован, и его адаптивная специализация выше, ; чем адаптивная специализация внутривидовых форм. Экологиче­·; ский подход к проб�еме .вида становится неизбежным. 
Этот вопрос специально изучался нами на примере млекопи� тающих Субарктики [Шварц, 1963в ] .  Териофауна тундры сщ1.га­ется из небольmоrо числа видов-автохтонов (сибирский лемминг, 

11: копытный лемминг, полевка Миддендорфа, северный олень, овце� ::· бык, песец и немногие другие) и ряда специализированных форм: [широко распространенных видов. Легко у-бедиться в том, что при­� . способления субарктических видов неизмеримо более глубо:ки и '-:. разнообразны. Для этого достаточно сравнить лемминга с любым широко распространенным видом полевок (в том числе и такими специализированНЫ!\IИ формами, как Microtus g. major) , песца __:_ с субарктическими подвидами лисицы, северного оленя � с север­ными формами благородного оленя или лося и т. п. 1{ вполне анало,­�. Ричным выводам щшводит материал, представленный Н. Н. Дани­�t(ловым [ 1966 ] в моноrрафии по nтицам Субарктики. Это же явле­�· иие отчетливо прослеживается при сравнении горных или "'; пустынных видов с горными или пустынными формами. Большая ,rnриспособленность видов по сравнению со специализированными 1inопуляциями проявляется в более полном испол�,эовании ресурсов (iсреды при меньших затратах энергии, в более полном освоении {разнообразных биотопов, в большей численности и т. п. Естествек­:! vо, что превос�одство видов над специализированными внутриви-': довыми формами, не достигшими видового уровня дифференциа"' ::.�и, особенно отчетливо проявляетс11 при анализе путей риспособления животных к экстремальным условиям среды. Спе­альный анализ, который мы попытаемся дать далее, показывает, ·то это явление имеет всеобщее значение. Эrот вывод подтвержда-,тся при сравнении любых видов в любых условиях среды, и толь­,Jо недостаток наших знаний делает эту закономернмть яе всегда t�чевидяой. 
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Таблица 3' ( оков.,rаяие) 

Суммарная Результаты 
Сравниваемые Морфологиче- Э1юлогичесние Морфофизиоло- элентрофорети- Иммунолоrиче- :Нариологиче- rJitбридизаци-

формы СRИ8 ОТЛИЧИЯ отличия гичесние чесная харанте- .сная дистанция сние разли- онных особенности ристина белнов чия опытов сыворотки 1tрови 

Microtus arva- Существенв:ые М. arvalis ха- Морфофизиоло- Различия IIa Не изучена Число хро- Половая ат-
lis - м. trans- различия в раз- ра11теризуются гичес11ие разли- уровне 1;1идов мос9М обеих транцил ис-
caspicus (близ- мерах, прапор- широним рас- чия многочис- форм 54 ХОДНЫХ форм 
ние виды) циях тела пространением; ленны. Одио из нарушена, 

и онрасне достигают маи- наиболее суще- жизнеспо-
си111альной чис- ственных - ис- собность г��б-
ленности в ле- ключительно ридов ослаб-
состепных рай- крупные раз111е- лена, гцбри-
онах ры в:адпочеч- ды стериль-
М; ti'anscaspicus вина Hl>I 

встречается пре- М. transcas-
имущественно picus 
в речных доли-
нах пустынной 
и полупустын-
ной зон. nло-
довитость caspi-
cus ниже, чем 
у М. arvalis, 
снорость роста . /' 
молодняна зна-
чительно выше, 

1 
но рост закан-
чивается в бо-
лее молодом 
возрасте 



Видообразование завершает микроэволюциоиный процесс. Но­вый вид отличается от исходной популяции предкового вида более совершенной приспособленностью к специфическим условиям среды. Естественно, что это совершенство видо:вых адаптаций необозримо разнообразно. Адаптация лемминга к условиям существования на :Крайнем Севере заключается в совершенстве физической терморе­гуляции, экономизации обмена веществ, повышенной способности к накоплению запасов энергии, в анатомических особенностях кишечника, специфике обмена витаминов (в частности, витаминов А и С) , в способности размножаться зимой, в относительной авто­IJОмизации сезонном и суточной ритмики жизнедеятельности от изменений во внешней среде, повышенной способности к измене­нию физиологических функций при резком изменении условий су­ществования и т. п. Столь же разнообразны приспособительные особенности специализированных арктических, пустынных, горных видов. Столь же необозримо разнообразны видовые приспособле­ния к определенному типу питания, локомоции, защите от врагов. Можно ли считать случайностью, что видовые адаптации (в ука­занном понимании) совершеннее популяционных (внутривидо­вых) , что вид, отличающийся от любых внутривидовых форм ге­нетической и морфофизиологической самостоятельностью, отли­чается и наивысшей степенью приспособленности� Нам кажется, что между этими явлениями существует глубоRая внутренняя связь. :Когда приспособительная специализация одной из географи­ческих популяций предкового вида достигает высше,rо уровня, воз­никает новый вид, новая генетика, изолированная и самостоятель­но эволюционизирующая система. Можно ли за необозримым разнообразием видовых адаптаций обнаружить нечто общее, что отличает их от адаптации наиболее специализированных внутривидовых форм? Специальные исследо­вания, проведенные в нашей лаборатории в течение более чем 15 лет, позволяют ответить на этот вопрос утвердительно. Совершенство любого приспособления определяется не только его функциональной эффективностью, но и энергетической стои­мостью. При прочих равных условиях эффективнее то приспособ­ление, которое не требует дополнительных затрат энергии. Развитие этих представлений привело нас к убеждению, что совершен­ствование любых приспособлений животных с неизбежностью за­кона затрагивает и тканевый уровень организации живого [Шварц, 1959 ] .  Это, в свою очередь, привело нас к некоторым общим сооб-раженцям, касающимся процесса видообразования. Микроэволюционный процесс начинается с возникновения эко­логически необратимых преобразований популяций и заканчивает­ся видообразованием. Является ли процесс видообразования каче­ственно иным процессом по сравнению с первой стадией микроэво­люции? По этому вопросу мы уже имели возможность детально обос­новать наши взгляды в ряде специальных работ, в том числе и 
40 
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; монографического хара:ктера [Шварц, 1959] ,  и поэтому ограни-
;;, чимся краткими выводами, имеющими 3начение в рамках настоя-
щей темы, и дополним их некоторыми новейшими материалами. 

При эксперимщIТальном анали3е теории видообра3ования мы 
исходили 113 следующих основных предпосылок. Любое и3менение 
условий жи3ни животных прямо или :косвенно свя3ано с изменением 
условий поддержания энергетичесдого баланса [Rалабухов, 1946; '  
Bock, 1965; Wahlert, 1965 ] .  Это и3менение, естественно, отражает­
ся на морфофи3иологических особенностях животных. Та:кая связь 
была установлена уже давно. Так, например, в начале нашего века 
было по:казано, что интенсифй:кация обмена веществ ведет :к уве.:. 

_Jiичению размеров сердца. Закономерности подобного характер'1 
выражены столь отчетливо, что в современной литературе '(ш, 
во3водятся в ранг <<законов эволюцию>, ограничивающих и наnрiiв­
ляющих эволюционный процесс [ Rensch, 1961] .  Мы подошли к 
исследованию этих 3аконов со строгими количественными крите­
риями [Шварц, 1954, 1959; Шварц и др., 1964, и др. ] .  При этом 
оказалось, что количественный подход к исследованию :ка3алось 
бы ясной проблемы привел к совершенно неожиданным ре3ульта­
там. Было установлено, что все условия, вы3ывающие интенсифи­
кацию обмена (в простейших случаях .,-- увеличение двигательной 
активности) , действительно приводят к соответствующим: морфо­
функциональным сдвигам (увеличение ра3меров сердца и почек, 
повышение :концентрации гемоглобина в крови и т. п.) . Однако эти 
сдвиги оказались резко выраженными лишь в том случае, ког.да 
сравнивались ра3личные внутривидовые формы. У специали3и- · 
рованных видов морфофункциональные сдвиги очень часто вообще 
не могли быть обнаружены, а во всех случаях были выражены 
n:есравненно менее резко, чем у внутривидовых форм. Экологиче­
с:кие исследования сомкнулись, та:ким_ обра3ом, с проблемами тео­
ретической таксономии. 

Если бы мы имели дело с· единичными наблюдениями, можJЩ -
было бы приписать их случайности или недостаточно точному · 

· суждению об уровне энергетических 3атрат сравниваемых форм. 
Однако 3а 15-летний период исследований, проведенных в нашей 
лабораторщ1 в ука3анном направлении, был.и и3учены сотни видов · 
животных всех классов на3емных позвоночных в самых ра3личных 
условиях среды ( от тундры до пустыни . и от приморс:ких равни:в 
до высокогорий) по комплексу .весьма ра3нообра3ных пока3ателей 
(относительный вес сердца, почек, мо3га и печени, длины кишеч­
ника, гематологические пока3атели, содержание витаминов в . т:ка­
нях, интенсивность газообмена и др. ) . Несмотря на это, мы не 
можем на3вать ни одного исключения и3 сформулированной выше 
закономерности; И3Менение обра3а и условий ЖИ3НИ животных вы­
зывает 3начительно более ре31ю выраженные морфофункциональ­
ные сдвиги в пределах вида, чем у ра3ны:х видов. Стало ЯСJJЫМ, 

· что мы столкнулись с 3акопомерностью, имеющей общее :щачение. 
Для дополн�тельной проверки нашего вывода были nредпри-
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Табдица 4 Индекс сердца птиц (в 0/оо), типичных для Субарктики и близких им видов более южного распространения 
Субарктика Умереввые широты 

Вид 

1 
Вид 

1 ' N м N м 
1 

Nyroca niarila 6 10,0 N. ferina 11 9,4 В. Ьuteo 3 6,75 nчteo lagopus 1 7,9 В. ferox 2 6,9 

:'cliionpphilos alpestris Alauda arvensis 28 · И,95±0,5 
44 15,4±0,47 Saxilaudas yeltoni- 32 14,3�0,85 Xnthus cervina "25 17,5±0,64 ensis f.\�anthis flammea 43 17,2±0,3 А. campestris 37 17,9±0,4 Linaria flavirostris 28 17,2±0,8 

Табдица 5 Ивдщсс сердца птиц (в %о) - субарктов и субарктических популяций широко распространенных видов 
Субаркты Широко распро-страненные ви�ы 

Вид 

1 
В.Ид 

1 N м N м' 
�yroca marila 6 10,0 Anas platyr.}lyncha 5 14,0 .An&er alblfrons 4 10,2 Cygnus cygnus 2 11,3 Clangula hiemalis- 12 11,0 Mergellus albellus 5 12,9 Oedemia nigra 25 10,9±0,27 Anas аснtа 32 14,6±0,4 Lagopнs lagopнs 41 12,4±0,3 Bнcephala clangula 2 14,0 koreni - Lyrurus tetrix 4 14,8 

пяты исследования морфофизиологических особенностей животных: 
:Крайнего Севера, с одной стороны, и некоторых горных видов -
с другой. Полученный материал по' первому вопросу включен в 
специальную монографию [Шварц, 1963] ,  поэтому мы ограничи­
ваемся лишь приведением ее общих результатов. 

Исследованиями Л. Н. Добринскоrо [ 1962] показащ1, что на 
Крайнем: Севере у большого числа видов птиц относительный вес 
сердца оказывается ·большим, чем у родственных южных форм 
сопоставимых размеров ( табл. 4, 5) . Однако наиболее резко гиперт­
рофия сердца проявляется у видов, основной ареал которых лежит 
·за пределами Субарктики, ноторые только nрон:икали в Субаркти­
ку (например, кряква и чирок-трескунок из утиных) . У типичных 
полярных видов птиц индекс сердца лишь незначительно превы­
шает соответствующие показатели южных форм (табл. 5) . Этот 
казалось бы парадоксальный результат, который подтвержден на 



Табmща 6 
Отвоовтельный вес сердца (в 0/оо) видов рода Clethrionomys 

Вид 

· С. rufocanus С. frater 

· в равных усµ�овип: среды ! 

Высота яад Место сбора материала уровнем моря, м 

Средний "Урал Подножье гор 
То же 600-:ВОО 

» Подножье гор 
,)) 600-800 

Южный "Урал 100-150 
То же 500-600 

)) 800 
» 800 

Занлийсний Ала-Тау 2300 Alticola argentatus 2500-3000 
� * Для сравнения приведены данные по rорной серебристой полевке. 

Отяоситель· 
ный вес 
сердца 

6,5±0,12 
7,9±0,24 
6,9±0,08 

7,4±0,17 
5,5±0,:13 
5,9±0,11 
6,1±0,23 
4,9±0,26 
5,7±0,21 

- 4,9±0,14 ' 

очень большом материале, показывает, что типичные полярные виды поддерживают энергетический баланс в условиях Кра�веrо Севера без резко выраженных :морфофункциональных приспособ­лений. Исследования на горных видах проводились на полевках рода Clethrionomys, в разной степени приспособленных к обитанию на больших высотах. · Полученные данные представлены в табл: 6, ее анализ позволяет сделать следующие заRлючения; У широко распространенных видов (С. ·rutilus, С. glareolus) оби­тание . в . горах связано со з:начительны:м увели,�ением сердечного индекса. Различия между сравниваемыми популяциями статисти­чески достоверны. При обследовании красно-серой полевви (С. ru­focanus) - вида, чаще встречающегося в верхних поясах гор, полу­чены несколько иные данные. Размеры -сердца . у ·  нее значительно :меньше, чем у красной и рыжей полевок. -Даже учитывая крупньщ размеры красно-серой полевки, можно б:щrо бы ожидать, что. в ro-­pax сердечный индекс у нее будет больш�. Очевидно, что уже у этого вида,, который нельзя с полным правом назват;ь горным, про­являются какие-то механизмы, которы&. :�;rовволя10т ему . подцержи­_вать нормальную жизнедеятельность :ц ropax при относи:тельnо. незначительных размерах сердца. В . предельно ясной форме �то проявляется у типичноrо горного вида - тяньmанской ,nqде�ки (С. frater) . Сердечный индекс у этого вида о:казался .виж�гче)L у всех об�ледованвых горных_ .популяций хра�иой и рыщей. nолевщ сопоставимых размеров,· несмртря ва TQc, что · тявфцц1вская дОJ:I�в«а, обитает на многие сотни мет,ров -выщ� • .  чем J.I()С::J!:едние -м, �-J/(д�,, 43, 



Более того, таблица показывает, что у тяньшанской полевки, до­
бытой на высоте более 2000 м, сердечный индекс ниже, чем у рав­
нинных популяций красной и рыжей полевок Среднего Урала. 
Указанные различи:я статистически достоверны. Таким образом, 
материал по четырем: видам одного рода отчетливо показывает, 
что специализация к жизни в горах связана со снижением: сердеч- . 
ноrо индекса. 

Очень низким индексом: характеризуется и высокоспециализи­
рованный горный вид, относящийся к близкому к Clethrionomys 
роду - горная серебристая полев:ка (Alticola argentatus) . Разме­
ры сердца этого вида не превышают размеров сердца равнинных 
популяций широко_ распространенных видов полевок. 

Исследования · этого направления были продолжены в nашей 
лаборатории Р. И. Бирловым [ 1967 ] .  Он сравнил серию интерь­
ерных цо:казателей двух ве:м:лероев - обыкновенную слепушонку 
(Ellablus talpinus) и про:м:етееву полевку (Prometheomys scha­
poshnicovi) - в условиях высокогорья. О:казалось, что горная по­
пуляция широко распространенного вида по сравнению со специа­
лизированным горным видом (прометеева полев:ка - энде:м:ик Rав­
Rаза) отличается более крупным · сердцем (6, 1±0,36%о против 
4,3±0,27; t=12,0) , поч:кой (5,2±0,36о/оо против 4,7±0,33; t=3,85) и 
значительно большим содержанием гемоглобина (16,5±0,57 г %  
против 11,7±0,66; t=21,81) . Аналогичные результаты были полу­
чены нами и при сравнении двух видов пищух: южного равнин­
ного ( Ochotona pusilla) из степей Челябинс:кой области Jt: север­
ного горного (О. alpina) с Полярного Урала. Сравниваемые спе· 
циализированные виды по размерам сердца н.е отличаются: 
у О. alpina относительный вес сердца 01,азался равным 5,32± 
:±:0,09%0, у О. pusilla - 5,58±0,38 (сравнивались животные оди­
nаковоrо возраста ·и размера) ; не отличаются сравниваемые виды 
я: по размерам: почек (7,85±0,.18 и 8,1±0,45%0 ) .  Более обширные 
я:сследования, проведенные В. Н. Большаковым: в нашей лабора­
тории, подтвердили этот вывод (см. табл. 10) . Особенно интересно, 
что высокогорные виды пищух (красная и большеухая) характе­
ризуются небольши� индексом: сердца. 

В связи с этим: интересно отметить, что северные популяции 
зайцев - (Lepus timidus) отличаются очень крупными размерами 
сердца. Средний относительный вес · сердца добытых нами в леср­
тундре Ямала зайцев оказался равным 10,4±0,46%0, Это сущест­
венно превышает соответствующий по:казатель более южных по­
пуляций этого вида, в особенности если учесть исключительно 
крупные размеры полярных зайцев (вес летних экземпляров до 
5 кг) . 

Развиваемая гипотеза подтверждается и анализом материалов, 
полученных другими автора:м::п. Исследования Моррисона и. Элс­
нера [ Morrison, Elsner, 1962] ,  проведенные в горах Южной 
Америки, показали, что у горных популяций домовой мыши отно­
сительный вес сердца в среднем: превышает соответствующий п0-ка-



затель равнинных популяций того же вида на 53% .  Однано ин­декс сердца типичных горных видов грызунов (Phillotis darwini, Ph: pictus, несколько видов Acodon) , обитающих на высоте 4500м, лишь на 20 % превышает - индекс сердца близких видов, обитаю­щих ва раввине. Rомплеисные исследования уназавных авторов показали, что хараитерное для · человека, домашних и лаборатор­ных животных увеличение содержания гемоглобина в ирови при подъеме в горы у типичных горных видов не обнаруживается. Мы сталкиваемся здесь с принципиально . тем же явлением: ха­рактер приспособлений сnециализированщ,1х видов к специфиче­ской среде обитания не соответствует .внутривидовым приспособ-�ениям. . _ ·· , .. · . / Приведенные факты подтверждают· гипотезу, выеказанну:ю на­ми ранее: приспособления специализированных видов и цри:спо­собления отдельных популяций широко распространенных видов идут принципиально различными путями. В приспособлении видов к определенным условиям существо­J!ания ведущую роль играют глубокие биохимически� изменения, иоторые делают излишними выраженные изменения анатомиче­ски� особенностей, столь характерные ддя внутривидовых фор::ч. Приспособления анатомо-физиологического порядка имеют в этом случае подчиненное значение ( естественно, что· здесь речь идет только об анатомических пр1:1спрс,0блев:и�х, непосредственно свя­занных с поддержанием обмена на определенном уровне) .  Наобо­рот, последяие играют ведущую роль в процессе адаптаций от­дельных особей, популяций и подвидов. Другими словами, основу различий близких видов жщвотных мы видим в их биохимических отличиях, определяющих специфику ·их взаимосвязи с внешней средой. Изученные нами интерьерные _особенн(i)сти животных яв­ляются индикаторами этих различий [Шварц, 1959} .  Конкретные. механизмы адаптаций близких видов на тканевом уровне остают­ся в большинстве случаев неизученными. Некоторые новейшие исследования · позволяют подойти к . пониманию биохимичещщх процессов интересующего нас явления. Большое значение для теоретического анализа данных, харак­теризующих морфофизиологические особенности горных млекоци­тающих, имеет. изучение молекулярных механизмов приспособле­ния к гипоксии, которое в последцие годы проводится в J1нституте нормальной и патологической физиологии АМН СССР. Ф. 3. Меер­соном [ 1973] было обосновано представление, согласно которому решающую роль в увеличении мощности систем _утилизации и транспорта кислорода играет активация синтеза нуклеиновых иис­лот и белиов, за:кономерно развивающаяся при адаптации и ги-, поксии. Эксперименты поRазали, что при адаптации и гипоксии в системах транспорта кислорода постоянно наблюдается увеличение <1интеза, т. е. в ·системе ирови, в сердце, легиих, а '.W,КЖе в неното­рых системах, не имеющих, непосредствеияоrо отношения к транс­порту иислорода, и прежде всего в головном мозгу. При этом ра-
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боты ·· последнего десятилетия позволили прийти R заIЩЮчению� 
что приспособление н гипонсии идет за счет двух -основных фан.:. 
торов. Во-первых, за счет увеличения мощности и эффективноети 
фуннциоnировашiя систем: транспорта нислорода, т. е. систем 
внешнего дыхания, нровообращения и крови. Во-вторых, за счет 

· увеличения мощности системы -утилизации кислорода и ресинтеза 
АТФ в клетнах. Данный сдвиг делает возможной достаточную 
энстракцию нислорода из :крови и ресинтез АТФ в клетнах, не­
смотря на гипоксемию. Механизм: адаптации к гипонсии сводится 
автором: к следУющему. Возникший недостаток кислорода умень,­
шает образование АТФ наждой митохондрией. Соответственно об­
разование АТФ на единицу массы тнани также снижается. 
В ответ на это активируется образование митохондрий, и количе­
ство этих opraнeJIЛ на единицу :массы ткани возрастает. Таной экс� 
тенсивный по своему существу сдвиг восстанавливает или даже 
увеличивает образование АТФ на единицу м:ассы нлетки; уве­
личивает спосо6нооть метки утилизировать ни.слород из Rро­
ви и: восстанавливает образование АТФ на единицу- м:ассы ткани. 
В результате описанных изменений нарушение функциji, возник­
шее первоначально вследствие дефицита АТФ, устраняется, не­
смотря на сохранившийся недостатон кислорода и уменьшенное 
образование АТФ каждой :митохондрией. 

Таким образом, заключает Ф. 3. Меерсон, «развитие адапта­
ционных изменений на уровне клеток порождает восходящее 
влияние, :меняющее архитектуру адаптационного процесса в на­
правлении максимальной экономии ресурсов организма>>. То, о чем 
двадцать с лишним лет тому назад мы на основании :морфофизио­
логических исследований могли только догадываться, получает 
в исследованиях биохи:мцков строгую · энспериментальную аргу­
ментацию. Однако совпадение общих выводов симптоматично. 
В связи с этим мы позволяем: себе привести общий вывод, который 
был нами сделан на основе эколого-морфологических исследова­
ний около 20 лет тому назад. 

При изменениях в образе жизни, которые связаны с обитаю�:­
еи или в более суровом нлимате, или в условиях пониженного 

. атмосферного давления, или же требующих вести более активный 
образ жизни, что вызывает большие энергетические затраты, по­
�ребность тканей животного в кислороде повыmа!:)тся. Если эта 
потребность не будет удовлетворена � животное погибает. Rак же 
разрешаетёя возникающее противоречие между организмом и 
средой? Наилучше изученный путь разрешения этого противоре­
чия заключается прежде· всего в приспособитЕrльных реа:кциях со 
стороны кровообращения и дыхания: изменяется минутный объем 
сердца, просвет сосудистого ложа, содержание гемоглобина в 
крови, легочная вентиляция и т. д. Таким путем приток :кислорода 
к тканям увеличивается. Однако параллельно с этим идет и ин­
тенсификация функций ряда других органов, связанцых с транс­
формацией питательных веществ. Приепособлепия этого порядка. 
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'ltaн мы убедились, являются типичными приспособлениями по­пуляций и подвидов; для видов они уже менее характерны, несмотря на то, что тиnичные полярные виды, например, полнее пряспособлецы к полярному климату, чем полярные подвиды ширОRо распространенных видов. Естественно поэтому полагать, что· у видов ведущим приспособлением к изменению условий под� держани.я энергетического баланса являются «тканевые факторы&, {(тканевая аRклиматизация» :  перестройка ферментативного аппа­рата тканей, изменение энзиматичесl{ИХ функций белRов клетки, увеличение васкуляризации · тRаней, повышающее напряжение :кислорода в клетк-ах [ Stickney, van Liere, 1953 ] ,  образование функционально-специфических белков, связанное с изменением способности к мобилизации энергии в ,протоплазме, и т. д. [ Шварц, 1959, стр. 78 ] .  Как видим, эколого-морфологические исследования дали основалия и для заключения о двух путях приспособления к новым условиям поддержания энергетического баланса и о «б<>рь­бе за экономичность работы организма>> как главном фа:кторе, оп­ределяющем прогресс физиологических адаптаций. Не менее важно, что отмеченное в наших: исследованиях сход­ство :морфофизиологических реакций животных в ответ на изме­нение температуры среды, интенсивность двигательной активно­сти и обитание в горах находят себе объяснение в современных биохимических исследованиях. Обратимся еще раз к упомянутой работе Ф. 3. Меерсона [ 1973 } .  У становив, что адаптации животных к ·  ЭI,стремальным воздей­<Jтвиям основаны на активации синтеза белка и увеличении аR­тивности системы митохондрий, автор отмечает, что <<эта реакция возникает не только · в ответ на гипоксию, но также в ответ на действие любого фактора, вызывающего· дефицит макроэргических фосфатов в клеткаю> . Об этом свидетельствуют данные последцих лет. Так, доказано, что пр.и интенсивных и длительных нагрузках ресинтез АТФ в сердце, мышцах и нейронах может существенно отставать от расхода АТФ на работу. В результате возникает снижение концентрацЩI АТФ и креатинфосфата, закономерно сопровождающееся активацией синтеза нуклеиновых кислот и белков и в первую очередь - ростом образования митохондрий. Другой фактор - холод вызывает, как известно, разобщение процессов окисления и фосфорилирования в митохондриях и та­Rим образом ведет R значцтельному снижению нонцентрации бо­гатых энергией фосфорных соединений (манроэргов) . Доназано, что при этом возникает активация синтеза нуклеиновых кислот и белков и увеличение образования митохондрий. Эти факты привели нас· к гипотезе, существо которой состоит 11 том, что три_ главных фактора внешней среды ..:_ физическая нагрузна, гипоксия, холод, к которым адапт:цруется организм, дей­ствуя различными путями, в итоге приводят к одному и тому же -общему сдвигу - дефициту богатых энергией фосфорных соеди­.нений и увеличению потенциала фосфор_илирования. Этот первич-
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вый сдвиг действует RaR сигнал, ноторый за счет :механизма, еще 
требующего иgучения, {1.ктивирует генетический аппарат клеток. 

Наконец, при теоретическом обобщении полученных данных 
:мы неоднократно отмечали, что развитие «тканевых адаптаций>> , 
адаптации :морфофизиологические . теряют свое значение и у форм 
высокой степени специаJiизации отсутствуют. И этот. вывод нашел 
себе подтверждение в исследованиях, проведенных на :молекуляр­
ном: уровне: возникшее увеличение мощности системы :митохонд­
рий оказывает существенное <<восходящее» влияние на деятель­
ность фиаиологических систем: организма, играющих важную роль 
в адаптации. Так, в результате показанной в схеме цепи измене­
ний клетки приобретают способность поглощать увеличенное ко­
личество кислорода из единицы объема притекающей крови. Это 
явление� хорошо изученное Н. В. Лауэр и А. 3. :Колчинской 1 и 
другими исследователями, приводит к тому, что необходимое по­
треблен,е кислорода может быть достигнуто при меньшей легоч­
ной вентиляции .и меньшем минутном объеме сердца. В полном 
соответствии с этим мобилизация транспортных свстем, резко вы­
раженная в начальном периоде действия гипоксии, по :мере раз­
вития адаптации, как известно, закономерно уменьшается [ Меер-

. сон, 1973 ] ,  
Отличая принципиальное совпадение выводов, вытекающих из 

морфофизиологических и биохимических исследований, нельзя 
. не обратить внимания на следующее обстоятельство. Мы изучали 
, видовые и внутривидовые особенности животных, генетически 
закрепленнЬJе, возникшие ц процессе приспособления форм раз­
ных таксономических рангов к разным условиям среды. Физиоло­
ги и биохимики изучали проце_сс индивидуальной адаптации. По­
этому их сопоставление дает основу для анализа конкретного 
физиологического значения и ноннретных физиологичесних меха­
низмов тех отличий, которые обнаружива:I<?тся между специали­
зированными видами и внутривидовыми формами. Закономерно­
сти эволюционного преобразования отдельных видов и форм 
исследуются уже другими методами, на другом уровне битюги­
чесной интеграции. С другой стороны, они создают основу для 
анализа фенотипического предварения филогенеза - явления, 
анализу ноторого мы посвящаем отдельную часть этой книги. 

Одна из первых энспериментальных попыток оценить степень 
правомочности развиваемых взглядов была сделана в нашей ла­
боратории Г. В. Ливчак [ 1960] .  Она определила предпочитаемую 
температуру, интенсивность газообмена и содержания гликогена 
в печени полярных иолевон. 

Объектами исследований были: сибирский лемминг (Lemmus 
siblricus) - представитель специализированного к тундре надрода 
Leromi, полевка Миддендорфа (Microtнs middendorffi) - тундро­
вый вид широко распространенного рода Microtus и большая узко-

1 - Б кн.: Кислородный режим организма и _его �еrулирование. Киев, 1,966. 
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черепная полевка (М.icrotus (Stenocranius) gregalis ri:l�jor Ogn.) -
северный подвид широко распространенного вида Mюrotus (Ste­
nocranius) gregalis того же рода. Для сравнения использовалас:ь.. 
степная пеструшка (Lagurus lagurus) , относящаяся вместе с по­
левками рода Microtus к надроду Microti. Основные выводы про-
веденной работы сводятся к следующему: 

1. Все северные полевки отличаются от степных пеструшек 
меньшей интенсивностью потребления :кислорода при низких т�м:-

Рис. 2. Интенсивность потребления 
RИЩюрода северными полевками 2,о 
Lemmus siblricus (1) , Microtus mid­
dendorfi (2) , М. gregalis major (3) и 
южной Lagurus lagurus (4) в зави- 2,2 
симости от температуры среды 
Значком «плюс» обозначены животные, 
акклиматизированные к теплу, вначком 
<<МИНУС>> - акклиматизированные н холодУ 

пературах среды, что, по-видимому, выражает общее направление­
адаптации полярных животных, идущее по пути экономизации 
энергетических расходов организма (рис. 2) . 

2. В наибольшей степени отличия в интенсивности потребле­
ния нислорода выражены у леммингов и полевон Миддендорфа, 
ноторые отличаются от полных полевон также низними предпочи­
таемыми температурами и низким содержанием глиногена в пе­
чени. 

3. В наименьшей степени отличия от южных полевок выраже­
" _ ны у узкочерепных поле:вок, сближающихся с южными полевками 

также высоними предпочитаемыми температурами и высоким· 
уровнем гликогена в печени. . 

4. Отсутствие значительных физиологических отличий мещду 
узночерепной полевкой и степной пеструшно�, а также большая­
требовательность узкочерепной полевки R минронлиматичес:ким 
условиям (распространение ее строго ограничено сухими возвы­
шенными участками тундры) заставляют предполагать, что при-­
способление узкочерепной-полевни к полярным условиям больше 
связано с выбором подходящих микроiшиматических условий, чем 
с адаптивными изменениями организма. Очевидно, обитая на се­
вере, узночерепная полевка в большой степени сохраняет физио­
логичесние черты теплолюбивого вида. Последнее, по-видимому, 
является препятствием для широкого расселени,я узкочерепной 
полевки на севере и определяет строгую приуроченность ее рас­
пространения :к локальным участкам тундры, :микроклиматиче-



�кие усло�ия которых соответствуют требованиям этой теплолю­
-бивой формы. 

5. Приспособление леммингов и полевок Миддендорфа, напро­
тив, связано с большими адаптивными изменениями, позволяю­
.щими им переносить неблагоприятные климатические условия _ 
Севера и более полно осваивать территорию тундры. 

6. Приспособление полевок к полярным условиям может осу­
ществляться различными путями: 1 )  приобретением физиологи­
ческих приспособлений, позволяющих переносить неблагоприят­
ные условия среды; 2) заселением территорий, микроклиматиче­
ские условия которых соответствуют потребностям организма, не 
вызывая· необходимости их значительных изменений. 

Не менее интересные данные были получены ею в исследова;_ 

ниях, проведенных в Отделе экологиче�кой физиологии Институ­
-та цитологии и_ генетики СО АН СССР. Цель новой работы 
Г. В. Ли:вчак [ 1975 ] заключалась в том, что'бы определить зави­
,симость между уровн-ем тканевого метаболизма и :массой органов 
:при адаптации животных к различным условиям среды. 

В начестве поназателей энолого-физиологической специфики 
,обследоваюiь1х видов были использ�>Ваны: относительный вес ор­
:ганов животных (печень, сердце, почки; в мг/см2) ,  интенсивность 
·тканевого д1,1хания (в мкл Oz ·  100 мг/час) и удельное дыхание 
1(в мкл 02 · час/см2) .  Определяя удельное дыхание, автор стремился 
-снять зависимость энергетики животных от их веса. 

При исследовании степных и пустынных видов (Rhombomys 
·opimas, Meriones unguiculatus, Mesocricetus auratus, . Phodopus 
·sungorus, , Lagurus luteus, L. lagurus, Microtus socialis, 
-М. gregalis) было обнаружено, что мелRие виды (джунгарский хо­
мячок1 мелкие полевки) характеризуются повышенной интенсив­
--ностью тканевого дыхания и пониженным ·относительным весом 
-органов. Это вполне согласуется с развиваемыми нами взглядами 
на сущность процесса видообразования. 

Еще больший интерес представляют для нас данные, получен­
ные автором на полярных · полевках (Lemmus sihiricus obensis, 
1,. s. chrysogaster, Microtus hyperboreus, по нашему мненщо, пра­
вильнее М. middendorffi hyperboreus) и северных подвидах Micro­
tus oeconomus, Clethrionomys rutilus. Было установлено, что по 
удельному дыханию субарктические серые полевки близки к 
,степным полевкам. Лемминги не характеризуются резко пони-

. . ·женными показателями ткаnевого дыхания сердца и почек. Автор 
-.справедливо рассматривает эти данные как показатель понижен­
ного уровня метаболизма типичных · обитателей высокрх широт. 

У L. s. obensis интенсивность тканевого дыхания прямой мыm­
·цы бедра оказалась значительно выше, чем у других полевок. 
Г. Б. Ливчак рассматривает это как компенсацию, определяющую­
·ся слабым развитием указанной мышцы (относительный вес_ 1,6; 
у северо-сибирской .полевки больше 2,3) . Однако у желтобрюхого 
лемминга подобной компенсации автору установить не _удалось. 
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/ Несмотря на то, что относительный вес :ирямой мышцы бедра у этой формы еще ниже (меньше 1,4) , более низким оказалось и удельное дыхание (2,5 против 3,4) 1. Приведенные данные показывают, что приспособления лем­минrов определяются глубокими сдвигами тканевого метаболизма . .' Важно также, что по ряду показателей тканевого обмена к лем:.. Г минrам приближается красная полевка. Естественно, что <<зачат­�. кю> видового типа приспособлений должны быть обнаружены уже на внутривидовом уровне. Субарктические С. rutilus - хороший :. подвид [Большаков, Шварц, 1962) , а исходя из иных, зоогеогра­фическ�х соображений, мы имели основания полагать, что крас-
1· • ные полевки проникли в южную Субарктику раньше серых [ Шварц, 1963в] .  П о  аналогичио:му плану (но в :методическом отношении весь­ма различные) были построены исследования у нас · в группе Г. Г. Рунковой. Изучались биохимические особенности субаркти­ческих грызунов, которые сравни11.ались с «южными» формами. Первоначально наши представления о двух путях приспособления животных к специфическим условиям существования основыва-\ лись преимущественно на некоторых данных, полученных при изучении географической изменчивости :морфофизиологических 
j показателей птиц и :млекопитающих. Осqбенно много материалов. свидетельствующих об эффективности биохимического пути при­способления, было получено в последнее время на арктических �· беспозвоночных. Сводка данных была недавно сделана Беришем 1 [Behrisch, 1972) .  Ссыщшсь на :многочисленные исследования ряда� �·· авторов, выполненные в конце 60-х - начале 70-х годов, Бериш / · показывает, что арктические пойкилотермные животные обладают ;_ весьма соверmеiшыми механизмами, обеспечивающими нормаль-. - ное протекание физиологических процессов в mироtюм диапазоне­температур. Более того, многие ·из дих способны поддерживать · :. уровень :метаболизма на постоянном уровне, несмотря на измене-. ния температуры [Somero, 1969) .  Один из распространенных пу­тей приспособления беспозвоночных к �нижению температуры заключаетсл в увеличении сродства энзима к субстрату (измене­ние конформации молекул энзима) .  Это, в · частности:, было пока­зано на фруктозе-1, 6-дифосфатазе (ФДП) аркт�еского краба Paralithodes camthschatica [Behrisch, . 1972 ] ,  Jiактатдегидрогеназе ,;· (ЛДГ) и изоацетатдегидрогеназе форели [ Moon, 1970 ) .  : Исследования многих авторов [Hochachka, Somero, 1968; Some­, ro, 1969; Somero, Hochachka, 1969, 1971 ]  показали, что между мак.., . симальным сродством .ферментов (ЛДГ, пируваткиназа и др.) к ; субс.трату и температурой среды существует строгая -зависимость. 

1 Автор ошибается, считая «обского• и «желтобрюхого» ле:м::мивrов ·Подвида­
ми. Лемминги с призяаками типичВLJх chrysogast.er в боnъmом: псп:е до­
бывались вами ва Ямал�, в ареап:е L. s. obensis [Шварц, 1963в) ЖеJiтобрю­
хий лемминг - rеветJАеский вариант (фаза) обскоl'() лемминга. Тем боль­
ший ив�рес представляют дав:s:ые автора. 

51 .. 



Для антарктической рыбы Treniatomus borchgrevinki сродство мак­-симально при температуре около 2°, а для тропической Lepidosi-­ren paradoxa - 33°. У тунца (Thynnys thynnus) температура тела выше темпера­-туры среды на 5-10° (результат высокой мускульной активности) , но температура сердца ниже, чем температура скелетных мышц. � становлено, что максимальное сродство к субстрату у ЛДГ сер­дечной мышцы наблюдается · при 10°, скелетных мышц - при 1tii0 tHochachka, Somero, 1968 ] .  У некоторых видов в разные сезоны rода функционируют различные варианты энзи:моВ', характеризу­ющихся разным сродством н субстрату при разной темпера·туре JBaldwin, Hochachka, 1970 ] .  Не  :меньшее значение имеет и изменение внутриклеточной сре­ды. Изменение концентрации ионов изменяет сродство к субстра­-ту тканевых энзимов арктического краба [Behrisch, 1972] и неко--торых других видов. :К сходному эффекту приводит и повышение !Внутриклеточного рН при сни�ении те:м:пературы[Носhасhkа, Le­-wis, 1971;  Behrisch, 1972] .  У северных млекопитающих периферические нервы нормально ,функционируют при температуре, при которой проведение в глу­,биннь'iх нервах прекращается [ Irving, 1963; Miller, 1969 ] .  Ско­рость деления клеток периферических тканей в меньшей степени зависит от темпе_ратуры, чем тканей глубинных [Feltz, Fay, 1966 ] .  Северные виды характеризуются, как известно, высоким йодн_ым �ислом жира. :Конкретные исследования показали, что энзимы пойкилотер:м:­лых животных при низкой температуре обладают большей ката­.:литической активностью, чем аналогичные энзимы гомойотермных ·[Assaf, Groves, 1969; Cowey, 1967 ] .  У млекопитающих, впадающих в спячку (Citellus undulatus) ,  снижение температуры так не повы­шает сродства энзима R субстрату [Hochachka, Somero, 1971 ] .  :Комплексные биохимические приспособления северных форм дают <.;ебя знать и при изучении общего уров.ня их· обмена ве­ществ. На Carassius carassius, Anguila vulgaris и Salmo gairdneri nоназано, · что уровень метаболиз}.fа выше у- акклиматизированных х низкой температуре форм вида во всех случаях, когда измере­-ню1 проводились при температуре, промежуточной по сравнению .:с температурами акклиматизации [Behrisch, 1972 ] .  С этими дан­-ными хорошо согласуются наблюдения, показывающие, что при­.:способления к холоду форели Salvelinus fontinalis характеризуют­'СЯ повышенной скоростью синтеза жиров и· повышеююй активно­.:стью метаболизма пентозы [ Hochachka, Hayes, 1962 ] .  У многих рыб гаметогенез совпадает с самым холодным ·временем года, что -требует резкого изменения (повышения?) обмена и Мответствен­·1юго повышения активности обмена пентозы. Естественно, чт·о аналогичные результаты были получены не -только при изучении приспосо.блений животных к низким темпе-_ ратурам. На птицах [Wilson et al., 1963 ]  и летучих мышах [Val-
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liiviesco et al., 1968 ] показано, что хорошо летающие виды �одер­
;жат в мышцах ЛДГ, приспособленную к аэробному метаболизму 
·( <<Н)):-Цепь) ;  для плохих летунов . характерна большая приспособ­
Jiенность ЛДГ к анаэробному метаболизму ( <<М>>-цепь) . 

-У овец гемоглобин В характеризуется меньшим сродством к 
.Бислороду и встречается обычно у пород, разводимых на равнинах 
-[Evans et al., 1958; Meyer, 1963; Efremov, Braend, 1965 ] .  Экспери­
ментально доказано, что овцы с гемоглобином В менее устойчивы 
� гипоксии по сравнению с животными, обладающими гемоглоби­
ном: А [Dawson, Evans, 1966 ] .  Показано также, что гемогдобин 
А - это не только приспособ.тiеiше к обитанию в горах, но и при­
юпособление к большей двигательной активности. Гемоглобин Б 
мецленнее синтезируется и быстрее разрушается, и поэтому для 
лоддержания оптимального количества гем�.глобина в крови тре­
,буется больше энергии. Поэтому овцы А-типа оказываются более 
nродуктивными [Watson, Khattab, 1964] . 

Все эти данные показывают, что животные разных таксономи­
'Ческих групп обладают богатым и разнообразным арсеналом средств 
приспособлений, основанных на «молекулярных механизмах адап­
таций)) ,  преимущества которых отмечались нами ранее [ Шварц, 
1969 ] .  Известно также, что биохимические сдвиги используют­
.ся организмом в процессе индивидуальных адаптаций. Так, уже 
rв процессе акклимации происходит изменение синтеза различRЫх 
:изозимов ЛДГ (опыт на лягушках и рыбах) [Hochachka, 1965, 
1967; Vesell, Yielding, 1966] ,  а в процессе отбора происходит из­
:менение в сюставе протеинов, активность которых в разной степе-
ни зависит от температуры; Широко известны биохимические сдви­
ти, происходящие в .процессе приспособления животных к rипо­
'Rсии 1. Согласно П. А. Верболович и R П. Верболович [ 197 4 ] ,  
.адаптация R условиям гипоксии сопрово'f{дается выраженным: на­
растанием содержания и активности хромопротеидов (гемоглобина, 
:миоглобина, цитохрома С, цитохромоксидазы, I{аталазы и перокси­
дизы) , что указывает на усиление не только процессов транспорта 

,. :нислорода, но и его потребления тканями. Еще более интересно, 
'ЧТО и на популяционном уровне изменения биохимической харак­
теристики определенной совокупности животных могут происхо­
дить очень быстро. Так, в период <<Краха>> популяции Microtus 
.:agrestis в Шотландии частота нуль-аллельных гомозигот по локусу 

· эстадазы Е-1 возросла от 0-30 до 0,50 за 3 месяца [Sem�onofl!. 
Robertson, 1968 ] .  

Возникает естественный вопрос: почему в процессе микроэво­
Jiюции ( точнее, в процессе внутривидовых преобразований попу­
ляций эволюционного масштаба) организмы относительно редко 
-используют молекулярные мехающмы адаптации, <<довольствуясы> 
-энергетически невыгодными морфофизиологическими приспособле-
11иями? 

• О противоречивости этих приспособлений будет сказано ниже. 
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В первом прибдижении ответ на этот вопрос может быть даз исходя из следующих соображений. Адатации на :иолекуляряои уровне неизбежно , связаны с 1:1:зменение:м внутренней среды ор­ганизма, чrо в свою 9чередь, прl!водит к нарушениям при скрещи­вании. Если ваш ход рассужде:ний праJJилен, то можно ожидать" что морфологически nочти идентичные поnуляции, основной путь. приспособления которых к специфическим условиям среды заклю­чается ;в биохимв11еских преобразованиях, должны обладать огра­ниченной репродуктивной совместимостью. Это предположеnие­оправдывается. При гибридизации популяций Rana pipiens, оби­тающих в холодных и теплых районах, наблюдается резко повы- -пiенная смертцость, иногда до 100 % [Moor, 1963 ) .  Известны И! , исключения: гибриды лягушек из Вермонта , и Коста-Рики обла­-дают нормальной плодовитостью. Можно полагать; что к той же­категории явлений относятся наблюдения, показыв11ющие, что в: Альпах горные формы обыкновенной полевки не только географи­чески, но и генетически изолированы от равнв:нных [Ле Луарн" 1974] .  В пользу разви:ваемых :взглядов свидетельствуют также и: нарушения · в развитии, которые наблюдаются нередко и между­весьма близкими внутривидовыми формами. fи:бриды нередко отличаются повышенной чувствительностъD к агентам, нарушающим развитие. Мыши линий СВА и DBA/2: не выделяются: «предрасположенностью к раку•, но у их гибридов:. (F1) в 45% -случаев наблюдается лейкемия [Rask - Nielsen et al.,. 1962 ) .  Аналогичные явления наблюдались при скрещивающ раз­ных видов рыб из рода Xiphophorus [Gordon Н., Gordon М., 1957}i и некоторых растений [ Emsweller et al., 1962] .  Естественно, ч:т0о в подобных ситуациях отбор должен работать на установление: жестних репродунтивных барьеров между формами, скрещивани& которых ведет к резко повышенной смертности:, должен стимули­ровать процесс видообразования. Один из. nутей тканевой адаптации специализированных к­обитанию в горах видов может заключаться в повышении содер­жания миоглобина в тканях [Reynafarie, МoJ"rison, 1962 ] .  -У типич­ных горных форм (различные Phillotis, Acodon, Hesperomys, Chin-­chillula, ·conepatus rex, альпана, викунья и др.) содержание мио­глобина, в тканях очень· высоко (у викуньи до 8 мг/г) , что в - условиях пониженного парциального давления кислорода имеет ,mно приспособительное значение. -Увеличение содержания :мио­глобип.а в тканях происходит :в процессе · аккли:матизации в горах: равнинных видов. Специфика горных видов ааключ:-�тся в том .. -что у них высокое содержание миоглорина · в тканях сохраняется­и при воспитании на равнине. Может быть, именно поэтому ни у­одного из обследованных горных видов перенос даже на очень боль-­rоие высоты и обратно пе вызывает изменений частоты сердцебие­ния и частоты дыхательных движений. Биохимические исследо­вания показали та:кже, что ткани горных видоn отличаются высо­кой активностью цитохро:м-С-редуктазы; повышение фермевтат:ив-



::ной активности' тканей имеет особое значение при условии работы 
1 -отд.ельных органов. R сожалению, нами не проводилось изучение морфофизиологи­ческих особенностей животных из третьего типа экстремальных :,условий - пустъши. Одна:цо мы имели возможность проанализи­_ровать очень интересный :материм М. А. А:м:ановой по рукописи, ·� которой автор нас любезно цознакомила. М. А. Аманова исследовма четыре вида воробьев, обитающих :в :Каракумах: домового,, полевого, саксаулового и пустынного (Pas­�er domesticus, Р. montanus, Р. ammodendri, Р. simplex) � Оказалось, 'ЧТО у пустынных популяций широко распространенных · видов (полевой · и домовой) сердце значительно меньше, чем у популя­.ций тех же видов из средних или высоких широт. Этот результат понятен: высокая температура · ведет к снижению обмена и соот­::ветственному снижению индекса сердца. {)днако у пустынного и · -(}аксаулового воробьев индекс сердца , оказался примерно равным индексу сердца полевого и домового воробьев из центров их ареала. llонять результаты этих наблюдений помогают данные М. А. Ама­:в:овой по содержацию воды в тканях указанных видов . . Из богатого материала автора приведем лишь следующие данные. Содержание ::воды в тканях головного мозга летом у Р. domesticus. равно 77,4± ±0,11  % ,  Р. montanus - 77,8±0,15, Р. ammodendri - 72,7±31, :Р. simplex - 67,7±0,02. У пустынного воробья содержание воды в тканях (в период наибольшей жары!)  меньше, чем у пустынных 'Популяций широко распространенных видов. Это значит, что спе­·.диализированный вид приобрел способность поддерживать вор­�альную жизнедеятельность при весьма сущ�ственном обезв.ожи­:вании организма ( тканевое приспособление) .  Естественно, что это ,сездало предпосЫJlки для более активного образа жизни (это под­""I'Верждается пря:мыми наблюдениями) и .  соответственного увели-'Чения размеров сердца. Подводя ито·г этому разделу, мы мож'ем утверждать, что по­:uстине громадное количоотво фактов свидетельствует о разных nутях приспособления видов и внутривидовых групп. Видообразо­. 'Вание · связано с тканевыми перестройками. Прямых наблюде­'JJИЙ, подтверждающих эту точку зрения, еще немного, так как ,сравнительная биохимия лишь в редких случаях «спускается» до 'Видового и тем более внутривидового уровня. Однако имеющиеся nрямые подтверждения развиваемой нами системы вяглядов, не­-смотря на их относительную малочименность, в высшей степени nоказательны. Ряд согласованных наблюдений показывает, что у специали­зированных горных . видов, в отличие от горных поселений широко 1)аспространенных видов, подъем в горы не связан- с  увеличением пислородной емкости крови [Барбаmова, · Ги.нецинский, 1.942; Цалкин, 1945 и др. ) .  У горных видов верблюдовых (лама вигонь) _ подъем . даже на очень большую высоту (до 5000 м) не связан с иовыmеняем кислородной е:шюсти црови. Для этих видов харак-



терно левое расположение кривой диссоциация: I{ИСЛорода - кровь 
насыщается кислородом при относительно низком его напряжении 
[Hall et al., 1936] .  Эти выводы согласуются с данными Н. Ц. Rа­
лабухова · [ 1954] по грызунам. Он пишет: « ... у суслююв, издавна 
обитающих в высокогорных районах :Кавказа, приспособление к 
понижению атмосферного давления происходит иным путем, а не 
простым увеличением кислородной емкости крови, как у горных 
лесных мышей».  

Естественно (мы это подчеркивали неоднократно) , что явле­
ния, которJ>Iе отчетливо бросаются в глаза nри сравнении разных 
видов, могут быть обнаружены и при сравнении резко дифферен­
. цированных внутривидовых форм. Хорошей моделью при изучении 
этого вопроса являются домашние животные. Ю. О. Раушенбах 
[ 1958, 1959, 1966 и др. ] ,  длительное время изучавший на обшир­
ном маrериале процесс -приспособления равнинных форм к оби­
танию в горах, приходит к выводу, что у <<аборигенных овец и ло­
шадей горных популяций структура реакции резко отличается от 
структуры реакции, характерной как для предгорной, так и дшr 
равнинной популяции. У горных животных при подъеме на боль­
шие высоты адаптация к понижению содержания кислорода во, 
вдыхаемом воздухе осуществляется в основном не за счет регуля.:. 
ции механизмов, а за счет регуляции самого метаболизма. В ги­
поксических условиях у них снижается кислородный запас 
тканей>> [ Раушенбах, 1966] .  Автор подчеркивает, что у сшщиализи­
рованных горных пород <<имеет место выраженная тканевая адап­
тацию>. Исследования Ю. О. Раушенбаха ясно показывают, что, 
в процессе соверщ1шствования специализации животных морфо­
-Физиологические адаптации замещаются тканевыми. 

У специализированных видов не обнаруживаются и некоторые­
другие специфические функциональные сдвиги в ответ на измене­
ния условий среды иного типа. В качестве примера можно приве­
сти зебу (Bos indicus) . При резком повышении температуры среды 
температура тела зебу не только повышается значительно медлен­
нее, :чем у крупного рогатого скота вида В. taurus, но при этом у 
него не наблюдается и резRого увеличения дыхательных дви­
жений. 

:К этим наблюдениям тесно примыкают данные, показывающие, 
что рабочая гипертрофия сердца выражена тем резче, чем менее­
э:кономно работает организм животного, чем менее он приспособ­
лен к работе [ Beickert, 1954] .  Применяя терминологию Бейкерта, 
результаты наших исследований можно трактовать так: организм 
специализированных ·видов более приспособлен к работе ( терморе­
гуляция и т. п. явления - это физиологическая работа) , чем ор­
ганизм специализированных внутривидовых форм, и соответствен­
но с этим увеличение размеров органов и другие морфо-функцио­
нальные приспособления у них выражены в меньшей степени. 

О том, что приспособленность к работе специализированных. 
видов выражается в их тканевых особенностях, свидетельствуют 



и наблюдения Берталанфи и некоторых других авторов [Кrebs. 
1950; Bertalanffy, Estwick, 1953] . Еще.более знаменательны дан­
ные [ Bertalanffy, Pirozynski, 1953] ,  которые показывают, что из­
менения уровня основного обмена, имеющие место при изменении 
.Размеров тела животного, не влекут за собой изменение тканево­
го дыхания. Авторы приходят к важному выводу, что в пределах 
вида падение основного обмена с повышением веса · определяется 
.не внутриклеточными факторами, - а зависит от регулирующего 
.влияния организма юfк целого; у разных видов различия в основ­
.пом обмене связаны с. различиями в интенсивности тканевого ды­
хания. R принципиально сходным выводам пришли В. Я. Алек­
.сандро:в [ 1952] и Б. П. Ушаков [ 1955 ] :  ткани термофильных ви­
дов обладают повышенной термостабильностью белков, термоста­
·бильпость тканей разных подвидов одного вида (из климатически 
резко отличных районов) остается практически неизменной. На 
-основании громадной серии сравнительных цитофизиологичесних 
исследований Б. П. Ушаков приходит к выводу, что у видов име­
,ет место адаптивное изменение белковой структуры различных 
-тканей (клеточное приспособление) , в то время как приспособле­
яие различных форм вида «к IIUI!ым микроклиматическим усло­
.виям достигается не ценой обязательного изменения всех клеток 
-организма, но более <<дешевым» для организма способом, с сохра­
нением ·относительного постоянства физиологических свойств ря-
да тканей>>. 

В последнее время теоретическая интерпретация полученных 
В. П. "Ушаковым данных по.цвергалась всестороннему анализу со 
-стороны В. Я. Ллексщщрова [ 1965 ].  Он показал, что наблюдае­
мые отличия в ' термостабильности белков разных видов в боль­
шинстве случаев не имеют самостоятельного приспособительного 
:значения, а сигнализируют о различиях в конформационной ·ла­
бильности их белковых молекул. Тем самым подчеркивается глу­
�бокий характер межвидовых отличий. В. Я. Александров [ 1965 ] 
пишет: «Нормальное соотношение между гибкостью и упругостью 
:макромолекул может быть нарушено не только изменением тем­
пературных условий жизни, но и сдвигами других факторов сре­
ды. Для приспособления к -измененному гидростатическому. давле­
нию или к новому составу среды (соленость, рН и т. д.) могут 
-оказаться недостаточными надмолекулярные гомеостатические ме­
ханизмы. Тогда возникает необходимость в изменении прочности 
макромОJrекул белка в ту и;ли иную сторону за счет перестройки 
их первичной структуры. "Учитывая большую универсальность на-

- грева как фактора, рвущего молекулярные связи, можно ожи­
дать, что подобное изменение отразится на устойчивости макро­
молекул не только к фактору среды, его спровоцировавшему, но и 
'На устойчивости их к тепловой денатурации. Таким образом, со­
гла.сно предложеннQЙ гипотезе, в процессе возникновения нового 
-вида, приспособленного к иным температурным: условиям сущест­
jJОвания за счет наследственно обусло'Вленных изменений в пер-
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вичной структуре белков, происходит восстановление нарушенно­
го соответствия между гиркостью и �есткост1,ю маRромолекул_ 
Это изменение может быть диагпосцировапо по изменению устой­
чивости белRов к тепловой денатурацию>. 

СовоRуппость всех приведенных фактов показывает, что меж­
ду видами (в том числе и филогепетичесRи наиболее близкими) и­
любыми внутривидовыми формами · обнаруживаются принципи­
альные различия. Отсюда следует, что и процесс видообразован;ия: 
должен качественно отличаться от процесса внутривидовой диф­
ференциации. Этот процесс рисуется нам в следующем виде. 

При переходе животных в новую среду обитания, требующу» 
интенсификации определенной функции, происходит акклимати­
зация животных. В основе акклиматизационного процесса, лежат­
специфические реакции животных данного вида на изменепи& 
условий среды. Параллельно этому происходит естественный от­
бор особей с более совершенной морфофизиологической реакцией:­
и популяция приобретает наследстве:цно закрепленные морфоФи:­
зиологические особенности. Однако это пе самый совершепный:­
путь освоения новой среды, т_ребующий интенсификации обмен� 
веществ организма; оп энергетически невыгоден, так как увеличе­
ние размеров органа или интенсификация его функции требует­
повышенных трат энергии для поддержания его собственной жиз­
недеятельности, не говоря уже о возможном нарушении коорди­
наций функций между . отдельными системами органов. Поэтому 
результат естественного отбора определяется конкретными ме­
ханизмами приспособительных реакций животных. Происходит 

·· отбор особей, способных поддерживать энергетический баланс бе3 
резко выраженных морфофункциональных приспособлений. Это'r' 
процесс, видимо, облегчается тем, что морфофункциональные из­
менения органа нередко сопровождаюте.я и изменениями биохи­
мическими (увеличение размеров сердца, например, всегда со­
провождается порышением содержания -миоглобина в сердечной: 
мышце) .  В результате происходит замещение морфофункциональ­
ных приспособлений тканевыми, что неизбежно сопровождаетск 
изменение_м химизма внутренней среды организма. Последнее, как 
известно, является одной из основных причин · пескрещиваемости 
различных видов (тканевая несовместимость) .  Поэтому высоко­
специализированные группы популяций определеnного вида ста­
новятся в репродуктивном отношении изолированными - возни­
кает новый вид. 

Экспериментальное воспроизведение этого процесса по ряду 
причин представляет значительные трудности ·(попытки в этом 
направлении делаются в нашей лаборатории) ,  но сопоставление 
приведенных выше фактов, а также фактов, приведенных нами в 
большом количестве ранее [ Шварц, 1959 ] ,  заставляет думать, что 
тканевые приспособления играют весьма важную роль во многих 
случаях ·видообразования. 

Таким образом, мы приходим к выводу, что микроэволюциоп-
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вый- процесс начинается с экологически необратимых преобразо­
" · ваний популяций и защшчивается их репродуктивной изоля�ией 

{генетическая изоляция) . 
В основу развиваемой здесь точки зрения на процесс видооб­

разования положена энергетическая оценка становления адапта­
ций. Важно поэтому попытаться установить, какую роль в поддер­
жании численности вида играет экономизация обмена веществ. 
Действительно ли даже незначительное снижение потребности в -
3нергии повышает шансы вида и ·  слагающих его популяций в 
жизненной борьбе или же повышенные траты энергии легко могут 
быть_ ко:чuенсированы? От решени� этой, экологической в совре­
менном понимании этого термина, задачи зависит в конечном ито­
ге правильный подход к проблеме · видообразпвания. Эволюцион­
ный подход к решению экологических проблем не позволяет более 
ограничиваться констатацией определенного типа приспособлений� 

· а требует его оценки с энергетической точки зрения. Энергетиче­
ский подход к экологическим исследованиям только в самое по­
следнее время стал внедряться в практику экологических работ в 
связи с разработкой общей проблемы , энергетики экологичесЮIХ 
систем. Не меньшее значение и:меет исследование энергетики по­
пуляций при проведении работ в области эволюционной экологии. 
Ведущая проблема может быть в данном случае сформулирована 
так: какова степень напряженности энергетического баланса в 
природе (у разных видов, в разных условиях среды) , каково се­
лекщюнное преимущество незначительного снижения обмена при 
�охранении оптимального уровня активности животного и при 
наких условиях менее экономные морфофункциопальные приспо­
собления в процессе отбора замещаются энергетически более вы-
годными - тканевыми. 

Полевые наблюдения создают представление, что в обычных 
условиях животные достаточно обе_спечиваются необходимыми 
для: поддержания энергетического обмена источви«ами питания . и 
поэтому незначительная экономия энергии не может имеrь сущест­
венного значения. Специальные иссл�дования свидетельствуют, 
однако, что это впечатление ошибочно. Об этом прежде всего сви­
детельствуют исследования', показывающие, что при снижении 
общих запасов корма В()_избежно происходит :их диссипация, энер­
гия, затрачиваемая на поиски и добывание корма, превосходит по­
тенциальную энергию пищи, и животные гибнут от голода при · 
казалось бы явном избытке кормов. 

Исследований подобного типа еще не очевь мвого, но они за­
ставляют по-новому подойти .к оценке взаимоотношений животно­
го со средой и делают очевидным, что экономия энерг�ш, кажу­
щаяся ничтожной, может иметь решающее знач�ние в процессе 
утверждения вида в новой -среде обитания. В э.том · отношении еще 
больше� значение имеют .некоторые работы общего характера. 
Одна из наиболее ярких - старое исследование Н. И. Калабухова 
[ 1951] ,  касающееся экологии и распространения лесной и желто-
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горлой мышей. Наиболее общий r.ывод из этой работы сводится 
к тому, что граница распространения желтогорлой мыши опреде­
ляется границей распространения деревьев с крупными семенами; 
(дуб, лещина и т. п.) .  Крупные размеры желтогорлой мыши, ес­
тественно, требуют больше корма, · и если корм диссипировал: 
(мелкие семена) , то мыши просто не хватит суток для того, что6ы 
покрыть энергию, затраченную в процессе жизнедеятельности. 
Нетрудно представить себе, какое значение приобретает в этих: 
условиях экономизация типа обмена веществ. Здесь особеюt& 
важно подчеркнуть, что соотношение энергетических потребно­
стей животного и энергетических затрат на добывание корм� 
определяет такую важнейшую особенность вида, как границы его, 
распространения. Нетрудно видеть, что эта закономерность имеет 
едва ли не всеобщий характер и определяет в ряде случаев и путк 
макроэволюционных преобразований. Достаточно вспомнить, что, 
все насекомоядные позвоночные мале_нькие. Нет крупных насеко­
моядных птиц, насекомоядные млекопитающие - самые мелки& 
представители класса. Насекомые - рассеянный вид корма, его, 
добывание сопряжено с повышенными тратами энергии, с большой 
затратой времени. Вот почему большими насекомоядные виды' 
быть не могут. Исключения из этой закономерности только под-
11верждают это правило. Относительно крупные · насекомоядны& 
,кивотные или питаются колониальными насекомыми (муравьедьt� 
трубкозуб, осоед и т. п.) , или отличаются по сравнению с род­
ственными формами явно пониженным уровнем обмена (из нашей 
фауны, например, еж) . 

Об исключительно важном значении снижения энергетических 
затрат в процессе приспособления животных к специфическим 
условиям среды свидетельствуют и наблюдения более общего ха­
рактера. На Крайнем Севере (короткий период размноже1iия} 
исключительное значение _приобретает высокая плодовитость... 
Поэтому понятно, что · у северных популяций многих широко рас­
пространенных видов плодовитость исключительно высока. Так,. 
например, у водяной полевки, полевки Миддендорфа, красной и 
узкочереnной полевок среднее число эмбрионов на самку превы­
шает 9 [ Шварц, 1959, 1963 ] .  Это примерно в полтора раза выше 
средней плодовитости тех же видов в умеренной климатической 
зоне. Однако у типичных арнтичесних видов плодовитость не столь 
.высона: у норвежского лемминга - менее 7 [Frank, 1962 ] ,  сибир­
ского - менее 8 [Дубровский, 1940; Цецевинский, 1940; Дунаева, 
1948; Копеин, 1958, и др. ] ,  копытного - менее 7 [Дунаева, 1948 } .  
. Парадоксальный факт явного снижения средней плодовитости 

у типичных арктических грызунов, естественно, объясняется с 
позиций развиваемой нами гипотезы. Высокая плодовитость повы­
шает потребность в энергии, делает энергетический баланс более 
напряженным. Виду оказывается выгодным пожертвовать числом 
рождающегося молодняка, но снизить напряженность энергети­
ческого баланса и повысить выживаемость. Именно по этому пути; 
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. и идут наиболее полно приспособленные к северным условия».. 
. животные. Стремление к снижению энергетиче(\ких затрат опре­
деляет пути приспособления к условиям целых физико-географи­
ческих регионов, что достаточно красноречиво свидетельствует о, 
совершенно исключительном значении энергетической оценки: 
адаптаций. Эта оценка (ее производит естественный отбор) опре­
деляет в конечном итоге и · пути эволюционных преобразований:. 
животных, процесс видообразовани.я в первую очередь. 

Об этом же по существу свидетеJiьствует и правило Бергмана. 
Несмотря на то, что это ·знамен.итое правило имеет немало исклю­
чений (на то оно и правило! )  и что Qбщая его трактовка подверг.:. 

лась известной трансформации [ Терентьев, 1946 ] ,  количество, 
фактов, которые его подтверждают, остается поистине громадным: 
при продвижении на север животные самых различных групп ста­
новятся крупнее. Это правило поистцне всеобщее. Отсюда следует,. 
что даже ничтожная экономия энергии имеет настолько большое-· 
селективное значение, что определяет характер географической:. 
изменчивости большинства гомойотермных животных. 

Следует указать, что имеются и прямые наблюдения, показы­
вающие, что распространенное представление о незначительной: 
напряженности энергетического баланса животных в природе оши­
бочно. Многими авторами установлено, что при положительном 
энергетичес1юм балансе животные быстро на:капливают энергети­
ческие резервы. В рамках настоящего параграфа особенно важно" 
что при содержании животных всего лишь сутки в условиях опти­
мального режима кормления и терморегуляции у них резко уве­
личивается содержание гликогена в печени, до уровня, который &. 

естественных условиях наблюдается лишь в исключительно ред-
ких случаях. 

Существуют и более точные методы, позволяющие показать,. 
что баланс энергии у животных в природе почти всегда напряжен� 
Эти методы основаны на различной способности самцов и самок к: 
накоплению гли;когена, что отражается на весе их печени. Специ­
альные исследования, поставленные в нашей лаборатории, пока­
зали, что у самок всех позвоночных в период размножения отно­
сительный вес печени значительно больше, чем у самцов и нераз­
множавшихся самок [ Шварц, 1960б, 1961в; Пястолова и др. 1966 ] .  
Это объясняется тем, что в период размножения самки создают в: . печени запас гликогена даже при отрицательном энергетическом 
балансе и в ущерб собствещюму организму. Только в оптимальных: 
условиях существования (что подтвердили опыты Н. А. Овчинни­
ковой) относительный вес печени самок и самцов одинаков. Одна­
ко в природе это наблюдается крайне редко. Тем самым доказы­
вается, что в црироде крайне редко складываются ситуации, когда 
энергия не имеет большоrО' значения. 

Способность животных поддерживать нормальную жизнедея­
тельность с :меньшими затратами энергии может оказат1;,ся решаю­
щим: фактором в борьбе . за существование. Это является важным 
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свидет.ельством в пользу развиваемых нами взглядов на процесс 'Видообразования, та!{ как тканевые адаптации с энергетической . точки зрения выгоднее морфофункциональных. Другим важным подкреплением нашей гипотезы является ана­лиз процесса породообразования домашних животных. Rак извест­ъю, все породы домашних животных, происходящие от общего пред­ка, неограниченно плодовиты при скрещиван·ии между собой или ·,с предковым видом. Обычная точка зрения сводится к тому, ч:то человек не создал ни одного нового вида животных только потому, что дл� этого еще не хватило времени .. Эта точка зрения не выдер­живает критики. Известно, что скорость эволюционных преобразо­ванJIЙ зависит от давления отбора и изоляции, не говоря уже о ;других факторах. Сила искусственного отбора совершенно несо­и3мерима с давлением естественного, а изоляция исходны:х; стад лроизводителей несравненно больше, чем в обычных· природных условиях. Это утверждение, возможно, потребовало бы специаль­ного обоснов_ания, если бы сами результаты искусственного отбора 110 подтверждали его безусловной правильности. Нетрудно видеть, что за ничтожный промежуток времени (в геологическом масшта­,бе времени существование даже древнейших пород домашних жи­вотных исчезающе мало) человеком созданы внутривидовые фор­·мы, морфологические различия между которыми превосходят раз­личия между любыми подвидами из всего животного царства, в том 'Числе и наиболее ·резко дифференцированными. Мы пе ватраги-1Заем эдесь интереснейшего вопроса о принципиальных отличиях пород от подвидов диких животных, но сам факт громадной мор­:фологической дифференциации домашних животных настолько очевиден, что не требует ни доказательства, ни иллюстрации при­мерами. Спрашивается, почему морфологическая дифференциация домашних животных пе сопровождается возникновением наслед­•ствеппой несовместимости? С развиваемых нами . теоретических позиций этот важн·ый: вопрос получает естественное объяснение. Человек. интересовался повышением продуктивности ЖИВО'l'­ных независимо от того, в какой · конкретной форме эта продуR­тивность ·· выражалась. Для анализа удобнее воспользоваться про­стейшим видом продуктивности -,-- работоспособностью. Отбирая лошадей, отличающихся высокой скоростью бега, человек интере­совался лишь результатами отбора и безразлично относился к тому, в11. счет каких механизмов эта скорость достигается. Так как простейший фиви6логический путь повышения двигательной .активности животных � морфофупкциональные изменения, '1,'О ес­·тествепно, что животные, дающие наиболее высокие результаты, :были животными с наиболее выраженными и совершенными мор­•фофупкциопальпыми особенностями. То, что высокая эффектив­::в:ость достигается отнюдь не наиболее выгодными для организма ·путями, человека пе интересовало, да и исследование этих путей -стало возможным лишь в новейшее время. Поэтому отбор шел по линии морфофункциональных приспособлений. 
162 

l 



Можно возразить, что человек уже относительно давно стал ;$JНТересоваться оплатой корма, которая фююирует не только про-1�ктивность животных, но и те пути, которыми эта продуктивность: Аостигается. Энергетическая цена приспособлений должна, таким .образом, учитываться хотя бы в скрытом виде. Однако селекцио­.нера по вполне понятным причинам: интересует оплата корма наи­более продуктивных животных, а так как такими животными я.в-,с'ляются индивиды с выраженными морфофункциональными осо­. бенностями, то фактически искусственный отбор и в настоящее­\ время игнорирует физиологические механизмы, определяющи& · .. продуктивность животных, и опирается .irиmь на конечные резуль­таты. С другой стороны, домашние животные по сравнению с их: дикими предками уже в самом начале доместикации были лучше обеспечены кормами (возможные отдельные, даже часто наблю­давшиеся отклонения от этого правила не меняют общей картины) . Поэтому не исключено, что энергетическая: сторона приспособле­ний в эволюции домашних животных играла значительно меньшую роль, чем у их диких предков. В результате искусственный отбор и не привел к возникновению форм специфических на тканевом . уровне, несмотря на· то, что степень морфофизиологических раз­( личий между
1 
многими породами одного вида явно родового ранга. · Примеры, подтверждающие это положение, вероятно, излишни,. " так как они слишком хорошо известны. Нам кажется, что высказанные соображения снимают серьез.,. вые трудности, возникающие при сравнительном анализе эволю� ции домашних и диких животных. Как известно, эти трудности. . привели крупнейших исследователей R весьма пессимистическому выводу о том, что эволюция и доместикация - это разные про­цессы [Кlatt, 1948; Remane, 1948; Herre, 1959 ] .  · Здесь полезно сделать отступление от нашей темы и коснуть­

I ся проблем, связанных с биологическими основами дальнейшего, прогресса селекции животных. Сделать это тем· более необходимо" так как эволюционное учение развивалось в значительной мере на основе обобщения опыта сельскохозяйстве:в:ной . практики, _но се­лекционная работа еще недостаточно использует достижения эво­люционной теории. Весь накопленный современной экологией ма­териал показывает, что специализированные виды обладают ка­чественно более высокой приспособленностью. к определенным ·. условиям поддержания энергетического баланса, чем наиболее­приспособленные внутривидовые формы. Видообразование в гро­мадном большинстве случаев оказывается наиболее эффективным путем адаптации. Однако любое повышение продуктивности до­машних животных означает изменение условий поддержания: энергетического баланса, независимо от 'l'oro, заключается ли по­вышение продуктивности в повышении молочной или мясной про­дукции или в повышении выносливости к суровому климату ИЛИ' тяжелой работе. Отсюда следует, что возможность выведения но­вых видов домашних животных (не одомашнивание новых видов, 
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;1} создание специализированного домашнего вида с заданными ви­
.довыми свойствами) означала бы принципиальный прогресс ж:и-' . вотноводства, значение ко.торого в · настоящее время трудно пред-
видеть, но переоценить невозможно. Исходя из разnиваемой нами 
гипотезы, формирование новых. видов должно основываться на 
новом типе селе;кции - селекции, в которой результаты повьmrе­
:ния продуктивности сопоставляются с механизмами, их. опредеnя­
ющими. :Конкретно это значит, что отбору подлежат не наиболее 

. :продуктивные животные, а те, повышение продуктивности кото­
рых. не сопровождается существенными морфофункциональными 
-сдвигами. Выдвигаемый нами новый принцип отбора настолько 
:прост, а его результаты могут быть настолько значительными, что 
нам пре'дставляется целесообразным рекомендовать его в практи­
:ку. Естественно, что конкретные критерии отбора в каждом от­
.дельном случае будут различными, но обсуждение этого вопроса 
,увело бы нас слишком далеко от нашем темы. 

. Здесь нам важно подчеркнуть, что многов�ковая :практика жи­
.:вотноводства ясно показывает, что даже очень резкая иорфологи­
'Ческая дифференциация различных внутривидовых групп не ведет 
ъ: видообразованию, если отбор работает на чисто функциональной 
-основе, без учета энергетической стоимости морфофункциональных 
:приспособлений животных. Учесть энергетическую стоимость при:. 

оепособлений возможно только на экологической основе и эколо­
гическими методами· исследования. Поэтому особо :Важно устано­
:вить, при каких конкретных у(',ловиях смена физиологически про­
стого, но энергетически невыгодного морфофункционального пути 
приспособления тканевым становится неизбежной, при каких ус­
.ловиях процесс видообразования - неизбежный путь совершенст­
вования приспособления животных к конкретным условиям среды. 
Нам кажется, что решение этой задачи входит в число основных 
:проблем эволюционной экологии ближайшего будущего. 

Процесс видообразования не является обязательным процес­
·сом, он имеет место лишь при вполне определенных условиях. Об 
этом свидетельствует длительный период существования большого 
числа видов, измеряемый миллионами, иногда десятками и даже 
сотнями миллионов лет. Более того, даже многие подвиды нередко 
существуют длительное время морфологически неизменными. 
•Симпсоп [Simpson, 1963 ] ,  например, приводит обоснованные дап­
.ные, показывающие, что некоторые :подвиды существуют по край­
ней мере в течение сотен тысяч лет. Становится очевидным, что 
видообразование вьшывается определенным сочетанием внешних 
,факторов. Не случайно, конечно, наиболее молодые из ныне су­
;ществующих видов млекопитающих. - это тундровые и таежные 
:-виды, виды, приспособленные к самым геологичесни молодым 
.ландшафтным зонам. Возник новый физико-географичеСRИЙ ре­
гион. Его освоение потребовало возникновения нового типа адап­
-таций. В результате - буквально массовое возникновение новых 
видов и даже родов животных, пе говоря уже о специализирован-



ных внутривидовых формах [Reinig, 1937; Janussy, 1961; Rensch, 1961; ·забЛОЦRИЙ, Флеров, 1963, и др. ] .  Остается в силе поставлен- · вый нами в начале этой главы вопрос: при ка1шх условиях про-. цесс видообразования становится неизбежным? Первый; вероятно относительно более редкий, случай, · когда ткll.невый тип приспособлений - единственно возможный тип. Фигурально выражаясь, это тот случай, когда обойтись полумера­: ми совершенно невозможно .. Хороши� примером являеrся нрабояд-. пая ляrушна: приспособление земноводного н существованищ в, воде высоной солености возможно 1rолько на тнаневом уровне . . Вряд ли можно сомневаться в том� что способность северных и горных видов амфибий к быстрому развит�ю при низкой температу­ре также не ограничивается одними морфофизиологичесними при­способлениями, так как проявляется уже на первых стадиях дроб­J1ени� яйца. Как указывалось, наиболее вероятный механизм. при­способления северных лягушек - изменение реактивности тнаней na гормональные воздействия. Поэтому мы имеем право утвер­ждать, что северные популяции лягушек пошли по видовому пути развития, несмотря на то, что некоторые исследователи не удо­стаиваются относить их даже к подвидовому рангу. Rorдa речь идет о разных видах, то подобных примеров можно привести · . .  ровно стольно, сколько видов исследовано на тканевом уровне. Об этом ясно свидетельствуют работы Б. П. Ушакова [ 1955] по тер­:м:остабильности белков, сравнительные исследования по химии 
!' энзимов, подвижности тканевых белков, сравнительной иммуноло­гии [Zontendyk, 1929; Boyden, NоЫе, 1933; Талиев 1935; Аврех, Налабухов, . 1937; Stallcup, 1954; Leone, Wiens, 1956, и др. ] .  · Тканевые различия между видами могут иметь как самый об­щий характер (например, лабильность белков) , так и специаль­ный явно связанный со специфическими условиями существования вида (например, повышенная стойкость тканей к дегидратации у 
, ПУСТЫННЫХ ВИДОВ) • Нам нет нужды описывать конкретные результа1:ы указанных ' исследований, так как все они ясно поназывают: нет буквально ни ': одного вида (по крайней мере среди высших позвоночных) , мор­.. фофизиологические особенности 1юторого не распространялись · бы и на тканевый уровень. Все форм!,I, удовлетворяющие т.ем тре­. бованиям, которые предъявляются современной систематикой к · видам (важнейшее из них - репродуктивная изоляция) , специ­фичны уже на тканевом уровне. В этом отношении между видом ·и резно выраженным подвидом различие принципиальное. Это при­водит нас к убеждению, что процесс видообразования нельзя рас­Ъ<ематривать в качестве простого накопления тех особенностей, ко­wrорыми характеризуются подвиды: в процессе видообразования .>неизбежно происходит изменение в направле:ции самой изменчи­. вости, связанное с изменением типа приспособления к окружаю-щим условиям существования. 
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Чрезвычайно .вl!.жно подчеркнуть, что начало процесса видо­
образования происходит в недрах старого вида в процессе форми­
рования подвида, отличающегося от остальнь1х форм вида ткане-:­
вым;и особенностями. Никаких · различий в механизме формообра­
зования эдесь нет: вид :_ это подвид, существенно отличающийся 
на тнаневом уровне; мера существенности - тканевая несовмести­
мость. Отбор с одинаковой легкостью работает на всех уровнях: 
организации живого, в том числе и на молекулярном. Об этом 
свидетельствует, например, молекулярная мимикрия гельминтов 
[Damian, 1964] .  Поэтому в тех условиях, когда процесс преобра­
зования популяций на тканевом уровне оказывается наиболее эф­
фективным ' приспособлением, отбор работает в направлении видо­
образования, но сам механизм процесса остается неизменным. 

Остается только неясным, какие условия позволяют животным 
сделать первый шаг к освоению приiщипиально новой среды, тре­
бующей принципиально нового типа адаптаций. Мы полагаем, что 
одним из важнейших условий является хорошо известное явление, 
называемое преадаптацией. Далее мьi будем иметь возможность 
подробнее остановиться на анализе интересного понятия. Здесь же 
отметим лишь те его аспекты, которые имеют особое значение для 
решения проблемы видообразования. Это понятие уже довольно 
давно вошло в научную литературу, но оно еще до сих пор вызы-
вает внутренний протест у ряда исследователей. Возникло невер­
ное представление о преадаптации как о заранее подготовляемом 
приспособлении на будущее. Естественно, что в таком понимании 
понятие преадаптации звучит явно телеологичесни. Однако для 
такого понимания нет ровно никаких оснований. Вряд ли нужно 
доказывать, что вид не может предвидеть пути своего будущего 
развития и пе может к нему подготовиться. Тем не менее преадап­
т-ации широк9 распространены в природе и, нак па:м кажется, 
являются одним из наиболее важных экологических механизмов 
эволюционного процесса. К сожалению, понятие преадаптации ис­
пользовалось преимущественно для объяснения некоторых пово­
ротных этапов филогенеза животных явно · макроэволюционного 
порядка (выход -позвоночных на сушу, возникновение паразитиз­
ма и т. п. ; из новейшей литературы см. особенно [ Kosswig, 1962 } ) .  
Значительно реже понятие преадаптации привлекается для объяс­
нения видовых приспособлений животных. Одн.ако попытки в этом 
направлении весьма интересны и безусловно прогрессивны. Очень 
интересные примеры приведены, в частности, Дуайтом [ Dwight, 
1963 ].  Он показываеt, что условия существования в щ:,1соной Ан­
тарктике столь специфичны, что заселение ее пингвинами (в на­
честве примера приводится императорский пингвин) до того, как 
. они приобрели свои поистине уникальные особенности, теоретиче-
ски немыслимо. Автор законно полага�::т, что эти особенности · 
первоначально возникли у пингвинов, обитающих в более мягних, 
но все же суровых климатических условиях. Это открыло им путь 
в Антарктиду. Этот же подход, по мнению Дуайта, применюr и 
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.при анализе некоторых частных приспособлений. Тюлень Уэдделя 
(Leptonychotes weddeli) , обитающий под ледяными полями, не 
имеющими естественных отдушин, прогрызает путь к воздуху 
резко удлиненными резцами. Однако резцы уже должны быть 
удлиненными, прежде чем тюлень мог проникнуть на Крайний Юг. 
Оказалось, что резцы, позволяющие прогрызать отдушины, есть 
и у тюленей, обитающих в районах, где имеются отдушины есте­
ственные. 

Понятие преадаптации следует понимать более широко, чем 
это принято в настоящее время. Тогда окажется, что и распростра­
нены они значительно чаще, чем это кажется, и могут объяснить 
,многое. 

Сопоставляя морфофизиологические особенности большого чис­
ла видов утиных из лесостепи и Заполярья, мы обнаружили очень 
резко выраженную закономерность: у всех речных уток сердце 

. na севере значительно больше, чем на юге. Нырковые утки из 
разных географических районов по этому важнейшему признаку 
фактически не отличаются. Объяснение этому, казалось бы пара­
доксальному, факту легко дать, основываясь на понятии преадап­
тации. Нырковые утки в любой географической среде ведут образ 
жизни, требующий интенсификации ,I(еятельности сердечно-сосу­
дистой системы. Поэтому в южных и средних широтах нырковые 
утки всегда обладают большим сердцем, чем речные. Пребывание 
па . севере также требует увеличения сердца. У речных уток оно 
действительно увеличивается, у нырковых нет, так как размеры 
их сердца оказа.лись преадаптированными к суровым климатиче­
ским условиям:. Подобный подход к анализу материаJ]:а показывает, 

1 · что явление преадаптации широ-ко распространено. Необходимо 
поэтому дать ему ясную экологическую интерпретацию. Опреде­
ленный тип адаптации возникает в условиях, когда он содействует 
процветанию випа. ногла он полезен, но не необходим. Совершен­
ствование этой адаптации позволяет виду проникнуть в среду, 
в которой она - необходимое условие существования. 

Для пояснения нашей точки зрения воспользуемся примером. 
В северной тундре могут существовать лишь виды, облад�ющие 
комплексом специфических приспособлений: экономизация обмена 
веществ, повышенная способность создания в организме резервов 
питательных веществ, относительная автономизация ритмики 
жизнедеятельности (как сезонной, так и суточной) от колебаний 
внешних условий и т. п. В северной тундре эти приспособления 

, являются необходимыми условиями существования вида. Прежде 
чем проникнуть в северную тундру, вид уже должен был обладать 
Уtшимум:о:м: подобных приспособительных особенностей, доторые 
возникли в южной тундре. Здесь они не н�обходи:м:ы (в фауне 
южной тундры немалое чи:сло видов ими не обладает) , однако в 
высшей етепени полезны. . .. 

Поэтому в южllой тундре отбор будет работать в направлении, 
способствующем: проникновению животных в северные районы. 
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Анализ этоrо сложного явления представляет большой интерес для 
познания механизмов эволюционного процесса. В одной. и той же 
среде пути приспособления разных видов различны. Понять эти 
различия - значит понять :конкретный ход эволюционного про­
цесса. Одна из важнейших задач эволюционной экологии - нау­
читься различать необходимые и полезные приспособления живот­
ных в разных условиях среды. 

_Под защитой преадаптации происходит накопление тканевых 
приспособлений, которые в конечном итоге заменяют менее совер­
шенные морфофункциональные. Мы уделили особое внимание роли 
тканевых приспособлений в процессе видообразования, так как их 
возникновение, с одной стороны,- наиболее всеобщее различие , 
между видами, а с другой - потому, что тканщ1ые отличия - это 
наиболее общие причины различной реакции животных на изме:.. 

пение среды. Однако к тому же результату приводят и нетканевые 
приспособления, если они ведут к принципиальн_ом:у изменению 
нормы реакциц вида на изменение условий существования. Специ­
фичесRая реакция на внешние условия не только делает преобра­
зования популяции необратимыми (критерий подвида) , но и обес­
печивает специфику их будущего развития. Видообразование -
есть реализация этой возможности. Отсюда следует, что исследова­
ние специфичесRой реакции разных популяций вида на . измене�ие 
внешней среды открывает путь к экспериментальному исследо­
ванию процесса видообразования. Пользуясь этим критерием, мы 
получаем возможность изучить те условия, которые ведут к видо­
образованию до того, щш оно фактически осущес.твилось. Наиболее 
простой путь решения этой задачи - изучение географической из-
менчивости близких форм. 

Если особенности подвида идут в направлении, характерном для 
данного вида, ес'!'ь основания считать, что мы имеем: дело с про­
явлением типичной внутривидовой изменчивости. Наоборот, во· 
всех , тех случаях, когда особенности данного подвида нарушают 
обычные для вида закономерности географической изменчивости, 
есть основания полагать, что развитие его пошло по пути преоб­
разования некоторых биологичесв:их свойств вида. Если, например, 
в пределах вида северные разновидности Rрупнее южных, · то под­
вид, представляющий собой исключение из этого правила, должен 
рассматриваться каR зачатоR нового !l'Ипа взаимосвязи со средей, 
который может послужить основой для возникновения нового вида. 
То же самое можно сказать и в отношении таких признаRов, как 
l)Краска, пропорции тела и т. д. 

Для большинства видов млекопитающих и птиц, например, ха­
рав:терно увеличение размеров с юга на север. Однако у трехпалого 
дятла некоторые северные формы мельче южных. Наиболее круп­
ный подвид белой куропатки (Lagopus lagopus major) распростра­
нен на юге, в лесостепной зоне. Наиболее крупный подвид беЛRИ -
телеутка (Sciurus vulgaris exalЬidus) заселяет южные лесостеп­
ные боры. Наиболее мелкий заяц-беляк (Lepus timidus gidhigaiшs) 
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,':� , ,  обитает в наиболее _ суровых климатических условиях - в Восточ-ной Сибири, Якутии. У близких, но уже консолидированных как виды форм раз­личия в закономерностях географической изменчивости проявля­ются очень резко, чем подчеркивается различие их реакций на изменение условий существования. Приведем два примера: один ­из класса млекопитающих, другой - ив класса рептилий. Лесные мыши Apodemus sylvaticus и А. flavicollis - несомнен­но два очень близких вида. Отдельные популяции А. flavicoПis настолько близки к А. sylvaticus, что без помощи анализа геогра­физической изменчивости сравниваемых форм трудно установить их видовую самостоятельность. Такой анализ, предпринятый А. И. Ар­гироnуло [ 1946 ] ,  показал, например, что Apodemfis из Армении -это А. flavicollis, в то время как на основании изолированного изучения только одной этой популяции обосновать подобный вы­вод было невозможно. А. И. Аргиропуло отметил, что ·сравнивае­мые виды резко отличаются по характеру изменчивости: географи­ческая изменчивость А. flavicollis выражена более отчетливо, чем у А. sylvaticus. К тому же, как недавно напомнил Херре [Herre, 1964 ] ,  различная изменчивость этих nидов приводит и тому, что в разных частях ареала их сравнительная диагностика основыва­ется на различных признаках (А. flavicollis по окраске неотл:ичима от лесной мыши, но по длине хвоста - это <<superflavicollis») .' Два близких вида ящериц - Lacerta agilis и L. viridis на вос­токе представлены подвидами L. а. exigura и L. v. striata, настоль­ко сходными между собой, что их видовая самостоятельность ка-. зал:ась более чем сомнительной [Cyren, 1924 ] .  Однако географи­ческая изменчивость их резко различна. В результате на западной -границе ареала L. agilis и L. viridis выступают как два резко огра­ниченных вида. Различие в географичесной изменчивости может привести к тому, что подвиды одного вида могут отличаться между собой сильнее, чем два разных вида. Херре указывает, что различия < между Triturus cristatus cristatus и Т. с. dobrogocus значительн� больше, чем между Т. с. carnifex и Т. marmoratus. Эти наблюдения приводят автора к очень важному выводУ о необходимости учи­тывать характер изменчивости при диагностике видов. В последнее время описано много случаев различной географической изменчи­вости близких видов (см. например, [Miiller, 1956 ] ) . _ Это освобож­дает нас от необходимости приводить аналогичные примеры. Наконец, различная морфологическая реакция разных подви­дов на изменения условий существования может быть доказана экспериментально. При разведении Microtus gregalis majol' в нево­ле в течение ряда поколений их окраска остает_ся практически неизменной; окраска же М. g .. gregalis измецяется, и притом та­ким образом, что отличия междУ подвидами становятся еще бо­лее резкими. Определение окраски животных проводилось при i� ' помощи колориметрированил, устацовлева статистичесная досто­,; верность наблюдающихся изменений [ Шварц и др., 1960 ] .  
69 

'· 



Нарушение типичных для вида закономерностей географиче­
ской изменчивости может, по нашему мнению, рассматриваться 
:как показатель возникновения принципиально новых взаимосвя-
зей популяций данного вида со средой. . 

Развиваемая нами точка зрения может встретить естественное 
возражение. Мы знаем:, насколько разнообразны отличия между 
видами. Можно ли все это разнообразие свести · к rканевым раз­
личиям? Это возражение требует внимательного анализа. 

Мы рассматриваем процесс видообразования как процесс наи­
более совершенного приспособления к специфическим условиям 
среды, как процесс экологический. Для такой постановки вопроса 
имеются достаточно веские основания, так как процесс эволю­
цnи - это процесс адаптивной радиации Жизни, сопровождаю­
щийся морфофизиологическим прогрессом. Не случайно с каждой 
последующей геологической эпохой палеонтолог сталкивается со 
все более совершенными (с морфофизиологической точки зрения) 
организмами, со все более насыщенными биоценозами, с прогрес­
сирующей экспансией- Жизни по территории и акватории нашей 
планеты 1 • Это самое общее и неоспоримое доказательство приqпо­
собительного характера эволюции. Конкретные доказательства это­
го положения в буквальном смысле слова 1i:еисчерпаемы. Любой 
вид животных характеризуется биологически, в широком понима-:. 
нии этого слова, отличается своим отношением к среде обитания, 
своим положением в биоценозе. Нет ни одного вида, который мож­
но было бы рассматривать как исключение из этого правила. Это 
не правило, а закон. 

Видообразованию предшествует длительный период развития 
популяций (или группы популяций) в своеобразных условиях 
среды. Это положение следует не только из теоретических сообра­
жений, его подкрепляет-весь арсенал фактов современной внутри­
видовой систематики; наиболее резко дифференцированные под­
виды - это формы, специфически приспособленные к своеобраз­
ным условиям среды. Когда приспособления подобных популяций 
достигают высокой степени совершенства, они с неизбежностью 
закона затрагивают и тканевый уровень организации животных. 
Это вытекает из того, что независимо от конкретной формы при­
способления зарождающегося вида преимущество получают осо­
би, поддерживающие свое существование при относительно более 
экономном обмене веществ. В любых условиях среды животные 
вынуждены балансировать приток и расход энергии. Поэтому не-·· 
зависимо от конкретных приспособительных особенностей рас­
сматриваемых популяций приспособление за счет более эконом­
ных биохимических, тканевых (а не морфофункциональных) адап­
таций прогрессивно, и чем: выше уровень приспособленности попу-
ляции, тем большую роль они играют в их жизни. 

I Об зтом свидетельствуют не то.11ько общие наблюдения, но и строгие рас­
четы (см., нanplilмep, [Cole, 1966]) . 
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Мы придаем особое 3начени� тканевым различиям между в1t­
дами не пбтому, что они во всех случаях являются важнейшим 
проявлением: этих отличий, а потому, что они всеобщи: в отличие 
от любых внутривидовых форм виды (в том числе и наиболее бли3-
кие) специфичны и на тканевом уровне, так как рано или по3дно 

· новый, во3никающий вид столкнется с необходимостью экономить 
энергетические: 3атраты, что с неи3бежностью 3акона приведет 'R 
во3никновению тканевых адаптаций. Этому замечанию мы при­
даем особое 3начение; так как оно помогает избежать недоразуме­
ний при оценке ра3виваемой нами гипоте3ы. 

Изменение особенностей животных на биохимическом уровне 
вьI3ывает тканевую несовместимость. Приведенные в первой части 
главы данные делают это утверждение достаточно обоснованным. 
Однако совершенно естественно, что тканевая несовместимость, 
во3никающая не как специальная 3ащита от межвидовой гибриди-
3ации, а как ре3ультат приспособительной эволюции iюпушщий, 
может выражаться в разной степени и форме. Она может прояв­
ляться в полной репродуктивной И3оляции, по может также про­
являться и в понижении жи3неспособности гибридов ри гибрид­
ных популяций (интегрирование генофонда на новой основе стано­
вится нево3можным) . На генетическом, цитологическом, биохи­
мическом (протеиновом) уровнях это ре3ко ра3личные явления. 
Вот поэтому на основе гибриди3ационных экспериментов и <<Про­
теиновой таксономию> ра3граничить ре3КО выраженные подвиды 
от видов, нево3можно. На экологическом и эволюционном уровнях 
это явления одного порядка, так как они обеспечивают �амостоя­
тельность б�и3ких форм, свидетельствующую -0 их видовой само­
стоятельности. Поэтому критерий вида мож1;1т быть найден толь-
ко на широкой биологической основе: 

Полная репродуктивная и3оляция - вторичное явление, вы­
званное совместным обитанием близ.них видов (уже видов!) . Вид ­
элементарная система: Интегра,ция видового генофонда такова, 
что его <<обогащение>> 3а счет генетического материала другого 
вида ведет к снижению жи3неспособности гибридов или к сниже­
нию жи3неспособности и приспособляемости гибридных популя­
ций. Именно это и дает нам право утверждать, что ра3личие между 
видом и любой внутривидовой формQй при!сlципиальное. Мож­
но, конечно, подобрать примеры, вы3ывающие сомнения в прин­
ципиальных ра3личиях между видом и подвидом ( существуют 
формы, таксономический ранг которых определить трудно; отсюда 
термины: <шолувид», <<Почти вид>> и т. д.) .  Однак� это относит­
ся к любым биологическим явлениям, они всегда свя3аны проме­
жуточными случаями. БoJiee того, приходится удивляться, как ма­
ло в природе <<Полувидов>> и «щ>ч;ти видов>>. В любой хорошо и3у­
чеввой группе их количество никогда не достигает и 1 % . R тому 
же преобладающее число сомнительных видов сомнительны толь­
ко потому, что мало и3учен:ы:. Отсюда следует, что подвиды и . ви­
ды - это объективно четко ра3граниченные природные явления: 
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виды - самостоятельные единицы эволюционного процесса, под­
виды - формы проявления видов. . Существование небольшого 
числа «полувидов» столь .же мало компрометирует это утвержде­
ние, как наличие интерсексов компрометирует утверждение о на­
личии у животных только двух полов. 

Теоретически мыслимо, что причины возникновения замкнутой 
системы интеграции генотипов (вида) столь многообразны, что 
сама попытка найти в них нечто общее заранее обречена на не­
удачу. Наши исследования показывают, что это не так. Они при­
водят к выводу о том:, что, когда генетические различия между 
близкими формами определяют различный уровень метаболиче­
ских процессов клеток и тканей при равной степени энергетиче­
сних затрат организма в целом, это приводит к их генетической ,  
изоляции, вид распадается на два дочерних. Этот процесс сопро­
вождается изменением взаимоотношений животных с внешней сре­
дой со всеми вытекающими отсюда последствиями (хиатус, свое­
образие географической изменчивости, возникновение полной реп­
родуктивной изоляции и т; п.) . Трудно сказать, почему именно 
та стадия цифференциации популяции, которая распространяется 
и на т:каневый уровень, приводит к изоляции. Можно допустить 
в порядке рабочей гипотезы, что изменение <<биохимию> клеток 
распространяется и на половые клетки, 'Iто ведет к нарушениям 
баланса между ядром и цитоплазмой зиrоты, что является глав­
ной причиной нарушений развития гибридов, а начальные стадии 
этого процесса хотя и не ведут к репроду:ктивной изоляции,. но . 
снижают жизнеспособность и приспособляемость гибридных по­
пуляций. Эти. интереснейшие вопросы достойны пристального вни­
мания генетиков. Феноменология же процесса нам кажется ясной. 
Когда прогрессирующее приспособление дифференцированной по­
пуляции приводит к изменению энергетики организма - это влечет 
ва собой возни.кновение нового вида. Внешнее проявление этого 
процесса - резкое снижение роли морфофункциональных адап-
. таций в поддержании энергетического бапанса организма. 

Тканевая специфичность легко обнаруживается современны­
ми методами исследования, на которых основана «протеиновая 
таксономию>. Однако с помощью этих методов отграничить виды 
от внутривидовых форм невозможно, так как <<замещение>> энерге­
тически невыгодных морфофункциональ:в:ых приспособлений тка;. 

невы:м:и осуществляется на основе преобразования разных биохи­
мич:еских функций. Естественно, что сопряженные изменения им­
мунологических, электрофоретических, хроматографических и т. п. 
показателей выражены в разной степени и в разной форме. Та­
:ким образом, первая часть этой главы, трактующая вопросы, весь­
ма далекие от экологии ( она может быть воспринята как инород-

' ное включение в этой книге) , приобретает силу важного доказа­
тельства экологической сущности процесса видообразования. 

Накопление нового материала и анализ новых литературных 
данных лишь убедили нас в том, что «виды не потому виды, 
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что они не скрещиваются, а они потому не скрещиваются, что они 
виды}> [ Шварц, 1959] .  Эта в литературном отношении весьма не­
совершенная фраза хорошо выражает нашу точку зрения 1 • В про­
цессе внутривидовой дифференциации отдельные популяции при-

,, обретают такие особенности, которые как побочный эффект ве­
дут · к репродуктивной изоляции. Мы привели большое количество 
доказательств в пользу этого положения. Здесь нам кажется важ­
ным привести еще одно, имеющее очень общий характер. Если 
бы основой процесса видообразования являлось бы возникновенJ:Iе 
репродуктивиых барьеров, то естественно, что между видами раз­
ных ерrанизмов степень генетической изоляции была бы пример­
но равной, так как виды возникали бы после их изоляции. В дей­
ствительности же это далеко не так. Среди млекопитающих видо­
вые гибриды - относительная редкость, среди рыб - обычное яв­
ление. Приведенный выше обзор данных по гибридизации избав- ·. 
ляет нас от необходимости приводить дальнейшие примеры. На­
помним лишь, что между видами растений генетическая изОJIЯци:,:r 
выражена значительно слабее, чем у животных. С развиваемых 
позиций эти различия хорошо понятны. У .высших животных в 
силу особенностей их физиологии (строгое постоянство внутрен­
ней среды организма) тканевая несовместимость проявляется бо­
лее резко, чем у . рыб, а тем более у растений. Поэтому изменения 
биохимических особенностей организма, которые. у млекопитаю­
щих привод�т к генетической изоляции, у рыб репродуктивных 
барьеров не создают. Поэтому если к видам рыб и млекопитающих 
подходить с одинаковыми морфофизиологическими критериями, то 
репродуктивная изоляция видов у млекопитающих должна быть 
неизмеримо большей, чем у рыб. ·  Именно это и имеет место. Разви­
ваемые здесь взгляды находят подтверждение в самых общих раз­
личиях между классами. Этот вопрос специально анализируется 
в отдельной статье [ Шварц и др., 1966] .  

На основании изложенного мы ·. приходим к следующей схеме 
процесса видообразования: 
Развитие .популяции 
в своеобразной среде 

Возникновение необратимых 
морфофизиологических осо-
бенв:остей, изменяющих от-
ношени:е популяции к среде 

Прогр_1Эссирующее при­
способление. Развитие 
тканевых адаптаций 

РепродУRтиввая изоля­
цiш ва основе т:каве­
вой несовместимости 

· Видообрааовав:ие 

I Почти одновременно с вами :к сходному выводу прищеп Бодри. Ов ухааы­
вает, что репроду:ктивная изоляция -'- второстепенный атрибут вида 
[Beaudry, 1960). · · 



Глава II 
ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ 

ПРЕОБРАЗОВАНИЯ ПОПУЛЯЦИЙ · 

Первый шаг эволюционного процесса - возникновение внутри 
вида биологически специфичных популяций, особенности которых 
наследственно закреплены. Отсюда &-ледует, что любая эволюд:iюн­
ная теория должна основываться на современных представлениях 
о законах генетического преобразования популяций. Это делает 
необходимым предпослать анализу экологических м�ханизмов· 
эволюционного процесса краткий очерк основных выводов попу­
ляционной генети:ки. 

Сущность популяционной генетики сводится к изучению зако­
нов динамики генетичес:ких вариаций (генов и генотипов) в при­
родных и экспериментальных популяциях животных, растений и 
микроорганизмов. С обще.биологической точки зрения эта задача 
не менее важна, чем центральная проблема общей генетики -
изучение структуры наследственных единиц (генов) и механиз­
мов их действия. Для того чтобы понять все возрастающую роль 
этой молодой науки в развитии эволюционного учения, необходи-
мо обратиться к истории. 

Рождение современной генетики, связанное с вторичным от­
крытием законов Менделя, отнюдь не было встречено дарвиниста­
ми с восторгом. Это пцнятно. Ведь суть дарвинистской теории 
заключается в т:ц_орческой роли естественного отбора. Между тем 
генетики утверждали, что единственная известная форма наслед­
ственной изменчивости - это 1\fутации. Но возникновение мутаций 
в отборе не нуждается. Они появляются спонтанно, в готовом виде, 
и, как думали ранние генетики, особенности мутаций выражены 
достаточно резко. Максимум, что может сделать отбор,- это отсечь 
явно неблагоприятные мутации. Роль сита - не очень-то почетная 
роль для веДУщего механизма эволюционного процесса. Этим и 

· определялась реакция дарвинистов. Они не почувствовали в гене­
тике могучего союзника и отрицали роль мутаций как источника 
изменчивости живых организмов, на основе чего естественный 
отбор создал все многообразие живых организмов. Распростране­
нию этой точки зрения способствовало и то немаловажное обстоя­
тельств!); что почти все известные в то время мутации оказались 
вредными, а в теоретических работах генетиков того периода 
проявились механистические тенденции. С другой стороны, дарви­
нисты еще не понимали, что закон расщепления, независимого 
распределения · признаков и относительного постоянства единиц 
наследственности (генов) снимает ряд трудностей теории Дарвина. 
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Само собой понятно, что в трудах разных уч�ых тенденция 
противопоставления дарвинизма и менделизма проявлялась в раз­
ной степени и в разных формах, но в целом почти 30-летний пери­
од начала ХХ в. можно рассматривать как период самостоятель­
ного развития эволюционного учения и гене.тики. Решающий :i:пar 
к взаимному обогащению этих ведущих разделов естествознания 
сделал в 1926 г. С. С. Четвериков в статье «О некоторых' моме.нтах 
эволюционного процесса с точки зрения современной генетики:».  
В нашу задачу не входит ана'Jlиз этой замечательной статьи, поло­
жившей начало новому направлению и в генетике, -и в эволюцион­
ном: учении. Отметим: лишь :rлавное. С. С. Четвериков раскрыл 
роль дискретных естественных. единиц в )IЗМенчивости популяции 
и показал, что на основе мутаций в природных популяциях жи­
вотных накапливается огромный потенциал изменчивости - «скры­
тая изменчивосты. Этот наследственный потенциал, механи� 
формирования которого вполне соответствует законам генетики, 
и есть тот материал, на основе которого работает естественный 
отбор. Основной вывод С. С. Четверикова получил подтверждение 
и развитие в трудах плеяды замечательных генетиков, среди ко­
торых видное место занимают русские исследователи (Н. П. · Ду­
бинин, Н. В. Ти:м:офеев.:.Ресовский и др.) . История науки еще сде­
лает предметом специального анализа этоr интереснейший период 
в развитии биологии. 3а каких-нибудь десяток лет генетика, рас­
сматривающаяся до работ С. С. Четверикова неясным спутником 
дарвинизма, стала его основой, а эволюционные работы, не учиты­
вающие достижения генетики, вдруг стали простым анахронизмом. 
Стало ясным, что именно мутации и есть тот материал, на котором 

\ . .. 1 основывается эволюция, а следовательно, все :.�акономерности, ка-
сающиеся цитологичесв.их осцов наследственности и фенотипиче-, 
ского проявления мутаций, имеют прямое отношение к дарвиниз­
му, к теории естественного отбора. Симптоматично само название 
одной из важнейших работ этого периода-. <<Генетическая теория 
естественного отбора>> [ Fisher, 1930] .  Возникла новая система 
идей, суть которой сводится к следующему, источник изменчиво­
с,ги - мутации генов и их рекомбинации. Особо подчеркивается 
исключительная роль рекомбинаций. Если наследственность жи­
вотного определяется f ООО генами, каждый из в.оторых может про-,, 
являтъся в 10 аллелях, то это значит, что на основе рекомбинаций 
может возникнуть 101000 генотипов. Это . число превышает число 
электронов в видимой части Вселенной. 

Что же определяет распространение в популяции отдельных 
генов, что определяет их сочетание в определенные генотипы, наи­
лучшим образом приспособленные к условиям внешней среды? Ка­
кую роль в этом процессе играет мутирование? Ответить на эти 
вопросы методами классической генетики оказалось невозможным. 
Возникло новое направление генетики - популяционная генетика. 

Популяция с точки зрения генетйка - элементарная совокуп­
ность особей вида, в пределах которой реализуется свободное скре-
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щивани:е, осуществляется свободный обмен генами; Это опреде­ляет генетическое своеобразие популяции, ее . отличия от других популяций вида. Однако' генетическое единство популяции всегда · сочетается с ее геnетическим разнообразием 1 • Даже родные братья и сестры генетичесRи не идентичны. Это особенно ярко было поRа� зано на _ плодовитых животных, нацример амфибиях. Цотомство от одной пары животных представляет , ообой популяцию в миниа­тюре, генетическая разнороднос'Гь которой остается значительной. Отсюда следует, что любое скрещивание приводит к возникнове­нию новых генетических вариантов. Это по�ожение существенно отличается от представления ге­нетиков начала века. Не крупные, бросающиеся в глаза наслед­ственные изменения (макромутации - коротконогость овец, резкие отличия в окраске птиц или млекопитающих, изменение структу­ры волоса или пера и т. д.) определяют различия между особями популяции. Макромутации, как правило, вредны и в природных популяциях проявляются относительно редко. Генетическая инди­видуальность животных детерминируется мелRими, нейтральнымй мутациями, ничтожными изменениями наследственного аппарата клетки, определяющими такие ничтожные особенности животных, как чуть-чуть более светлую ИJ.IИ темную окраску, чуть-чуть боль­шие или меньшие размеры тела, ничтожные различия в уровне метаболизма и т. п. Изучая внешние проявления подобных малых мутаций, генетики пришли к выводам, имеющим первостепенное значение для nознания механизмов эволюционного процесса. Ока­залось, что громадное больmи.нство признаков, которыми 9тличают­ся животные в пределах популяции, определяется не одним, а комплексом генов (полигенная детерминированность признаков) и еще большим числом генов-модификаторов. Это страхует орга­низм от случайного вредного изменения генотипа. Если данная особенность организма определяется молекулярной структурой од­ного из тысяч локусов хромосом, то изменение этого ло:куса (в результате мутаций или рекомбинаций при с�рещивании) неиз­бежно вызовет заметное изменение морфофизиологиче�ких особен­ностей животного. Если же признак определяется структурой . многих локусов, тем более расположенных в разных хромосомах, то возможности случайного нарушения нормального развития сводятся к минимуму. Поэтому понятно, что наиболее важные признаки организма (в особенности его физиологические -.0собе:н­ности) застрахованы указанным путем особенно надежно 2
• Свой­ства части (гена) определяются свойством 'целого (генома, а весь­ма вероятно - и половой клетки в целом) . Появляются данные, 

t Экспериментально доказано,. что даже высокое давление отбора не приво­
дит к генетической однородности популяций. Генетическое разнообразие 
в модельной популяции дрозофилы сохранилось и после 70 поколений, под­
вергавшихся отбору [Stebblns, 1965] .  · 

2 С особой убедительностью это было показано в посмертной книге 
И. И. Шмальгаузена [ 1964] .  
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nОRазывающие, что дополиительвая васл:едствеввая ивформация 
может кодироваться на более высоком (по сравнению с триплетами 
ДНК) ·структурном уровне [ Sand, 1965 ] .  Таким путем современная 
генетика_ преодолевает известный механицизм ранних предста­, вителей. Эти открытия имеют важные следствия в популяцио:�щой 
генетике. Так как малые мутации в большинстве случаев не оказы­
вают видимого влияния на жизнеспособность животного, то это 
создает условия для их на.копления n общем: генофонде популяции. 
В популяции возникает громадный резерв генетически;х потенций. 

Другое, не менее существенное открытие популяционной гене­
тики заключается в повышенной жизнеспособности гетерозигот. 
Сочетание в едином генотице разных аллельных генов (разных 
генетических потенций, унаследованных от отца и матери) повы­
шает жизнеспособность организма. Поэтому даже в · том случае, 
если мутация оказывается вредной, она не исчезает из популяции, 
так как повышенная гибель го�озигот уравновешивается снижени­
ем смертности гетерозигот. Это приводит к тому, что, например, в 
популяциях человека сохраняются гены, вызывающие в гомозиrот­
ном состоянии тяжелые заболевания (в целом их присутствие в 
.популяции оказывается полезным) . Естественно, что и это имеет 
следствием непрерывное обогащение генофонда популяции. Цен­
ность индивида определяется вкладом в популяцию [ Steb-
Ьins, t965 ] .  

Специальный · аспект этой проблемы, представляющий для эко- · 
логии особый интерес, отмечается в исследованиях Левонтина 
[ Lewontin, 1955 ] с чистыми. и смешанными культурами дрозофи­
лы. Оказалось, что жизнеспособность отдельных генотипов зави­
сит от генетической структуры популяции в целом и не может 
быть определена на основе изучения жизнеспособности чистых 
культур отдельща1х генотипов. В этом, отношении исRлючительный 
интерес представляют исследования по генетиRе мимикрии. Изу­
чение различных видов бабочек показало, что подражательная ОR­
раска обычно детерминирована одним доминантным геном, но совер­
шенство мимикрии зависит от генома в целом [ Sheppard, 1965]. 
Изучая полиморфный вид Papilio dardanus, Форд [Ford, 1963 ] 
установил, что в результате мутаций возниRает лишь приблизи­
тельное сходство подражателя с моделью, а его совершенствова­
ние - это результат преобразования генотипа. ЕслJ[ основной ген 
ввести в генотип другой расы, то совершенство мимикрии снижа­
ется. Снижается и степень доминирования основного гена. Это 
свидетельствует о том, что и сама доминантность вырабатывалась 

· отбором путем преобразования генотипа р'азных внутривидовых 
форм ( автор полаt.ает, что это связано с действием супергенов) . 

. Третий вывод рассиатриваем:ого направления популяционной 
генетики имеет, пожалуй, для развития эволюционного учения еще 
болъmее значение. Rоль скоро важнейшие.. биологические особен­
ности организма определяются .. ве единичными генами, а · их 
цо:мплексами и поскольку вредные (в том чис;�:е и летальяьrе) 
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мутации могут оказаться полезными в гетерозиготном состоянии. 
то из этого следует, что ценность любой мутации определяется не 
ее индивидуальными свойствами, а свойствами генотипа в целом. 
Но так как скрещивание приводит .к постоянному перемешиванию 
генов и постоянному изменению генотипов, то в конечно'м итоге 
ценность отдельных мутаций определяется свойствами общего ге­
нофонда популяции в целом. Весьма существенно, что уже доволь­
но давно были получен:ь� прямые экспериментальные доказатель­
ства, что гетерозиготы обладают совершенными гомеостатически­
ми реакциями, повышающими приспособленность животных к .  
изменению условий средьr [Dobzhansky, Levine, 1955 ] .  

Этот вывод имеет исключительное значен.ие. Он показывает, 
что популяция - единая целостная система: изменение отдельных 
генотипов влияет на общий генофонд популяции, но и изменение 
генофонда изменяет роль отдельных генотипов и даже отдельных 
генов в развитии системы. Отсюда единственно возможное заклю­
чение: элементарной единицей эволюционного процесса являются 
не отдельные особи, а популяции. Это положение стало основой . 
современного эволюционного учения, его справедливость ежегодно 
подтверждается новыми экспериментальными исследованиями. 

С другой стороны, сказанное ранее показывает, почему, несмот­
ря на то что единичные наследственные изменения (мутации) по 
своей природе дискретны, изменчивость организмов имеет непре­
рывный характер. Эта непрерывность есть следствие совокупного 
действия множества генов и их модификаторов. 

Распространение генетических представлений с уровня инди­
видов на уровень популяционный заставило биологов больше вни­
мания уделить стохастическим процессам и с историчес.кой неиз­
бежностью вызвало появление . цикла работ, который может быть 
назван математической теорией преобразования популяций [Fi­
sher, 1930; Haldane, 1954, 1957 ; Wright, 1948, 1955 ] .  Эта теория 
впервые использовала математичес.кое моделирование как средство 
анализа эволюционных процессов и выявила наиболее - общие 
закономерности, определяющие относительную роль давления отбо­
ра, размеров популяции, степени изоляции, типа динамики числен­
ности в изменении генетической структуры.,популяции. Сущность 
математического направления в популяционной генетике удачно 
сформулирована Райтом. Он указывает, что математическая теория 
связывает в единую систему генетику особей и генетику популя­
ций; она основана на м<,делировании структуры популяций, Rото­
рая подвергается Rорректировке на основе сопоставления моделей 
с полевыми наблюдениями. Важнейшим итогом этого направления 
работ явилось предсказание явления так называемого дрейфа 
генов (genetic drift) ,_ анализ которого привел к уче:яию о генети­
ко-автоматических процессах 1 • -Исследованию степени соответствия 
I Основы этого учения были по существу заложены С. С. Четвериковым 
, в его представлениях о роли «волн жизню> в мин.роэволюционно:м про-

цессе. 
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математических моделей явлениям, проте:кающии в природе, был . посвящен ряд специальных работ [Wright, 1955; Dobzhansky, 1954, ' 1955, 1958; Lerner, 1965; Falconer, 1965] и симпозиумов в Италии ( 1953 г.) , США (1960 ·г.) и в других странах. :Тем не менее, как мы попытаемся показать в последующих главах, разрыв между моделью и реальностью все еще продолжает оставаться значитель­ным, что породило некоторые ошибочные представления, имеющие большое значение для развития эволюционной теории. Необходимость приблизить математическое :моделирование эволюционных преобразований к реальной природной обстановке ощущалась уже давно. Это удачно сформулировал Вильямсон [Williamson, 1957 ] ,  указавший, что математическая теория внут­ривидовых отношений исходит из упрощенных представлений об однородности особей одного :вида и об однородности и замкнутости среды их обитания. Шеппард [ Sheppard, 1965 ] как о чем-то хо­рошо известном пишет, что современные исследования показ.али, что отбор работает с большей эффективностью, чем это следует из математического моделирования. С другой стороны, известные японские генетики Rимура и Ота свою программную статью [Кimura, Ohta, 1974] предваряют ут­верждением, что эволюция на молекулярном (генном) уровне в значительно большей степени определяется мутационным давле­нием и случайным: дрейфом генов, чем это представляется орто­доксам современного неодарвинизма. В доказательство они ссыла­ются на работы, показыв_ающие, что скорость эволюции, выражен­ная ЧJ1слом аминокислотных замещений в различных протеинах, практически тождественна в разных филогенетических линиях и сохраняется постоянной до тех пор, пока сохраняется неизменной фующия белка или пе изменится его третичная структура. В более ранней работе Кимура показал, что число амиn:окис­лотных различий между а- и �-гемоглобином человека примерно равно числу различий между а-цепью карпа и �-гемоглобином человека [цит. по Kimura, Ohta, 1974] . Это значит, что мутации генных локусов, ,кодирующих а- и �-цепь, происходили с одина­Rовой скоростью в двух эволюционных линиях, разошедшихся около 500 млн. лет· тому назад. Авторы полагают, что эти и многие аналогичные им данные свидетельствуют о постоянстве процесс.а молекулярной эволюции. Примерное постоянство скорости эволюционных преобразова­ний других белков (цитохром С, альбумин фибринопептиды и др.) было продемонстрировано различными авторами. Есть и данные, противоречащие этому утверждению (см., например, [Langley, Fitch; 1973 ] ) ,  однако если сравнение проведено за достаточно длительный · период времени, то тезис о постоянстве эволюции белковых молекул кажется в настоящее время хорошо -обоснован­ным. Объяснить это постоянство с позиций неодарвинизма Rимура 11 Ота [Кimura, Ohta, 1974] считают практически невозможным. 
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Метод исследования эволюции, основанный на изучении ф�ноти- , . 
пов, кажется йм- оrраничев.ным. 

Исследования, проведенные в рассматриваемом · направле:яи:и, 
показали, что фувJЩиона.льно менее важные молекулы или части 
МС?лекул изие:вmотся в процессе филоrев:еза быстрее, чем фуmщио­
нально существенные. Так, и . в а- и в �-цепи rемоглобина измене­
ние по:верхности частей молекулы происходит в 10 раз быстрее, 
чем в молекулярной структуре гена. Связанные с геном гистидины 
оказались абсолютно неизменными в течение всей· эволюции по­
звоночных ( щюло 500 млн. лет) . Rимура и Ота полагают, .что СRО­
рость эволюционных субституций в молеRулах, изменеяие Rоторых 
легко может быть <шринято>> организмом, близка к скорости спон­
танного мутирования, так как изменения молекул легко :могут 
'впnсаться в популяции, подчиняясь закономерностям дрейфа 
генов (в противном случае, согласно авторам, пришлось бы пред­
полагать действие интенсивного положительного отбора мутаций, 
не имеющего видимого биологического значения) . 

. Мутантные субституции, в меньшей степени в:арушающие 
стру6туру и функции молекулы (консервативные субституции) , 
встречаются чаще. Это соответствует представлению Фича 
[Fitch W. М., 1972 ] о' <<сопутствующе изменяющихся кодонах» 
( concomitantly variaЬle · codons) - коварионах ( covarious) .  Только 
10% кодонов в цитохроме С могут принять мутацию в любой 
момент эволюции. Фич установил, что в а-гемоrлобине около 35% 
кqвариоnов, а в фибринопептиде А - 100% .  Из его исследований 
следует, что если число аминокислотных субституций вычислять 
на основе коварионов, то скорость эволюции цитохрома С, а-rемо­
глобина и фибринопептида А оказывается одинаковой. 

Дупликация генов считается обязательным условием возник­
новеIIия гена, , обладающего новыми функциями. Наличие генов в 
двух копиях создает предпосылки для накопления мутаций в од­
ной из них. Это особенно ясно было показано Оно [ 1973 ] .  

Rимура и Ота утверждают, что элиминация явно вредных му­
таций и случайное закрепление нейтральных или почти нейтраль­
ных :мутаций происходят в процессе эволюции значительно чаще, 
чем это представляется неодарвинистам. Это утверждение авторы 
рассматривают как развитие своих более ранних представлений о 
важной роли случайных мутаций в молекулярной эволюции: дав-· 
лев:ие мутаций ведет к эволюционным изменениям, как только 
преодолевается;, барьер отрицательного отбора. 

Рассмотренное направление популяционной генетики иссл1r 
дует законы формирования генофонда популяции. Другое направ­
ление изучает генетическое преобразование популяции при изме­
нении условий внешней среды (изменении направления отбора) .  
В соответствии с изменением направления отбора проис�одит из� 
:менение частоты встречаемости разных. генотипов и изменение 
средней нормы · из:мев:чивости популяции в целом. Этот процесс 
может быть легче всего понят на конкретном примере. Стрептоии-
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! "  :дин в концентрации 25 мr/кг останавливает рост кишечной бакте-
,. рии Escherichia coli. Однако если несколько миллионов бактерий 

выращивать на питательной среде, содержащей стрептомицин, то 
наблюдатель вскоре обнаружит, что через иесколько поколений 
рост Е. coli возобновляется и не прекращается даже при высоких 
концентрациях антибиотика. Специальный анализ показа.п:, что 
среди миллионов бактерий (напомним, что популяции бактерий, 

,. подобно популяциям любых других существ, генетически разно­
родны) оказались и такие, которые обладают наследственной 
стойкостью к стрептомицину. Естественно, что они не были унич­
тожены и дали. новые поколения, не восприимчивые к стреп­
томицину. 

Точно та�им же путем в условиях эксперимента были созданы 
ядостойкие популяции различных насекомых. Они возникают и в 
.природе при бездумном использовании . стандартных ядохимика­
тов: В районах, регуляр�о обрабатываемых ДДТ, устойчивость 
некоторых насекомых к яду за 10 лет увеличилась в 100 раз. 
Резк() возросла и устойчивость к ДДТ лягушек [ Ferguson, 1963] .  
Важно отметить, что устойчи:dость насекомых :к ДДТ определяет­
ся генами, расположенными во многих хромосомах [Crow, 196Щ . 

Эксперпментал'ьные исследования этого направления к насто.11-
щему времени насчитываются многими сотнями (общее число ра­
бот по популяционной гене:гике уже давно перевалило за 2000) . Их 
главный итог сводится к нескольким положениям; столь твердо 
доказанным, что они заслуживали бы возведения в ранг законов 
популяционной биологии. 

1. Чем больше · генетическая разнородность популяции и чем 
больше ее .генофонд, тем выше ее жизнеспособность, тем выше ее 
экологическая способность, тем быстрее и полнее она преобразует­
ся под влиянием измененной среды и соответственного изменения 
направления отбора. Экспериментально показано, что отбор в те­
чение 15 пшюлепий изменяет устойчивость некоторых экспери­
ментальных популяций Drosophila melanagaster к ДДТ в 600. раз 
[Benett, 1960] .  · . 

1. Доказ�но, · что в отдельных случаях преобразование популя� 
ции вызывается изменением частоты распространения моногеиио 
детермированных признаков 1• В других, значительно более частых 

1 Блестящий пример изменения генетической: структуры популяции по­
добного типа - возникновение так называемого индустрищrьного · мела­
низма Biston betularia [Kettlewell, 1956) в Англии. Еще в начале XIX в. 
светлgл форма этой бабочки (се) , окраска которой гармонировала с цветом 
светлых лишайников на коре берез, была · широко распространена. Однако 
по мере того, как под влиянием промьrшленных дыиов кора берез стала 
темнеть, преимущество cтaJI получать тещый мутант carbonaria (СС) . 
В настоящее время се стали -редкостью. Было установлено, что светnая 
форма действительно чаще поедается птицами, чем покровительствевио 

. окрашенные се и се. 
В отдельных (11ероятно, редких) случаях моногенно детерминировац­

ныии оказываютоя и 0биохимичесние признаки. Это. было показано, в -част-
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случаях изменение отбора ведет к изменению сочетания произво­
дителей, к изменению селекционной ценности различного сочета­
ния совокупно действующих генов. Та:ким путем на основе исход-: 
яого генофонда возникают новые генотип:w, отсутствующие в исход­
ных популяциях. 

3. Отбор в течение многих поколений (громадное большинство 
природных популяций существует сотни и тысячи лет) создал 
наилучшим образом сбалансированные генотипы и наилучшим об­
разом сбалансированный популяционный генофонд. В этой сбалан­
сированной системе жизнеспособность отдельных генотипов опре­
деляется комплексом других. Это значит, что даже если ни темп 
мутирования, ни его характер не изменяютсf!: (зависимость харак­
-тера мутирования от свойств генотипов - один из сложнейших и 
еще не решеннъiх вопросов · популяционной генетики 1) , то и в 
�том случае в измененной в· результате отбора популяции новые 
мутации будут иметь уже новое значение, так как они служат 
.основанием для формирования новых генотипов. Это обеспечивает 
принципиальную безграничность эволюционного прогресса. 

Мы видим, что выводы популяционной генетики не противоре­
чат гениальным принципам классического. дарвинизма. Наоборот, 
,они наполняют конкретным содержанием расплывчаrое понятие 
Дарвина <<неопределенная изменчивосты> и позволяют вскры'lь 
Rонкретные механизмы начальных стадий эволюционного процес­
са. Однако популяционnая генетика породила и некоторые теоре­
тические трудности. Эти трудности прямо или косвенно оказались 
связанными с анализом темпов эволюционного процесса. 

Математический анализ возможной эффективности индивиду­
ального отбора, проведенный Холденом [Haldane, 1954] ,  привел 
автора к выводу, что в ·  случае горотелической эволюции субсти­
туция одного аллеля требует около 300 поколений. Холден пола­
гает, что его вывод соответствует имеющимся данным, характери­
зующим «средний» темп эволюционного процесса. В это же время 
принципиально сходные выводы были сделаны на основании экс­
периментального изучения изменений полигенно детерминирован­
ных признаков у дрозофилы [ Buzzati-Traverso, 1955 ) .  Было пока­
заяо, что под влиянием отбора в :модельных популяциях такие 
признаки, как размеры тела или длина ·крыла, изменяются со 
скоростью 0,00024 % за поколение. Это примерно соответствует 
максимальной скорости филогенетических преобразований, уста­
новленных палеонтологами (и:ндекс высоты черепа в эволюции 
человека) . Автор делает далеко идущий вывод о том, что извест­
ные генетические процессы (воспроизводимь1е экспериментально) 

ности, при анализе межлинейных различий мышей по биосинтезу различ­ных кортикостероидов [Badr, Si,ickett, 1965]. • В опытах С. М. Ге�,шензона [ 1965] с наездником Marmoniella vitripennis были получены данные, показывающие, что у самцов, nроисход�rщих от скрещивания двух линий разного географического происхождения, часто­та возник:е:овения доминантных мутаций повышена. 
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адекватны механизмам филогенетических преобразований, :кото­
рые фиксирует палеонтолог. Несмотря на то что в этой главе мы 
стремимся свести к :минимуму элемент дискуссии, нельзя не отме­
тить, что оба автора, выражающие точку зрения большой группы 
исследователей, рассматривают эволюцию :как процесс горотели­
ческий. Между тем нет ровно никаких основаниц считать доказан-

. ным, что скорость эволюционных преобразов�ний стабильна. Од­
нако даже если рассматривать процесс эволюции как горотеличе­
ский, то и при этом ряд фактов заставляет признать наличие еще 
каких-то механизмов преобразования популяций, сводимых к по­
нятию·_ <<естественный отбор>> лишь при самой широкой его трак­
товке. Ограничимся немногими примерами, так как специальный 
анализ этого вопроса заслуживает особого рассмотрения. 

Завезенный в Америку воробей за 100 лет изменился в такой 
степени, что по всем таксономическим правилам его следовало бы 
возвести в ранг резко ,выраженного подвида. Учитывая различия 
в условиях существсшания воробья на новой и старой родине, по­
добная скорость формообразования явно не укладывается в рамки 
теории. 

О большой скорости эволюционных преобразований свидетель­
ствуют и другие факторы. Озеро Ланао на о-ве Минданао ( Филип­
пины) существует не более 10 ООО лет. За это время здесь образо­
валось не 'менее 18 видов и 4 родов рыб [ Myers, 1960 ] .  Видообра-' 
зование среди рыб в некоторых озерах Северной Америки проис­
ходило столь же быстро [Hubbs, Raney, 1946; Miller, 1961 ] .  В озе­
ре Набугато (Уганда) не менее 5 видов рыб (Cichlidae) сформи­
ровались за 4000 лет. Домовая мышь, завезенная на Фарерские 
острова около 300 лет тому назад, изменилась настолько, что_ не­
которые авторы считают ее ' новым видом [ Mayr, 1963 ] .  Весьма 
вероятно, что подобные явления отнюдь не уникальны, мы просто 
не научились их наблюдать. Слишком мало внимания уделяется 
исследованиям морфофизиологических особенностей акклиматизи­
рованных форм [ Шварц, 1963; Шапошников, 1958] ,  а цитогенети­
ческие исследования в широком географическом плане еще до сих 
пор остаются редкими. Возможно поэтому целый ряд микроэволю­
цио:н'ных явдений, протекающих перед нашими глазами, остается 
незамеченным. Об этом свидетельствуют наблюдения, показавшие, 
что с 1940 по 1957 г. генетическая структура (частота встречае­
мости различных хромосомных перестроек) Drosophila pseudoob­
scura существенно изменялась на громадной территории юго-во­
стока США [ Dobzhansky, 1958 ] .  Противоположный пример может 
быть заимствован из хорошо изученной палеонтологической истории 
лошадей. У ископаемых предков нашей лошади в связи с присnо­
соблением к питанию жесткой пищей происходило неуклонное 
увеличение диаметра коренных зубов. Но происходило оно со сред­
ней скоростью 0,2 мм за миллион лет. При этом диапазон измен­
чивости в пределах отдельных популяций достигает 3 мм! Сопо­
ставление этих примеров показывает," что должны быть, помимо 



давления естественноГQ отбора, еще какие-то факторы, определяю:­щие скорость эволюционных преобразований популяций. Гипотезы, рассматривающие эти факторы, уже более 20 лет тому назад офор­мились в теорию генетико-автоматических процессов. Ее разви­тие связано с именами С. С. ЧетверИRова, С. Райта, Н. П. Дуби­вина, Э. Майра и некоторых других генетИRов и зоологов. Сущность представлений о генетико-автом:атичес1шх процессах может быть сведена к следующему. Если какой-то изолированш,Jй участок пространства ( остров для наземных животных, озеро для рыб и т. п.) заселяется представителями определенного вида, то поселенцы не являются .полноценными представителями исходной популяции. Генофонд новой популяции не только обеднен, но и специфичен, та.к как определяется генотипом особей-основателей. Поскольку заселение новых территорий или акваторий происходит случайно, то и генетическая структура ново.й популяции в значи­тельной степени обязана случайности. Само собой понятно, что и на новой родине популяция будет .подвергаться силам отбора, но так как отбор всегда работает на основе наличного генофонда, то и на результат отбора исходный состав новой популяции не м:ожет ве повлиять, тем более что приток новых особей извне прекращен (изоляция! ) .  Быстро возникает новая популяция, изменяющаяся в своеобразном направлении. Так, например, на архипелаге остро­вов возникает группа близких форм (подвидов, видов) ,  обособле­ние и морфологическая дифференциация которых происходит ана­чительно быстрее, чем на. сплошном: участке ареала. Особенности этих форм трудно объяснить только действием естественного отбора, но они могут быть объяснены теорией rенетико-автомати­ческих процессов. Легко понять, что вполне аналогhчный принцип действует не только в пространстве, но и во времени. Цосле резкого спада численности вида, вызванного неспеци.фическим фактором среды (наводнения, бури, весенние снегопады и т. п.)� популяция вос­станавливается за счет немногих оставшихся в живых особей. Их геnофонд по понятным при'j:инам не совпадает с исходным гено­фондом популяции, поэтому при восстановлении численности срабатывает . тот же самый механизм случайного основателя, что и при пространственной изоляции. Не вдаваясь в детали, полезно указать, что согласно большинству теоретических представлений эволюционные преобразования популяций происходят особенно быстро в тех случаях, когда вид представлен относительно изоли­рованными популяциями средних размеров. В новейшее время связь между динамикой численности и из- · м:енением генетического состава популяции экспериментально изучена Rребсом с сотрудниками [Krebs et al., 1973; Krebs, Myers, 1974; Myers, Кrebs, 1974] . Заслуживают внимания не только ре­зультаты экспериментов, но и логика исследований. Отмечено, что 3-4-летний цикл численности наблюдается у ·  ряда видов грызу­нов Северной Америки и Европы (отсутствует в тропиках и в 



южном полушарии) . Авторы обращают внимание, что весенний 
. :крах популяции . сильнее выражен у самцов, чем у самок, и что 
после <<завершения цикла» судьбу популяции трудно предсказать. 
Rовые подходы к изучению динамики численности грызунов 
Rребс датирует . 1950 годом, выходом в свет первых работ Христиа-
11а (Christian) , объяснявших крах популяции стресс-реакцией при 
высокой численности. Однако исследования Читти [Chitti, 1960] -
показали, что ожидаемый эффект высокой численности наблюда­
ет� не у животных, развивающихся при повышенной плотности, 
<\ у их потомков. Читти предположил, что в условиях напряжен· 
11ых контактов между отдельными особями способность к ·  размно­
жению сохраняют генетически своеобразные · животные. Это ут­
'Верждение явилось исходным в работах группы Кребса, которые 
изучили изменения в поведении животных (в .частности, их агрес.:. 
-сивности) на разных фазах цикла численности. На Microtus pen-· 
:nsylvanicus и М. ochrogaster (изучено 1140 самцов каждого вида) 
было показано, что самцы в период пика численности отличаются 
повышенной агрессивностью. Для того чтобы установить, связано 
ли изменение в поведении животных. с изменением генетического 
состава популяции, были изучены электрофореграммы крови. Ве­
роятные отличия в аминокислотном составе белков плазмы авторы 
рассматривают в качестве «случайных маркеров, благодаря кото· 
рым мы можем наблюдать генетические изменения в популяции» 
[ Myers, Кrebs, 1974) .  Авторы работали с двумя протеиновыми си­
стемами, трансферрищщ (Тf-белок, транспортирующий железо) 
и лейцин-аминоnептидазой (LAP) . Оба белка представлены в по­
пуляциях грыэунов в двух вариантах. Было показано, что изме­
нение численности действительно сопровождается изменением в 
частоте сравниваемых генов. Особо резкие изменения наблюдались 
» ·  фазе падения численности. Направление изменений в независи­
мых циклах совпадало. Tfc/Tfc выживают в большем числе во 
время нарастания численности, Tfc/TfE � в период пика, TfE/TfE-
в период падения. Отмечены различия между резидентами и ми­
грантами. В период нарастания численности :выживаемость высо­
кая, селекционные преимущества имеют быстро рммножающиеся 
генотипы 1• Оставащ>еь, однако, не ясно, является ли изменение 
генетического состава популяции следствием или причиной из­
менений численности (как полагал Читти) . Авторы ставили экс­
периме;в:ты в во:11ьерах. Было установлено, что в этих условия� 
Шiотность в 20 раз превышает плотность свободных популяций, 
яо сильно поврежденная' растительность полностью восстанавл:и­
вается весной. Становится очевидным, полаrаrот авторы, что 
стресс, .связанный с повышением: плотности, ве может сам по себе 
вызвать нрах популяции. Затем авторы в течение двух лет изы--

1 Н.виая логическая ошибка. Наоборот, в ·  перщщ, когда селе:кциоииые пре­
имущества «специальных» генотипов· не - сказываются, в болы:по:м: числе 
,Размножаются генотипы, отличающиеся скоростью размножения. 
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·:мали часть популяции и сравнивали резидентов с мигрантами. 
Среди мигрантов преобладали молодые самки. Таким образом ре­
продуктивный потенциал колонистов существенно повышен. При 
этом генотип самок-вселенцев резко отличался от генотипа рези­
дентов. Следовательно, генофонд популяции при высокой и низ­
.кой численности различен. Авторы полагают, что в популяции 
существуют два <<типа>> генотипов-- способных быстро размно­
жаться и способных жить при высокой численности. Причину 
падения численности популяции следует ис1,ать в ее генетической 
структуре. 

Проявление генетико-автоматических процессов в простран­
стве получило известность как принцип Майра, во времени - как 
принцип Райта. В ряде работ они достаточно четко формулируют­
. теоретическое кредо <<синтетической теории эволюцию>. 

Райт [Wright, 1948, 1955, 1959 ] подчеркивает, что эволюция 
определяется действием ряда факторов: мутаций, отбора, случай­
ных факторов. Наиболее эффективным <<механизмом эволюцию> 
Райт считает подразделение видовой популяции ин ч.1:1.стичио изо- . 
лированные локальные популяции, дифференциация которых про­
исходит под совместным действием случайных процессов (прин­
цип основателя) и индивидуального и межпопуляционного (inter­
deme selection) отбора. Еще более определенен в своих суждениях 
Майр [Mayr, 1954] .  <<Изоляция немногих индивидов ( <<Основате­
лей>>) из изменчивой популяции, расположенной по пути потока 
генов, медленно протекающего по ареалу любого вида, производит 
внезапное изменение генетической среды большинства локусов. 
Это изменение - действительно наиболее сильное генетическое 
изменение (за исключением полиплоидии и гибридизации) ,  RО­
торое может возникнуть в популяции, так как оно может воздей­
ствовать на все локусы одновременно. Действительно, оно может 
принять характер <<генетической революцию>. В дальнейшем эта 
<<генетическая революцию>, вознинающая благодаря изоляции по­
пуляции-основателя, может приобрести свойства цепной реакции. 
Изменение в любом ло!{усе в свою очередь воздействует на селек­
тивную ценность во многих других локусах, по1,а система не до- . 
стигнет нового состояния равновесию>. В одной из своих послед­
них работ Майр . [Mayr, 1965 ] находит возможцым утверждать, 
что под влиянием отбора генотипы почти автоматически преобра­
зуются гармоническим образом. 

Таким образом, генетини, а следом за ними и многие зоологи 
и ботаники пришли к выводу, что эволюционный процесс опреде­
ляется естественным отбором, изоляцией и динамикой численно­
сти (волны жизни) .  Разные авторы придают этим факторам эво­
люционного процесса различные значения; но в целом эта кон­
цепция признается большинством биологов. Rак уже указывалось, 
наиболее крупные эволюционисты отлично понимают, что в своем 
современном виде теория эволюции еще далека от абсолютного 
совершенства. Но ведь это можно сказать про' любую естественно-
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научную теорию. И, подобно любой теории, она. должна разви­ваться. Каковы же пути развития теории эволюции органи'\Jеского :мира? Здесь мы покидаем твердую почву уже давно завоеванных наукой фактов и становимся на неизмеримо более зыбкий грунт гипотез. Несомненно, что в ближайшем будущем значение популяцион­но-генетических исследований не только не уменьшится, но и зна­чительно возрастет. Об этом свид�тельствуют работы последних · лет, вскрывшие ряд принципиально новых закономерностей. Так, за последний 10-'летний период быпо показано, что уровень uнте­rрации генотипа в процессе эволюции возрастает, что обогащение популяционного генофонда сопровождается увеличением резерва генетических потенций отдельных индивидов и соответственно с этим роль изоляции зависит пт того, из каких популяций проис­ходят животные-основатели 1 , что при скрещивании двух попу-· ляций, спустя несколько десятков поколений, возникает новая популяция, новая полигенная система, лучше приспособленная к условиям внешней среды. Трудно переоценить значение подобных исследований для совершенствования теории эволюции. Но нам кажется, что любая степень их развития не решит поставленной зад.ачи во всей ее неимоверной сложности. На чем основывается это ответственное утверждение? Несомненно, первый шаг эволюционного процесса заключается в преобразовании. популяций. В этом направлении популяцион­ная генетиttа сделала исключительно много: основные пут:и про­цесса вскрыты и могут быть воспроизведены в эксперименте. Од­нако эволюция не исчерпывается ее первым шагом. Объяснить эволюцию - это . значит вскрыть механизмы видообразования с т9й степенью детальности, которая позвоJiила бы управлять ими. 

· 1 Как мы попы'fаемся показать в дальнейшем, это положение имеет исклю­
чительное значение для понимания экологических механизмов эволю­
циондого процесса. Важно поэтому подчеркнуть, что оно основадо на стро­
гих э}{спериментальных фактах [Carson, 1961] .  · Популяции Drosophila 
robusta ив центра ареала вида, отличающиеся высокой степенью генети­
ческой разнор<УДности, характеризуются . большой генетической емкостью 
(storage capacity) отдельных кариотипов. Это доказывается тем, что мо­
дельные популяции, возникающие от одной пары мух-основателей, не от­
личались от попующий, основателями кото.рых было большее число инди­
видов. С другой стороны, было показано, что обогащение генофонда 
подобных популяций путем скрещивания ·их с мухами из периферийных 
популяций не вызывает обЫ'Чноrо эффекта повышения жи.знеспособности 
популяции. Э_то свидетельствует, по мнению ав'J;'ора, о ее генетической на­
сыщенности. Дело генетиков - проанализировать механизмы этих инте� 
реснейmих явлений. Здесь же важно отметить, что они хорошо согласуют­
ся со многими наблюдениями экологов, которые имеют в рамках нашей 
темы ис�лючительное· значение. 
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ГJiава 111 
Э:КОЛОГИЧЕСКАЯ ОБУСЛОВЛЕННОСТЬ ФЕНОТИПА 

Основанное на огромном экспериментальном материале и сов­
ременных теоретических представлениях убеждение в ненаследуе­
мости благоприобретенных признаков явилось о�ъективной и 
субъективной причиной резкого снижения интереса к исследова­
нию непосредс:rвsнных реакций организмов на изменения услов_ий 
их существования и развития. Между тем характер фенотипиче­
ских реализаций наследственной программы играет решающую. 
роль в эволюционном процессе. Важно поэтому разобраться в том, 
каков диапазон фенотипической изменчивости в разных группах 
организмов. Здесь в дальнейшем под фенотипическими изменения­
-ми мы понимаем: любые морфофизиологические изменения жи­
вотных, не связанные с изменениями их наследственности. 

'Убеждение в том, что фенотипическая_ изменчивость прямого 
отношения к эволюционному процессу не имеет, приводит к тому, 
что · даже в серьезных современных монографиях ограничиваются 
хорошо известными _примерами, указывающими на связь фено­
облика животных и растений с условиями их развития. Вот уже 
почти_ сто лет из учебника в учебник, из сводки в сводку кочуют 
одни и те же примеры, изменение формы листа стрелолиста при 
росте в J;1оде и под водой, увеличение массы мышц в процессе 
тренировки и т. п. Важно поэтому показать, что, во-первых, и ука-

. занные простейшие примеры различной фенотипической реализа­
ции одной и той же генетиче<Жой программы в дейс.твительности 
отнюдь не простые биологические явления и, во-вторых, они за­
трагивают лишь одну из многих сторон проблемы, оставляя в 
тени не· менее важные и интересные закономерности. 

Простейшая фенотипическая реакция организма: в ответ на 
повышение физических нагрузок масса мышц возрастает. Но ме­
ханизм этой реакции весьма сложен. Ограничимся кратким опи­
санием эндокринных механизмов ее реализации. 

В ответ на измене:в:це условий среды, требующих интенсифи­
кацйи двигательной активности животного, увеличивается про- -
дукция анаболических стероидных гормонов, производных тесто­
стерона, андростеро1i-диола и 19-нортестостерона. Биологически� 
свойства анаболических гормонов хорошо известны, но мехавиз:r.:1 
их действия изучен хуже. Пщ,азано, однако, что они воздействуют 
на белковый обмен, задерживают азот в клетках, стимулируют 
синтез белка. Синтез и накопление белка в скелетных мышцах, 

... 



(; ,., 

,, 
i 

миокарде, почках, печени, нервных клетках увеличиваются. Под влиянием анаболитов изменяется и минеральный обмен организ­ма: в клетках задерживается калий, фосфор и сера в необходимых . для синтеза белка соотношениях. Rак следствие всех этих про­. цессов происходит значительный рост мышечной массы [ Семенов, Шаев, 1975] .  Таким образом, фиксируемая простейшая феноти­пическая реакция ·имеет в своей основе изменение активности внутриклеточных ферментных систем, принимающих непосредст­венное участие в синтезе белка. Биологическая целесообразность комплекса указанных реакций подчеркивается и тем обстоятель­ством, что анаболические гормоны способны компенсировать ме­таболические изменения, вызываемые стрессом. В естественной среде обитания ситуации, требующие повышенной двигательной активности, как правило, вызывают состояние психического на­пряжения и усиленную секрецию ..rормонов. Однако, с другой сто­роны, усиленная секреция анаболических гормонов вызывает мно­жество сопутствующих изменений физиологии организма, многие из которых могут привести к нежелательным (возможно, патоло­гическим) последствиям (нарушение генеративного цикла 1, на­рушение нормальной фун1щии печени и почек и т. п.) . Становится очевидным, что даже простейшие фенотинические реакции . в действительности . определяются сложнеЙШfIМИ физио­логическими механизмами, совершенство которых проверено от­бором в процессе эволюции любого вида. Раньше (бу1шально лет 10 назад) дело казалось относительно простым: · если популяции отличались <<стабильными» признака­ми -· их особенности считались наследственными, в противном случае � ненаследственными, фенотипичес1-шми. Сейчас положе­ние существенно изменилось. Было показано, что даже такие «стабильные>> признаки, как краниологические особенности мле­копитающих, в определеnных условиях подвержены сильнейшей фенотипической изменчивости [ Dehnel, 1949 ] ,  а изменения про­порций тела и черепа животных ( один из излюбленных признаков таксономистов) могут быть вызваны не менее просто, чем и:i­менения веса резервного жира (пример крайне лабильного пока­зателя) . Изменение скорости роста вызывает изменения консти­туции животных, которые по своим масштабам не уступают раз­личиям между многими подвидами. Работы :школы Денеля указывают на возможность очень су­щественных межщэпуляционных отличий, основанных на феноти­пич�ских механизмах. Об зтом свидетельствуют и другие иссле­дования, в том числе довольно старые. Та1,, Rлятт [Юatt, 1926, цит. по Hesse-Doflein, 1943] еще в 20-х годах указывал, что кор-11Ление тритонов мясом моллюсков приводит к ускорению их роста, 
t Эколоrи11ески аналогичное явление: потеря репродУктивной функции 

у крыс, адаптированных к низкому барометрИ'lескому давлению. 
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которое связано с :гиперфункцией 'гипофиза. При этом меняется :а 
форма тела: голова укорачивается, нижняя челюсть удлиняется. 
Работа :Клятта находит себе подтверждение в · последующих ис­
следованиях [ Mihail, .Asandei, 1961 ] ,  показавших, что кормление 
мясом моллюсков активизирует гипофиз и ведет к увеличению 
нарастания веса головастиков на 60% .  Можно полагать, что и 
<<эффект Денелю> имеет в своей основе эндокринологический меха­
низм. С исследованиями Денеля перекликаются выводы некоторых 
проведенных на амфибиях экспериментов, которые указывают на 
сезонную изменчивость особенностей скеле:rа [ Cohen, 1962] .  
У беспозвоночных животных условия среды могут явиться , непо­
средственной причиной кардинальных изменений в морфологии и 
физиологии. Г. Х. Шапошников [ 1965, 1966 ] показал, что при 
воспитании тлей Dysophis anterisci на разных кормовых растениях 
можно получить формы, приближающиеся к различным видам. 
Более того, автор утверждает, что возникшие таким путем формы 
теряют способность к скрещиванию, но оказываются плодовиты­
ми при скрещивании с другими видами. Возможно, что на конеч­
ные выводы автора в какой-то мере повлияла недостаточная раз­
работанность систематики тлей, но его исследования свидетель­
ствуют очень ярко о громадном влиянии внешних условий на 
морфофизиологические особенности насекомых. 

Во многих случаях внешняя среда действует как переключа­
тель, определяющий ход развития по одному из нескольких воз­
можных альтернативных путей. Изменение :концентрации солей: 
в среде вызывает глубокую перестройку внутриклеточной органи­
зации у Naegleria gruberi (Bistadiidae) .  Эти простейшие, разви­
ваясь на сухом субстрате в присутствии бактерий, имеют амебо­
идную форму; развиваясь в воде, они образуют жгути:ки, а вся 
клетка удлиняется и приобретает структуру, - характерную для 
жгутиковых [Willmer, 1956 ) .  У пресноводной улитки Theodoxus 
fluviatilis встречаются три резко различных типа окраски. О:ка­
залось [Neumann, 1959 ) ,  что простое изменение внешних условий 
(температуры, рН и содержания солей в воде) вызывает прщ1в­
ление окраски того или иного типа. У парамеций незначительное 
изменение окружающих условий приводит к проявлению различ-
ных антигенов [ Beale, 1954) .  

Анализируя значение подобных наблюдений, Уоддипгтон: 
[ 1964) пишет: << ... незначительное изменение ок_ружающих условий 
приводит . :к появлению тех или иных наследственных потенций 
особи. Однако у Theodoxus fluviatilis эти потенции не абсолютн(} 
ис:ключают одна другую и могут выявляться одновременно, так 
что пятнистая и поперечная модели накладываются друг на дру­
га. :Кроме того, фенотипические признаки в данном случае гораздо 
сложнее, чем антигеньI Раrаmесium. В образовании пятнистой или 
поперечной о:краски участвует очень большое число взаимодейст­
вующих :клеточных процессов, что неизбежно связано с деятель­
ностью многих генов. Поэтому те факторы ( будь то генетичес:кие 
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факторы или факторы внешней среды) , которые приводят к обра­зованию той или иной окраски, по-видимому, действуют как пе­реключатели, направляющие развитие в сторону образования од­ной из двух альтернативных систем, каждая из которых значи­тельно более сложна, чем система образования одного антигена у Paramecium. Быть может, наиболее близким примером служит переключение между жгутиковой и амебоидной формами у N а-. egleria>> .  Сходные, но, пожалуй, еще более интересные набл.юдения были сделаны на бабочках рода Papilio (см. обзор [Sheppard, 1959] ) .  У Р. machaon было обнаружено, что при окукливании гусениц на листьях куколки приобретают зеленую окраску, при окукли­вании на коре - коричневую. Сходное происходит и у Р. polyxe­nea. Анализ этих наблюдений показал, что зеленые и коричневые куколки отличаются не только окраской, но и скоростью развития: большинство коричневых куколок перезимовывает, зеленые дают бабочек осенью. В дащюм случае мы сталкиваемся с очень инте­ресной формой полиморфизма, который основан не на существо­вании в популяции двух резко различных генотипов, а на разном проявлении одного генотипа. Этот тип полиморфизма может быть назван фенотипическим полиморфизмом (environmental polymor­phism [Sheppard, 1959 ] ) .  Биологическое значение фенотипического полиморфизма понятно: зимовка куколок на листьях практически невозможна, и поэтому криптические (под цвет листа) куколки должны закончить превращение как можно раньше. Эти наблю­дения очень ясно показывают, что простейшее изменение внешних условий (цвет субстрата) может привести к кардинальным изме­нениям физиологических особенностей. животных ( скорость раз­вития) . Характер влияния среды на организм определяется, ес­тественно, не только природой действующего фадтора, но и гене­тической спецификой организма (утверждение о том, что наследуются не признаки, а норма реакции, воспринимается сей­час как аксиома) .  Значит, одно и то же наследственное изменение вызывает различное фенотипичес:кое действие в зависимости от того, в какой среде развивается животное. Особенно резко это проявляется в тех случаях, когда на первый план ' выступает так называемый вторичный эффект действия генов, суть которого заключается в том, что относительно второстепенные генетиче­ские различия влекут за собой многообразные и резко выражен­ные морфофизиологические следствия, которые не имеют собст­венной генетической основы. В качестве примера можно привести мутацию frizzled у кур. Непосредственное проявление этой му­тации - скручивание перьев, вторичный эффект ( связанный с нарушением нормального поддержания теплового баланса) - ин­тенсификация метаболизма, гипертрофия желудочков аорты, уве­личение общего объема 'крови, учащение сердцебиения, увеличе­ние размеров кише�ника, надпочечников и щитовидной железы ILandauer, 1946 ] .  
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Особенности frizzled нельзя назвать фенотипическими, так 
как они связаны с определенной мутацией, но их трудно назвать. 
и генетическими особенностями, так · как в разной среде эффект­
мутации приводит к резко различnым морфологическим последст­
виям. Вновь открытые проявления закономерностей морфофизио­
логических корреляций . ставят перед зоологами .новый круг во­
просов, объединяемых общей задачей: не ограничиваться описанием 
отличий между сравниваемыми формами, а выяснять их приспо­
собительную и генетическую природу. Вряд ли нужно доказывать" 
. что решение этой задачи позволило бы мобилизовать накоплен­
ный: за многие десятилетия материал, характеризующий морфо- \ 
логическую специфику . близких форм различного таксономическо­
го . ранга для решения современных проблем эволюционного, 
учения. 

Сопоставление приведенных здесь данных поназывает, во-пер­
вых, что прямое влияние среды может вызвать у популяций из­
менения таксономического масштаба; во-вторых, межпопуляци­
онные отличия очень редко (вероятно, никогда) не опреде�яются: 
или ф!}нотипическими, или генетическими механизмами, они опре­
деляются и различюiми в генетичесном составе . популяций, и раз­
личиями в условиях среды. Отсюда следует, что только комплекс­
ные, эколого-генетические исследования могут содействовать. 
принципиальному прогрессу теории микроэволюции. При этом 
нельзя забывать., что 11озможны и крайние сложные сл�аи, анали;з: 
которых приводит к заключению о необходимости учитывать. 
наиболее . сложные механизмы эпигенетики при рассмотрении" 
казалось бы, очень простых природных ситуаций. С какими труд­
ностями можно при этом. столкнуться, хорошо поназывает инте­
реснейшее исследование Бернетта [ Barnett, 1956] ,  которое заслу­
живает того, чтобы его рассмотреть более детально. 

На мясных снладах мыши образуют стойние популяции при 
температуре -10°. За счет физической терморегуляции мыши к 
столь низкой температуре приспособиться не могут (мелкие раз­
меры тела! ) , и пути их адаптаций к условиям жизни в холодиль­
никах остаются невыясненными. В опытах автора лабораторные 
мыши воспитывались при температуре -3° в течение многих 
поколений. Бьmо установлено, что в полном согласии с теорией 
незначительное улучшение теплоизоляционных свойств покровов 
пе могло быть причиной· их быстрой приспособляемости. Этот �ы­
вод был блестяще подтвержден и тем, что способность адаптиро­
ваться :к холоду была констатирована и у мутантов, лишенных 
волосяного покрова. Калориметрические расчеты показали, что 
nодопытные животные приобрели .способность лучше использо­
вать питательные вещества. Это нашло себе косвенное подтверж­
дение в том, что лактирующие сам�и подопытных мышей на каж­
дые 10 г молодняка потребляли меньше корма, чем в контроле. 
При разведении на холоде генетически разнородной популяции­
лабораторных мышей этот результат можно было бы приписать. 
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отбору холодостойких генотипов ( смертность молодняка первых двух поколений колебалась от 40 до 80% ,  затем: она снижалась до 10% в 12-м: поколении) .  Однако совершенно такой же резуль­тат был получен автором: при работе с инбредированной линией мышей: их холодостойкость, увеличилась, смертность :молодняка уже в 7-10-м: поколениях. снизилась до 5-10% , вес тела увели­чился,· увеличилось содержание жира в организме. Автор считае_т аксиомой, что отбор в сильно инбредированной линии бессилен" · и объясняет полученные результаты . физиологическими особен-, ностями матерей, приспособившихся к низким температурам (это подтвердили опыты с подменой пометов) . В целом автор считает результаты опытов загадочными. В другом исследовании тог<> же­автора [Barnett, Coleman, 1960] покааано, что условия среды определяют и результаты внутривидовой гибридизации: было ус­тановлено, что при скрещивании двух инбредных линий мышей гетерозис проявляется значительно сильнее, если ДО скрещивания животные содержались при низкой температуре. По-видимому', Бернетт прав, результаты его опытов в самом деле загадочны, так как трудно объясняются ортодоксальными генетическими представлениями. Для их объяснения нужно, веро­ятно, прибегнуть к анализу данных, характеризующих феномен специфических ингибиторов [Lenick, 1963 ] ,  который объясняет влияние физиологических особенностей матери, приобретенных в процессе развития в своеобразной среде, на морфофизиологиче.: ские особенности потомства. Необходимо, видимо, также вспом­нить и о недавно обнаруженном явлении «необычной наследствен­ностю> [TamsЩ, 1961;  Dawson, 1965� Falconer, 1965 ] ,  показывlэ.ю­щем, что в определенных условиях в потомстве доминируют признаки матери (так называемый материнский эффект) . Дело генетиков - разобраться в тех выводах, которые следуют из работ" подобных исследованию Бернетта. Энологу же крайне важно учи­тывать, что один и тот же внешний эффект может быть вызван различными генетичесцими механизмами, в том числе и очень сложными, комплексными. Это свидетельствует о том, что меж­популяционные различия не только безгранично разнообразны" но и основаны на практически безгранично разнообразных меха­низмах. Даже незначительное преобразование популяции - слож­нейшее биологическое явление. Представление о том, что IJ· одних случаях оно основано на генетико-автоматических механизмах" в других - на действии индивидуального естественного отбора" в третьих - на действии отбора группового, в четвертых - на фе­нотипических механизмах, в пятых - на ассuмиляции приобре­тенных признаков (принцип Уоддинrтона) и т. п., не выдерживает -критики. Логично полагать, чт_о в, Rаждом: акте преобразования­популяции участвуют различные механизмы в разном сочетании .. Их совместное действие и приводит к тому эффекту, ноторый мы яепосредственtю фиксируем:,- R преобразованию популяции. 



Поэтому представляется важным дета.JJ:ьно проанализировать 
механизмы, приводящие к изменению в процессе онтогенеза при­
знаков, которые до последнего времени считались наиболее ста­
бильными, не изменяющимися при изменении условий среды. 

Многие наиболее существенные особенности таксонов разных 
ра�пов (от подвидов до семейств и отрядов) определяются зюю­
номерностями роста животных, определяющими формирование их 
важнейших особенностей. Наиболее ярким проявлением этих за­
кономерностей является аллометрический рост, определяющий 
морфологические различия между животными· разных размеров. 
Проблеме аллометрического роста посвящены сотни работ. Одна- \ 
ко исследования описательного направления резко преобладают 

· · над экспериментальными. Это объясняет парадоксальную по су­
ществу ситуацию: несмотря на громадный накопленный в лите­
ратуре эмпирический материал, ни в одной из работ (в том числе 
и теоретических обобщениях) нет даже попытки объяснить те . 
физиологические и морфогенетические механизмы, которые оп­
ределяют аллометрический эффект и формируют фенотип живот­
ного. С другой стороны, изучение аллометричес1шго роста уже со 
11ремен Т. Хаксли быстро оформилось в самостоятельное направ­
.ление. Это несомненно способствовало углубленному изучению 
проблемы, но вместе с тем привело к известной ее изоляции, к 
,определенному отрыву от других направлений, изучающих рост 
,с других (отнюдь не альтернативных) теоретических и экспери­
ментальных позиций. 

Интересуясь экологической детерминированностью явлений 
морфогенеза, в нашей лаборатории около 20 лет тому назад были 
поставлены исследования по изучению общих закономерностей 
роста позвоночных животных. Исследования развивались в сле­
дующих направлениях: экспериментальное изучение явлений ал­
лометрии (основные работы проведены В. Г. Ищенко); изучение 
взаимосвязи морфогенеза животных со скоростью их роста; изу­
-чение биологических i:н:юбенностей сезонньJх генераций животных, 
характеризующихся разной скоростью роста ( основные работы 
проведены нами, А. В. Покровским, В. Г. Оленевым); эксперимен­
-тальное изучение скорости роста и развития личинок земноводных 
· (основные исследования О. А. Пястоловой). Результаты работ в 
указанном направлении нашли отражение в многочисленных пуб­
ликациях, здесь же мы даем их синтез. 

Основные выводы работ по экспериментальному изучению ал­
.лометрии могут быть проиллюстрированы исследованием, прове­
денным при сопоставлении двух подвидов у:шочерепной полевки 
[ Ищенко, 1966] .  Для сравнения был использован материал из 
вивария нашей лаборатории, так как различия, проявляющиеся 
между подвидами в равных условиях, с большим основанием 
можно рассматривать как наследственные, а не модификационные. 
Просмотрено было 144 черепа М. gregalis gregalis, 228 черепов 
М. g. major и 68 черепов их гибридов (F1). Н'роме того, автор 
т 



, воспользо11ался промерами 587 черепов М. g. major от животных� 
добытых К И. Копеиным на п-ове Ямал в 1956-1957 гг. 

Сравнение роста отдельных частей черепа (длины зубного, 
!')Яда, скуловой ширины, ширины межглазнично:о промежутка, 
высоты черепа) по отношению к кондилобазальнои длине черепа� 
а также относительного роста размеров черепа и длины тела по­
казало, что изучаемые подвиды в условиях вивария характеризу­
ются специфическими аллометрическими зависимостями (см. 
табл. 7) . Это еще раз подтверждает, что морфологические разли-

Рис. 3. Изменение ширины 
межглазничного промежутка 
(в мм) относительно размеров 
черепа у Microtus gregalis gre­
galis (1) , М. g. major (2) и их 
гибридов (3) 

2 ········· ········ � · · · · · · ·· · ·••е.,,, .. 
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чия между данными подвидами наследственны, а не обусловлены 
действием внешних факторов. Гибриды этих подвидов по абсолют­
ным значениям признаков занимают промежуточное положени& 
[Шварц и др., 1960 ] .  Однако, как видно из табл. 7, это промежу­
точное положение достигается различными путями. Дщ1 величини 
меж;глазничного промежутка свойственно промежуточное значе­
ние а и Ь, следовательно, данный признак, как, впрочем, и все­
наследуемые промежуточно в F,, является пqлигенным, а поли­
генность, как известно,- один из надежных спщ:обов защиты 
нормального формообразования [ Шмальгаузен, 1964] .  

В основном М. g. gregalis и М. g. major характеризуются близ­
кими значениями а, но различными значениями параметра Ь. Это­
наблюдается при сравнении относительного роста кондилобазаль­
ной длины черепа, высоты и скущшой ширины его, т. е. тех 
частей, для которых характерна обычная аллометрия (положи­
тельная или отрицательная) . Однако что касается ширины меж­
глазничного промежутка, то изучение его роста показало, что у 
М. g. major величина этой части при изменении размеров черепа 
почти не меняется (а=-0,041) , а у М. g. gregalis для этого, 
признака характерна энантиометрия (а=-0,31.9) , т. е. с увели­
чением размеров черепа величина межглазничного промежутка­
убывает (рис. 3) . В абсолютном выражении м:ежглазничный про­
ме·жутоR у М. g. major значительно шире, чем у М. g. gregalis. 
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Возникает вопрос: каким образом при дифференцировке вида Mi­
crotus gregalis и при образовании М. g. major изменилась алло­
м:етрическая зависимость - понадобилось ли при· этом: дополни­
тельное мутирование, изменившее скорость роста, или для отбо�а 
было достаточно вариантов, имеющихся в популяции М. g. grega­
· lis? Анализ нашего материала показал, что особи .М. g. gregalis, 
обладающие наибольшим значением М«;JЖглазничного · промежут1{а 
для данного подвида (2,5-2,6 мм) и составляющие в лаборатор­
ной популяции 10,5 % ,  характеризуются почти тем же аллометри­
ческим показателем межглазничного промежутка, что и М. g. maj­
or (а - 0,080) . Из этого можно предположить, что в процессе вы· 
деления подвида М. g. major для <<слома>> аллометрической зави­
симости достаточно было имеющегося в пределах М. g. gregalis 
многообразия, тем более что по этому признаку между данными 
подвидами хиатуса нет. 

Но главное внимание мы считаем необходимым обратить на 
следующее. Если бы при расселении �· g. gregalis на север отбор 
шел только в направлении увеличения размеров тела и черепа, 

. без изменения алло.метрической зависимости между межглазнич­
ным промежутком и кондилобазальной длиной черепа, то в силу 
обратной корреляции между этими признаками у М. g. gregalis · 
абсолютное значение межглазничного промежутка у М. g. major 
оказалось бы настолько мало, что его явно не хватило бы для 
нормального функционирования черепа. Энстраполируя алломет­
рическое ур-авнение, мы получили, что при простом увеличении 
черепа М. g. gregalis у крупных особей М. g. major ширина меж­
rлазничного промежутка должна бы составлять 1,8 мм и менее, 
т. е. череп был бы весьма подвержен механическим повреждениям. 
Следовательно, отбор по одному признаку (размеры черепа) не­
возможен и мог идти лишь в направлении одновременного измене­
ния ряда признаков, в том числе и величины межглазничного про­
межутка, причем основным матералом для· него, на наш взгляд, 
яв·ляется внутрипопуляционная изменчивость М. g. gregalis. 

Интересно, что в дикой популяции М. g. major обнаруживает-: 
-ся значительная индивидуальная изменчивость ширины меж­
rлазничного промежутка (от 2,4 до 3,4 мм, оеоби со значением 
иежглазничного промежутка более 3 мм составляют 21,6% ямаль­
-ской популяции) .  Сравнивая аллометрические зависимости жи­
вотных, добытых осенью 1956 г. и ранней весной 1957 г., мы полу:. 
-чили различные аллометрические зависимости для этого призна­
ка. Для жщютных, добытых осенью 1956 г. , зависимость ме_шду 
шириной межглазничного промежутка и нондилобазальной дли-

- ной черепа выражается уравнением 

. у=11,84х-0
·
iЗО (n=121) , 

� для животных, добытых весной 1957 г.,- уравнением 
у=4,50г0,ш (n=124). 



Таблица 7 Значения параметров аuо:метрическвх уравневий дав двух подвидов уакочерепной попеВRИ и их rибридов 
Признан 

Кондилобазальная длина черепа Ширина межгпазничного промежутка Скуловая ширина Длина зубного ряда Высота черепа 

М. g. gregalis 

Ь а 

3,990 0,394 

6,140 -0,319 

0,249 1,200 
1,014 · 0,522 
1,980 0,436 

:М:. g. maJor 

Ь а 
' 1 3,500 1 
3,240 

0,244 
0,587 
1,790 

0,431 

-0,041 

1,216 
0,698 
0,476 

I М. g. gregalis Х 
Х М. g. maJor, F1 

\ Ь \ а 

2,500 -0,501 

4,470 -0,178 

0,167 1,320 
1,053 0,520 
2,076 0,430 

Однако в состав животных, добытых весной, входят особи, родив· 
шиеся под снегом, развивающиеся в иных условиях, чем добытые 
осенью. Это и могло быть причиной изменения аллометрической 
зависимости. Однако если взять весной тол:ько перезимовавших 
особей (n=32) , то эта зависимость будет иметь вид у=6,78х-0
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т. е. тоже отличный от зависимости, характеризующей животных, 
добытых осенью. Особи, добытые. осенью и перезимовавшие, раз­
вивались в равных условиях, и поэтому различия в аллометриче­
ских зависимостях в данном случае могут быть объяснены эли­
минацией животных в течение зимнего периода, сменой геноти­
пического состава популяции. Аналогично можно предположить, 
что с продвижением на север М. gregalis Rрупные особи с наи­
большим межглазничным промежутком сохранялись, обратные же 
варианты элиминировались, что в конце концов и привело � 
изменению аллометрической зависимости. 

Если объединить особей М. g. major, добытых в природе в 
разные годы (а при обработRе виварного материала использова­
лись животные, забитые в разное время в течение трех лет) , то 
зависимость между межглазничным промежутком и кондилоба­
зальной длиной черепа выразится уравнением у= 10, 18х-0

•
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, т. е. 
величина а будет сходна с таковой у М. g. gregalis, а параметр Ь 
отличен (Р<О,001) . Это еще раз. подтверждает, что отбор при вы­
делении подвида М. g. major :мог идти только в направлении 
одновременного изменения как размеров, так и пропорций за счет 
имеющегося в пределах М. g. 2re2alis :многообразия. По-в·иди:м:ому, 
для форм, хараRтеризующихся наличием «отрицательного роста>> 
каRих-либо частей, отбор в направлении изменения только разме­
ров тела невозможен. 

Изменен� аллометрических зависимостей свидетельствует о 
далеко зашедшей морфологической дифференциации, приведшей 
к генетической разнокачественности М. g. gregalis и М. g. major. 
4 С. С. Шварц 



Гибридизация этих подвидов также подтверждает rенетическую · разнокачественность их. Изучение алло:м:етрическоrо роста черепа по отношению к размерам: тела показало, что для rи:бридов харак­терен иной тип алло.метрической зависимости, не промежуточный и не имеющийся у родительских форм: (рис. 4) : мелкие rибрид­ные особи имеют череп такой же величины, как мешше М. g. gre­galis, а крупные rибриды характеризуются индексом черепа, свой­ственным крупным М. g. major. Это представляет большой инте­рес и, по-видимому, связано с изменением скорости роста у гибридных особей. Во всяком случае, генетическая разнокачествен-
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Рис. 4. Рост черепа отпоситель· 
по общих размеров у Microtus 
gregalis gregalis (1) , М. g 
major (2) и их гибридов (3) 

ность родительских форм обусловила то, что при смешении раз­ных генотипов возникли новые, а это нашло фенотипическое отра­жение в изменении аллометрической зависимости [Ищенко, 1966 ] .  В заключение подчеркнем: можно · считать экспериментально доказанным, что фактор Ь при изменении условий существования животных ре.зко изменяется, а остается в пред�лах rенетической . <<Нормы>> даже при резких изменениях жизни животных, но у жи­вотных rенетически своеобразных изменяется. Экологическая це­лесообразность э_тих изменений доказана. Оставалось, однако, не ясным, м:огут ли быть преодолены законы аллометрии при измене­нии фундаментальных физиолоrических особенностей животных. Наблюдения в природе давали основания полагать, что ответ на этот вопрос может быть получен при изучении морфологических особенностей животных, характеризующихся разной скоростью роста [Шварц, 19616 ] .  , Исследования, проведенные на мноrих видах полевок, показа­лв, что сезонные rенерации характеризуются комплексом биоло­гических особенностей. Грызуны, родившиеся весной, быстро рас· тут, достиrают половой зрелости в возрасте около месяца (у по­левки-экономки и узкочерепной полевки известны случаи половоrо созревания в возрасте 9-10 дней) , приносят несколько по· метов молодняка и к осени (в возрасте 5-6 месяцев) вымирают со всеми признаками старости. Этому заключению не противоре· 
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. чат данные, свидетельствующие о том, . что в лабораторных усло­виях виды полевок мбгут жить до трех ле::r, сохраняя в состоянии явной старческой дряхлости способность к размножению. Осенние генерации грызунов после краткого периода ювени­льног9 роста прекращают расти; скорость клеточного деления су· щественно снижается, у корнезубных полевок прекращается рост коренных зубов; скорость нарастания веса хрусталика глаза (один из наиболее универсальных признаков старения) резко снижается, инволюция тимуса , прекращается. Весной грызуны, ' . родившиеся во второй половине пета предшествующего года, в воз· . расте 9-11 месяцев сохраняют все признаки физиологической _ юности. ];Jщюбновление, роста весной совпадает с увеличением ве­са тимуса и с началом· полового созревания. Их дальнейшее раз...: витие . практически совпадает с развитием грызунов весенней ге­нерации, которые младше их почти на год. Эти данные однозначно свидетельствуют о том, что скорость I):роцесса старения млекопитающих не фиксирована IJаследствен­ностью в жестких пределах и может быть увеличена в 2-3 раза,· и, что наиболее важно, не за счет продления заключительных эта:.. пов онтогенеза· ( активная старость) r а за счет увеличения продол--. жительности юности. Общий вывод проведенных исследований в нашей лаборатории обосновывается значительным матерйа.лом. Он был получен при изучении многих видов полевок и мышей; в том числе и на представителях субар«тической фауны. В nослед-нем случае у полевок фаза <<физиологцческой юности» растяrива­�тся почти на целый год [Пястолова; 1971]. Общие выводы э>rих исследований были подтверждены на амерц«анских грызунах и насе«омоядных. Ряд физиологических особенностей осенних ге­нераций, естественно, связывается с торможением процессов ста­рения. Среди них по понятным: причинам особое значение имеют снижения уровня обмена и замедленный темп клеточного деле­ния. ОдваRо полностью приписать различия между генерациями у«азанны:м особенностям рискованно. ·  В связи с рассматриваемым вопросом особый интерес пред­ставляют данные, показывающие, что разные генерации отлича­ются различной скоростью роста и различными пропорциями тела. С наибольшей полнотой этот вопрос был изучен на узкочерепной полев«е [Шварц и др., 1960] . Сравнивались два подвида - М. g. gregalis Pall. и М. g. major Ogn. Было установлено, что наряду с <Jкраской различия в общих размерах тела - одно из основных от­личий между сравниваемыми формами� Насколь«о существенны �ти . различия, видно из табл. 8, :в которой представлены данные, хара«теризующие :максимальные размеры тела и черепа полевок Qбоих подвидов. Сложнее устанавливаются различия в пропорциях тела и че­репа. Дело в том, что, «ак по«азали исследования, проведенные в нашей лаборатории, пропорции тела и черепа грызунов зависят ве только от абсолютных раэверов животных (алло:м:етричес«ий . 
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Табтща 8 

Мавсимааьuые размеры тма и 11ерепа (в мм) 
М. g. gregalis и М. g. major 

Подвид ' Вес �ела Длина тела 

М. g. gregalis 
(Куяrансвая область) 

49,7 120,0 

М. g. gregalis (виварий) 42,5 120,0 
М. g. major (п-ов Ямал) 67,7 148,О 
М. g. major (виварий) 86,5 137,0 

Кондило-
базальная 

длина 

27,1 

26,9 
30,0 
30,0 

рост)., но и от условий, в Rоторых проходят их рост ·и  развитие, от скорости их роста. Так Rак условия развития и скорость роста животных в разное, время года различны, можно было бы ожидать, что пропорции те­ла животных, добытых в разное время года, будут различными даже и в том случае, когда для сравнения подбираются особи оди­наковых размеров. Таблица 9 показывает, что эти различия проявляются отчет­ливо при анализе природных популяций. Они настолько значите­льны, что заставляют со:м:в:еваrься в реальности различий между подвидами не только в тех случаях, когда сравниваемые формы представлены особями, отличающимися по размерам, но и когда они добыты в разное время года. Из таблицы видно, что в течение года происходит вполне закономерное изменение в пропорциях тела и черепа животных, которое наблюдается во всех размерных и возрастных группах. При этом очень важно отметить, что раз­личия в пропорциях тела и черепа животных одного' размера, но добытых в разное время года, могут быть больше, чем у живот­ных разных размеров, но добытых одновременно. Отношение ску­ловой ширины к кондилобазальной длине черепа с увеличением размеров тела животных закономерно увеличивается. Однако у полевок весом от 10 до 20 г, добытых в июле, относительная скуло­вая ширина черепа больше, чем у полевок весом 30-40 r, добы­тых весной. В табл. 10 приведены сравнительные данные, характеризую­щие пропорции тела и черепа старых особей двух подвидов поле­вок. Из них видно, что у М. g. roajor хвост короче, задняя ступня длиннее, относительная длина лицевой части черепа больше, меж­глазничный промежуток значительно шире, высота черепа мень.; ше. Большинство этих различuй проявляется и при сравнении животных других размеров (табл. 11) . Однако эти различия могут быть выявлены лишь при соблю­дении тех условий сравнения, о :которых мы говорили выше. Сле­дует поэтому особо подчеркнуть, что если сравнивать животных 
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Табmща 9 Иамевевие пропорций тела и черепа М, g. major в вависимоств от общих равмеров и времени добычи животных 
Весовая группа, r 

10-20 1 20-30 , 30-40 

Число обследованных осоlГей 

Показатель 3 1 6 1 12 1 27 1 15 1 13 1 35 1 29 1 20 1 22 1 1 1  1 49 
Время добычи 

15.IV- 1 1- 1 1- 1 1- 1 10.Ix- 1 15.IV- 1 1- 1 1- 1 1-
1 

10.IX- , 15.IV- , 1-
20.V 20.VI 15.VII 30.VIП 15.Х 20.V , 20.VI 15.VII 30.VIII 15.Х 20.V 20.VI 

Отношение скуловой ширины к ковдилоба- 0,474 0,499 0,520 0,497 0,495 0,496 0,498 0,492 0,497 0,503 0,508 0,519 
заJIЪвой длив� черепа Отношение ДJIИНЫ ли-цевой час!и черепа 1,49 1,61 1,47 1,58 1,53 1,51 1,58 1,44 1,49 1,50 1,15 1,53 
1, мозговои Отношение ширины 0,108 0,112 0,144 0,134 0,133 0,107 0,111  0,135 0,129 0,125 0,104 0,105 межглазвичвого пpolll!e-жутка к ковдилобазаль-вой длине черепа . Отношение наибольшей 0,331 0,342 0,411 0,384 0,367 0,336 0,342 0,347 0,372 0,362 " 0,325 0,335 высоты черепа к кон-дилобазальной длине Отношение кондилоба-sаJIЪной длины к длине 0,266 0,242 0,239 0,263 0,271 0,253 0,234 0,215 0,246 0,258 0,236 0,226 
тела Отношение длины хво- 0,222 0,212 0,194 0,241 0,233 0,228 0,215 0,208 0,223 0,223 0,203 . 0,207 ста к длине тела Отношение длины 0,178 0,163 0,182 0,191 0,168 0,157 0,157 0,165 0,175 0,182 0,155 0,152 ступни к длине тела 



§ 

ПоRааатель 

Отвоmевие скуловой 
ширины к ковдилоба-
зальной длине черепа 
Отношение длины ли-
цевой части черепа 
к :мозговой 
Отношение ширины 
:межrлавничвоrо nро:ме-
жутка к кондилобавалъ-
ной длине черепа 
Отношение наибольшей 
высоты черепа к кои-
дилобааалъной длине 
Отношевие ковдилоба-
зальной длины к . длине 
тела 
Отношение длины хво-
ста к длине тела 
Отношение ДJIИВЫ 
ступни к длине тeJia 

30-40 1 

35 1 17 1 17 1 
' 

Табnица 9 ( ощшчание 1 

19 · 1  

' 1 · . · - Весовая rруппа 
40-50 \ 

Число обследоваяяых особей 
. 17  1 15 1 3. 1 2 

Вре:мя добычи 

50 и выше 

1 7 1 24 1 5 1 t 

1- 1 1- 1 10.1х- 1 1- 1 1- 1 1- 1 10.IX- 1 1 5.IV- 1 1 .VI- 1 1.vп- , 1 .vш-1 10.IX 
15.VII 30.VIII 15.� 20.VI 15.Vll 30.VШ 15. Х 20.VI 20.VI 15.VII 30.VIII 15.Х 

0,529 0,528 0,525 

1,46 1,51 1,54 

0,123 0,122 0,107 

0,365 0,347 0,344 

0,207 ·0,227 0,233 

0,207 0,251 0,244 

0,151 0,152 0,156 
- · ··. · 

0,525 

1,55 

0,104 

0,335 

· 0,218 

0,194 

0,146 
- ... . 

0,527 0,534 

1,49 1,55 

0,109 0,105 

0,351 0,341 

0,192 0,224 

0,209 0,230 

0,138 0,147 

0,534 0,526 0,537 0,539 0,534 0,564 

1,52 1,59 1,52 1,50 1,52 1,54 

. 
0,099 0,097 0,098 0,101 0,093 0,098 

' 

0,329 0,325 0,326 0,333 0,319 0,331 

0,234 0,228 0,213 0,204 0,214 0,231 
-

- 0,232 0,224 0,208 0,206 0,234 0,153 

0,150 0,152 0,141 0,132 �.136 0,153 

1 



Табаица 10 
� Основные показатели пропорций теаа и черепа М; g. gregalis и �. g. major 

(старшая :возрастная группа, вес тела 40-50 r, животиые 
добыw в августе) 

Поназателъ М. g. maJor М. g. gregalis 

Отношение скуловой ширины к 
базальной длине ч�репа 

КОНДИJIО- 0,534 0,498 

Отношение лицевой части черепа к МО8ГО- 1,55 1,40 
вой 
Отношение ширины межглазнИ'l.Ноrо проме- 0,105 0,088 
жутка к кондилобааальной длине черепа 
Отношение кондилобааальвой длины к дли- 0,224 0,223 
не тела 
Отношение длины хвоста к длине тел:а 0,230 0,250 
Отношение длины ступни к длине тела 0,147 0,1.42 
П Р и м  е ч -а  и и е. Было исследовано 15 энземпляров м. g. maJor и 8 - М. g. gregalla. 

без учета их размеров и времени до'бычи; то даже по те:м призна­кам, по которым М. g. major и М. g. gregalis отличаются особенно отчетливо, между ними могут не 'обнаружиться различия. Это мо­жет быть проиллюстрировано следующим примером. Отличия в длине ступни у рассматриваемых подвидов очень велики, но даж� при сравнении серии одинаковых по размерам животных :между ними не обнаружится: различий, если М. g. major будут собраны в июне, а М. g. gregalis - в сентябре. Если М. g. gregaЦs собраны весной, а М. g. major - осенью, то :между ними трудно будет об­наруж)2!:ть отличия и в ширине · межглазничного промежутка. Нам представляется, что · приведенные здесь наблюдения дают основания для ут�ерждения, что, несмотря на резкие морфологи­ческие различия между двумя подвидами, . в определенных усло­виях развития у каждого из них могут развиваться признаки, идентичные признакам другого подвида. Существо различий меж- . ду двумя резко дифференцированными формами заключается в закономерностях их морфогенеза. Наши суждения об особенностях помесных животных по рас­сматриваемым в этом разделе признакам· основываются . на обсле­довании 17 зверьков. Соответствующий материал: представлен :в табл. 12. Его сопоставление с материалами, характеризующими важнейшие признаки родительских форм, показывает, что по тем признав:ам, по в:оторым . М. g. gregalis и М. g. major отличаются вполне отчетливо, nомеси занимают промежуточное положение. Это свидетельствует о генетической (полигенной) закрепленности особенностей морфогенеза животных. Существенные отличия М. g. gregalis от М. g. major проявля­ются в размерах. В их о�нове лежат особенности роста сравнивае-
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мых форм. Изучение скорости роста значительного числа живот­ных в условиях вивария показывает, что эти различия между ними статистически реальны и весьма значительны (исследова}:!:ИЯ А. В. Покровского) .  Из сводной диаграммы (рис. 5) видно, что в равных условиях содержания М. g. major к месячному возрасту обгоняют в весе животных южного подвида в среднем на 6 г, т. е. примерно в 1,5 раза. Rак известно, скорость роста грызунов находится в очень тесной' зависимости от времени их рождения. Эта зависимость проявляется и при содержании животных в виварии. Для нас представляют особый интерес те различия, которые проявляются в этом отношении между разными формами. При сопоставлении рис. 6 -и 7 видно, что разница в скорости роста между М. g. gregalis и М. g. major осенью (в сентябре) значительно более существенна, чем летом (в июне) . Это является следствием различий в сезон­ной изменчивости скорости роста сравниваемых форм. В июне скорость роста М. g. gregalis значительно выше, чем в сентябре. · Различия же июньских и сентябрьских :М:. g. major не превышают, тех различий, которые могут быть обнаружены :между двумя на­удачу взятыми группами особей одного времени рождения. Это значит, что М. g. mаjоr · характеризуется не только большей ско­ростью роста, но и относительно больm:в:м его постоянством, от­носительно меньшей зависимостью от сезонной смены условий cpeдJ>I. Помеси по скорости роста занимают обычно пром�жуточное положение между родительскими формами. Ни одна из 21 помес-
Таблица 11 

Проп()рцив тела и черепа М. grгgalis сравниваемых П()двидов 
(младшая воарасrная группа, вес тела 10-20 *) 

Отношения . 
скуловой ширины R длины лицевой ширины межrлаанич-
нондилобазальяой части черепа R яого nромежутна R 

длине черепа мозговой нондилобазальяой 
длине черепа 

Время добычи 
"' !>:  major =! gj M.g. major = = M.g. major �-: M.g. 

oS :,: oS :,:  
Ьl) С)  �i """' 
" \,:1 

· =  
" \,:1  

· =  = t,f .:s gj = liof = ... oS 
oS oS oS oS oS oS oS """' 
1:1 :,: oS :i: os  t,o�; ,i;f:,: oS в .s . Q . 1:1 :,: oS :,: oS · i::it""":" 

olSl t:r10 "' 10 Ьl) р, i'J o151 t:r10 "' 10  ��3 "' oS  р, 10 р, · � 10 oS l:f
10 

10
10 

· ;i:. 10 oS oS р, 10 р, 

,Q �  ... С) ... :.!-о ,Q�t o t'  :.!-о ,Q "" "'  С) ... :.! - о  

Иювъ - июль 0 ,509 0 ,546 0 ,491 1 , 54 1 , 50 1 ,48 0 , 128 О , 147 0 , 115 Август 0 ,497 0 ,496 0 ,455 1 , 58 1 , 54 1 ,41 0 , 134 0, 125 0 , 108 
Сеmябрь - ок- 0,495 0 ,485 0 ,446 1 ,53 1 , 52 1 ,44 0 , 133 0 , 121 0;096 
тябрь 

• Для таблицы использованы 65 особей М. g. major с побережья Вайдарацкой губы 
Обсной губы (соответствеяяо 7, 10 и 44.), 23 особи М. g. grega\is - из :Курrапсной обл. 
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ной полевки, рост которых в сопоставимых условиях удалось про­
следить в течение нескольких месяцев, не имела средней спорости 
роста животных северного подвида, родившихся в одном с ними 
месяце. 

Подводя итог проведенной работе; подчеркнем, что животные, 
родившиеся в разное время года, характеризуются не только 
разной конституцией, но и разными закономерностями ее форми­
рования. Рассмотренные материалы служат этому разносторонней 
аргументацией. Поэтому лишь для иллюстрации выделим из 
табл. 9 следующие данные. М. g. , major, добытые ранней весной 
в рассмотренных размерных группах, характеризуются следую­
щим отношением длины черепа к длине тела: 0,266; · 0,253; 0,236; 
0,228. Идеальное подтверждение классического примера: с уве.:. 
личением размера тела относительные размеры головы снижаются. 
Но животные самой меньшей группы, добытые в середине лета, 
хараЕтеризуются таким же инденсом черепа (0,239) , что и 
самые крупные животные, добытые поздней осенью·. Так как ис­
пользованный пример служит обязательной иллюстрацией алло­
метрии не только в зоологи11еской, но и в антропологичесной .ли­
тературе, мы считаем себя вправе подвести итог в необычной для 
зоолога форме: изменение условий развития приводит :к тому, что 
младенец приобретает конституцию старика, а старик - младен­
ца. Совокупность приведенных данных дает основания полагать, 
что этот своеобразный парадокс развития в первую очередь оп­
ределяется скоростью роста животных. Важность вопроса опре� 
делила целесообразность постановки специальных исследований. 

Отношения 

наибольшей высоты кондилобазальной длины хвоста R черепа к кондилоба- длины. черепа к длипы СТУПНИ R 
зальной длине длине тела длине тела длине тела 

M.g. major := :  M.g.major � �  M.g. maJor oo t,:  M.g. jllaJor J!/ 111  := .s  - 111  
oS :,:; .s :,:;  «! :<:  «! :,;  
til) O  Ь/J Q  """ i !;!  

' t,:  
" 11:1 " 11:1  ' tx:  

Ф \1:  ' tx:  111 ... oS ' tx:  tx: '"' "'  tx: '"' "'  111 ... os "' oS  oS ЬD .., "' oS oS ЬDм <rJ <,J  "' м" <rJ <,J  <rJ ""'"' 
=!::<: <,! :<: <rJ . Q";' g:i:: <rJ :,:; oS • '11'; g:i:: <rJ :<: t,J  . Р.'2 =!: :,:; "'  :<: «!  lli>�; '&! J:f,o О,о �!Z:a oS J:f,o о "  tll)J>,J:: <rJ J:f,o ""' �tz� >ISI J:r,o t>,o 
i:Q �t IO p,.  i:Q �t \О J>, ·;:с;  ,о i:Q <rJ J>,  10 J>, «l <,! p,  \О J>, =i;s,'8 о ... :.!-С> о "  :.!-С> р, ... о "  ::.:!- ... i:Q р, ... о "  

0,377 0,450 0 ,398 0 ,241 0,237 0 ,249 0 ,203 0,203 \ 0 ,251 0 , 172 о, 1"80 0 , 133 
0,384 0,378 0 ,349 0 ,263 0,253 0 ,266 0 ,241 0;241 10 ,284 0 , 192 0 , 1.80 0 , 168 
0,367 0,359 0 ,340 0 ,271 0,279 0 ,285 0 ,233 0,227 0 ,265 0 , 191 0, 1.88 0 , 170 

'; , 

(в июяе - и ю ;re - 18, в августе - 27, в сетябре - октябре - 15), 61 - с. побережьа 
(3, 3 и 17). 



Табпица 12 
Основные показатепи пропорций тепа и черепа помесей 

М. g. major х М. g. gregalis 
Июнь Июль 

Показатель Возраствые группы (вес тела в r) 

10-20 120-зо / 5о и вышеl 10-20 \ зо-40 \ 40-50 

Отношение скуповой ширины 0,497 0,471 0,518 0,489 0,480 0,517 
к Rондипобазапьвой дпиве че-
репа 
Отношение пицевой части че- 1,56 1,48 1,36 1,46 1,43 1,52 
репа R :мозговой 
Отношение ширины межгпазвич- 0,134 0,110 0;089 0,126 0,094 0,095 
ноrо промежутка к кондипоба-
зuъвой дпиве черепа 
Отношение наибопьmей высоты 0,379 0,337 0,327 0,381 0,366 0,330 
-черепа к кондипобазапьной 

" дпиве 
Отношение кондипобазапьной 0,249 0,2� 0,219 0,252 0,216 0,224 
дnивы черепа к дпиве тела 
Отношение дпивы хвоста к дпи- 0,224 0,237 0,242 0,211 0,212 0,291 
не тепа 
Отношение дпины ступни к дпи- 0,184 0,148 0,137 0,182 0,136 0,135 
пе тепа 

Показатель 

Отношение скуповой ширины 
R 1<ондипобазапьной дпине че­
репа 
Отношение лицевой части че­
·репа к мозговой 
Отношение mирИВЬI межгпазнич­
ноrо промежутка к кондипоба­
за.пьвой дпиве черепа 

_Отношение наибопьmей высоты 
черепа к кондипобазапьвой 
длине 
Отношение кондипобазапьной 
дпИВЬI черепа к длине тепа 
Отношение длины хвоста R дли­
�е тепа 
Отношение длины ступени к дли­
не тепа 

Август \ Декабрь 
Возрастные группы (вес тела в r) 

10-20 

0,422 

1,45 . 

0,120 

0,365 

0,258 

0,254 

0,192 

0,488 
1,55 

0,093 

0,318 

0,232 

0,255 

0,143 

0,465 0,514 

1,47 1,52 

0,105 0,099 

0;353 о,361 

0,279 0,231 

0,247 0,271 

0,200 0,146 

Скорость роста органа определяется его собственным возрастом и степенью дифференцировки. С возрастом животных различия ,в собственном: возрасте органов сглаживаются и соотносительная скорбеть роста частей тела животного изменяется [ Шмалъгаузен, 
t06 



1935]. Законно полагать, что все условия, интенсифицирующие 
рост, будут оказывать на различные органы в со?тветствии со сте-

. пенью их дифференцировки различное влияние . Изменение про­
порций тела животных становится в связи u& этим неизбежным. 
С другой стороны, эт·о объяснение различии между животными 
разных генераций находит себе прямую поддержку. в некоторых 
новейших . э·кспериментальных исследованиях [W1ddowson, Мс 
Cance, 1960; Dickersoil, Widdowson, 1960] ,  показавших, что осо-

Рис. 5. Скорость роста Micro­
tus gregalis major (1) и М.  g. 
gregalis (2) 
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бенности конституции животных находятся н отчетливой связи 
со скоростью их роста. 

R решению поставленной задачи мы подошли двумя · путями. 
Сопоставлялись размеры _тела и черепа животных, родившихся 
и выросших в неволе, т. е. тех, скорость роста которых может 
быть точно определена. Для сравнения должны были быть ис­
пользованы животные с совершенно одинаковыми размерами тела, 
рост которых идет с равной скоростью. Так как период роста гры­
зунов по сра.!Jнению с общей продолжительностью их жизни очень 
велик, то под0ор соответствующих групп животных сопряжен с 
большими трудностями. Эти трудности увеличиваются и в ·силу 
того, что быстро растущие животные обычно оказываются и боле:е 
крупными, а пользоваться для сравнения животными, находящ�­
мися еще в периоде юношеского роста, по вполне понятным nри­
чинам нельзя. Поэтому даже в условиях большого вивариум'а 
подбор :массового материала, пригодного для сравнения в интер�· 
сующем нас плане, затруднен. 

В нашей работе ИСПОЛЬВ'ОВаН СЛеду:iоЩИЙ материал, характе­
ризующий особенности конституции животных в зависимости от 
скорости их роста: степные nеструmки (Lagurus lagurus) -;-
275 вкз., полевки Миддев:дорфа (Microtus middendorffi) - 49, е'е­
верный под�ид увкочереп:sой полевки (М. gregalis major)',- 70, 
южnый подвид увкочерепной полевки (М. g. gregalis) - 70, по:мес.и . .  ' ,.1,-.,-

1 «Ма.по дифферёяцированвая, :молодая протоплазма богаче . иукяеопротеа� 
дами и способна к высоким уровням синтеза роста• [Никитин, 1961] .  

: ,  
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Рис. 6. Скорость роста Microtus gregalis major (1) и М. g. gregalis (2) иювь­
ских (а) и сентябрьских (б) пометов 
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Рис. 7. Скорость роста Microtus gregalis major (1), М. g. �regalis (2) , по:ме­
.сей: " М. g. major X !i1  М. g. gregalis (3) , " М. g. major X !l  ("  М. g. gregalis 

- X!i1 М. g. major) (4) , i'J М. g. gre�alis X!i!  ("М. g. gregalis X!i!  М. g. major) (5) ; 
tJ. (" М. g. gregalis X!i!  м� g. ma]or) X!i! М. g. gregalis (6) июньских (а) и ав-
густовских (б) пометов 

этпх двух подвидов узкочерепной полевки - 95. Использован иа­',('ериал, полученный в виварии нашей лаборатории под руковод­ством А. В. Покровского, . советами которого мы пользовались и при анализе данных. Принцип подбора животных для сравнения 11сен из приведенного .ниже описания отдельных экспериментов. Суждение о достоверности выводов основывалось на биометриче­ской обработке полученных данных. Другой путь решения задачи заключался в изучении пропор-: ций тела и черепа таких видов животных из природных популя­ций, сравнительный возраст которых может быть точно опредед:ен. В. :качестве объекта исследования была избрана ондатра. В табл. 13 представлен материал, характеризующий кранио­. аогические особенности двух размерных групп степных пестру­шек: крупных (длина тела 92-105 мм) и мелких (длина тела 80--.85 мм) . Каждая И::\ этих групn в свою очередь подразделена 
f08 . 
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Табпица 13 
Кравиолоrические признаки (в мм) степных пеструшек в зависимости от скорости их роста • ' (лабораторная колония) 

ПоRаэатель· 

Группа животных, растущих медленно Группа животных, растущих быстро Достоверность различий междУ группами Отношение индексов живот­ных сравниваемых групп 
Группа живот:пьтх, растущих медленно Группа животных, растущих быстро Достоверность различий междУ группами Отношение индексов живот-пых сравниваемых групп 

Rондило- lllирина меж-
Длина тела базальнаfl CRYЛOBafl Длина зуб-

длина чере- ширина глазничного ного ряда 
па промежутRа 

Первая раамерная группа (длина тела 80-85 мм) 
84,0±0,523 1 21,9±0,266 1 13,9±0,160 1 2,57:!r0,049 5,37±0,086 

82,8±0,688 20,5±0,192 12,5±0,108 2,67±0,037 5,06±0,049 

1,4 4,0 4,8 1,9 3,1 

0,256 0,612 0,117 0,245 
о,�47 0,610 0,130 0,247 

Вторая раамерная группа (длина тела 92-105 мм) 
95,0±0,617 22,5±0,244 13,7±0,152 2,60±0,052 5,50±0,048 

96,2±1,17 22,0±0,141 13,4±0,124 2,80±0,046 5,30±0,049 

0,91 1,7 1,4 3,1 3,1 

0,237 0,610 0,115 0,246 
0,229 0,608 0,127 0,245 

Длина лице-
во

й 
части 

черепа 

7,98:1:0,139 

7,15±0,102 

4,8 

0,364 
0,348 

_§,20±0,098 

7,83±0,078 

3,27 

0,365 
0,351 

� 

7,1±0,105 

7,4±0,219 

1,1 

1 
0,322 
0,360 

7,3±0,071 

7,6±0,066 

3,1 

0,324 
0,345 



на медленно и быстро растущих животных. И3 
что при совершенно одинаковых ра3мерах тела опорции тела и 
черепа медленно и быстро растущих животных "0Rа3ываются су-
щественно ра3личными. 

У медленно растущих животных кондилобавальная длина че­
репа, скуловая ширина, длина зубного ряда и лицевой части боль­
ше, а высота черепа и ширина межглазничного промежутка 
меньше, чем у растущих быстро. Относительно замедленный рост 
черепа быстро растущих животных сопровождается и известными 
изменениями его пропорций. Череп их не только абсолютно, но и 
относительно более высокий и широкий, с менее развитой лицевой 
частью. 

_попытаемся оценить масштабы различий между животными 
медленно и быстро растущими. Для этого сопоставим особенности 
этих двух групп с особенностями животных различных размеров, 
определяемыми законами аллометрического роста. 

В табл. 14 представлеиы .данные, показывающие изменения 
пропорций тела и черепа пеструшек соответственно изменениям 
их ра3меров. По ра3:мерам черепа быстро растущие животные пер­
вой группы (длина тела 80-85 мм) отличаются от медленно рас­
тущих больше, чем <<средние>> пеструшки с длиной тела 86-90 мм 
от пеструшек 75-80 мм. Для скуловой ширины и _высоты черепа 
отличия между сравниваемыми группами соответствуют отличи­
ям животных длиной тела 76-80 и 91-95 мм ( 1 ) .  Аналогичная 
закономерность отчетливо проявляется и при рассмотрении второй 
размерной группы (длина тела 92- 105 мм) . Аналогия с · тем, что 
наблюдается в природных популяциях,- полная! 

Эти данные пока3ывают, что ра3ЛИЧ1JЯ в скорости роста могут 
полностью замаскировать проявление законов аллометрии. У круп­
ных, но медленно растущих животных индекс черепа может быть 
больше, чем у более мелких, но быстрее растущих. 

Чтобы закончить пример с пеструшками, необходимо затро­
нуть еще один вопрос. Rак мы уже указывали, быстро растущие 
животные оказываются, как правило, и более крупными. Поэтому 
группа медл()нно растущих представлена в вашем материале в 

· среднем животными более старшими, чем группа быстро растущих. 
В связи с этим можно было бы полагать, что отмечаемые вами 
различия - возрастные. Однако если часть признаков быстрора­
стущих особей действительно характерна для молодых животных 
(большая высота черепа и меньшее развитие лицевой части) , то 
другие (меньшая относительная длина черепа) свойственны, на­
оборот, более старым животным. 

То, что отдельные признаки животных рассматриваемых нами 
-групп в известной степени определяются их возрастом, несомнен­
но, но данные свидетельствуют и о самостоятельном влиянии 
скорости роста. Этот вывод подтверждается следующими наблю­
дениями. Даже из очень большого материала (в нашем ·виварии 
ежегодно проходят через различные эксперименты несколько ты-
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Таблица 14 
Кравиuоrвческие особенности (в мм) степных пеструшек в зависимости от размеров тела 

(лабораторная колония) · 

Размер-
яая ' 

группа Длина черепа 
(длина 

тела, мм) 

71-75 
\ 19,7±0,213 

0,268 

76-80 I 20,7±0,185 
0,264 

81-85 I 21,4±0,215 

•. 0,256 

86-90 I 
21,5-0,134 

0,243 

96-100 I 22,2±0,148 

0,228 

101-105 1 22,9±0,135 

0,221 

( 24,0±0,290 106- 114 0,221 

(21) 

(29) 

(29) 

(43) 

(42) 

(17) 

(9) 

Ширина межглаз-
Скуловая шир1ша яичного проме-

жутка 

12,1±0,128 . 
(21) 

2,6±0,059 
(21) 0,614 0,132 

12,6±0,092 
(29) 

2,6±0,033 
(29) 0,608 0,125 

13,0±0,13,3 
(29) 

2,6±0,031 
(29) 0,607 0,121 

13,2±0,110 
(41) 

2,6±0,026 (43) 0,613 0,120 

13,5±0,107 
(39) 

2,7±0,032 (41) 0,613 0,120 

14,1±0,152 2,7±0,057 (17) 0,617 (17) 0,112 

14,8±0,183 
(9) 

2,7±0,048 
(9) 0,617 0,112 

1 Длина зубного 1 Длива лицевой 1 ряда части черепа Высота черепа 

4,9±0,047 
(21) 

6,8±0,111 
��� 

. ,---,--- (21) 0,249 0,345 0,355 

• 5,0±0,054 
(29) 

7,4±0,087' 
(29) · 

7,1±0,070 
(29) 0,241 0,357 0,343 

5,2±0,058 
(29) 

7,7±0,11 
(29) 

7,2±0,055 
(29) 0,242 0,360 0,326 

5,3±0,039 
(43) 7,7±0,071  

(43) 
7,2±0,55 

(41) 0,246 0,357 0,335 

5,4±0,043 
(42) 

8,0±0,063 
(42) 

7,4±0,041 
(37) 0,240 0,360 0,333 

5,5±0,065 
( 17) 8,3±0,096 7,5±0,062 

(17) 0,241 0,375 (17) 0,320 

5,8±0,090 
(9) 

9,0±0,097 
(9) 

7,7±0,108 
(8) 0,241 0,375 0,320 

П р  и м  е ч а н  и· е. В числителе - абсолютное значение признака в мм, в знаменателе - l!Ндекс; в скобках - число обследо»аввы:1 
особей 
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сяч особей разных видов грызунов) трудно п добрать группу 
животных, которая при строго одинаковых разм рах тела и оди­
наковом возрасте обл1;1-дала бы разной скоростью оста. После тща­
тельного отбора нам удалось подобрать 26 так х особей. В груп­
пе с длиной тела 86-95 мм у медленно раст их особей в воз­
расте 100-123 дней индекс высоты черепа t)казался в среднем 
0,322±0,003, у быстро растущих - 0,336±(7,003 (достоверность 
различий 3;55) . В группе с длиной тела 9t.:_100 мм в возрасте 
96-123 дня соответственные величины равны 0,318±0,004 и 
0,322±0,003 - (достоверность различий 2,86) . Эти данные показы­
вают, что даже наиболее выраженный :возрастной признак (высота 
черепа) изменяется в зависимости от скорости роста и независимо 
от возраста. 

О самостоятельном значении скорости роста в формировании 
пропорций черепа свидетельствуют и данные табл. 13 и 14. Раз­
личия между быстро и медленно растущими животными первой 
размерной группы в индексе высоты черепа (0,322 и 0,360) , не­
смотря на одинаковые размеры и сопоставимый возраст, больше, 
чем между находящимися еще в периоде юношеского роста juve· 
nis (длина тела 65-70 мм) и самыми крупными и старыми осо­
бями с длиной тела, превышающей 100 мм. 

Анализ материала привел к заключению, что скорость роста 
в первый период жизни накладывает неизгладимый отпечаток на _ -
конституцию взрослых и старых животных. Изучение этой за­
кономерности могло быть проведено путем изучения частной кор­
реляции между размерами животных в возрасте одного месяца и. 
развитием черепа. 

М:етод частного коррелирования позволяет устранить влияние 
какого-либо фактора (переменной) на связь других двух по фор­
муле 

где х, у, z ..,..  соответственные переменные. Если взять три пере­
менные величины (в нашем случае - скорость роста животного, 
его размеры и размеры черепа) и определить корреляции между 
каждой парой переменных, то появляется возможность исключить 
одну из них (в данном случае - размеры животного, так как их 
связь с размерами черепа твердо установлена) и тем самым опре­
делить корреляцию двух других переменных, к�торая соответству­
ет совокупности отобранной так, что эта третьи переменная 
оставалась бы константной. 

Применив метод частного коррелирования, мы определили 
связь между скоростью роста в первый период жизни (выражен­
ной в весе тела в возрасте одного месяца) и относительной длиной 
черепа (индекс черепа) . Были получены следующие коэффициен­
ты корреляции [r - коэффициент корреляции, р - уровень 
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существенности корреляции) : 

Степная пеструшка Узкочерепная полевка северный подвид южный подвид Полевка Миддендорфа 

r р -0,97±0,06 0,01 
-0,370±0,157 0,05 -0,08 (нет корреляции) -0,67±0,09 0,01 

Как видно, у трех форм, выращенных в нашем виварии, установ­
лена отчетливая отрицательная норреляция между весом тела в 
первый месяц жизни (скоростью роста) и размерами черепа. От­
сутствие корреляции у южного подвида узночерепвой полевки, 
вероятно, связано с какими-то нарушениями в развитии, отразйв-
шимися и на закономерностях их роста 1 • 

При наличии большого материала, допускающего разбивну 
животных на группы, можно анализировать связь скорости роста 
животных с отдельными признаками путем вычисления соответ­
ствующих :коэффициентов общей корреляции в пределах отдель­
ных размерных групп. 

Так, например, у М. gregalis major :коэффициент корреляции 
между весом тела в первый месяц жnзни и длиной лицевой части 
у животных первой размерной группы (длина тела 80-90 мм) 
равен - 0,41±0,2 (достоверность 1,84) , второй группы (90-
100 мм) - 0,65±0,14 (достоверность 4,6 )и  третьей группы ( 1 10-
120 мм) - 0,59±0,27 (достоверность 2,2) . 

Совокупность приведенных данных показывает, что зависи­
мость пропорций тела и черепа животных от скорости роста на­
ходит · себе экспериментальное подтверждение и проявляется у 
всех изученных в этом отношении видов. 

По понятным причинам изучение интересующей нас законо­
мерности в природных условиях возможно только на видах, ме­
тодика определения возраста :которых хорошо разработана. По­
этому в начестве объекта исследования была выбрана ондатра. 
Для определения ее возраста мы использовали разработанную в 
вашей лаборатории В. С. Смирновым [Смирнов, Шварц, 1959} 
простую и достаточно точную методину. 

Осенью 1955 г. в Лебяжьевском ондатровом хозяйстве (Rур­
ганская область) была отловлена серия молодых ондатр текущего 
года рождения, которых разбили на две размерные группы (по 

, техническим причинам в качестве показателя размеров был ис­. 
пользован вес тушки без шкурки и кишечника 2) .  Внутри отдель-

1 В нашем виварии в годы, когда проводились описанные эксперименты, южные узкочерепные полевки «шли» хуже других форм. Несколько ' раз наблюдалось прекращение их размножения и повышенная смертность. 
2 Это представляло особые удобства в связи с тем; что в данном случае :мы не огранИ11ивались изучением пропорций черепа, а попытацсь также ус­тановить зависимость междУ скоростью роста животных и весом их внут­ренних органов. 
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пых размерных групп животные были разбиты на возрастные груцпы. Возраст ондатр оценивался по высоте норонни и sдлине норня зубов (чем ниже норонна и длиннее норень, тем старше животное) . Достоверность этой методини была проверена нами ранее на очень большом материале и полная наде�ность ее была доназана. Очевидно, что для находящихся в периоде роста животных установление их размеров и возраста .создает надежные предпосыл­ки для суждения о скорости их роста: при одинаковых размерах животные старшего возраста растут медленнее, :младmего ­быстрее. Анализ данных (табл. 15) показывает, что по двум кранио­логическим показателям -(длина диастемы и скуловая ширина) и по размерам внутренних органов (сердце, печень, почки) быст­ро растущие животные отчетливо отличаются от медленно расту­щих. При этом необходимо обратить внима:в:ие, что группа расту­щих медленно представлена в нашем материале несколько более нрупными животными, размеры их органов меньше, чем у расту­щих быстро, что значительно увеличивает надежность выводов. Таким образом, результаты полевых и лабораторных набJ1юде­ний принцищ�:алъно совпадают: скорость роста определяет мор­фологические различия между животными одинацовых размеров и сопоставимого возраста. Это совпадение идет, однако, и дальше: , особенности животных, характеризующихся определенной ско­ростью роста, в природе и в эксперименте совпадают. В обоих случаях быстро растущие животные отличаются меньшей скуло­вой шириной и более короткой лицевой частью черепа. Заслуживает также внимания полное совпадение результатов наших исследований с полученными позднее экспериментальными данными [Widdowson, Мс Cance, 1960 ] ,  показавшими, что увели­чение скорости роста влечет за собой относительное увеличение размеров сердца. . Приведенные материалы позволяют заключить, что пропорции тела и черепа животных в значительной степени определяются скоростью их роста. Это приводит к совершенно закономерным морфологическим различиям между медленно и быстро растущи­ми животными одинаковых размеров. Скорость роста формирует фенотип животного. Однако на фоне общих закономерностей от­четливо проявляется и специфика отдельных форм. Так, хотя в пределах подвида М. g. major относительная длина черепа и дли� на лицевой части связаны со скоростью роста отчетливой обратной корреляцией, быстро растущая форма (М. g. major) по этим при­знакам от медленно растущей формы (М. g. gregalis) не отлича­ется. Это значит, что сравниваемые формы отличаются не только скоростью роста, но и закономерностями, управляющими форми­рованием характерной .конституции животных. Наше понимание существа различий между изучаемыми подвидами в данном слу­чае углубляется. 
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Табmща 15 
Зависимость 'иорфмоrических особенностей ондатр от скорости роста 

Rондило-Группы по скоро- Вес тушки, Высота ко- базальная Скуловая Длина диа- Вес сердца, Вес печени, Вес почки, 
сти роста r ронки, мм длина чере- ширина, мм стемы. мм r r r 

па. мм 

Первая весовая rруппа 
БыстрорастУ:щие 1 396±7,24 9,9±0,490 - 33,1 19,1±0,277 2,86±0,154 21,5±1,05 2,48±0,539 

(6) (6) (4) (6) (�) (6) (6) 
Медленворасту- 404±4,82 8,3±0,129 57,1±0,226 34,4±0,177 20,0±0,247 2,43±0,091 21,1±1,32 2,09±0,115 
щие (21) (20) (9) (21) (21) ,  (21) (19) (21) 

Очевь :медленно- "402±5,23 6,9±0,165 58,7±0,495 35,7±0,349 20,3±0,291 2,30±0,120 16,31±1,51 1,82±0,148 
растущие (8) (8) (5) (7) (8) (8) (8) (8) 

Вторая весовая rруппа 
Быстрорастущие 1· 437±6,3 9,3±0,270 - 34,1±0,523 19,6±0,237 2,98±0,163 25,3±1,92 2,63±0,249 

(7) (7) (6) (7) (7) (7) (7) ' . 
:Медлевворасту- 444:!l::2,98 8,5±0,112 58,8±0,426 35,3±0,171 20,4±0,406 2,58±0,100 21,9±1,01 2,45±0,228 
щие (21) (21) (9) (19) (21) (19) (21) (21) 

Очень медленно- 452±3,17 7,1±0,354 58,8±0,556 35,7±0,226 20,9±0,268 2,48±0,189 17,11±0,90 2,10±0,125 
растущие (8) (8) (5) (7) (8) . (8) (8) (8) 

П р и м е ч а в и е. В скобках - число обследоваllЯЫх особей. 
-



Важным дополнением к проведенной работе явилось исследо­
вание Л. Л. Топорковой [ 1965] ,  изучавшей географическую из­
менчивость аллометрического роста у двух видов бурых лягушек. 

· Исследованию были .подвергнуты семь популяций остромордых 
лягуmен (R. arvalis) и три популяции травяных лягушек 
(R. temporaria),  обитающих на различных широтах. Изучался со­
относительный рост головы (L. с. ) и тела (L) , бедра (F) и голе­
ни (';['. ) ,  mирины (Sp. с. r. ) и длины (D. r. о.) рыла, голени и 
тела, внутреннего пяточного бугра (С. int.) и первого пальца 
задней ноги (D. р.) .  Ход становления признаков в процессе роста 
отражает эмпирические линии регрессии изучаемого признака на 
длину тела, которая в известной мере соответствует возрасту 
животных. 

При анализе материала по возрастной изменчивости некото­
рых морфологических признаков Л. Я. Топоркова обратила вни­
мание, что соотносительный рост частей тела в онтогенезе у жи-
1ютных · одного вида, но различных географических популяций 
протекает неодинаково. Во всех изученных популяциях остромор­
дых и травяных лягушек сеголетки имеют относительно крупную 
голову, но с возрастом отношение L/L. с. изменяется. В течение 
первого и второго года жизни остромордых лягуmеl{ голова в · 
росте отстает от тела, а затем по достижении животными длины 
"Гела 25-35 мм темпы роста головьr и тела почти выравниваются, 
их рост близок к изометрическому (а=О,995 и 0,992) . Исключение 
составляет популяция Rana. arvalis из тундры, где наблюдается 
постоянное отставание роста длины головы от длины тела, т. е. 
отрицательная аллометрия (а=О,86) . · Отриц't'rельная аллометрия 
проявляется у травяных лягушек с Полярного 'Урала (а · 0,90) и 
Среднего 'Урала (а=О,87) , хотя и в разной степени, а в южно­
уральской популяции темп роста головы взрослых животных не­
сколько опережает рост тела (положительная аллометрия) . 

Сопоставление темпов аллометрического роста головы относи­
"Гельно размеров головы {индекс L/L. с. ) свидетельствует о том, 
что в некоторых случаях животные с низким темпом роста головы 
имеют относительные размеры головы более крупные, чем живот­
ные с высоким показателем аллометрического роста (табл. 16) . 
Примером служат полярная и среднеуральская популяции остро­
мордых лягушек и среднеуральская и южпоуральская популяции 
травяных лягушек. В этом случае различия пропорций не могут 
быть объяснены различными размерами тела животных, так как 
длина тела особей сравниваемых популяций колебалась в одних 
и тех же пределах. Была изучена зависимость пропорций тела 
животных от скорости их роста. Наблюдения за скоростью роста 
остромордых лягушек в первый год их жизни показали, что на 
Южном 'Урале животные вырастают с 13 до 24-25 мм. На Поляр­
ном 'Урале окончившие метаморфоз лягушки имеют размеры тела. 
тоже около 13 м:м, но они не успевают за первое лето достичь 
размеров своих южных сородичей. В дальнейшем у остромордых 
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Таблица 16 
Максимаш.вый размер теп:а (L), индекс (I,/L. с.) покааатеп:ь вачап:ьвой 

вeJIIIЧIDIJ,I (Ь) и константа роста (а) раап:ичвых попуп:яций 

Южный Урал 

Вид 
L L/L. с. - 1  ь а 

Rana arvalis 52°50' с.ш., n=301 60,2 3,03-3,32 1 0,40 0,93 
Rana arvalis 52°15' с.ш., n=76 80,4 - 3,39-3,74 1 0,29 0,99 

Средний Урал 

Вид 
L L/L. с. . ь а 

Rana arvalis 57° с.ш., n�300 58,4 2,88-3,20 1 0,33 0,99 
Rana arvalis 56°30' с.ш., n=100 73,3 2,70-3,39 1 0,69 0,87 

Полярный Урал 

Вид 
L L/L. с. ь а 

Rana terrestris 67° с.ш., n=102 55,4 2,80-3,23 1 0,13 0,86 _ 
Rana temporaria 67°5' с.ш., n=139 84,4 2,95-3,35 1 0,47 .  0,90 
ляrушеR тундры рост идет, видимо, медленнее. Максимальные их размеры 55,4 мм, а южных- 60,2 мм;. Темп роста головы живот­ных северной популяции тоже более низкий, чем южной, во отно­сительные размеры головы у северных лягушек остаются более. крупными. Если срав�вать- южвоуральсRую и среднеуральскую популя­ции остромордых лягушек, то выявляется другая зависимость. В этих популяциях скорость роста животных существенно не раз-_ личается. В первое лето жизни в обеих популяциях лягушки вы­растают с 13 до 25 мм . .  Максимальные размеры тоже близки: у юж­ной - 60,2, у северной - 58,4 мм. Но не отличаясь общей ско­ростью роста, эти популяции отличаются темпами роста головы, 
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что и обусловливает разные пропорции. Относительная длина го­
ловы у животных среднеуральской популяции больше, чем у 
жи:вотных южной популяции, так как у первых выше темп роста ' 
головы. 

- Наши исследован_ия показали, что географически локальные 
популяции амфибий могут отличаться не только абсолютными _ 
значения:ми признаков (значениям� инде�сов) , но и ходом ста­
новления этих признаков в процессе роста и развития животных. 
В некоторых популяциях взрослые животные не отличаются по 
ср�дним относительным размерам головы, но одинаковые резуль­
таты достигнуты здесь разными путями. Например, взрослые ос­
тромордые лягушки (L=40-50 мм) из лесной зоны (58°30' с. m.) 
имеют индекс головы 3,22-3,36, а лягушки из степи (52°50' с. m.) -
3,20-3,32, т. е. практически относите_льные размеры голов:Е!r 
животных обеих популяций равны. Однако молодые лягушки 
_(L=15-30 мм) этих популяций по индексу головы существенно 
различаются. В северной популяции самые молодые особи имеют­
индекс L/L. с., равный 3,34±0,05, а в южной L/L. с.=3,02±0,04. 
В первый период жизни индекс головы постепенно растет, но ста­
тистически достоверная разница между сравниваемыми популя­
циями остается. Н.огда лягушки достигают длины 35-40 :мм, у осо­
бей южной популяции за постепенным увеличением индекса на­
ступает его стабилизация, а у особей северной популяции 
относительной стабилизации индекса предшествует резкое падение 
его значения, что приводит к выравниванию индекса головы у 
животных обеих популяций (рис. 8, 9) . В нашем распоряжении 
имеются и другие примеры, свидетельствующие о географически:JС. 
различиях в ходе относительного роста. Из рис. 9 видно, что в 
популяции остромордых лягушек с 57° с. m. длина рыла в росте, 
отстает от ширины и индекс Sp. с. r./D. r. о. непрерывно уменьша­
ется в течение всей жизни животных, в то время как в более 
южных популяциях (52°50' и 52°15' с. ш.) падение данного ин­
декса сменяется его возрастанием, когда длина тела лягушек до­
стигает 40 мм и более, т. е. у взрослых особей ширина рыла уве­
личивается быстрее, чем длина. 

Географическая изменчивость закономерностей аллометриче-
, ского роста наблюдается и в отношении высоты внутреннего пя­
точного бугра и первого пальца задней конечности (рис. 10) . 
У животных большинства изученных популяций в первый период 
их жизни пяточный бугор растет быстрее, чем первый палец" 
индекс D.p./C. int. падает, но с наступлением половой зрещ>сти ля:­
гуmек наблюдается · обратная :картина - темп роста пяточног� 
бугра снижается, т. е. рост его становится отрицательно, аJ!ло:мет­
ричным (а....:..О,867-0,947) .  В популяциях травяных и остромордых 
лягуmеR со Среднего Урала (56°30'-57° с. m.) проявляется иная 
закqномер:цость. Здесь у взрослых животных п.яточный бугор п� 
отношению к первому пальцу растет с положительной алло:метрией 
(а=1,227-1,135) . 
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Рис. 8. Возрастные изменения соотношения длины головы (L. с.) и. длины 
тела (L) Rana arvalis уральских популяций 

Рис. 9. Возрастные и�менени.я относительной ширины Р!-1Ла Rana arvaiis 
уральских популяций 

Соотносительный рост голени и тела, бедра и голени у непо­
ловозрелых и половозрелых животных существенно различается. 
Во всех изученных популяциях двух видов рода Rana до половой 
зрелостй .голень увеличивается в размерах быстрее,· чем тело, а 
рост бедра отстает от темпов роста голени. С наступлением половой 
зрелости рост голени замедляется . .  Линии регрессии на рис. · 1 1  
отражают �вменение характера относительного роста голени. Как 
видно из рисунка, во всех :Популяциях проявляется одна законо­
мерность. Однако 'И дри о�наковом характере аллометрического 
роста географические различия между популяциями остаются. Они 
проявлщотся не только в абсолютных значениях признака, но и 
в темпах относительного роста. Например, во всех популяциях 
остромордых лягушек голень JIO о�ношению к т�лу у половозрелы� 
животных · растет с отрицательнои аллометриеи, но степень этои 
аллометрии (а.) в географически локальных популяциях раз­
лична: 53° 0,73 55°45; 0,92 58°30' · 0,81 67° с. ш. 0,69 
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Рис. 10. Возрастные изменения отно­
сительной высоты пяточного бyrpar 
Rana arvalis {а) и R. temporaria 
(б) уральских популяций 

Рис. 11 .  Возрастные изменения отно­
сительной длины голени Rana ter­
restris уральских популяций 
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Важный материал к проблеме формирования конституции жи­
вотного дают эксперименты по изучению роста животных на коли­
чественно ограниченной, но качественно полноценной диете. Опы­
ты эти многократно описывались, поэтому мы приведем лишь те 
данные, которые к проблеме формирования конституции имеют 
непосредственное оrношение. Исследования Уиддоусон [Widdow­
son, 1970] показали, что поросята, выращенные на подобной диете, 
с 10-го дня после рождения резко отстают в росте, но характери-

. зуются повышенным уровнем обмена, определяемого не только na 
1 кг веса тела, но и на единицу <<активного>> азота. Автор считает 
этот результат парадоксальным, но подчеркивает, что сходные дан­
ные были получены и другими авторами, работавшими на других 
объектах. Значение этих данных подчеркивается тем обстоятельст­
вом, что, как и следовало ожидать, клеточная пролиферация в 
исследованных органах в условиях опытов затормаживалась. Это 
было показано, в частности, в отношении мозга [Dickerson, Wid­
dowson, 1960 ] .  Тем не менее гомогенаты мозга недокормленных 
животных отличаются повышенным ме.таболизмом по сравнению 
с нормальными животными равных размеров [Baish, 1962 ] .  Совер­
шенно аналогичные данные были получены при изучении печени 
(Widdowson, 1970) . Важно, однако, что в печени недоRармливае­
мых животных было Rонстатировано увеличение ДJIK и много­
ядерных клеток при явном снижении темпа клеточного деления 
[ Cravioto, 1970] .  Жировая тRань заменяется межклеточным гелем 
(extracellular gel, изменяются пропорции тела. Бросается в глаза 
«странно увеличенная голова>> (Widdowson, 1970) . При прекра­
щении эRсперимента отставшие в росте животные быстро восста-
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навливали нормальный вес и размеры. Скорость их роста и утили­
.зация корма соответствовали их размерам, а не возрасту. 

Четвертое направление исследований, которые, по нашему 
мнению, могут быть полезными при анализе конкретных механиз­
мов, определяющих становления фенотипа животного, представле­
но опытами по регуляции скорости роста и развития личинок 
земноводных экзометаболитами. Серией экспериментов было по­
казано, что так называемая вода скоплений (вода, в которой на­
капливаются продукты жизнедеятельности - метаболиты разви­
вающихся личинок) оказывает сильнейшее влияние на скорость 
их роста и развития и разнообразные морфогенетические реакции 
:(Шварц, Пястолова, 1970].  В частности, экзометаболиты стимули- . 
руют клеточное деление и приводят к интенсификации обмена 
веществ. Специальные исследования показали, что в зависимости 
<>т условий, в которых проходит развитие, изменяются пр'опорции 
тела завершивших метаморфоз сеголеток. Rак известно, длина 
задних конечностей, голени и бедра служит важным таксономиче­
<:ким признаком в группе бурых лягушек. Заслуживает поэтому 
внимания, что у Rana camerani характер аллометрических зави­
симостей под влиянием воды скоплений существенно изменяется. 
Особsнно интересно, что при равных размерах тела бедро сеголе­
ток из загущенных «популяций>> больше, . чем: у животных, разви­
вавшихся в нормальных условиях. Их конституция приближается 
R конституции более крупных (старших) животных;. Существенно 
изменяется и индекс голень/бедро, которому в систематике лягу-
шек придается особое значение. 

У Rana macrocnemis равная длина бедра соответствует длине 
голени 6,5 мм в загущенных популяциях и 8,0 мм - в <<Нормаль­
ных>> ;  у Rana arvalis соответственно 3,6 и 4,0 мм. Это очень суще­
ственное различие. Важно отметить, что для анализа использова-

' лись животные, повышение уровня обмена которых не сопровожда­
лось увеличением скорости и_х роста. 

Результаты обработки полученных С. Л. Пятых данных на ЭВМ 
подтвердили, что различия в условиях содержания личинок при­
водят к существенному изменению пропорций конечностей сеголе­
ток, которые по своему масштабу соизмеримы с отличиями между 
разными видами лягушек [Шварц, Пятых, in litt. ] .  Более того, 
исследования показали, что условия существования личинок ам­
фибий определяют . морфофизиологические особенности головного 
мозга завершающих метаморфоз животных. 

Попытаемся подвести предварительные итоги. Эксперименты, 
проведенные в совершенно различных направлениях и на различ­
ных объектах, однозначно свидетельствуют о том, что аллометри­
ческ:ц:й (диспропорциональный) рост, определяющий особенности 
конституции животных, проявляется в процессе увеличения раз­
меров животных, скорости их роста и уровня обмена веществ. 
В тех случаях, когда эти факторы вступали в противоречие, до­
минирующим оказывался уровень обмена (вспомним, что недо-
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Rормленные поросята, отличающиеся высоRим. уровнем метабопиs­
ма, по пропорµ;иям тела напоминали взрослых и Rрупных жщзот­
ных) . · Сопоставление этих данных позволяет сформупироватъ 
общую теорию диспропорционального роста, теорию формирования 
Rонституции животных. 

RaR уRаsывалось, исследования роста и развития личиноR зем­
новодных привели нас R sаRЛючению о решающем значении ЭRsо­
метаболитов в процессе морфогенеза животных [ Шварц, Пясто­
лова, 1975 ] .  При этом обнаружилось, что организмы в популяции 
ведут себя аналогично. RЛетRам в организме. ТеоретичесRий анализ 
поRаsап, что эту аналогию надо поменять местами: RЛетRи в ор­
Fаниsме ведут себя аналогично организмам в популяции. При бо­
лее внимательном sнаRомстве с литературой, Rоторая на первом 
этапе работы в рассматриваемом направлении Rаsаласъ вне сферы 
наших профессиональных интересов, мы обнаружили, что с нашим 
sаRлючением мы опоздали на 20 лет. В работе 1955 г. Холден [Hal­
dane, 1955 ] писаJ]:, что воsниRшая в процессе эволюции целост­
ность многоRлеточного организма поддерживается гормонами, RО­
торые могут рассматриваться «просто» каR межRлеточный экви· 
валент феромонов, определяющих поведение многоRЛеточных 
организмов. Это был тот, достаточно редкий в науке случай, когда 
автор искренне обрадовался, обнаружив, что вывод, которому он 
при,�;ает большое значение, оказывается отнюдь не оригинальным. 
Вывод этот действительно очень ответствен, и, опираясь на сто;�1ь 
высокий авторитет, каR Холден, чувствуешь <;ебя увереннее при 
его использовании для анализа эRологичесRих яв_лений. 

Следует, однаRо, отметить, чт.о аналогия между метаболической 
сигнализацией, феромонами и гормонами отнюдь не полная. Этот 
вопрос мы уже имели возможность обсуждать в печати [Шварц, 
1972 ] .  Поэтому ограничимся лишь кратRой формулировкой нашей 
точки зрения. Гормоны, феромоны - это вещества специального 
назначения. Наоборот, <<метаболическая сигнализацию> основана 
на изменении химизма среды, специфичность которой неизбежна. 
она определяется специфичностью обмена веществ отдельных ор­
ганизмов, а в пределах организма - специфичностью обмена ве.: 

ществ отдельных клетоR и тканей. 
Позволим себе распространить выводы эксцериментальных ис­

следований, проведенных на популяционном уровне, на уровень 
организма. 

Популяционные опыты, базирующиеся на анализе более 23 ООО 
животных [Шварц, Пястолова, 1975 ] ,  показали, что в процессе 
развития популяции дифференциация животных (в самом грубом 
примере на Rрупных и мелких) увеличивает<\я (аналогия алло· 
метричесRому росту) , а в условиях, стимулирующих СRорость pas· 
вития и уровень обмена, эта дифференциация достигает макси-
мального выражени.я t. 

1 Для иллюстрации достаточно указать, что в <<сверхзагущенных• популя­
циях в момент, когда первые индивиды заканчивают метаморфоз, «послед-
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Мы знае:м, что описанные явления имеют в своей основе ме­
таболическую регуляцию роста и развития животных. Перенесем 
это заключение с популяции на организм 2• Рост клето�. . всех . ор­
ганов и тканей регулируется не только прямыми контактами, но 
и общим химическим (метаболическим) фоном внутренней среды 
организма. В сложном комплексе взаимодействующих факторов 
9собого внимания заслуживает анализ· взаимодей�твия фенотипи­
ческих механизмов становления :морфофизиологического облика 
популяции и естественного отб0ра. Ламаркистские принципы . эво­
люции в настоящее время :могут считаться отвергнутыми и не за­
служивают рассмотрения. Допустить, что упражнение или неуп­
ражнение органа и т. п. преобразования физиологии организма вно-· 
сят адекватные изменения в систему кодирования наследственной 
информации, адекватно изменяют молекулярную структуру ДНК 
гамет, невозможно. По сути дел.а та:кое допущение граничит с ве­
рой в чудеса, так как покушается на принцип причинности, допу­
скает :возможность влияния следствия на причину, возможность 
повлиять на ход уже свершившихся событий. Однако из этог_о, на 
наш взгляд совершенно бесспор:цого положения, отнюдь не следует, 
что непосредственное влияние среды на организм в эволюционном 
процессе никакой роли не играет и должно быть исключено из 
рассмотрения факторов эволюционного процесса. 

Характер реакции организма на среду (норма реакции) -
важнейший результат эволюции и вместе с тем важнейший фак­
тор, определяющий ее дальнейший ход. Примеры, которые мы 
привели, ясно показывают, что среда формирует фенотип орга­
низмов, своеобразно реагирующий в&. изменение условий сущест� 
вования. Это с неизбежностью влечет за собой коренные изменения 
в характере оrбора. 

·<<Отбор идет по фенотипам» -,- это один из основных постулатов 
со-временной: теории эволюции. R сожалению, эволюционные след­
ствия из этого безусловно верного положения анализируются поч­
ти исключительно в генетическом плане. Если гетерозиготы фе­
нотипически идентичны доминантным rомозиготам (для простоты 
допустим, что эволюирующий признак детерминирован :монофак­
тори;ально) , то из этого сщ�дует, что отбор гетерозигот будет 
способствовать сохранению в популяqии: рецессивов, накоплению 

, <<скрытой из:менчивостю> со всеми вытекающими отсюда исследо-' 

ние» едва достигают 25-й стадии развития, сохраняя при этом способность 
к возобвовпевию рост�, как только ингибирующее .влияние экзометаболи­
тов будет свято. Этот механизм имеет глубокое адаптивное значение, ибо 
содействует поддержанию генетической гетерогенности популяции в liаи­
более неблагоприятных условиях. среды. 

2 Это оправдывается не только общими теоретическими соображ(!mmми 
[Haldane 1955; Шварц, 1972] ,  во и прямыми экспериментами. Группой 
Г. Г. Руиковой была доказана оргаиоспецифичвость действия метаболитов 
[Рувкова и др., 1974]. 
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ваниями 1. Установление этой закономерности [Четвериков, 1926J 
заложило основы популяционной генетики, явилось крупнейшим 
событием в истории эволюционного учения. Может быть -именно 
поэтому другая сторона вопроса (шщ нам представляется - не ме­
нее важная) длительное время не привлекала к себе внимания 
эволюционистов. 

Из постулата <<отбор идет по фенотипам.>> следует, что в рав­
ных условиях среды животные, прошедшие свое развитие в разных 
условиях, подвергаются разным силам отбора. Когда речь идет о 
незначительных фенотипических отличиях,' этой закономерностью 
в эволюционном плане можно было бы пренебречь. Однако, как 
-мы пытались показать в начале этой главы, условия развития вы­
аывают кардинальные изменения в фенотипе животных. Отсюда 
следует, что процесс отбора в значительной степени определяется 
фенотипическими механизмами. 

Итак, в зависимости от условий среды, в том числе и таких, 
казалось бы <<Нейтральных>> ,  как видовой состав амфибий, населя­
ющих водоем, формируются две группы сеголеток (для простоты 
анализа рассмотрим лишь крайние варианты) . Первая группа про­
шла медленное развитие на стадии головастика, покидает водоем 
при крупных размерах тела, характеризуется коротким кишечни­
ком, ничтожным окостенением: костей, слабым развитием: костного 
мозга. Выход из водоема совпадает с осенними заморозками. Это 
резко сокращает возможность расселения, сеголетки зимуют 
вблизи материнского водоема. Вторая группа сеголеток, личиноч­
ная стадия развития которых прошла в условиях, стимулирующих 
быстрое окончание метаморфоза, покидает водоем при малых раз­
мерах тела и догоняет животных первой группы уже на суше. Они 
,характеризуются длинным кишечником:, значителыtым окостене­
нием костей, развитым костным мозгом. Нетрудно представить · 
себе, какое влияние окажет изменение среды на животных ука­
занных групп, морфофизиологическое своеобразие которых пол­
ностью определяется фенотипическими механизмами. 

1 Сейчас известно, что накоплению скрытой изменчивости способствуют так­же явления сверхдоминирования, повышенная жизнеспособность гетеро­зигот. Показано также, что если частота определенных генов у самцов и самок различна, то изменение соотношения полов приводит к измене­нию числа гетерозигот независимо от их жизнеспособности [Robertson, 1965] .  Это подчеркивает важность экологически грамотного подхода к ана­лизу генетических преобразований популяций. 



Глава IV 

ПРЕОБРАЗОВАНИЕ ПОПУЛЯЦИЙ. 
ГОМЕОСТАТИЧЕСКОЕ ИЗМЕНЕНИЕ 

СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ И МИКРОЭВОЛЮЦИЯ 

В современной теоретичесRой литературе широRо распростра:.. 
нено противопоставление понятий м:иRроэволюция и м:аRроэволю­
ция. Под м:иRроэволюцией понимают внутривидовые преобразова­
ния, под м:аRроэволюцией - Rом:плеRс процессов, ведУщих R фор· 
м:ированию таRсонов высоRого ранга. Процесс видообразования 
связывает м:иRро- и м:аRроэволюцию в единый процесс филогенеза. 

Большинство исследователей понимает, что филогенетичесRое 
развитие живых организмов в сущности единый процесс развития, 
проходящий ряд стадий, связа:вных м:еждУ собой столь тмно, что 
об их самостоятельности можно говорить лишь условно. ОднаRо 
в большинстве случаев утверждения подобного рода -остаются об· 
щей философсRой демарацией и не являются час'rью строгой тео­
рии. Наоборот, наиболее последовательные адепты синтетичесRой 
теории эволюции четRо проводят мысль о разных заRонах, Rоторые 
управляют внутривидовыми преобразованиями и м:аRроэволюцион­
ным: развитием: животных. Эта Rнига - не история современной 
эволюционной мысли, и поэтому нам: достаточно привести высRа­
зывание одного из наиболее видных предста:,;�ителей неодарвиниз­
ма - ДобжансRого, Rоторый утверждает, что в противоположность 

· М:аRрОЭВОЛЮЦИИ М:ИRрОЭВОЛЮЦИЯ обратима. прещщазуема1 ПОВТО-*" 
�яем:а [ Dobzhansky, 1954) .  Трудно более точно и четRо выразИть 
различие м:еждУ миRро- и маRроэволюцией в представлении мно­
гих современных теоретиRов. 

Утверждение ДобжансRого основано преимущественно на . фаR­
тах, почерпнутых из работ по эRсперим:ентальной популяционной 
генетиRе. Эти работы поRазали, что генетичесRое преобразование 
популяции может быть ,предсRазано, а вознИRающие под влиянием · 
направляющего действия отбора изменения обратимы. Лучший 
пример - возниRновение ядостоЙRих <<рас» насеRомых или миRро­
организмов (см. гл. II) . Под воздействием яда быстро возниRает 
новая популяция, обладающая новым свойством, Rоторое можно 
предугадать заранее. В последнее время появились работы, RОТО­
рые поRазывают, что предсRазуем:ость преобразования популяций 
может быть распространена на животных любых таRсономичесRих 
групп (опыты в лабораторных и естественных условиях) . В этой 
связи заслуживают особого внимания уже упоминавшиеся нами 
в главе I I  исследования Фергусона [ Ferguson, 1963 ) .  

Эти исследования делают совершенно очевидным, что если из­
вестен ведУщий фаRтор отбора (в разобранных примерах - отби-
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рающее действие ядов),  то характер преобразования популяции 
м:ожет быть предскаааи. Изме.неиие хараJ(тера отбора ведет, как 
и следовало ожидать, к изменению направления преобразования 
популяции; свойство, имевшее для процветания популяции веду­
щее значение (стойкость по отношению к ядам) , теряет свае зна­
чение и через какое-то число поколений будет утеряно. 

Создается впечатление, что афоризм Добжанского - м:икроэво­
люция .9братим:а, предсI<азуема, повторяема - подтверждается экс­
периментами и наблюдениями. Тем: не мев:ее этот афоризм: кажет­
�я нам ошибочным. Ряд экспериментальных фактов показывает, 

I что генетический механизм приспособления популяции даже к 
простейшим изменениям внешней среды может быть. различным, 
!j:есмотря на практически полную тождественность его фенотипи­
ческого проявления. Поэтому предсказуемость и обратимость мик­
роэволюции, даже если под микроэволюцией понимать �юбое пре­
образование популяции, вряд ли можно назвать полным. Однако 
главное заключается в другом. 
· Афориз� Добжанского основан. на представшщ:ии о том, что 

любые · г�нетичесI<ие преобразованип попул:яции следует рассмат­
ривать как проявление микроэволюции. Однако ряд наблюдений, 
проведенных на представителях; разлJ;J'IНЫХ групп животных, по­
:казал, что генетическая структура популяций (генофонд и сист�м:а 
его реализации в конкретных геномах) в:аходи'l'СЯ в постоянном 
динам.ическом равновесии, поддерживаемом экологи'!ескими меха-

( 
низ:мами, Стабильность генетической .стр

. 
уктуры популяции лишь 

кажущаяся: rеиетическое · преобразование популяций - это необ-, ходимое условие поддержания ее численности в колеблющихся ус-
,JJовиях среды. 

Динамика качества поп л ии - ст акте вое ее 
своиство, как и цинамика численности. Далее мы попытаемся о о­
сновать это важное положение конкретными: данными. Здесь же 
отметим:, что :многочисленные наблюд�ния разных авторов, прове­
денные над животными разных групп, показали, что изменение 
условий среды в разные сезоны года или: в разные годы приводит 
к · закономерному сдвигу генетической структуры популящш, сред­
няя норм:а ее не остается постоянной. Новое изм:енени:е условий 
существования возвращает популяцию к <<исходной» норме. Про­
исходит своеобразное колебание качества популяции около веко� 
торой средней многолетней. Это колебан:о:е имеет в своей основе 
колебание генетического состава популяции, соответствующее из­
менению условий среды: в одних условиях преимущество получа� 
ют одни генотипы, в други_х - другие. Колебание генетического 
состава популяции создает предпосылки для ее процветания в 
яолеблющи:х:ся .условиях среды: отбор создает оптимальное соот­
ношение генотипов, но не стабилизирует это соотношение, так 
как n изменяющейся среде эта стабилизация была бы невыгодной. 

r 
Мы имеем дело с типично

.
й гомеостатической реакцией, которая 

:может быть названа го:меостатическии преобразованием: генети� 

t26 



ческой структуры популяции. Поэтому не всякое преобразование { генетической структуры популяции :может быть приравнено к микроэволюции. · .  · Генетическое преобразование популяции - один из _важнейших механизмов популяционного гомеостаза, поддержания жизнеспо­собности популяции, ее приспособляемости. Микроэволюция - на­чальная стадия эволюционного процесса. Различие принципиаль­ное, но до сих пор не было сделано серьезной' попытки проа!:):али­зировать его с широких: общебиологических позиций. Для удобства анализа воспользуемся терминологией внутриви­довой систематики, несмотря на то, что к11.к раз в последнее время этот важнейший раздел систематики стал ареной принципиальных споров, Известно, что в ,разное время разными авторами было предложено множество наименований для внутривидовых форм: разных ран:rов. Проверку временем выдержал лишь один из них ­<шодвид» .  Нам нет необходимости вникать в детали многочислен­ных дискуссий о природе подвида, о соотношении этого понятия с другими внутривидовыми категориями. Подчеркнем лишь важнейшее. Современная систематика развивалась на фило­генетической основе, и в работах очень многих систематиков <<Подвид>> звучит как синоним дарвиновской «разновидности».  В таком понимании ·rюдвиду явно приписывается филогенетиче­ское, эволюционное значение. Недаром преобладающее большинст:. во старых. систематиков употребляло выражение <<вид с его подвида:­мю>. Подвид уже рассматривался не как типичный представитель вида (номенклатурный реликт, нередко встречающийся до сих пор, - <<типичный подвид>> ) ,  а как эволюционное уклонение, еще не достигшее видового уровня. В устах ранних систематиков поня­тие <шодвид>> было не только таксономическим, но и эволюци­онным. Позднее положение существенно изменилось. Формалистиче­ские тенденции во внутривидовой систематике стали проявляться все отчетливее, и в качестве подвидов стали Qписываться любые пространственно четко локализованные внутривидовые формы, иорфологически отличающиеся от других форм вида. Понятие <<Подвид� стало терять свой эволюционный смысл. Вскоре, однако. стало ясным, что это понятие вообще становится бессмысленным. Ведущую роль в этом интереснейшем процессе развития _ Jiayюr сыграло развитие учения о популяции. Основной вывод этого учения: любая в репродуктивном отно­шении изолированная популяция (полная изоляция не обязатель­на! )  морфологически специфична (см. гл. I) . Не только виды и подвиды, но и любые · природные nопуляции различны. У становле­ние этих различщй - лишь вопрос техники, времени и трудолюбия исследователя 1 • Отсюда следует, что ставшее :классическим пред-
1 ЭтQ QЧень ясно показала превосходная работа Грюнберга [Griinberg, 1961 ] .  

установившего, что поселения крыс, обитающих па  различных · складах 
в пределах .большого города, отличаются примерно так же, как популяции 



ставление о подвидах Ra:I, о морфофизиологически специфичных 
внутривидовых Rатегориях ОRазывается недостаточным; его нельзя 
использовать для разграничения понятий <<ПОДВИД)> и <<Популяция» .  
Подтвердился вывод Г. П.  Дементьева [ 1946] ,  сделанный им еще 
20 лет тому назад: <<В работах праRтических систематиRов подви­
дами обычно признаются всяRие морфологичесRи отличающиеся 
и пространственно обособленные популяции. Это положение в вущ­
ности мало приемлемо)> ,  Тем не менее большинство современных 
систематиков и теоретиков-эволюционистов не видят связи между 
развитием учения о популяции, с одной стороны, и кризисом уче­
ния о подвиде - с другой. 

О Rризисе внутривидовой систематики писалось и пишется 
много. Все большее число исследователей призывает отказаться 
от применения понятия <<Подвид>> , описывать внутривидовую диф­
ференциацию в терминах географической изменчивости [ Теренть­
ев, 1957, Bogert а. al., 1953; Wilson, Brown, 1953; Gillliam, 1956; 
Hagmeier, 1958; Piщentel, 1959 и др. ] .  Такова реакция теоретиков. 
:Это отражается и в праRтичесRой работе зоологов: четко характе­
ризуемые внутривидовые формы стали , описываться как виды. 
Ограничимся одним примером. Н. В. Ладыгина [ 1964] , установив, 
что Rурганчиковая -мыш�:, отличается от других подвидов домовой 
мыши существенными морфологическими и физиологическими 

б \ u осо енностями, выра_жает полную уверенность в видовои самостоя-
тельности этой формы. Оказались забытыми основные принципы 
систематИRи (репродуRтивная изоляция видов, нали1J:ие морфоло­
гического хиатуса) , автор оказался в плену типологичесRих пред­
ставлений <<старой систематиRю>. Этот пример далеRо не единст­
венный. Реальной стала опасность дисRредитации политипичесRОЙ 
нонцепции вида. При таRом подходе R проблемам внутривидовой 
систематиRи понятие <<Подвид>> в самом деле становится ненужным. 

Последовательное применение формального Rритерия при вы­
делении и описании подвидов приводит R отрицанию понятия . 
<<ПОДВИД)>. RаRовы возможные следствия наметившейся тенденции 
и RaRoвo ее значение в рамRах интересующей нас проблемы? 

Прежде всего необходимо отметить, что в любой группе орга­
низмов МОЖНО найти массу Примеров реЗRОЙ морфофиз:иологиче­
СRОЙ дифференциации. Эта дифференци;ация проявляется в обособ­
лении отдельных внутривидовых форм, степень отличий Rоторых 
несоизмерима с теми отличиями, Rоторые обычно характеризуют 
популяции. Не вдаваясь в детали, вспомним хотя бы белRу-теле­
утRу, многочисленные подвиды благородного оленя, лесостепной 
подвид белой RуропатRИ; грауса, уссурийсRоrо тигра, гризли 
и т. п; 

Можно ли· назвать подобные формы видами? На этот вопрос, 
по нашему мнению, можно дать тольRо отрицательный ответ. Вы-

«диких» грызунов. Очень существенно, что между поселениями крыс были 
обнаружены различия в строении зубов и скелета. Подобные разJШЧИЯ 
вполне моrли бы характеризовать хорошие подвиды. 
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деление подобных форм в ранг видов ведет к истинной теоретиче­ской катастрофе, так как ведущие критерии вида будут перечерк­нуты. Белка-телеутка отличается от · всех · другв;� . форм белок не ме.IJьше, чем многие виды грызунов (в том числе и из сем. бе­JIИчьих) .  Однако если :Выделить телеутку в самостоятельный вид, то тем . самым будет игнорирован важнейший критерий вида - ре­продунтивная изоляция. Этот вопрос специально изучался в нашей ла.бора тории В. Н. Павлининым [ 1966 ] .  Оказалось, что телеутка неограниченно плодовита JJPИ скрещивании с любыми формами Soiurus vulgaris, а характер ее изменчивости таков, что вид S. vul­garis предста:аляет собой единое целое, связанное непрерывным рядом переходных форм. Это же рассуждение справедливо и в отношении других <<хороших>) подвидов. Значит, возведение четко дифференцированных подвидов в ранг видов приведет к кризису не только понятия <<Подвид»,  но и к еще более серьезному кризису понятия <<вид>> , а это с неизбежностью повлечет :кризис система­тики вообще, а в :конечном итоге - хаос в эволюционных представ­лениях. Вряд ли целесообразно делать вид, что форм, в которых вопло­щается наибольшая степень внутривидовой дифференциации, вообще не существует. Ведь анализ путей их становления - один из наиболее ве.рных путей исследования микроэволюционных про­цессов. Эти формы можно, Rонечно, называть по-разному, но нет необходимости отказываться от завоевавшего широкое распростра­нение термина <<подвид>>. Мы приходим к выводу, что понятие _ «подвид>) целесообразно сохранить лишь в том случае, если ему будет возвращен его первоначальный, эволюционный, смысл. Та­ким путем ликвидируется несомненное, хотя не всеми ощущаемое, противоречие между внутривидовой и надвидовой систематикой. В самом деле, систематика, построенная на филогенетической ос­нове, отражает эволюционный процесс, выраженный в системе соподчиненных такс·ономических единиц. Надвидо:вые таксоны отражают этапы фи�оrенеза, этапы макроэволюции (насколько точно соответствует данная таксономическая система реальному филогенезу, не имеет принципиального значения; прогресс в этой области знания столь же закономерен, как и в любой другой науке) . Логично полагать, что и таксоны подвидовой систематики дщrжны отражать микроэволюционный процесс. С этой точки зрения ос­новной вопрос нашей темы можно сформулировать так: какими свойствами должна обладать популяция, заслуживающая выделе­ния в са:r,�:остоятельный подвид, или, что то же самое, ,в чем прояв· · ляются начальные стадии микроэволюционного процесса? Обла­даем ли мы достаточными возможностя:м:и для того, чтобы провести грань между гомеостатичес.кими изменениями генетической струк­туры популяции и такими ее из:м:еневия:ми, которые знаменуют собой :м:икроэволюционный процесс? · Приициnиа.лъный ответ на последний вопрос дав в литературе. Возводить в ранг подвидов целесообразно лишь такие популяции, 
5 С. С. Шварц 129 



которые характеризуются специфической эволюционной тенден­
цией [Lidicker, 1962 ] .  Мало нто из со:лременных зоологов столь 
отчетливо выразил это требование современной систематики, пол­
ностью совпадающее и с современными требованиями эволюцион­
ного учения, но оно сквозит в работах многих современных так­
сономистов. Нам представляется, что критерий самостоятельности 
эволюционной тенденции неуязвим, однако его практическое при­
менение сталкивается с большими трудностями. Не случайно мно­
гие авторы видят возможность его применения в том, чтобы 
возводить в ранг подвидов лишь физически изолированные попу­
ляции: изоляция гарантирует их самостоятельное развитие! Мы 
приходим к той же проблеме, на которую наталкивается и попу­
ляционная генетика. Изоляция создает наилучшие услови1;1: для 
формо- и видообразования, но в условиях изоляци;и на небольших 
участках арены жизни теоретически невозможно ожидать преобра­
зований макроэволюционного масштаба, а морфофизиологический: 
прогресс в условиях изоляции практически исключается. Иссле­
дования, проведенные в нашей лабораторИй:, привели нас к заклю­
чению, что критерий самостоятельности эволюционной судьбы 
(на языке систематики - критерий подвида) может быть найден. 
Он заключается в необратимости :микроэволюционных преобра­
зований. 

В противоположность гомеостатическим изменениям: генетиче­
ской структуры популяций микроэволюционный процесс принци­
пиально необратим. Можно ли на основании изучения свойств 
популяции определить, обратимы ли ее особенности или необра­
тимы? Мы даем на этот вопрос положительный ответ: экологиче­
ский анализ дает возможность определить, имеем ли мы дело с 
обратимыми преобразованиями генетической структуры популяции · 
или с микроэволюционным процессом. Исследование этой пробле­
мы - интереснейшая глава современного эволюционного учения, 
полностью подпадающего под компетенцию эволюционной эко­
логии. 

Этот вопрос может быть рассмотрен в двух аспектах: практи­
ческом: и теоретическом. С чисто практической точки зрения по­
ставJ):енная задача для очень большого числа· конкретных случаев 
может быть решена· довольно просто: не могут быть выделены в 
подвиды .формы, отличия которых от других форм вида не выходят 
за рамки хронографической изменчивости [Шварц, 19636] 1 • Если 
различия между сравниваемыми популяциями меньше, чем меж­
ду животными одной популяции в разные годы, то выделение их 

1 ·под хронографической изменчивостью мы понимаем обратимое изменение­
особенностей популяций во времени. Наиболее обычное проявление :этой 
изменчивости - отличия между генерациями животных разного ·времени 
рождения [Шварц и др., 1964] .  Однако хронографическая изменчивость. 
не сводится к сев"нной. Об этом свидетеJIЪствуют изменения средней нор­
мы изменчивости популяций в равные годы [Павлинин, 1959; Нумеров. 
1964] .  
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в подвиды н:ц1Jем не оправдано, искусственно. Исследуя динамику 
()Сновных особенностей популяций, нетрудно установить диапазон 
гомеостатической изменчивости ее генети1Jеской структуры. Осо­
бенности форм, укладывающихся в этот диапазон, заведомо :в:е мо­
гут быть признаны основанием для выделения их в самостоятель­
ные подвиды. В отношении очень многих подвидов, принимаемых 
.современной систематикой, этот критерий может оказаться решаю­
щим уже на современном уровне наших знаний. Для того чтобы 
убедиться в этом, достаточно просмотреть диагнозы подвидов в 
любой сводке. В сводке по млекопитающим Северной Америки 
! Miller, Kellog, 1955] многие виды не заслуживают даже подвидо­
.вого наименования. В многотомной монографии С . . И. Огнева 
I 1928- 1950] ,  последние тома которой характеризуются более 
-трезвым подходом к описанию . подвидов, почти для каждого вида 
проводятся мнимые подвиды. Так, например, преобладающее боль­
шинство принятых С. И. Огневым подвидов водяной полевки 
отличается между собой значительно .меньше, чем осенние и ве­
.сенние генерации одной и той же популяции, не говоря уже о 
более длительных хронографических изменениях. Отсюда следует 
<�дна из наиболее важных задач эволюционной экологИJИ: изучение 
пределов изменчивости популяций в их естественной среде обита­
ния и в условиях эксперимента. Эта задача подразделяется на 
две: изучение фенотипичоокой изменчивости популяций и изуче-
11ие гомеостатич�ких изменений их генетической структуры. 

Даже очень резК'Ие особенности подвидов принциJI1Иально обра­
-тимы. Этому вопросу нами было посвящено специальное исследо­
.вание, результаты которого опубликованы [Шварц, Покровский, 
1966] .  Итоги этого исследования сводятся к следующему. 

Номинальный (Microtus gregalis gregalis) и северный (М. g. ma­
jor) подвиды узкочерепной полевки обладают резкими отличиями 
:в окраске. Колориметрические исследования показали достовер­
ность этих отличий. Была предпринята попытка добиться сближе­
ния окраски этих форм путем отбора в лабораторной популяции се­
верного подвида. Результаты отбора не замедJDИли сказаться. Rо­
лориметрирование 223 шкурок зверьков, принадлежащих · к  четы­
рем· поколениям, показало, что 48 особей (,21,5 % )  вышло за пре­
делы варьирования окрасЮI исходной лабораторной колонии. 
Интересно распределение колоримеJрических характеристик откло­
нившихся особей. За нижние пределы варьирования показателя 
,оттенка исходной популяции М. g. major отклонилось всего 5 экз., 
-в то время как за , пределы варЬ1Ирования исходной популяции 
М. g. major по белизне в сторону номинального подвида отклони­
.лось 44 экз. Все особи, отклонившиеся за пределы варьирования 
-окрасюи исходной популяции, неотличимы по этому призна.ку O'-r 
<.rипично полукровных, полученных при скрещивании подвидов. 
Результаты опыта показали, что отбор в течение 1Jетырех поко­
.лений (менее 4 лет) оказался достаточным, чтобы л1квидировать 
11азр_ыв :между резко выраженными подвидами rio одному из наи-
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более важных диагностических признаков. Этот признак ока_аался. 
обратимым. 

Представленные материалы не следует трактовать как доказа­
тельство возможности превращения одного подвида в другой. 
Именно на примере узкочерепной полевки нетрудно показать прин­
ципиальную необратимость <<Настоящих>> подвидов 1 • Однако ре­
зультаты описанного эксперимента ясно показывают, что степень 
морфологических различий не может служить основой для сужде­
ния об обратимости или необратимости различий между сравнивае­
мыми формами. Отличия по окраске между М. g. major и М. g. 
gregalis не могли бы служить основанием для выделения их в под­
виды, несмотря на то, что до начала отбора между ними наблюдал­
ся хиатус по окраске. Поиски критерия необратимости должны 
быть направлены по иному пути. 

Необратимость видовых преобразований не вызывает сомнений 
ни у кого. Она основана на наследственной несовместимости, про­
являющейся в различной степени понижения жизнеспособности 
гибридов (вплоть до пол·ной нескрещиваемости} . Другими словами, 
необратимость видовых преобразований основана на их генетиче­
ской природе. Вместе с тем, как это уже отмечалось нами ранее 
[ Шварц, 1959 ] ,  пеобра тимость эволюции определяется разной ре­
акцией разных _видов на изменение среды и условий существова­
ния. Формы одного вида объединяются не только генетически 
· (неограниченная плодовитость любых форм вида) , но и общей для 
вида в целом реакцией на изменение условий среды. Этим подчер­
кивается не только генетическое, но и экологическое единство 
вида. Однако так как зарождение нового вида происходит путем: 
преобразований одной (или нескольких} популяций старого, то 
естественно, что у отдельных внутривидовых форм должны быть 
обнаружены <<видовые)} особенности. Это обнаруживается даже в 
том случае, если исследуется важнейшее проявление видовой са­
мостоятельности - нескрещиваемость. Мы уже имели возможность 
коснуться этого вопроса [ Шварц, 1959] и поэтому ограничимся 
лишь несколькими примерами. 

Гибриды Peromyscus maniculatus areasXf. m. gracilis бесцлод­
ны. Р. m. areas не скрещивается с некоторыми другими подвидами 
того же вида при соприкосновении с ними в природе [ Li, 1955 ]'. 
О половой изоляции двух подвидов Peromyscus maniculatus сви­
детельствуют некоторые экспериментальные данные {Harris van, 
1954] .  Начальная стадия rенетической изоляции между подвидами 
пеструшки (Lagurus lagurus) зафиксирована комплексными ис­
следованиями [Гладiшна и др., 1966] .  Самцы второго поколения 
Peromyscus t. trueiXP. t. griseus бесплодны, а самки обладают 
пониженной плодовитостью [ Dice, Liebe, 1937 ] .  Сэмнеру (Sum-

.,' 
I Б. С. Виноградов и А. И. Аргиропуло [ 1941 ] считали М. g. major в 

М. g. gregalis самостоятельными видами. 

f32 

l 
1 



ner, 1915, 1932] не удалось получить потомства от скрещивания 
Р. maniculatus gambelliXP. m. rubldus. Потомство от скрещивания 
некоторых подвидов домовой мыши обладает высокой энергией 
· роста, что указывает на их жизнеспособность, одщшо среди но­
ворожденных наблюдается большая смертность � черта, характер" 
ная для межвидовых гибридов [Little, 1928 ] .  Есть указания отно­
сительно пониженной плодовитости некоторых подвидов голубей 
[Withman, 1919 ] .. . Пониженной жизнеспособностью обладают по­
меси Thomomys bottae passilisXTh. Ь. meva [ Ingles, Wormand, 
1951J. Rana pipiens из северо.:.восточны� штатов Северной Америки 
и из Восточной Мексики ведут себя как виды [Moor, 1946 ] .  Hyla 
aurea из различных районов Австралии при скрещивании дают 
уродливых потомков. Гибриды западных и восточных форм Cri­
nia signifera абсолютно нежизнеспособны [Moor, 1954] .  При скре­
щивании различных цопуляций некоторых видов амфибий наблю­
даются существенные нарушения нормального развития (синдром 
микро- или макроцефалии, недоразвитая кровеносная система) , 
подробно изученные Руибалом [ Ruibal, 1962 ] в эксперименталь:­
ных условиях. 

Эти примеры, свидетельствующие о наследственной физиологи­
ческой несовместимости подвидов, не следует смешивать с такими 
случаями, JSОГДа бесплодность различных внутривидовых форм 
связана с резким:и различиями в размерах или скоростью роста 
эмбрионов. Ограничимся одним примером. В некоторых районах 
штата Ассам домашние буйволицы кроются дикими быками (до­
машняя и дикая формы относятся к одному виду �ubalus buba­
lus ) .  Спаривание не всегда приводит к оплодотворению, а еще 
чаще самки гибнут из-за крупных размеров плода. Наконец, 75 % 
телят гибнет в первые 8 дней, так как мать не :Может обеспечить 
их достаточным количеством молока [Gee, 1953 ] .  Вполне допусти­
мо, что аналогичные явления имеют место и при скрещивании 
различных подвидов в природе. 

Большое биологическое значение затронутого вопроса и сла­
бая его изученность делают полезным приведение нескольких при­
меров из беспозвоночных. По этому поводу И. А. Рубцов [ 19�8] 
пишет: <<Расы трихограммы, · например, не скрещиваются, как у 
:малярийного комара, или дают стерильное потомство, т. е . . ведут 
себя как хорошие линневские виды>). Различия копуляционного 
аппарата у наиболее резко выраженных разновидностей жуже­
. лицы Carabus monilis столь велики, что исключают возможность 
успешной копуляции [ Franz, 1929 ] .  

Число подобных примеров увеличивается ежегодно. Отсюда 
следует, что если даже такое видовое свойство, как нескрещивае" 
мость, обнаруживается у подвидов, то ес.ть основания полагать, 
что у подвидов может быть обнаружено и другое важнейщее видо­
вое свойство - специфическая реа1щия на условия существования. 
То; что это действительно так, может быть показано н� той же 
узкочерепной полевке. Северный подвид этого вида отличается 
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от южного, помимо окраски, рядом очень существенных биолоrи­
чес:ких особенноотей: м: g. major характеризуется большими раз­
мерами тела и большей скоростью роста, большей плодовитостью, 
ранним началом размножения (под снегом) и рядом других осо­
бенностей [Шварц и др., 1960 ] .  С другой стороны, М. g. major 
как более крупная и быстро растущая форма более чувствительна 
к недостатку корма. Ее потребность во влажном корме также вы­
ше, чем у М. g. gregalis. Вряд ли нужно доказывать, что это такие 
особенности, которые определяют своеобразие реакции животных 
сравниваемых подвидов на изменение условий среды. 

Если допустить, что М. g. major попадает в условия среды, 
характерные для М. g. gregalis, то это не приведет к ее сближению 
с номинальной формой. Затяжная весна, являющаяся фактором, 
резко нарушающим нормальный темп воспроизводства популяции 
М. g. grrgalis, не окажет на М. g. major существенного влияния, 
так как ее размножение успешно проходит под снегом. Даже очень 
резкое сокращение периода, благоприятного для размножения, не 
вызовет у последней серьезных последствий, так как плодовитость 
ее выше. Раннее наступление осенних холодов может привести 
к гибели М. g. gregalis, на М. g. maj.or оно отразится в несравнен­
но меньшей степени, так как она приобрела способность к интен­
сивному росту в осеннее время, когда рост молодых М. g. grega­
lis практичесRи останавливается. Естественно, что в силу всех этих 
причин в одинаковых условиях существования major и gregalis бу­
дут подвергаться совершенно иным силам отбора, их дивергенция 
в одинаковых условиях может усилиться, а яе сгладиться. 

Можно бы привести еще несколько аналогичных примеров. 
Приполярная форма зайца-беляRа большую часть года питается 
древесным кормом. Это отразилось на ее морфологии, в частности 
на морфологии желудочно-:кишечного тракта. Слепой отдел кишеч­
ника северных беляков почти в два раза больше, чем у средне­
уральских [ Шварц и др., 1966 ] .  Специальнqму физиологическому 
обследованию приполярные зайцы подвергнуты не были, но вряд 
л.:и можно сомневаться в том, что у них имеются и биохимические 
приспособления к лучшему использованию клетчатки. Естествен­
но, что подобные особенности видоизменяют хараRтер реакции 
животного на изменение условий среды, делают их, в частности, 
менее чувствительными к недостатку недревесного корма. Отсюда 
неминуемое следствие: в одинаковых условиях среды северные и 
южные формы беляков с неизбежностью закона будут подвергать­
ся разным силам отбора. 

Резкие экологические отличия обнаружены у разных форм до­
мовой мыши ( см. обзор [ Serafinski, 1965 ] ) .  Даже в одинаковых 
условиях существования М. musculus domesticus почти не покида'­

ет жилья челове:ка, М. m. hortulanus ведет дикий образ жизни и 
запасает корм, а М. m. musculus запасов не делает, но в благопри­
ятное время года предпочитает открытые биотопы. Нельзя сомне-
ваться в том; что эти формы ·подвергаются различным: силам от- 1 1  
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бора, это гарантирует необратимость их преобрмований. Примеры 
этого рода нет нужды умножать, их легко мог бы привести любой 
эколог из своей личной практИRи. Известно немалое число форм, 
различия между ноторыми тановы, что даже в том случае, если 
они подвергались · бы одинаковым силам отбора (учитывая как 
направление отбора, таи и его давление) , их изменения носили бы 
разный ,характер. Хорошим примером в этом отношении может 
служить узкочерепная полевка, детально изученная нами как в 
полевых, таи и в лабораторных условиях [Шварц, и др., 1960] .  
У номинального подвида (М. g. gregalis) увеличение размеров те­
ла связано. с шириной межглазничного промежутка отчетливой 
обратной норреляцией. Однако у северного подвида (М. g: major) , 
отличающегося значительно более крупными размерами тела и 
черепа, этот по:казатель увеличен. Обратим внимание, что ширина 
межгла:шичного промежутка - важнейший диагностический приз­
нак не толь:ко вида, но и подрода. Северный подвид riроизоmел от 
южного [Шварц, 1964 ] .  Если в вастоящее время вести отбор на 
уменьшение размеров М. g. major, то будет получен;а форма, · по 
размерам не отличающаяся от нее, uo отличающаяся важнейшим 
:краниологичес:ким признаком. Возврата :к предковой форме не 
произойдет, в процессе преобразования предковой формы возникли 
необратимые ее изменения. Детальные исследования В. Г. Ищен-
ко [ 1966] ,  проведенные в нашей лаборатории, помогают понять 
причины этого явления. Он установил, что сравниваемые подвиды 
отличаются не только размерами и пропорциями тела и черепа, но 

.,. и характером аллометрического роста. У южного подвида увели-
r( чение размеров черепа сопровождается уменьшением межглазнич­

ного промежутка, у северного эта связь практичесни отсу1ствует 
(см. рис. 9) . Чем вызвано изменение аллометрического роста в 
процеwе дифференциации сравниваемых форм, понять :нетрудно. 
Если допустить, что при 1юзникнове:kии М. g. major из номиналь­
ной формы сохранился бы характерный для нее тип связи между 
длиной черепа и шириной межглазничного промежутка, то при 
размерах М. g. roajor межглазничный промежуток сузился бы на­
столько. что череп не смог бы нормально функционировать. Про­
изошел отбор особей с менее выраженной отрицательной связью 
«длина черепа - ширина черепа>>, в результате чего изменился 
харантер аллометри�есних зависимостей. При обратном отборе 
причин для их нового изменения не было бы, возврат к предку 
стал бы невозможен. В данном: случае необратимость вознинающих 
в процессе миRроэволюции преобразований имеет в своей основе 
изменение корреляционных связей в морфогенезе организма. 

Очень близкий пример может быrь почерпнут · из богатейшей 
литературы 'по изменчивости Peromyscus. Рост мозгового отдела 
черепа Р. maniculatus gracilis по отношению к лицеJfому замедля­
ется более значительно, чем у Р. ro. Ьairdi [Кing, Eleftherion, 1960] .  
Отсюда следует, что отбор на  изменение скорости .ро<;,та иди 
размеров тела. у этих форм приводит н различным последствиям. 
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Приведенные материалы покааывают, что нередки случаи не� 
обратимых внутривидов14.х преобразований. По нашему мнению, 
и:м:енно подобные случаи :·являются проявлением микроэволюцион­
ного процесса. Микроэволюционный процесс - это процесс необ­
ратимой приспособительной реакции популяции, определяющей 
специфичность ее эволюционной судьбы. Формы, в которых мате­
риализуется микроэволюционный процесс, целесообразно называть 
подвидами. Причины необратимости микроэволюционных преобра­
зований могут быть различными, но наибольшее значение имеет 
возникновение таних морфофизиологических различий, которые 
:меняют отношение животных к среде обитания и изменение систе­
мы морфологических норреляций. 

Нет нужды говорить о том, что далеко не любой подвид ре.: 
ализует специфичность своей эволюционной судьбы и даст новый 
вид. Наоборот, громадное большинство фактов свидетельствует о 
том, что лишь очень небольшое число подвидов преобразуется в 
новые виды. Однако каждый вид в своем ра3витии проходит ета­
дию подвида. 

Таким образом, цроцесс внутривидовой дифференцировки 
рисуется нам в следующем виде: ненаправленное гомеоотатическое 
изменение структуры популяции - направленное изменение струк­
туры популяции - необратимое изменение генетической структу­
ры популяции ( микроэволюция - подвидообразование) - видо­
образi>вание. 

Детальное обсуждение этого интереснейшего вопроса -'- о гра­
дациях начальных стадий эволюции - увело бы нас далеко от на­
шей основной темы, в проблемы теоретической систематики, по­
этому подчеркнем лишь важнейшее. , 

Согласованная система фактов показывает, что при всем раз­
нообразии проявлений внутривидовой дифференциации она выра­
жена в двух различных формах: в форме обратимого преобразо­
вания генетической структуры и в форме необратимых 
преобразований, определяющих специфичность эволюционной 
судьбы внутривидовых форм. Прежде чем перейти к анализу воз­
можных следствий из этого вывода, необходимо сделать несколько 
частньiх замечаний. 

Мы обращаем главное внимание на внутренние предпосылки 
необратимости подвидовых преобразований. Несомненно, однако, 
что в немалом числе случаев необра·rимость преобразований этого 
типа определяется не внутренними, а внешними причинами. Об 
одной из них мы уже упоминали - это изоляция. Но действитель­
но важное эволюционное значение имеет изоляция не на неболь­
ших участках (острова и т. п.) , а на обширных территориях, изо­
лироваRНых пространственно. Rак было показано, необратимость 

r отличий между М. g. major и М. g. gregalis определяется внутрен­
ними причинами. Однако еслк бы; и: не было этих внутренних 
механизмов, делающих обратимость , особенностей полярного ПQД- .. 
вида теоретически немыслимой и практически неосуществимой, rro 
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и в этом случае необратимость особенностей этой формы была бы 
гарантирована ее пространственной изоляц�ей. Однако до тех пор, , 
пока внешние причины необратимости перестройки генетической 
структуры популяции не вызвали внутре:пних (в указанном выше 
понимании) ,  говорить о микроэволюционном процессе нельзя, так 
кв,к возможность нельзя приравнять к действительности. Отсюда 
следует ОДНа ИЗ ГЛаВНеЙШИХ задач ЭВОЛЮЦИОННОЙ ЭКОЛОГИИ - ПрИ 
каких ,условиях необратимые изменения популяции становятся 
неизбежным:и? 

Rак уже указывалось, необратимость м:икроэволюц:ионных 
преобразоваnий имеет в своей основе изменение реакции· вида на 
изменение условий среды. Этот процесс начинается «внутри вида)), 
завершается видообразованием, Поясним это положение, которому 
мы придали очень важное значение, анализом конкретного при­
мера. 

Очень многие виды животных и растений начинают размно­
жаться (или возобновляют рост и развитие) весной, с наступлени­
ем тепла. Если вслед за теплом наступает возврат холодов, то не­
окрепший молодняк ··животных и- тронувшиеся в рост растения 
гибнут. В ботанической литературе это явление получило назва� 
ние «провокации развития». 

В данном случае мы стащшваемся с ограниченностью филоге� · 
нетически закрепленной реакции организма на изменение услови.й 
среды; в определенных ситуациях она о:казывается вредной. Од­
нако до тех пор, пока ошибки, подобные «весенней прово:кации)); 
существенно не влияют на реализацию биологического потенциала 
вида, реакция сохраняет свое значение. Изменение условий суще• 
ствования (в том числе и внешне совершенно не связанное с реак� 
цией на изменение условий среды) , снижающее воспроизводство 
вида (например, появление нового врага) ,  неизбежно приводит к 
совершенствованию (изменению) расqматриваемой реакции. Вид 
больше не может позволить себе рос:кошь ставить часть особей, 
под угрозу гибели при возврате холодов, реакция на изменение 
температуры среды делается более четной и совершенной. У одних 
видов развитие наступает лишь тогда, :когда сумма положителъ-­
ных т-емператур достигнет определенной величины, у других по­
вышение темпёратуры стимулирует развитие лишь на фоне длин­
ного светового дня (поздняя весна) и т. п. Важно, однако, что в 
основе совершенствования рассматриваемого типа приспособлений 
лежит все та же реакция _.:; начало размножения (или развития) 
стимуляруется повышением температуры среды. Rак мы увидим 
дальше, это обстоятельство имеет принципиальное значение: ре" 
акция не изменяеrея, а лишь совершенствуется� Но достижение 
абсолютного соверШеВ:tтва теореТИ'l0СRИ яевозМ:ОШЯО, T�R кан за­
нрепле:виая филоrе:яеэом реакци,я · �зма при любых условиях 
соответствует Jiиmь «средним мноrолетням)) ,  отклонения dт кото­
рых в:е тольно возможны, но и необходимы. Поэтому в каждом 
конкретном случае развитие отдельных животны:i находится в 
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ор:ределен:�:,,Qм: . .  противоречии с закрепленной в процессе филоге­
неза нормой, Jюторая наилучшим образом соответствует <<средниМ>> 
условиям жизни вида, но никогда не может предвидеть всех воз­
мощных отклонений от этой нормы. Это приводит к закреплению 
в популяциях генетической разнородности. 

В философском плане описанную закономерность можно рас­
сматривать кюi интереснейшее проявление очень важного поло­
жения В. И. Ленина о соотношении явления и закона. <<Закон 
берет спокойное- и поэтому закон, iсякий закон, узок, неполон, 
прибяизителен. :Явление богаче закона>> 1

• Филогенез вцда опре­
деляет закон его развития, но конкретная форма проявления этого 
эакона лишь .приблизительно ему соответствует. Ясное понимание 
nротивореч�вости конкретной реализации филогенетически за­
Rрепленной реакции помогает глубже понять конкретные меха­
низмы, управляющие развитием органического мира. 

Отправным пунктом наших дальнейших рассуждений удобно 
принять одно из важнейших положений современной кибернети:­
ни. Норберт Винер в своей книге <<Я - мате.матию> [ 1964] пишет: 
-<<Таким образом, с точки зрения кибернетики мир представляет 
собой некий организм, закрепл;енный не настолько жестко, чтобы 
незначительное изменение какой-либо его части сразу же лишалQ 
его присущих ему особенностей, и не настолько свободный, чтобы 
всякое событие могло произойти столь же легко и просто, как и 
любое другое>>. В живой природе противоречие между реальными 
условиями развития и «идеальнымю> ( <шредусмотреннымю> фило­
генезом) можно считать нормой, и лишь благодаря <шежесткостю> 
системы <<организм - среда>> нормальное развитие большого числа 
особей оказывается возможным. 

В нашем примере филогенетически закрепленная реакция це­
лесообразна, но целесообразность эта относительна, ограничена. 
Размножение целесообразно начинать с установлением тепла 
(весной) , это соответствует биологическим особенностям боль­
шинства видов (в умеренных и приполярных илиматических зо­
нах), и ограничение целесообразности этой реакции проявляется 
в двух аспектах. Во-первых, потепление возможно временное, не 
связанное с окончательной победой весны. Тогда возникает ситуа-

. ция, уже разобранная нами. Во-вторых, дальнейший ход темпе­
ратурных или иных условий не может точно соответствовать фи­
логенетически обусловленным требованиям вида, развитие ниногда 
не происходит в условиях абсолютног·о оптимума и благополучно 
завершается лишь благодаря многочисленным компенсаторным 
реакциям. Однано во всех подобных ситуациях основа реанции ос­
тается целесообразной. Возможны, однако, и другие случаи, кегда 
естественный отбор берет под сомнение биологи:ческое значени:е 
самой 'основы реакции. Разбер{JМ один из подобных случаев. 

Снорость развития амфибий, RaI, правило, почти не знающее 

1 В. И. Ле11,и11,. Философские тетради. М.: Политиздат, 1973, с. 136-137. 
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иснлючений, прямо пропорциональна температуре среды (в пре­
делах 11ор:м:ально встречающихся в ареал;е вида температур) .  Это 
следует из химичесRих основ метаболизма и в большинстве слу­
чаев биологичесRи целесообразно, таR RaR при высоRой темпера­
туре (жар:кое лето} водоемы, где лягуш:ки откладывают иRру, 
быстро высыхают и единственный путь спасения - оRончание 
метаморфоза и выход на сушу. Поэтому не удивительно, что в 
засушливых районах ускорение процесса развития происходит 
даже сильнее, чем этого требуют химические заRономерности, 
отраженные в извест:цом правиле Аррениус)I.. Этим подчерRивает­
ся, что спорость развития отражает не простые химичес1<nе зако­
номерности, · а заRрепленные в процессе филогенеза реаRции ор­
ганизма на изменение условий среды 1 • В условиях холодного 
климата метаморфоз задерживается, амфибии зимуют на стадии 
личиноR, однолетний цикл развития превращается в двухлетний. 
TaR Rак интенсивность метаболизма холоднокровных животных с 
понижением температуры среды снижается, то это явление лег:ко 
объяснимо не тольRо с физи:ко-химичесRой точки зреJi(ия, но и со­
ответствует общим биологичесRим особенностям рассматриваемой 
группы животных. Иное положение складывается на Rрайнем 
Севере и высоко в горах. В этих районах с цсключительно низRи­
ми температурами почва и водоемы на длительное время промер­
зают, что практически исключает возможность зимовRи амфибий 
на стадии личиноR (они могут зимовать тольRо в воде} . Здесь 
задержка метаморфоза означает гибель популяции. Действитель­
но, большинство амфибий не идет на север дальше таежной зоны. 
Лишь неRоторые ( очень немногие) виды проню{ают в тундру и 
образуют здесь стабильные популяции. Оказалось, несмотря на 
то что их развитие проходит в условиях Rрайне низких темпера­
тур, оно завершается в более короткие сроRи, чем у их ближайших 
родственников на юге. Заслуживает внимания, что этот фаRт был 
обнаружен почти одновременно на высокогорных видах и у ам­
фибий Rрайнего Севера [ Шварц, 1959; Топоркова и Шварц, 1960; 
ТопорRова, Зубарева, 1965; Ruibal, 1962; Moor, 1963] .  

Приобретение северными популяциями амфибий принципиаль­
но новых биолоrичесRих особенностей - это явный филогенети­
ческий сдвиг. RaR он произошел, вернее, мог произойти? При 
продвижении амфибий на север филогенетичес:ки закрепленна-!l 
реакция, основанная R тому же на элементарных химичесRих за­
Rонах, пришла в резRое противоречие с условиями развития_. 
В данном случае реаRция отдельных особей и реакция популяции 
в целом (филогенетичесRая: реаRция) одазались противоположно 
направленными. Продвижение амфибий в тундру или высоRогорье 
стало возможным лишь в резулъта�е отбора особей с нечетко вы­
раженной реаRцией на ооижение температуры среды (с :каRи;м:и 

1 Повышение температуры стимулирует тирео'rропвую· ак,ивностъ гипоф:иэа [Uhlenhuth, 1919; Etkin, 1964]. · · ' 
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конкретными физиологическими особенностями · животных это 
оказалось связанным, в данном случае не �ущественно) . -- Можно 
nолагать, что в отдельные годы с необычайно теплым летом (та­
:ние годы не так уж редки даже на Крайнем Севере) особи с 
:нечетко выраженной реакцией могли благополучно закончить 
:метаморфоз, оставить, потомство и образовать популяции, харак­
теризующиеся новыми свойствами: Это предположение подтверж­
дается фактами: и в настоящее время многие виды амфибий на 
северном пределе своего ареала ра:)множаются не каждый год. 

Северные (но еще не полярные!)форпосты амфибий, вероят­
но, существовали довольно долго на пределе доступной для этого 
класса сферы жизни; но до тех пор, пока характер индивидуаль­
ных реакций на изменение температуры среды оставался прин­
ципиально неизменным, ни один вид амфибий не мог проникнуть 
за пределы той области, где даже в благоприятные годы теплый 
период короче нормального периода метаморфоза. Однако на ука­
занном географическом пределе распространения амфибий посте­
пенно происходили важные преобразования популяций. Отбор 
работал в пользу особей, быстро завершающих метаморфоз, не­
смотря на низкую температуру среды. В сложившихся условиях 
этот признак оказался ведущим, определяющим жизнеспособность 
отдельных· особей, все остальные особенности животных отступали 
на второй план. Это сппсобст..вовало накоплению мутаций, уско­
ряющих развитие и появление особей с инверсионной реакцией, 
быстро развивающихся при низкой температуре 1

• Подобные особи 
представляли особую ценность, их появление создало возможность 
продвижения амфибий в тундру. 

Этот пример очень ясно показывает, что в процессе внутриви­
довой дифференциации отдельные популяции вида приобретают 
особенности, меняющие отношение животных к среде обитания. 
Это определяет специфику их эволюционной судьбы и принципи­
альную необратимость завоеванных преобразований. Ясно также, 
что процесс формирования и закрепления подобных особенностей 
популяций неизмеримо более длительный и сложный, чем простое 
совершенствование уже закрепленных в филогенезе вида призна­
RОВ И СВОЙСТВ. 

Очень важно подчеркнуть, что, открыв путь в новую среду 
обитания, дифференцированная популяция приобретает комплекс 
своеобразных особенностей, в результате чего возникает новый 
вид, рез1ю отличающийся: от своих ближайших родственников. 
Лучший пример и в данном случае представляет нам класс ам­
фибий. :В последние годы своеобразной зоологической знаменито-

I Нас интересует здесь проявление этого процесса, а не его физиолоrиче­
сttий механизм. При низких температурах ткани амфибий теряют чувст­
вительность к тироксину [Etkin, 1964]. Возможно, у северных популяций 
л_ягу'шек эта р1щкµия BЫPIJ.Ж�ll/1. менее резко, что и ведет к повышению 
скорости· их развития. Отоор' среди северных популяций лягушек должен 
происходить на цитологическом уровне. 
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стью сделалась вьетнамская крабоядная лягушка (Rana cancerivo­ra) � внешне IСрайне сходная с весьма обычным видом - лягушкой тигровой (R. tigrina) . Амфибии - типично пресноводные живот­ные. Ни одив вид амфибий не способен существовать в воде повы­шенной солености. 1 % - вот тот предел солености, который вщер­живают даже самые «стойкие! виды (Bufo viridis) . Крабоядная же лягушка развивается в морских лиманах, где соленость воды пре­вышает 3% ! Экологическое значение этой особенности крабоядной лягушки понятно - она приобрела способность осваивать водоемы, недоступные для других видов, вышла из-под влияния своих бли­жайmи}!; конкурентов, освоила новую сферу жизни, преодолела · один из основных экологических барьеров - осмотический. Био­химические особенности крабоядной лягушки оказались связан­ными с совершенно уникальной для амфибий способностью. активно регулировать водно-солевой обмен в тканях и полостных жидко­стях. В эволюционном плане этот пример действительно оправды­вает ту популярность, которую приобрел этот вид лягушек среди зоологов. Он показывает, что приспособление к своеобразным ус­ловиям среды может привести к возникновению у отдельных видов таких свойств, .которые ставят их в уникальное положение не только по отношению :к филогенетически близким видам, но и по отношению к целому классу. Детальные ·исследования показали [ Gordon et al., 1961 ] ,  что концентрация солей в плазме крабоядной лягушки достигает уровня, при котором денатурируются неко­торые энзимы и падает сродство гемоглобина к кислороду. Высокая стойкость головастиков крабоядной лягушки к воде высокой со­лености заставляет предполагать у них принципиальные измене­ния типа обмена азота. Совершенно очевидно, что начальные стадии процесса, кото­рый привел к образованию столь" своеобразного вида, прошли еще в недрах предкового («нормального>> ) вида, так как, для того что­бы могли отшлифоваться уникальнае особенно<Уrи R. cancerivora, было неизбежным длительное существование предковой формы в новой среде. Сопоставляя результаты исследований полярных и морских ля­rушек, мы приходим к выводу, -ч:то в процессе микроэволюции дей­ствительно происходят такие изменения животных, которые опре­деляют специфичность их дальнейшей эволюционной судьбы. Само собой понятно, что пе во всех случаях описанные явления выра­жены столь резко, по их существо от этого не изменяется. В чем же отличие микрощюлюциоппого процесса от гомео­статического преобразования генетической структуры популяции? Из приведенных примеров видно, что механизм преобразования популяций в обоих случаях принципиально одинаков: отбор ге­нетических вариантов, которые в данных конкретных уСJiовиях оотавляют после себя больше потомков. Однако реэульта'r этого · · процесса различен. В первом случае -возникают пеобрат:ииьrе яв­ления, во втором - обратимые.. Естественно, что необратимые 
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изменения возникают лишь в том случае, когда они -:- наиболее 
верный, неизбежный путь приспособления к своеобразию условий 
существования. Необратимость внутривидовых преобразований 
определяется экологическими механиз.мами - изменением реак­
ции на внешние условия. 

Приведенные факты показывают, что в распоряжении совре­
менной биологии имеются вполне объективные методы, позволяю­
щие провести грань между приспособительным преобразованием 
генетической структуры популяции, н� изменяющим общее направ­
ление ее развития, не определяющим ее эволюционную судьбу, и 
микроэволюцией. Микроэволюция начинается с возникновения_. 
необратимых преобразований популяций, определяющих ход ее 
дальнейшего развития, но не ведущих к репродуктивной изоляции 
популяции от · других форм вида, к ее генетической изоляции. 
Естественно, что далеко не во всех случаях грань между гомеоста­
тическим преобразованием генетической структуры популяций и 
микроэволюционным процессом может быть проведена с .достаточ­
ной достоверностью. Однако это справедливо по отнощению бук­
вально к любым био.11огическим явлениям и процессам. Никто, 
например, не сомневается в реальности биоценозов, но конкретные 
границы между отдельными сообществами далеко не всегда могут 
быть проведены. Существует обширная литература, посвященная 
теории границ биоценозов, представленная самыми различными 
точками зрения (нередко взаимоисключающими), но- это ни в 
малейшей степени не влияет на нашу уверенность в реальности 
ценозов и в громадном теоретическом значении разработки учения 
о биоценозе. Более того, это пе влияет и на возможность приме­
нения практических выводов биоценологии на практике (лесовод­
ство, экология культурных сообществ и т. п.). Точно так же обсто­
ит дело и с понятием «популяцию>: то, что популяции существу'­
ют, - факт, по определить границы между ними не всегда 
возможно. Вспомним, наконец, о различных понятиях, касающих­
ся онтогенеза организмов: младенчество, детство, юность, моло­
дость, зрелость, старость... Никто не рещится точно определить 
границы между этими состояниями развивающегося организма, 
но и никто не решится отрицать их реальность, и никто не сом­
невается в том, что в непограничных случаях они могут быть 
выделены практически безошибочно. Закрывать глаза на сущест­
вова·ние этапов в развитии животных на том основании, что гра--: 
ницы между ними не всегда могут быть установлены,- это зна­
чило бы исказить реальную картину онтогенеза и закрыть важные 
пут1i его исследования. Точно так же можно сказать, что отрицать 
наличие 'качественно различных этапов начальных стадий фило­
генеза на том: основании, что границы между ними не всегда могут 
быть однозначно проведены,- это значит исказить реальное по­
ложение вещей в природе и лишить науку важных путей позна­
ния филогенеза. Нам кажется, что даже на первых стадиях 
филогенеза его качественно различные этапы :в непогра:ничных; 



\ случаях м�ут быть определены столь же отчетливо, что и этапы онтогенеза. \ Чисто технические трудности не имеют большого значения. \ Проводя rрань между гомеостатическим преобразованием по­пуляции и минроэволюцией, следует особо подчеркнуть, что яв­.ления популяционного гомеостаза играют в процессе эволюции важнейшую роль. Динамика структуры популяции создает пред­посылки для быстрого направленного преобразования популяции при изменении внешних ус;цовий, при изменении направления от­бора. Чем больше диапазон гомеостатических преобразований по­пуляции, тем выше способность популяции к освоению новой сре­ды и тем больше возможная скорость микроэволюции. Скрытые возможности эволюции популяций реализуются с несравненно большей скоростью, чем это фиксируется на основе анащша гео­графической изменчивости организмов, не сопровождаемого эколо­гическим анализом изменчивости среды обита.пил. Этого вопроса мы частично коснулись в главе II, эдесь же необходимо осветить его более подробно. Rак уже указывалось, о возможной скорости преобразования генетического состава популяции свидетельствуют многие экспе­риментальные данные. Важно подчеркнуть, что это касается лю­бых признаков и свойств организмов. Вилксу [Wilkes, 1947 ] в течение ничтожного срока (4 генера­ции) удалось создать экспериментальную популяцию Diprion her­c.yniae, отличающуюся от исходной выборки более низкой пред­почитаемой температурой, большей плодовитостью, большим числом самок и большей продолжительностью жизни. В опытах автора фактором отбора служил паразит Dahlbominus fuscipennis. Это показывает, что новый фактор элиминации ведет к комплекс­ному преобразованию генетического состава популяции. Аллен {Allen, 1954] путем отбора за 3 года увеличил скорость размноже­ния модельной популяции Horogenes molestae в 24 раза. Возмож­ность резкого изменения соотношения полов в результате отбора доказана экспериментально на Anoplex carpocasae [Simmonds, 194 7 ] .  Оказалось возможным в течение немногих поколений из· менить и степень выраженности полового диморфизма ( [Korkman, 1957 ] ,  опыты на лабораторных мышах) . В опытах Пайментэла {Pimentel, 1965] мухи за 33 года резко повысили устойчивость по отношению к паразитическим осам (Navonia vitripennis) ,  в ре­зультате чего в неизменных условиях среды и при неизменной численности хозяина численность паразита снизилась почти в 2 раза. Тем же автором было показано, что совместное содержание двух конкурирующих видов (Musca domestica и Phaenicia serico­ta) вызывает такое изценение генетической структуры популяций обоих видов, которое приводит к изменению их относительной численности. Об эффективности отбора на ядостойкость уже го­ворилось ранее. Эти опыты особенно интересны в том отношении, что ясно свидетельствуют об обратимости приобретенных особен­ностей. Так, Робертсон [ Robertson, 1957 ] ·путем воздействия ДДТ 
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на :модельную популяцию Macrocentrus ancylivor

t
u oвыcил ее 

стойRость в . 12 раз, но при развитии популяций в нормальной 
среде она через 13 поRолений возвратилась в исход е состояние. 

Можно ли результаты этих и аналогичных эксп«nэиментов рас­
пространять на цриродные популяции? Однознюfный ответ на 
этот вопрос дают наблюдения за акклиматизиров�нными живот­
ными. 

Акклиматизация- есть процесс формnровани� новой популя­
ции животных, обладающей рядом общих специфических особен­
ностей; важнейшей движущей силой этого процесса является ес­
тественный отбор. Законно полагать, что среди специфических: 
особенностей новой популяции одно из ведущих мест зани:мают 
физиологические особенности животных. Их изучение - одна и:J 
С(Jрьезных задач, стоящих перед исследователями, · занимающими­
ся теоретическими основами процесса акклиматизации. Однако в 
настоящее время о физиологической специфике акRлиматизирован­
иых животных мы почти не имеем представления, поэтому тезис 
о формировании в процессе анклиматизации специфических по­
пуляций животных вынуждены иш1юстрировать изменением их 
морфологических особенностей, хотя и они изучены, к сожалению� 
далеко не достаточно. 

На территорию СССР были завезены различные подвиды ам&­
риканской норки (Mustela vison) .  Преобладающее число зверь­
ков относилось к восточноканадской разновидности (М. v. vison) . 
Тщательные исследования В. А. Попова [ 1949J показали, что за 
14 лет, прошедших с :момента завоза американс:ких норок в Тата­
рию, в их :морфологии (размеры, краниологические особенности) 
произошли настолько серьезные изменения, что сейчас уже не­
возможно отнести их ни к одному из известных подвидов. 

Енотовидная соба:ка (Nyctereutes procyonoides) ,  · завезенная в 
1943 г. в Rалининсr<у:Ю область, претерпела еще большие измене­
ния: скуловая ширина ее черепа увеличилась, длина тела умень­
шилась на 6 % , а вес - на 9 % , зубной ряд сделался более корот­
ким, мех - гуще. М. Г. Сорокин [ 1953, 1956J дает следующее 
объяснение тем изменениям, которые произошли в морфологии 
енотовидной собаки: менее богатая кормовая база обусловила 
уменьшение размеров. Она же сделала невозможной спячку, и жи­
вотное оказалось под непосредственным воздействием от11оситель­
но суровых зимних условий. Это повленло за собой изменение 
мехового покрова. Уменьшение длины зубного ряда может быть 
естественно объяснено относительно большим количеством: живот­
ного корма в рационе. Аналогичные данные приводит В. Ф. Мо­
розов [ 1955] .  Подводя итог акклиматизации енотовидной: собаки 
в европейской части СССР, В. Ф. Церевитин�в [ 1953J подчерки­
вает также увеличение ее размеров в некоторых местах и развитие 
более. пышного меха. 
1 Серьезные изменения произошли в процессе акклиматизации 
и в морфологии ондатры. В посвященной этому вопросу статье 
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инов [ 1951] констатирует, что в соответствии с кли­
матическими словиями различных районов пушно-меховые ка­
чества ондатр изменяются. Это дает воз:можность выделить по 
крайней мере тыре отчетливо различающиеся формы ондатры: 
восточносибирс ю, западносибирскую, северную и казахстанскую. 
Б. Ф. Церевити11рв исследовал лишь те особенности ондатры, ко­
торые представля;ют наибольший интерес с хозяйственной точки 
зрения (вес шкурци, ее площадь, густота волосяного покрова, дли­
на и толщина вол4'Jс, окраска) ,  однако совершенно очевидно, что 
изменению подвергались и другие признаки. 

Большой интерес предсrавляют результаты исследования 
М. А. Ловецкой [ 1951 ] .  Она показала, что в процессе акклимати-, · 
зации ценных подвидов б.ещщ наблюдаются серьезные изменения 
в их морфологии, захватывающие и такие признаки, которые слу­
жа,· основанием для выделения отдельных популяций грызунов 
в самостоятельные подвиды. Так, телеутка (Sciurus vulgaris exal­
Ьidus) ,  привезенная в 1940 г. ,из предалтайских боров в Нрымский 
заповедник, за 9 лет претерпела следующие изменения: вес тушек 
увеличился в среднем на 23 г, густота меха уменьшилась на 18,5% �  
высота - на 1,1 мм, а толщина увеличилась на 5,73% ;  увеличилась. 
крепость волоса, толщина мездры уменьшилась на 12 % , окраска 
меха изменилась. 

Аналогичные данные получены М. А. Ловецкой и при анализе­
результатов акклиматизации алтайской белки (S. v. altaicus) в 
Тебердинском заповеднике: за 10 лет мех ее поредел на 20% 
(в среднем) и погрубел, длина волоса уменьшилась на 1 мм,. 
мездра сделалась более толе.той. Результаты этих наблюдений в. 
последнее время подтверждены Д. Д. Меладзе [ 1954 ] .  

В Англию неоднократно завозилась американская «серая бел­
ка>> (S. carolinensis) .  В настоящее время морфологические особен­
ности британской популяции этого вида не укладываются в ди­
агноз ни одного из американских подвидов (ближе всего к S. с. leu­
cotis, но уступает ему по размерам) . 

Акклиматизация зайца-русака (Lepus europaeus) в Сибири­
сопровождалась существенными изменениями морфологии его ме­
хового покрова [ Герасимова, 1955 ].  С. 'У. Строганов и Б. С. Юди�r 
[ 1956] считают, что через 19 лет после акклиматIJзации русака 
из Башкирии в Новосибирской области он настолько изменился, 
что заслуживает выделения в самостоятельный подвид L. е. orien­
talis subsp. nov. О морфологических и экологических изменениях у 
бобров, реакклиматизированных в Лечоро-Илычском заповеднике� 
пишет Ю. Л. Язан [ 1964] .  · Очень интересные изменения произошли в австралийских по-
пудяциях кроликов [Вirch, 1965]. На о-ве Тасмания в течение­

.( 50 лет выработался клин по окраске: в горах преобладают черные 
i.
· особи, доля которых в популяциях при понижении рельефа за­
. кономерно падает [Barber, 1954] .  В Австралии аналогичный клик 

обра:S()вался за 40-60 поколений. Морфологические изменения, 
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лроисшедшие в австралийских популяциях домово :мыши, изу­
чены плохо, но Берч [ Вirch, 1965 ] называет их гро адными. 

Домашний воробей (Passer domesticus) ,  распр, странившийся 
33 Северной Америке, претерпел ряд изменений, сающихся дли­
ны бедра и плеча. Особенно заметны эти измене я при изучении 
.североамериканских популяций, населяющих меатности с суровой 
.зимой. 

Североамериканский вид чечевичника (Cai;podacus frontalis) ,  
лереселенный на Гавайские острова, за несЩ)лько десятков лет 
лревратился в резко выраженный подвид [цит. по Пузанову, 1954 ] .  
R описываемой категории явлений следует отнести и хорошо из­
.вестные изменения окраски птиц при изменении влажности. В от­
.дельных случаях удается наблюдать, что при содержании птиц в 
условиях повышенной влажности они изменяются в сторону при­
родных разновидностей из областей с более влажным климатом. 
Подобные случаи известны, в частности, для дрозда Hydrocichla 
:m ustelina и голубя инков Scaradafella inca [ Hesse, 1924] .  Наиболь­
шие изменения 11аблюдались у пустынного ткачика Австралии Mu­
nia flavaprimma после трехлетнего содержания в Англии: птица 
приобрела окраску и рисунок, которые характерны для другого 
ткачика, населяющего прибрежные районы Австралии и описан­
ного в качестве самостоятельного вида. 

Все земноводные, населяющие в настоящее время Гавайские 
,острова,- завоз11ые. Сравнение гавайских представителей отдель­
ных видов с исходными формами демонстрирует существенные 
.отличия. Так, гавайские Rana rugosa отличаются от японских 
,большей пятнистостью брюшной поверхности, более сильным раз­
яитием плавательных перепонок и менее высоким пяточным буг­
-ром [Oliver, Shaw, 1953 ] .  Отличие между этими формами явно 
подвидового ранга. Акклиматизация рыб, обладающих относитель­
но большей пластичностью, приводит к еще более существенным: 
морфофизиологическим изменениям. Достаточно для иллюстрации 
привести тщательное исследование В. С. :Кирпичникова [ 1966] ,  
показавшего, что за исторически короткий период сазан озера 
Балхаш приобрел особенности, по масштабу не отличающиеся от 
особенностей <<хороших>> подвидов. При гибридизации подвидов 
их потомки, по-видимому, очень быстро приобретают облик мест­
ной, аборигенной разновидности. 

Для улучшения местного стада оленей в ареал Cervus elaphus 
"€laphus неоднократно завозились маралы и вапити (С. е. canaden­
.sis) , однако уже через несколько лет «кровы> привозных оленей 
перестала сказываться и тип оленя оставался без изменений. 
Подробный анализ результатов работ, проведенных за последние 
70 лет [Beninde, 1940 ] ,  доказывает это положение. Вполне сход­
ный результат был получен и при акклиматизации на Урале со-
болей восточных подвидов [ Павлинин, 1959 ] .  

Несомненно, что многие особенности популяций, возникающие 
в процессе акклиматизации,- фенотипической природы. Но со-
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вокупяост� иведеnвых данных ясно показывает, что большую роль· в эт:м �оцессе играет преобразование генетичесRой струк­туры популяццй. Это свидетельствует о том, что при изменении условий среды :происходят явления, Rоторые с полным правом мо-­гут быть назван,,r миRроэволюционными. TaR RaR среда обитания: организмов nод воздействием человеRа изменяется очень быстро,. то можно ожидать, что быстрые эволюционные преобразованиЯ' происходят на наших глазах в очень широRом, планетарном, мас­штабе. Так, использование ядохимиRатов для борьбы с вредителя­ми приводит R появлению специализированньrх форм, а неRоторые штаммы баRтерий для роста уже сейчас (а что будет дальше?) нуждаются в антибиотиRах [Cole, 1966 ] .  Таким образом, вопрос о скорости минроэволюционных преобразований имеет отнюдь не чисто академический интерес. О возможной скорости преобразования популяций rioд влия­нием естественного отбора свидетельствуют и неRоторые прямые наблюдения. Одно из них - вознюшовение промышленного ме­ланизма (см. гл. 1 1 ) . Пример этот, хотя и пользующийся заслу­женной известностью, относительно простой, так Rак речь идет лишь об изменении частоты распространения в популяции :м;оно­генно детерминированного признака. Более интересны данные, показывающие, что даже в течение жизни одного поRоления жи­вотных может произойти заметное изменение средней нормы из-. менчивости популяции, в том числе и по признаRам, обусловл'ен­ным полигенно. Таких наблюдений не много, но они есть. Так, Ван Вален [Van Valen, 1965- 1966 ] ,  применив совершенную. биометричесRую обработку материала, поRазал, что в определен� пых условиях в старших возрастных группах мышей ширина зуба (М1 ) больше, чем у молодых,· несмотря на стабилизацию этого. показателя в очень раннем возрасте. Автор убежден, что в об-­следованных популяциях мышей имеет место дифференцирован­ная смертность разных генотипов, которая приводит к сдвигу­средней нормы изменчивости популяции при жизни одного поко­ления (среднее изменение признака не ниже 0,154 стандартного, уклонения, что соответствует интенсивности: отбора 0,1-0,3) . Сходные исследования в это же время были поставлены в наmей­лаборатории. К И. Rопеин [ 1964] изучил размеры черепа гор�­ностаев приполярных районов Урала и Ямала. Оказалось, что, несмотря на то что в течение первых лет жизни череп продолжает ·  расти, средние размеры его у горностаев в возрасте 2 +  лет меньше, _ чем у животных в возрасте 1 +, а у последних мен'ьше, чем у­сеголеток. Был изучен очень большой материал (более 3000 тy-­meR) , достоверность различий равнялась 80 % . Причины отбора на уменьшение размеров остаются · не установленными. Интересно, что в более южных районах (северная тайга) К И. Rопеину не­уда,тrось обнаружить уменьшение размеров черепа горностаев е: возрастом, наоборот, череп сеголеток оказался существенно мепь­mиl'.l, чем у старших животных. Это также убеждает пас в том, 



4:1:ТО уменьшенце длины черепа в Приполярье - резу; ьтат отбора, 
.а не феномен, связанный с физиологией роста горное ая. 

К работам этого же направления следует отн · ти исследова­
:ния изменчивости ужа Natrix sipedon [Camin, Erli�'h, 1958] .  Авто­
ры изучали змей этого вида на островах озера Э;рJ!. О:аи устано­
вили, "JТО в отличие от «материковых» популяр;ий островные ха­
рактеризуются очень · небольшим числом полосатых особей. 
Особенно интересно, что среди взрослых ужей полосатые живот" 
:ные встречаются редко, реже, чем среди молодых (различие ста­
-тистически достоверно) . Анализ показал, что это может быть . 
понятв:о только как результат отбора, эффективность которого 
()бнаруживается в течение жизни одного поколения. Было уста­
:новлено, что вероятность выживания полосатых ужей в 4 раза 
:меньше вероятности выживания ужей, окрашенных однотонно 
(агенты отбора -:- птицы) . Авторы законно полагают, что если бы 

:не существовала постоянная миграция змей с <<материка» ,  то в 
,островных популяциях они бы давно перестали встречаться. 

Представленные в этой главе материалы свидетельствуют о 
-том, что гомеостатическое преобразование генетического состава 
популяций - обычное и очень широко распространенное явление 1• 

()но обеспечивает существование отдельных популяций nида в 
nостояпно меняющихся (колеблющихся) условиях внешней среды. 
В тех случаях, когда условия среды изменяются направленно, 
:аналогичные изменения происходят в генетической: струI<туре по­
пуляций: в течение немногих поколений она приобретает новые 
-свойства, колебание качества популяции происходит уже около 
.другой средней. На первом этапе этого процесса возникшие из­
:менения обратимы, популяция может вернуться к исходной форме 
изменчивости. Отсюда следует, что кажущаяся стабильность мор­
фофизиологических особенностей различных географичесI<их форм 
.вида в большинстве случаев свидетельствует не о постоянстве их 
особенностей, а об относительном постоянстве условий среды. Для 

· решения ряда принципиальных проблем систематики и зоогеогра­
фии это обстоятельство имеет очень важное значение. 

Когда направленное изменение генетической структуры попу­
ляции зашло далеко и новые свойства популяции изменяют сам 
характер связи организма со средой (что неизбежно приводит к 
изменению направления отбора) , необратимость внутри:видовых 
преобразований обеспечивается уже пе внешними (поотоянство 
среды) , а внутренними (качество популяции) механизмами. Эту 
стадию преобразования популяций с полным правом можно счи­
тать микроэволюцией. Таковы внешние проявления микроэволю-1 
ционноrо процесса (феноменология) .  Его основа - и.аменевие нор­
:мы реакции вида на изменение внешних условий. 

t Поэтому :мы не :може:м соrласиться с Райтом [Wright, 1948),  утверждающим, 
что эде:меитариый зводюциояпый процесс сводится к изменению частоты 
генон в попудяции. 
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Глава V 

ЭКОЛОГИНЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ ПОДДЕРЖАНИЯ 
ГЕНЕТИЧЕСКОй РАЗНОРОДНОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ 

R.огда генетическая разнородность популяции принимает ха­
·:. рактер . выраженного полиморфизма, ее биологическое значение 

�тановится очевидным. Оно заключается в большом диапазоне 
условий, которые популяция в целом может использовать для 
поддержания оптима_льной численности. Приведеннь'i:е в главах I I  
и IV данные и их обсуждение показывают, что современная эко­
логия еще далека от понимания роли полиморфизма в жизни 

·· животных. Степень· приспособленности разных генотипов к раз­
ным условиям среды достигает такой степени специфичности, о ко-

. -rорой мы. сейчас можем только догадываться. Об этом говорят не­
которые экспериментальные данные, свидетельствующие о том, 
что не только представители разных фаз, но и разные генотипы 
занимают различное положение в системе <<Популяция - среда>>, 
так как занимают различные экологические субниши [ Lewontin, 
1955 ] .  В пользу развиваемых Левонтиным представлений свиде­
тельствуют убедительные косвенные данные. Оказалось, что. по­
пуляции с выраженным ,хромосомным полиморфизмом отличаются 
более широким распространением и большим разнообразием за- · 
нимаемых биотопов [ Cunha, .Dobzhansky, 1954; Cunha et al., 1959] ,  
а для популяции с обедненн,ым генофондом харак'герно ограни­

,: ченное число занимаемых экологических ниш. · По:..видимому, полную ясность в этот. важнейший вопрос эво­
, люционной теории может внести лишь углубленное экологическое 

исследование, поаволяющее связать особенности отдельных попу­
ляций не только с их общими генетическими особенностями, но и 
степенью генетической разнородности, Пока такие исследования, 

. по существу, отсутствуют, необходимо ограничиться самым общим 
\. утверждением: повышение генетической разнородности популяции 
· выгодно, так как способствует более полному использованию ре­

сурсов среды. С другой стороны, обогащение генофонда популя­
ции резко повышает возможности ее приспособительного · преоб­

' разования как единого·целого, резко повышает ее жизнеспособность 
и по существу является гарантией ее существования в меняющих­

, ся условиях среды. R.ак будет показано ниже, тот же самый меха· 
низм, который обеспечивает пр.испособление популяции к измене­
ниям условий среды ее родины, создает предпосылки к расmире­
цию ареала. Отсюда понятно, что в природе должны существовать 
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разнообразные механизмы поддержания гепетичесRОЙ разнород­
ности популяции и: непрерывного обогащения ее генофонда. 

Общее обогащение генофонда популяции не тольRо повышает­
приспособительные возможности поnуJJ:лции в целом, но и увели­
чивает генетичесRую емRость отдельных особей (гл. I I ) . В этом: 
отношении особый интерес представляют ЭRсперименты Кэрсон 
[ Carson, 1961 ] .  0Rазалось, что популяция, происходящая от одной: 
пары Drosophila robusta из центра ее ареала, по степени своей: 
жизнеспособности и способности R дальнейшим приспособитель­
ным преобразованиям не отличается от популяций, возниRШих от 
больщого числа исходных проиаводителей (основателей) . Опытьr 
Rэрсон подRупают тщательностью выполнения, но, по существу" 
они лишь подтверждают многие данные, полученные ранее. Из­
вестно, что лаб9раторные Rолонии ряда диRих видов живот:в:ыХ: 
происходят от немногих основателей. В нашей лаборатории: 
основателями Rрупных Rолоний полевRИ Миддендорфа, ЭRономRи" 
пеструmRи, узRочерепной полевRи были всего несRольRо пар осо­
бей; несRольRо сот полевоR Миддендорфа получены от одной пары_ 

Популяции многих аRRлиматизированных видов происх-одят 
от ничтожного числа особей-основателей. К ДрачевсRий [ 1961 ] 
уназывает, что в Ниргизии от трех пар нутрий за 4 года было, 
получено процветающее стадо в 300 голов. В Англии попул.ядия: 
нутрии возниRла за счет отдельных зверьков, сбежавших со зве­
роферм. Вряд ли таRих особей могло быть много. Тем не мене& 
за 10 лет нутрия распространилась на территории яесRольких: 
графств, а в 1961-1962 гг. было доб�то 100 тыс. животных [Nor­
ris, 1963 ] :  Три пары лосей, выпущенных на о-ве Ньюфаундленд" 
дали процветающую популяцию, численностью 30-40 тыс. голов 
[Pimlott, 196 1 ] .  НанадсRая популяция зайца-русаRа берет начал() 
от семи сам:оR и двух самцов, вывезенных из Германии в 1912 г_ 
[ Dean, De Vos, 1965 ] .  От 14 Rабанов, отловленных в 1909 г. в Рос­
сии, возниRла популяция Rабанов в США. Территория, Roтopyl() 
она сейчас занимает, превышает 1000 км:2 [ Иванов, 1962 ] .  Подоб:­
ных примеров известно :много. В обобщающей статье А. А. Наси­
мович [ 1961 ]  пишет: <<Многочисленны примеры, Rогда выпуск 
небольшого Rоличества животных приводил R быстрому размно­
жению и последующему распространению на огромной территории 
интродуцированного вида (кролиRи, оnдатра, домовой воробей) . 

Нами [ Шварц и др., 1966 ] был пост�влен специальный эRспе­
римент, цель Rоторого исследовать, как меняется изменчивость. 
популяции при ее формировании на основе немногих случайных: 
основателей. Мы сравнивали изменчивость oRpacRи грызунов и� 
природных популяций и из лабораторных Rолоний. 0RpacRa опре­
делялась колориметричесRи, что гарантирует объективность е& 
оценRи. Основателями колоний были животные тех же популяций. 
Rоторые служили нам Rонтрол:ем: полевки Миддендорфа (Micro· 
tus middendorffi) - 2_ самца и одна ею.ша, эRономRа (М. oecono· 
mus) - 6 самцов и 4 самRИ, северная узRочерепная полевRа (М. g. 
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:major) - 5 пар, М. g. gregalis ·- 4 самца и 6 самон. Животные раз­
водились в течение 4-6 поколений. Было установлено, что ни в 
,одном из 4 случаев существенного изменения диапазона и на­
·правления варьирования не произошло, принцип осно_вателя не 
-сработал. В свете результатов опытов Нэрсон [ Carson, 1961 )  это 
не кажется нам удивительным. Мы имели возможность показать, 
·что популяция, возникшая от немногих случайных основателей, 
полностью сохраняет способность к направленным изменениям 
nод влиянием отбора. Об этом свидетельствует специальный энспе­
римент [ Шварц, Покровский, 1966 ] ,  результаты которого обсуж­
даются нами в этой книге. 

О генетической емкости отдельных индивидов и, следователь­
:но, о возможной генетической разнородности популяций, возник­
ших от немногих основателей, свидетельствуют также иммуноло­
гичес:кие исследования трансплантационных антигенов. В нашей 
.лаборатории Л. М. Сюзюмова изучала сроки отторжения транс­
:плантатов кожи в разных группах полевки-экономки. � тех слу­
-чаях, когда реципиент и донор относятся к разным подвидам 
(М. oeconomus oeconomus, М. о. chahlovi) ,  сроки отторжения транс­
плантата варьируют от 6 до 7 дней. При пересадке кожного лоску­
-га в пределах одной семьи (реципиент и донор - потомство одной 
<:амки) средний срок жизни трансплантата, естественно, увели­
-чивается (колебания от 6 до 30 дней) .  Уже эти опыты показывают, 
-что в пределах близкородственных групп животных ( одна семья) 
можно обнаружить антигенные, а следовательно, и генетические 
J>азличия, соизмеримые с различиями между подвидами. Л. М. Сю­
.зюмова искусственно увеличила генетическую разнородность экс­
периментальной колонии путем гибридизации изучаемых подви­
дов. Обогащение генофонда подопытuой группы животных привело 
:К тому, что при внутрисемейной трансплантации (от брата к бра­
ту) продолжительность жизни пересаженных лоскутов кожи не­
редко еще более сокращается. Т�к. в пределах ощной из гибридных 
-смесей срок жизни трансплантатов колебался от 6 до 8 дней. 
В других семьях наблюдалась большая изменчивость в проявлении 
реакции на трансплантат (срок жизни пересаженного лоскута · 
<>Т 7 до 52 дней) . :Кажется очевидным, что популяция, возникаю­
щая на основе размножения подобных семей, может быть генети­
чески столь же разнородной, что и процветающие природные по­
-пуляции. В этих условиях пrинцип основателя может иметь лишь 
,ограниченное значение. 

Все эти, а также громадное количество других, фактов пока­
.зывает, что обогащение общего генофонда популяции имеет ог­
ромное биологическое значение. Естественно поэтому ожидать 
специальных механизмов поддержания в популяции генетичесного 
разнообразия.· Один из таких механизмов - повышенная жизне­
способность гетерозигот. 

Этот вопрос· подробно разбирается в генетической литературе, 
и здесь нет нужды его детально аналцзировать. Важен сам факт: 
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гетерозиготы в большинстве случаев обладают большей жизне­
способностью, что содействует сохранению в популяции генов" 
Rоторые · в гомозиготном состоянии являются вредными или даже­
летальными. RонRретные причины повышенной жизнеспособно­
сти гетерозигот не могут считаться выясненными; Существуют 
данные, поRазывающие, что важна не гетерозиготность сама по, 
себе, а вщ>лне определенное сочетание генов. Об этом свидетельст­
вуют, в частности, эксперименты Уоллеса [Wallace, 1955 ] ,  пока­
завшего, что среди гетерозигот единой популяции обнаруживают­
ся все степени жизнеспособности вплоть до особей, отличающих­
ся малой жизненностью. С другой стороны, имеются наблюдения" 
указывающие на, специфические частные причины повыiпенной: · 
выживаемости гетерозигот. Лучший пример - распространени� 
среди людей серповидного -гемоглобина (НЬ" ) .  Гомозиготы НЬ",. 
НЬ", Rак правило, не доживают до половой зрелости. Тем не ме­
нее в ряде местностей Африки частота встречаемости гена НЬ"' 

достигает _ 20% .  Аллисон [Allison, 1956] установил, что это свя­
зано с повышенной сопротивляемостью гетерозиготных индивиду­
умов к малярии. Оказалось далее, что НЬ" встречается и в других: 
частях земного шара, где малярия является существенным 
фактором смертности. Эти наблюдения приводят к выводу, что от­
клонения от нормального типа гемоглобина ухудшают условия раз­
вития паразита и снижают таRим путем общий процент смертно­
сти среди местного населения, несмотря на значительную смерт­
ность гомозигот НЬ"НЬ". Весьма вероятно, что сходным образом: 
объясняется и распространение в популяциях гетерозигот иных 
типов. Ясно, однако, что чем выше генетическая разнородность. 
популяции, тем больше возможности для возникновения наиболе& 

. благоприятных вариантов. Это оправдывает изыскание механиз­
мов поддержания в популяции высокой генетической изменчи-
вости. 

Несомненно, что одним из ведущих механизмов поддержания 
гетерозиготности популяции и общего обогащения генофонда яв­
ляются все те же механизмы, которые способствуют перемешива­
нию популяций и микропопуляций. Примеры этого порядка очень. 
хорошо известны и поэтому мы ограничимся лишь немногими. 

У большинства видов млеRопитающих хорошо выражена се­
зонная смена мест обитания. Так, водяная полевка осенью поки­
дает сплавипные острова и частично берега озер и па зиму 
поселяется на лугах и в стогах сена. У ондатры в период гона 
наблюдаются массовые перекочевки, оканчивающиеся обычно со 
спадом воды. Кочевки часто имеют следствием заселение ондат­
рой новых воцоем1>:в и песо:м:непно приводят R постоянному пере­
мешиванию популяций. Многие мелкие виды :мышевидных гры­
зуп9в в степных и лесостепных областях весной и в первую 
половину лета занимают самые разнообразные биотопы: 1юлRи, 
заросли Rустарпиков, посевы Rультурпых растений, залежи и т. д. 
С наступлением летней жары большинство ив них покидают эти 
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, :места обитания и поселяются по берегам водоемов. Это безусловно 
· :приводит к скрещиванию особей lilЗ различных мест обитания. 
. В лесостепи 3ауралья нами установлено наличие резко выра­
,�: :женных миграций у обыкновенной бурозубки. Летом в условиях 
. .засушливого климата землеройки этого вида встречаются только 
· -по берегам водоемов. С наступлением осенней погоды связь их 

с увлажненными местообитаниями делается менее тесной, и они 
· �анимают самые разнообразные биотопы в степи и лесостепи. При 

концентрации их у водоемов следующим летом смешение попу­
.ляций неизбежно. Лоси оставляют ЗJ:IМОЙ излюбленные летом бо­

. .лота и часто придерживаются ограниченных площадей приреч­
,. .пых древостоев. · Песец и северный олень осенью покидают лет-

ние места обитания в тундре и зимуют в лесотундре или даже 
в северных частях лесной зоны. Сотрудник нашей лаборатории 
.В. С. Смирнов проводил кольцевание песцов па Ямале. Один из 
зверей через несколько месяцев был добыт на Аляске. Дзерен 

. �имой появляется в степях Забайкалья и Северной Монголии, 
.а весной возвращается обратно в Южную Монголию. Ежег1:щпые 
:миграции на громадные расстояния совершают котики, моржи, 

' киты, летучие мыши и другие млекопитающие. 
Миграции, а тем более миграции на далекие расстояния неиз­

<бежно увеличивают вероятность спаривания животных из разных 
популяций. Как известно, для птиц миграции еще более харак­
-терны, чем для млекопитающи.х. Напомним также, что миграции 
известны и у рептилий; так, они наблюдались у обыкновенных 
ужей [Терентьев, Чернов, 1949 ] ,  узорчатого полоза [Хозацкий, 
'3глон, 1947 ] ,  прыткой ящерицы [ Щепотьев, 1952] .  

Говоря о механизме повышения гетерозиготности, необходимо 
· отметить особое значение расселения молодых при переходе их 

к самостоятельному образу жизни. Это явление хорошо изучено 
для относительно немногих видов, но, вероятно, имеет широкое 
распространение. 

Н. И. Калабуховым и В. В. Раевским [1935] установлено, что 
у малого суслика к передвижению более всего склонны молодые 
животные. В. Н. Павлинин [1948] при помощи кольцевания уста­
новил, что молодые кроты имеют тенденцию отходить на большое 
расстояние от места своего рождения. Из 1 12 вновь пойманных 
окольцованных кротов на расстоянии 50-500 м от точки выпуска 
быJ'ю добыто: взрослых - 79 % , молодых - 58.0/0 • На расстоянии 

·· �выше 500 м были встречены только молодые особи. Среди пой­
манных на участке кольцевания кротов взрослых меченых оказа­
лось 71 ;  а молодых только 47% .  

А. А. Насимович и соавторы (1948], разбирая вопрос о мигра.,. 
циях порвежского лемминга, ПИIJIYT: «Особенно в большом: числе 

; из поселений эмигрируют молодые и подростни; поэтому летне­
осенние :миrрации леммингов прежде всего являются расселением 
молодых>> . О расселении молодых соболей ив района материнского 
гнезда свидетельствуют материалы В. В. Раевского [1947]. У не-
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.которых мле:копитающих половое созревание наступает в строr() 
определев:ном возрасте и относительно очень поздно ( бобр, суро:к" 
обыкновенный. хомя:к, :крот, землерой:ки) .  Землерой:ки, например� 
живут 13-15 месяцев, а половая зрелость наступает у них толь:ко, 
в возрасте 8-10 месяцев. Сравнительно длительный период поло­
вого созревания благоприятствует более широ:кому расселению, 
молодых особей со всеми вытекающими отсюда биологическими 
последствиями. 

Особо следует отметить, что у ряда видов особи разного пола 
и возраста имеют или разные районы зимовон, или понидают юс 
в равные срони. У таких видов самки и самцы, составляющие еди­
ную популяцию, в :какие-то периоды подвергаюrся воздействию. 
различных внешних условий. У северного оленя старые самцы 
и яловые самки уходят зимой на юг дальше, чем другие особи .. 
У котика первыми приходят вес11ой . :к Командорским островам: 
секачи, а через 3-4 недели неполовозрелые самцы, позднее всех 
прибывают неполовозрелые сам:ки. У :кашалотов самки почти не­
выходят за пределы тропиков и субтропиков, а самцы в теплы� 
месяцы года откочевывают на север до Баренцева моря и берего:в: 
Камчатки [Томилин, 1938]. В Таджикистане кабаны зиму и весну 
проводят в пойменных зарослях. Молодые животные и средневоз­
растные самцы на лето откочевывают в rоры, а матки с поросятами 
и старые одriнцы остаются в пойме. У ряда видов горных баранов: 
самки с молодняком держатся на сравнительно небольших высо­
тах, взрослые же самцы и подросший молодняк обитают в верхних 
зонах, доходя до высокогорий [Цал:кин, 1945]. 

Аналогичные примеры моr бы привести любой зоолог из своей 
практики. Ив них следует очень важный вывод, что, ведя равлич-_ 
ный образ жизни, самцы и самки неминуемо подвергаются различ­
ным силам отбора. В силу этоrо их генетический состав не может 
быть одинаковым, что с неизбежностью ведет к общему .. .увеличе­
нию генетической разнородности популяции. С этой точки зрения 
новое освещение получают и хорошо известные факты резких эко­
логических и морфофиаиолоrичес:ких различий между самцами 
и самками, Rоторые особенно хорошо выражены у рыб. 

Известно, что у очень многих видов рыб (лососевые, глубоко­
водные удильщики, некоторые губаны и др.) в популяции наряду 
с нормальными самцами имеются и Rарликовые самцы, ре:шо .отли­
чающиеся и по · морфологии, и по своему образу жизни. Лучшиft 
пример - жилые :карли:ковые самцы у проходных видов сиговых. 
Нормальная воспроизводительная функция карлиRовых самцов 
доRазана, их численность Rолеблется в зависимости от условиft 
среды [Европейцева, 1962] и коррелирована с численностью про­
ходных самцов. Средняя относительная численность самцов, ви­
димо, фиксирована генетичес:кими механизмами, так как они 
составляют довольно значительный процент молоди, выращенноft 
в искусственных условиях ( наблюдения на куринс:ком лососе) . 
Естественно, что карликовые самцы и нормальные самки подвер-
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. �ены совершеnно разным силам отбора, их генетичес1<ий состав 
не может не быть различным. В силу этоrо присутствие в попу­
ляции 1<арли1<овых самцов поддерживает генетическую разнород­
ность популяции, увеличивает богатство того котла, из которого 

-.отбор черпает ресурсы для непрерывного совершенствования жи-
_вых организмов 1• 

Для подвижных животных миграции и перемещения, несом­
ненно, являются одним из основных механизмов поддержания 
генетической разнородности популяций и тормозом обеднения 
-общего rенофонда. Однако известно большое число малоподвиж­
ных животных, для которых этот механизм может иметь лишь 

' -ограниченное значение. Здесь вступает в силу другой механизм, 
-сущность которого сводится к тому, что пары формируются за 
�чет животных, принадлежащих к разным поколениям. Так как 
(подробно см. гл. VI) генетическая структура разных поколений 

различна, то конечный эффект этого механизма должен быть 
:весьма сходным с миграционным механизмом поддержания гене­
тической разнородности. 

Rак известно, у целого ряда млекопитающих в период гона 
наблюдаются бои самцов за самку. При этом половозрелые моло­
дые самцы не принимают участия в размножении до тех пор, пока 
не достигнут полного физиолоrического расцвета и смогут проти­
востоять самцам зрелого возраста. Несколько примеров поясняют 
-сказанное. 

Самки зубра достигают половой зрелости на 3-4-й год жиз­
ни, самцы - на 4-й, во вступают в размножение не раньше чем 

,. в возрасте 6-7 лет, так как отгоняются более старыми самцами. 
Самцы и самки оленей созревают примерно в одном возрасте, во 
-самцы принимают участие в размножении много позднее. Сходное 
наблюдается и у кабанов: самцы и самки созревают примерно 
одновременно, но :молодые самцы допускаются к размножению, 
только достиrнув 6-7 лет. Относительно сибирскоrо горного козла 
В. И. Цалкин [1950] пишет следующее: «Половозрелости самки 
достигают в возрасте около полутора лет и в двухлетнем возрасте 
уже часто имеют молодых. Половозрелость самцов наступает при­
мерно в то же время. Однако непосредственное участие в раз:мво­
ж�вии они начинают -принимать лишь значительно позднее, так 
нак отгоняются более крупными и старыми самцамю>. Вполне ана­
логичное явление наблюдается и у ластоногих. Самки морского 
1ютина размножаются с 3-летнего возраста, в то же время насту-

4 Наличие в популяции нарликовых самцов может иметь и иное биолоrиче­
•ское значение - экономию кормовых ресурсов популяции. Однако, если 
:этот фактор и имеет значение, роль карликовых самцов в поддержании 
�разнородности популяции остается несомненной. Rакой фактор первичен, 
:I(аной вторичен - пе столь уж важно. Могут иметь значение и оба (эко­
номия корма и поддержание генетической разнородности) . В таком случае 
:мы сталкиваемся со сво�обрааной мультифункциональностью экологиче­
�кой особенности вида. 
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nа,ет и половое созревание сам:цов. Однако до 7 лет сам:цы котика в размножение не вступают и занимают отдельные лежбища. Борьба самцов за самку, хотя и в менее выраженной форме, имеет место и у ряда хищных зверей (волк; медведь, тигр ) ,  что дает <_>Снование полагать, что и у них производителями являются пре­и:м:ущественно самцы, уже достигшие расцвета своих сил. Все сказанное свидетельствует о том, ч:то у большой группы млекопитающих самцы младшего возраста не принимают участи.я: в размножении, а молодые сам:ки кроются самцами старшего воз­раста. С другой стороны, многочисленными наблюдениями пока­зано, что старые самцы, сохранившие еще половую потенцию, бывают вынуждены уступить свое место более молодым произво­дителям. Это приводит к тому, что наиболее старые самцы исклю­чаются из размножения, подобно наиболее молодым. В силу большей естественной смертности взрослых самцов по сравненИ:[() со· взрослыми самками средняя продолжительность их жизни, как правило, меньше, чем у самок. Сходное явление было недавно описано на тетеревах А. М. Чель­цовым-Бебутовым [ 1965 ] под названием . <<возрастного кросса>> .  Автор показал, что сложный характер тетеревиных токов приводит не R беспорядочному спариванию, а <<К преимущественным встре­чам определенных и, что особенно важно, ра.знородных в физиоло-гическом отношении групп популяции: менее активные, изгнанные-
·1, с тока самцы имеют больше шансов оплодотворить наиболее aI{-тивных в половом отношении самок, тогда как менее активные" имеющие меньший порог раздражения самки чаще спариваются � наиболее сильными и активными :косачами, остающимися <<Побе­дителями на тоnу>> .  Сопоставляя <<а:ктивносты> птиц с их возрастом" автор приходит :к очень важному заключению, что тока тетереви-ных обеспечивают преимущественное спаривание взрослых самок с молодыми самцами, а молодых тетерок - с петухами старших возрастов. А. М. Чельцов-Бебутов полагает, что возрастной кроссе имеет в своей основе повышение жизненности потомства, полу­ченного от родителей разного возраста. Это предположение не ли­·1Пено оснований, так :как подтверждается некоторыми наблюдения-ми над домашними животными [Вахрушев, Вол:ков, 1945; Мило­ванов, 1950; Старков, 1952; Бригес, 1953; Анорова, 1959, 1960" 1964; и др. ] . · Однако ка:ковы бы ни были первопричины возрастно-го кросса, его важнейшее генетическое следствие сводится к _уве­личению генетической разнородности популяций. Более сложен вопрос о закономерностях, которым подчиняетсЯ' подбор пар у животных, пе обладающих половым диморфизмом ir для которых борьба самцов за самку не характерна. Казалось бы, что в этом случае таких закономерностей вообще нет и все дело, решает случай. Наши наблюдения над грызунами · показали, что, это не так. Известно, что самки грызунов созревают несколько, раньше самцов. R чему это приводит, покажем на конкретном примере. 
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В условиях лесостепного Зауралья, · где проводились наши ис­
следования, первый помет водяных полевок рождается ·в начал& 
мая или (в отдельные годы) в конце апреля. Самки этой генерации: 
созревают в первой половине июня. В это время :молодые самцы­
еще не половозрелы, и поэтому молодые самки :могут быть покры­
ты только са:мца:ми старшего возраста (перезимовавшими) , что, 
и в действительности имеет место, так как в то время, когда мо­
лодые самцы еще остаются неполовозрелыми, подавляющее боль­
шинство самок оказываются беременными. Так, например, в 1951 г� 
в Курганской области первый половозрелый самец текущего года_ 
рождения был добыт 15 июня. Между тем бер�м�нные самки до-­
бывались уже в первой декаде июня, а в последних числах мая 
было добыто несколько молодых самок в состоянии течки. Ro вре­
мени созревания молодых самцов часть молодых самок уже вы· 
кармливали молодняк. Так, 15 :uюня была добыта молодая самка" 
у которой беременность сочеталась с лактацией. Аналогичное яв­
ление наблюдалось ·в Курганской области и в 1950 г. Цоловозре­
лые молодые самцы начали попадаться только с 19-го июня, меж­
ду те111 как уже в конце первой декады июня часть молодых: самок: 
была беременна вторично (сочетание лактации и б_еременности) . 
Нет сомнения, что созревшие самцы ·немедленно вступают в раз-­
множение, так как перезимовавших (старых) самцов в это время 
уже настолько мало, что если бы молодые самцы не выступали 
уже в роли производителей, это привело бы к массовому прохоло­
станию самок, чего в действительности не происходит. Однако пер� 
вое время после созревания молодых самцов самки этой генерации 
уже бере:ме.нны. Следовательно, молодые самцы кроют преиму­
щественно перезимовавших самок, которые в это время уже с­
полным основанием могут быть названы старыми. Водяные поле в- -
ки второго помета рождаются в июне. Далеко не все особи этой 
генерации успевают достичь половой зрелости в год рождения, 
преимущественно самки. Следовательно, и в эт·ом случае молодые-­
самки кроются самцами старшего возраста. 

Наблюдения показали, что соверmен_но такая же картина вы-­
является и при анализе <<состава пар>> и у других. видов грызунов 
(полевка-экономка, узкочерепная полевка, красная полевка и др.) . 
Согласно данным А. А. Слудского [ 1948] ,  основанным на изуче-­
нии очень большого материала, самцы ондатры в год своего рожJ 

дения никогда не вызревают, в то время как часть самок приносит· 
помет в :возрасте не более 4 месяцев. Естественно, что они :могут· 
быть покрыты только более старыми самцами. Наши несравненно 
более скромные данные подтверждают выводы А. А. Слудского­
для северной лесостепи Зауралъя. 

Приведенные примеры показывают, что разная скорость поло-­
вого мзревания приводит к тому, что пары формирую·тся преиму­
щественно за счет· животных разного возраста, разных генераций. 

· Следе.твием- этого является непрерывное восстановление генофонда 
поnуляции, даже в том случае, если в отдельных генерациях гено-
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<фонд окажется существщшо нарушенным. Нажется .в выстей сте­
лени показательным, что у всех животных скорость · полового со­
-зреваню:�: самцов и самок различна. Приведенные нами примеры 
·.касаются млекопитающих. Разная скорость полового созревания 
11ыб отмечается; Г. В. Никольским [ 1965] как хорошо известный 
.факт. Оя приводит и ряд конкретных примеров, ясно показываю­
щих, что формирование пар из животных разных генераций в ряде 
·случаев становится неизбежным. <<Так, например, у обыкновенного 
.карася в исключительно бдагоприятпых условиях роста разница 
-во времени созревания самцов и самок сглаживается (в обычных 
·условиях самцы созревают несколько раньше самок) , и оба пола 
·созревают в одном возрасте 1+ [Schaperclaus, 1953 ] .  При этом от­
-носительная численность самцов уменьшается среди младших воз­
:растпых групп, по возрастает среди старwих>> . В этом паблюдепиц 
<Обращает на себя внимание, что условия для формирования одно­
Jюзрастных пар создаются лишь в наиболее благоприятной среде. 
·возможно, это правило распространяется и на других животных. 
-Его биологический смысл с развиваемых здесь позиций ясен. Под­
.держанию генетической разновидности популяций у рыб, безус­
. .ловпо, способствует и разновозрастность полового соаревания жи­
·вотных одного поколения. 

Вряд ли можно сомневаться в том, что столь широкое распро­
-странение такой важной биологической закономерности, как раз­
личная скорость созревания полов, случайно. Законно полагать, что 
-в основе этого явлевия, которое почти столь же всеобще, как сек­
<еуализация почти всех живых существ, лежат фундаментальные 
биологические закономерности. Приведенный анализ фактов де­

.лает вероятным, что это фундаментальная биологическая законо­
·мерность - механиам формирования пар, исключающий возмож­
ность обеднения генофонда популяции животных. 

Возможно, что поддержание генетической разнородности в 
·некоторых случаях определяется и этологическими механизмами. 
В этом вопросе еще очень много неясного, но постепенно накап­
.ливаются материалы, показывающие, что выбор брачных партне­
-ров не подчиняется простой случайности. Это распространяется не 
только :в:а животных, для которых характерны турнирные бои за 

.самку. Иабирательпое спаривание обнаружено у простейших [ Jenn­ings, 191 1 ] ,  насекомых [Tower, 1906; Petit, 1956 ] ,  амфибий [ Sa­-wada, 1963 ] ,  птиц, [O'Donald, 1959 ] ,  млекопитающих [Frederick­::эon, Birnbaum, 1956; Mainardi, 1964; Levine, Lasher, 1965; и др. ] .  
Большинство наблюдений свидетельствует о том, что избиратель-
ное спаривание осуществляется на основе :морфологического сход­
·ства. Это проявляется, в частности, и в том, что при возможносrи 
выбора пары формируются за счет животных одного, а ·  не разных 
-подвидов [ Mainardi et al., 1965] .  Однако б_олее детальное исследо-
-вание того же Майнарди [ Mainardi, 1964; Mainardi et al., 1965] 
·показало, 11:то в пределах подвида самки предпочитают спариваться -с генетически неродственными самцами. Сделана первая попытка 
158 



оценить значение избирательного спаривания для развития попу­
ляции с помощью счетных машин. Были получены данные, пока-­
зывающие, что, если брачные партнеры сходны, фиксируется один: 
из аллелей (обычно доминантный) , в противоположном случае· 
устанавливается стабильный полиморфизм [ Mainardi et al., 1966] .  
Не менее интересны наблюдения, показывающие, что сочетание· 
разных генотипов в формирующихся парах у дрозофилы изменя­
ется при изменении внешней среды [ Petit, 1956] . Возможно, что-­
расширение исследований в этом направлении позволит вьшвить. 
новые механизмы поддержания в популяции генетической разно-­
родности. Самцы и самки отличны не только физиологически, но-­
и экологичес1ш, различно их отношение к среде, которое особенно· 
отчетливо проявляется в различной смертности. Отметим лишь. 
несколько наиболее интересных наблюдений в этой области. На 
основании изучения литературного материала по . соотношению• 

·полов у 54 видов и 12 пород млекопитающих Б. С. Кубанцев 
[ 1964] пришел к выводу, что у большинства видов самцов рожда-­
ется больше, чем самок. Известно, однако, что в большинстве по­
пуляций среди взрослых животных соотношение полов близка, 
1 :  1. Это само по себе свидетельствует о дифференцированной· 

\,· смертности животных разного пола. Повышенная смертность 
самцов по-разному проявляется в .разных условиях среды. На чер-­
нохвостом олене (Odicoileus hemionus columblanus) показано; что• 
уже в самом младшем возрасте самцы гибнут значительно чаще, 
самок [Taber, Dasmann, 1954] . .Это объясняется их большей ак­
тивностью, которая, в свою очередь, определяется более высоким 
уровнем обмена. Поэтому при ухудшении условий соотношение-­

полов резко сдвигается в сторону самок. Неблагоприятное воздей-­
ствие низкой температуры вызывает повышение смертности по-· 
ловозрелых самцов мышей, но среди молодых различий в выжи-

\: ваемости не наблюдается. [Zarron, Denison, 1956] .  Относительно· 
более высокая смертность наблюдается также при резком вмеша­
тельстве в жизнь популяции, которое происходит, например, при 
борьбе с вредителями сельсного хозяйства. Опыты Н. И. Кала-
бухова [ 1944] показали, что при химичес1юй обработке земель, 
зара,ненных обыкновенной полевкой (Microtus arvalis) ,  остаю-­
щиеся в живых грызуны (30-50% )  - в основном самки, боль-­
шинство из которых беременные и кормящие. Позднее Н. И. Ка­
лабухов с· сотрудниками [ 1950] показали, что беременные самки: 
малого суслика (Citellus pygmaeus) неохотно берут отравленную· 
приманну, и смертность их при химической обработке зараженных� 
территорий оказывается неизмеримо меньшей, чем смертность .. 
самцов и активного молодняка. 

У некоторых видов занономерное превышение смертности· 
самцов над смертностью самок приводит к возникновению опреде­
ленных механизмов, обеспечивающих численное доминирование" 
самцов при рождении. Это наблюдается, например, у ондатры. Со­
гласно наблюдениям А. R. Околовича и Г. R. Корсакова [ 1951] ,  

t5!J!I 



1ю многих районах соотношение полов при рождении приближа­
�ется к 60 : 40. 

Не следует, однако, думать, что смертность самцов всегда выше, 
чем смертность самок. Резко повышенная смертность самок на­
блюдается, например, на зимовках некоторых видов летучих мы­
шей (Pipistrellus suЫlavus) ,  что приводит к снижению их отно­
сительного количества до 20% [Davis, 1959] .  Еще более интерес­
но, что самки иногда оказываются более чувствительными к 
неблагоприятным условиям уже на эмбриональной стадии раз­
:вития, что, естественно, приводит к численному преобладанию 
самцов среди молодняка [Zimmermann, 1963, наблюдения на шин­
шилле] .  

Изменения условий среды могут, по-видимому, вызывать из­
.менщше соотношения полов в популяции не только путем измене­
ния относительной смертности животных разного пола, но и пу­
"Тем изменения соотношения полов при рождении. Влияние среды 
на соотношение полов может быть как косвенным, так и прямым. 
'Специальный симпозиум, посвященный проблеме «возраст роди­
телей и потомств0>> ,  показал, что возраст родителей в значитель­
·ной степени определяет свойства потомства [Cowary, 1954; итоги 
.симпозиума см. также Uda, 1957 ] .  Естественно, что косвенно это 
:влияет и на соотношение полов. Становится ясным, что возраст­
ная структура попущщии может оказать влияние на соотношение 
полов среди молодых животных. Прямое влияние среды на �оот­
ношение полов имеет в своей основе разную реакцию половых 
хромосом на изменение биохимизма организма [Uda, 1957 ] . 

. ·в частности, доказано, что рН крови оказывает на соотношение 
полов настолько сильное влияние; что создает предпосылки для 
регулирования в потомстве числа самцов путем селекции [Whir­
ter, 1956] . О различной реакции Х- и У-хр,омосом на внешние 
�оздействия свидетельствуют и известные эксперименты Б. Л. Ас­
-таурова [обзор см. Астауров, 1963 ] ·по регуляции пола у шелко­
пряда. 

Указанные наблюдения делают понятным влияние на со0,тно­
mение полов такого фактора внешней среды, как изменение режи­
ма питания, которое обнаруживается даже у людей [Uda, 1957 ] ,  
а у. домашних животных наблюдалось неоднократно [Милованов, 
1950; Лысов, Письменная, 1951; Аверьянов и др., 1952; Лукина, 
1953; и др. ] .  

Об исключительно большом значении регуляции определенного 
--сQотноmения самцов и самок свидетельствует возникновение 
,сложнейших генетических механизмов регуляции полового соотно­
·шения, которое наблюдается у некоторых животных. Исследова­
ние с ракообразными (Copepoda) показали [Battaglia, 1965 ] ,  что 
у Tisbe reticulata снижение гетерогенности популяции неиаf$ежщ) 
ведет к снижению относительного числа самок. Экологически это, . 
-естественно, объясняется тем, что при высокой плотности вероят­
ность оплодотворения самок велика даже при низкой численности 
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самцов (Т. retюulata - полигамы) . При снижении плотности по­
пуляции возни:кает опасность прохомстания части само:к, их ко­
личество. увеличивается. Эксперименты показали, что при близко­
родственно_м разведении Т. reticulata отбор на увеличение отно­
сительного числа самцов оказывается эффективным, увеличить 
же число самок в этих условиях оказывается невозможным. Ба­
таглиа удалось установить не только экологический, но и гене­
тический смысл этого явления. Оказалось, что у копепод пол оп­
ределяется полифакторально: самки детерминируются нескольки­
ми доминантными генами, самцы - рецессивными. Поэтому число 
самцов определяется степенью гомозиготности популяции. При 
снижении численю�сти происходит снижение генетической раз­
нородности популяции, которая .сопровождается относительным 
увеличением численности самцов, что, по изложенным выше при.:. 

чинам, снижает возможность прохолостания самок. Таким обра­
зом, у Copepoda выработался четюtй генетический механизм, оп­
ределяющий оптимальное соотношение между плотностью попу­
ляции, ее генетической структурой и соотношением полов. Весьма 
вероятно, что аналогичные механизмы существуют и у других 
животных, в том числе и у поз;воночных. Об этом, в частности, 
свидетельствует интересная работа Стера [ Stehr, 1964] ,  специаль-
но изучавшего роль :коннретных :механизмов определения пола в 
микроэволюции. R этим исследованиям примыкают наблюдения, 
показывающие, . что для генетически различных лабораторных. 
популяций характерно р.азличное соотношение полов [ Levy, 1965] .  

Естественно, что дифференцированная смертность и различия 
в соотношении полов при рождении должны иметь следствием и 
различия в динамике численности животных разного пола, и 
различия в динамике структуры их генетичес1юго состава. Это 
делают очевидным экспериментальные исследования R. Петрусе­
вича [ Petrusewicz, 1958] ,  показавшего, что при равном соотноше­
нии полов при рождении и повышенной смертности самцов в ла� 
бораторных популяциях мышей с!{орость изменений численности 
и амплитуда ее колебаний у самцов о�азались выше в 43 случаях 
ИЗ 47. 

Различная динамика численности должна иметь следствием 
различный генетический состав самцов и самок. Отсюда следует, 
что поддержание оптимального соотношения полов является вме­
сте с тем и важнейшим механизмом поддержания генетической 
разнородности популяции. Нет достаточных оснований говорить 
о специальной роли самцов и самок в этом процессе, пак это де­
лает В. А. Геоданяп [ 1965] ,  приnисывающий самцам ответствен­
ность за Rачество; самкам - за количество потомства, но можно с 
полным правом утверждать, что самцы и самRи - это две не только 
физиологичесRи, но и генетичесRи различные группы животных. 
Поэтому можно . согласиться с авторами, проводящими аналогию 
между разными клонами одноклеточных организмов, размножаю­
щихся половым путем, и полами высших животных [Kallmus, 
6 С. С. ШВЭi)Ц f61 



Smith, 1960] . Отсюда вытекает необходимость экологического анализа последствий нарушения нормального соотношения полов. Исследование этого вопроса находится еще в самом начале, но, уже имеющиеся данные ясно показывают, что экологические' механиз­мы играют ведущую роль в поддержании генетической разнород­ности популяции. С другой стороны, значение этих механ:ц:змов делает понятным ряд общебиологических явлений широчайшего распространения ( сексуализация всего живого мира, разная ско­рость созревания самцов и самок, в том числе и в их крайнем про­явлении: - карликовость самцов и т. д.) .  Эти заключения приводят к выводу и более общего характера, касающегося значения генетической разнородности популяций. Разделение вида на два пола снижает общую производительность популяции, так как сокращает число особей, приносящих потом­ство. Это делает понятным, почему даже среди высших животных изредка наблюдаются партеногенетические популяции. Наблюде­ния И. С. Даревского [Даревский, 1964; Darewski, Kulicowa, 1961 ] ,  подробно изучившего экологию партеногепетических популяций скальных ящериц (Lacerta saxicola) , делают это совершенно оче­видным. Однако в целом партеногенез пе нашел широкого распростра­нения среди высших форм жизни. Причины этого хорошо извест­ны. Только перекрестное оплодотворение создает предпосылки для формирования многообразных гепетичесJ{ИХ вариантов, на основе которых формируются оптимальные в данных условиях генотипы, и сводит к минимуму возможность рождения нежизнеспособных организмов 1 • Однако этот же процесс вполне мог бы быть обеспе­чен гермафродитной популяцией, состоящей из особей, пе способ-' пых к самооплодотворению. При этом сохранились бы все преиму­щества полового размножения, а потенциальная продуктивность популяции повысилась бы вдвое. Более того; гермафродитизм спи-
I В настоящее время этот вопрос кажется более сложным, чем в недавнем 

прошлом. В популяции, размножающейся бесполым путем, две полезные 
мутации могут закрепиться лmпь в том случае, когда одна из них возни­
кает среди потомков ранее мутировавших особей. Среди организмов, раз­
множающихся п.оловым путем, обе мутации могут объединиться в резуль­
тате рекомбинаций. Математический анализ nоказал [Crow, Kimura, 1965}, 
что подовой процесс выгоден в тех случаях, · когда совместное действие 
мутаций усиливает полезный эффект каждой: из них, когда мутирование 
происходит с высокой скоростью, а размеры популяции велики. С другой 
стороны, в .  тех случаях, когда индивидуальное действие мутаций отрица­
тельно, а совместное положительно, рекомбинациц могут оказаться вред­
ными. Цитированные авторы сомневаются в безусловной полезности по­

. лового процесса и допускают возможность, что диплоидность следУет 
рассматривать как механизм защиты от соматических мутаций. Общий 
вывод авторов подтверждается математичес}{ими расчетами Томлинсона 
[Tomlinson, 1966}, который показал, что, когда малое число особей раз­
бросано по большой территории, партеногенез и гермафродитизм выгодны. 
Если сомнения Кроу и Кимуры содержат в себе зерно истины, то это лишь i · 
с особой силой подчеркивает необходимость попытаться объяснить, ;в чем 

- причина сексуализации всего живого мира. 

162 



мает и ряд трудностей, связанных со встречей брачных партнеров, 
возникающих в малочисленных цопуляциях. Тем не менее при­
рода пошла по иному пути - по пути разделения полов. Единст­
венное объяснение этой поистине удивительной расточительности 
природы заключается в том, что разделение вида на две генетиче-, 
с кие различные группы ( самцы и самки) с неизбежностью ведет 
к возникновению и физиологических различий 1 • Это в свою оче­
редь с той же неизбежностью ведет R экологическим различиям, 
являющимся, как мы пытались показать, гарантией поддержания 
генетической разнородности популяции даже в крайне неблаго­
приятных условиях среды, сопровождающихся резкими сциже­
ниями численности. Отсюда следует, что значение поддержания 
гещ�тической разнородности популяции настолько вeJiиRo, что в 
конечном итоге компенсирует снижение потенциальной произво-
дительности популяций вдвое. 

Генетическая разнородность популяций - предпосылка их эво­
люционных преобразований. Однако естественный отбор не может 
работать в :кредит. Это значит, что генетическая разнородность 
популяций является не только предпосылкой их преобразований, 
но и повышает жизнестойкость популяции в текущий момент ее 
истории. Справедливость развиваемой точки зрения подчеркива­
ется явлениями, сопутствующими сексуализации, на которые мы 
обращали внимание. 

Мы приходим к выводу, что первопричиной разделения полов 
явилась необходимость поддержать всеми доступными способами 
максимальную разнородность популяции. На этой основе позднее 
возникли специальные анатомо-физиологические приспособления, 
завершающие разделение функций между самцами и самками, ко­
торое наибольшего развития достигает у мледопитающих. Ведущие 
механизмы поддержания генетической разнородности популя­
ций - экологические. В преобладающем числе случаев они исклю­
чают возможность поrери популяцией. эволюционной · пластично­
сти и обеспечивают возможность быстрых приспособительных 
изменений генетической структуры популяции при изменении усло­
вий среды, изменении направления отбора. Поэтому экологические 
механизмы поддержания генетической разнородности . популяций 
играют, вероятно, не менее существенную роль в эволюции вида, 
чем механизмы, обеспечивающие непосредственное преобразование 
популяций. 

1 Весьма показательно, что у высших животных физиологические различия 
:между полами неизмеримо более существенны, чем у низших. 



Глава VI 

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ ПРЕОБРАЗОВАНИЯ 
ГЕНЕТИЧЕСRОй СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ 

Главная задача эволюционной экологии заключается в том, 
чтобы установить, как вJшяет популяционная структура вида ·на 
ход эволюционного процесса. Эта задача может быть сформулиро­
вана и иначе, более конкретно: какова взаимосвязь меЖдУ эко­
логической и генетической структурой популяции, как отражается · 
изменение экологической структуры популяции на ее . генетичес.:: 
ком составе. В процессе реnrения этой задачи экологические меха­
низмы микроэволюции могут быть вскрыты с наибольшей пол­
нотой. 

РОЛЬ ДИНАМИКИ ВОЗРАСТНОЙ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЩIИ 
В ПРЕОБРАЗОВАНИИ ЕЕ ГЕНЕТИЧЕСКОГО СОСТАВА · 

Поддержание оптимал.ьной возрастной структуры популяций -
один из основных механизмов приспособления животных к конк­
ретным условиям среды их обитания. Разл.ячные стороны этого 
вопроса в нас:rоящее время инте11сивно изучаются, им посвящена · 
огромная литература. Однако изучение возрастной структуры 

. ., ., / популяции имеет не меньшии интерес и для познания механизмов 
эволюционного процесса. Эта проблема изучена в значительно 
меньшей степени. 

Сезонные изменения морфофизиологических особенностей дол­
гоживущих животных (жизненный цикл которых охватывает по 
крайней мере несколько лет) хорошо изучены. Изменения тепло­
изоляционных свойств покровов, уровня энергетического обмена, 
количества и химического состава запасных питательных веществ 
и витаминов, потребности в кормах, деятельности важнейmих ор­
ганов эндокринной системы, общих (в том числе и поведенческих) 
реакций на изменение условий среды -· вот далеко не полный пе­
речень тех существенных физиологических сдвигов, которые лег­
ко обнаруживаются при сравнении животных на разных .стадиях 
сезонного цикла их жизнедеятельности. 

То же са:мое обнаруживается и при изучении мелких животных 
с коротким жизненным циклом. Однако в этом случае изменения 
свидетельствуют не только об изменении физиологических особен­
ностей животных в процессе их развития, но и о морфофизиологи­
ческой специфике животных разных поколений (генераций) . Мел­
кие грызуны, насекомоядные и некоторые другие, хуже изучен-
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ные группы животных, в полном смысле слова - эфемеры.' 
"У преобладающего · числа видов этих групп перезимовавшие особи 
весной дают потомство, а к середине дета отмирают. Осенняя по· 
пуляция состоит уже из других животных, родившихся во второй 
половине лета (то, что отдельные особи живут дольше основной 
их массы и доживают до одного года, не меняет общей картины) . 
Осенняя популяция в высшей степени специфична. Животные 
этой генерации обладают еще более глубоким комплексом морфо­
физиологических особенностей; чем осенние животные долгожи­
вущих видов. Это и понятно; ·ибо они с момента рождения разви­
ваются в своеобразных условиях среды и выполняют вполне оп-

- ределенную энологическую функцию: они должны цережить зиму, 
весной дать потомство и передать эстафету жизни следующим 
поколениям. Нет возможности даже перечислить все те особе11::но· 
сти, которые отличают осенние популяции, например полевок, от 
весенних. В том, пожалуй, и нет необходимости, так как материа· 
лы этого рода широко публикуются. Результаты, полученные по ЭТО· 
му вопросу в нашей лаборатории, недавно сведены в коллективной 
статье [ Шварц и др., 1964 ] .  Смена биологически специфичных 
генераций обеспечивает более полное приспособление популяции 
в целом :к сезонным изменениям условий среды, чем это возмож­
но .у видов, обладающих большой продолжительностью жизни. 
Представленные схемы (рис. 12, 13) показывают, какой сложно­
сти достигает смена сезонных генераций у грызунов в различных 
ландшафтных зонах. 

Мы не всегда' знаем, какие конкретные причины определяют 
морфофизиологические особенности конкретных генераций грызу­
нов, но мы точно знаем, что все они могут быть сведены к двум 
принципиально различным факторам. 

, 1. Морфофизиологическая специфика сезонных генераций ­
результат прямой реакции организма на изменение условий сре­
ды. Частное проявление этой закономерности - влияние физио­
логического состояния матери на организм потомства (исследова­
ния ряда лаборато,рий, в том числе .и нашей, позволяют предполо­
жить, что некоторые физиологические особенности осенних 
генераций могут быть объяснены особенностями их матерей - жи­
вотных, родившихся ранней весной) . 

2. Морфофизиологическая специфика сезонных генераций -
это результат перестройки генетичесRой структуры популяций, 
связанной с измеnением направления отбора на разных стадиях 
жизненного цикла вида. · . . _ . 

Значение _первого фактора не вызывает сомцения. Оно дока­
зывается большой серией экспериментов, показывающих, что из­
меняя усJiовия существования можно вызвать «имитацию» сезон­
ных изменений морфофизиологических особенностей вида в любое 
время годii.. Следует, однако, отметить, что подобные <<нес:�юевре­
менные изменения>> обычно бывают все-таки менее резко выра­
жены, чем истинно сезонные. 
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Рис. 12. Схема возрастной структуры популяции полевки-экономки (Mic­
rotus oeconomus chachlovi) на Крайнем Севере 
П - перезим:ова11ш11е особи; la-lVг· - пер11ал - чеТ1Jертал генерации от переаимовав. 
ших; 1nla-2nlг - первое и 11торое поколение особей I генерации; lnllг - пер11ое по­
коление особей 11 генерации 

У становив большую роль непосредственного влияния условий 
существования в формировании специфики сезонных генераций, 
мы не можем считать нашу задачу выполненной, так как нет сом­
нений в том, что в любых ·природных ситуациях конкретные осо­
бенности животного определяются не только условиями среды, 
но и особенностями генотипа. То, что особенности сезонных ге­
нераций отражают конкретные условия их развития, не исключает 
возможности параллельной перестройки генетической структуры 
популяций. 

Доказано, что сезонная цикличность жизнедеятельности по­
пуляции в целом может сопровождаться изменением ее генетичес­
кой структуры. Естественно, �то наиболее отчетливо эта законо..,. 
мерность могла быть продемонстрирована на полиморфных попу­
ляциях. На предетавителях различных классов живdтных разными 
авторами было убедительно показано, что от весны к осени и от 
осени к весне генетическая структура популяции меняется: особи, 
лучше переносящие зимовку, преобладают весной, более плодо­
витые животные - осенью. Естественно, что преобладание в по­
пуляции определенных генетических вариантов меняется не толь­
ко по сезонам, JIO и по годам ( «хронографическая изменчивость>> -
[ Шварц, 1963 ] ) . G. В. Кириков [ 1934] ,  кажется, nпервые выясНИJI, 
что <<черnый хомяю> ( черная фаза хомяка обыкновенного - Crice­
tus cricetus) распространен преимущественно в горнь1х районах 
Башкирии и на северном пределе европейской части ареала вида. 
Автор считает вероятным, что черный хомяк более приспособлен 
к холодному и сырому климату. Позднее С. М. Гершензон [ 1945 ]  
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установил, что меланистичес:кие хомя:ки R осени Д{)СТигают боль­
шей численности, а зимой они гибнут в большом числе. ]3. Н. Пав­
линин (устное сообщение) собрал интересный материал о встре­
чаемости различных фаз хомя:ка по данным заготовок m:курок 
Сарапульской пушной базой. Проведенный нами анализ этого :ма­
териала позволяет сделать некоторые интересные выводы. В от­
дельные годы соотношение черной и пестрой фазы изменяется 
очень резко. Так, например, в марте 1953 г. в Челябинской обла­
сти на 253 пестрых хомя:ка приходилось 7 4 черных, а в де:кабре 
ца 77 пестрых - 185 черных. В Баш:кирии, где вообще преобла­
дают черные .хомя:ки, летом в отдельные годы числеццость пестрых 
превышает численность черных, а к осени последние вновь· начи­
нают доминировать. 

Фа:ктов ,подобного рода можно было бы привести много, но 
еще более интересны другие, по:казывающие, что соотношение фаз 
меняется не только по сезонам, но и по годам. Осенью 1952 г. 
на территории Баm:кирс:кой АССР было добыто 1357 пестрых хо­
мя:ков и ,1724 ( 56 % ) черных, а осенью 1951 г., соответственно 7248 
и 3640 (34% ) .  Т. В. Дмитриева [ 1949] по:казала, что соотношение 
серых длиннохвостых и желтых короткохвостых домовых мышей 
изменяется по годам. Она полагает, что серая <<фаза» более воспри­
имчива к туляремии и к неблагоприятным климатическим услови­
ям. Согласно нашим наблюдениям, относительная многочислен­
ность маланистов среди водяных крыс в лесостепном 3ауралье 
меняется из года в год. В отдельные годы они составляют боль­
шинство в популяции. Почти по всему ареалу оппосума Trichosu­
rus vulpecula встречаются меланисты, но они малочисленны, за 
исRлючением тасманийской популяции, в которой черная фаза 
преобладает. Пирсон [Pearson, 1938 ] установил, что меланисты 
лучше переносят холод и повышенную влажность. На моллюсRах 
(Сераеа hortensis, С. nemoralis) поRазано [ Schnetter, 1950; La Mot­
te, 1959 ] ,  что разные цветовые варианты обладают различной 
чувствительностью к изменению влажности. Физиологические раз­
личия голубых и зеленых гусениц неRоторых бабочек определяют 
их различную чувствительность к ядам [ McEwen, Splittstosser, 
1964 ] .  Аналогичными причинами объясняется различная смерт­
ность черных и полосатых тритонов в разных условиях [Test, 
1954] .  

Среди амфибий диморфным видом можно считать озерную ля­
гушRу (R. ridibunda) ,  но nроявляется полиморфизм у этого вида 
тольRо в молодом возрасте. ТольRо что закончившие. превращение 
лягушата четко разделяются на две группы: у одних спинка окра­
шена однотонно, у других вдоль хребта проходит узкая белая 
полоска (forma striata) . ЧетRий диморфизм наблюдается и в пре­
делах изолированных популяций на маленьких водоемах, что дает 
основание полагать, что он свойствен и особям, происходящим от 
одних родителей. Нами изучены некоторые интерьерные поRаза­
т·ели у молодых озерных лягуше:к из Степного района А1tтюбин-

168 



ской области. Оказалось, что две «фазы>> лягуше1< заметно отли­
чаются по такому важному признаку, как относй:тельные размеры 
печени. У одновозрастных лягушат весом 2,2-3,0 г относительный 
вес печени равен в среднем: у лягушек с полосой - 50,2%0, у ля-
гушек без полосы - 43,0. 

Эйзентраут [Eisentraut, 1929] установил, что меланисты La­
certa lilfordi отличаются относительно более длинным кишечни­
ком. Автор выска3Ывает предположение, что благодаря этому они 
обладают большей способностью использовать растительные кор­
ма. Естественно, что изменение. условий среды вызывает измене­
. ние численного соотношения биологически различных фаз. Сезон-, 
ные изменения генетической структуры популяций отмечались и 
другими авторами: Н. П. Дубининым и Г. Г. Тиняковым [ 1947 ] -
на Drosophila, funebris, Райтом и Добжа,нским [Wright, Dobzhan­
sky, 1946] - на D. pseudoobscura, Е. И. Лукиным [ 1962, 1966] -. на пирокорисе, Н. В.· Тимофеевым-Ресовским [Тимофеев-Ресов­
ский, Свирежев, 1966] - на Adalia Ьipunctata и др. Подводя теоре­
тический итог исследованиям этого направления, Н. В. · Тимофеев­
Ресовс:кий [ 1964] писал: <<Необходимой основой любой формы 
полиморфизма является длительное состояние динамического от­
борного равновесия между двумя или несколькими генотипами. 
Такое равновесие в свою очередь всегда осно:nано на разном и 
конкурирующем давлении отбора трех существующих в популя­
ции мутантных форм одного и того же гена или хром.осомы (ге­
терозигота и две раsные гомозиготы) ; или же конкурентные и 
разнонаправленные давления отбора двух или нескольких разных 
генотипов (из общей гетерогенной массы индивидов популяции) 
в различных (в пространстве или во времени) микроусловиях, 
наличествующих в пределах территории, занятой популяцией>>. 
Та,ким образом, изучение полиморфизма показало, что изменение 
условий существования и соответствующее изменение направле.,. 
вия отбора приводят к изменению генетического состава популя­
ции. В од.;ни сезонJ.,I года преобладают одни генотипы, в другие -
другие. Спрашивается, исключительное ли это явление, свойствен­
но ли оно только явно полиморфным популяциям, в которых гене­
тические различия между отдельными особями проявляются осо­
бенно резRо, или оно свойственно любым популяциям и пе обна­
руживается лишь пото�, что его технически трудно обнаружить? 

Таким образ·ом, первая по.цовина нашей задачи заключается 
в том, чт@бы доRазать сам факт генетической перестройRи попу­
ляции Rак закономерного явления. При этом особое значение име­
ют теоретические доказательства, так каR даже десятRи примеров 
в принципе пе исключают возможности того, что наблюдаемое яв-
ление - уникальное. 

Система ваших доказательств сводится к следующему. Изуче­
ние полиморфных популяций показало, что сезонные изменения 
условий существования действительно связаны с изменением на­
правления отбора. Это первая посылка. С другой стороны, дока-
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зано, что генетическая разнородность популяции охватывает J.IЮ­
бые признаки организма, в том числе и такие, как плодовитость, 
скорость полового созревания, скорость роста, использование раз­
личных питательных веществ и т. п., значения которых в -разные 
сезоны года резко различны. Так, например, Е. М. Масленникова 
и Д. Б. Хромач [ 1954) указывают, что среди крыс наблюдается 
сильно выраженная индивидуальная изменчивость потребности в 
витамине В2. Нетрудно допустцть, что в условиях недостатка пищи, 
содержащей этот витамин, преимущество получают особи, по­
требность которых в указанном витамине выражена менее остро. 
Известны также индивидуальные варианты потребности в вита­
мине Д, их наследственная закрепленность доказана [Harris, 
1954) .  Б популяциях птиц отмечена генетическая изменчивость 
в отношении способности к мспользованию тиамина [Howes, 
Hutt, 1956).  

Точны:м:и экспериментами доказано, что активность холинэс­
теразы в сенсорных областях коры у крыс подвержена индивиду­
альной изменчивости: крысы, обладающие большей активностью 
фермента, обладают более четкой реакцией на освещенность 
[Krech et al., 1954) .  У различных генетических вариантов домо­
вой м:ь�ши реакция молочных желез на эстрон и прогестерон ока­
залась различной [Mixner, Turner, 1957 ) ;  различ�а и восприим­
чивость тканей к гормону роста гипофиза &King, 1965 ) .  Более 
того, даже такие признаки, как выраженность полового димор­
физма [ Korkman, 195 7] , скоро9ть полового созревания в конце 
сезона размножения [ Покровский, 1962 ] , предпочитаемость раз­
ных кормов, выбор местообитаil:ия [Wecker, 1964 ] ,  осторожность 
[ Crowcroft, 1961 ] ,  радиорезистентность [ Bartlett et al., 1966] ,  
интенсивность биосинтеза гормонов [ Badr, Spickett, 1965 ] ,  под­
вержены индивидуальной изменчивости, детерминированной ге­
нетически. 

Неоднородность популяции - биологичесiiИЙ закон, не знаю­
щий исключений. Ему подчиняются любые признаки любых ор­
r:анизмов. Поэтому изменение направления отбора неизбежно вы­
зовет изменение генетической структуры популяции и каждая 
генерация становится специфичной не только физиологически, но 
и генетически. Изменение возрастной структуры популяции при­
водит, следовательно, к изменению ее генетической структуры. 

Для примера воспользуемся наиболее стабильными признака­
ми -:: краниологическими, фиксированными наследственностью в 
относительно узких рамках изменчивости. В последние годы ста­
ло ясным, что наиболее точно краниологические особенности жи­
вотных характеризуют _ не абсолютные значения отдельных при­
знаков и даже не их пропорции, а характер зависимости между 
общими размерами черепа и отдельных его частей. Вышла серия 
работ, демонстрирующая возможность использования аллометрии 
в таксономических целях [Hiickinghaus, 1965 ; Rohrs, 1961 ] .  Было 
показано, что аллометричесний показатель (а) фиксирован на-
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следственностью в значительно более узких рамках изменчивости, 
чем абсолютные размеры органов или частей тела, и практически 
не изменяется при изменении условий среды. Фрик [ Frick, 1961 ] 
разделил колонию белых мышей на 2 группы. Одна из них разви­
валась в условиях, требующих резкого повышения физической 
нагрузки, другая служила контролем. Как и следовало ожидать, 
у подопытных мышей размеры сердца и почек значительно уве­
личились, но характер изменения· размеров органов при изменении 
размеров тела остался неизменным. Аналогичные результаты были 

Рис: 14. Аллометрический 
рост сердца полевок-эконо­
мок (:Мicrotus oeconomus 
oeconomus) популяции оз. 
Сасыкуль в Северном :Ка­
захстане (1) и в вива­
рии (2) 
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получены В. Г. Ищенко [ 1966, 1967 ] при сравнении размеров 
сердца полевки-экономки из природных популяций и лаборатор­
ной колонии (рис. 14) . 

В лабораторных условиях разм!;jры органов уменьшаются (ре­
зультат снижения уровня обмена) , но а не изменяется. :Эти и не­
которые другие работы показывают, что характер соотноситель­
ного роста, выраженный в а, может служить очень хорошим по­
казателем генетических отличий . между популяциями и может 
быть использован при изучении динамики генетической структуры 
популяций. 

Посмотрим, остается ли алло-метрический экспонент постоян­
ным в процессе смены сезонных генераций грызунов. Для этого 
воспользуемся материалами, любезно предоставле.нными лаборато­
рией В. В. Rучерука (обработка материала В. Г. Ищенко) . Предо­
ставленный материал - это великолепная серия черепов, собран­
ная в Волго-Ахтубинской пойме в разные годы и в разное · время. 
Полученные материалы представлены в табл. 17. Они показывают, 
что в пределах популяции изменчивость а значительно превосходит 
межвидовые различия. Для того чтобы убедиться в этом, доста­
точно сопоставить данные табл. 17 и 18. Хотя это обстоятельство 
и пе имеет прямого отношения к нашей теме, мы обращаем па 
него внимание. Еще раз показано, что без учета внутрипопуля­
циопной изменчивости оценить различил между популяциями и 
д1tже видами часто бывает невозможно. 
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Таблица 17 Изменения алломет,Ричес:коrо показателя (в мм) в популяции 
Arvieola terrestris 

Признак Год Весна Осень 

Длина черепа 1952 0,480±0,008 0,585±0,014 
1953 0,371±0,011 0,460±0,007 
1954 0,508±0,010 0,486±0,016 Длина зубного ряда 1952 0,354±0,012 0,371±0,013 
1953 0,785±0,014 , 0,684±0,009 
195.4 0,629±0,016 0,618±0,025 Ширина межглазнично- 1952 -0,179±0,006 0,115±0,022 го промежут:ка 1953 0,013±0,029 -0,475±0,037 
1954 -0,192±0,029 -0,394±0,026 С:куловая ширина 1952 о, 760±0,017 0,885±0,012 
1953 о, 793±0,018 1,155±0,011 
1954 о, 793±0,016 1,050±0,013 Высота мозговой части 1952 0,768±0,019 0,515±0,017 
1953 0,695±0,054 0,640±0,009 
1954 0,568±0,034 0,571±0,011 

Таблица 18 
Аллометричес:кий показатель межrлазничной ширины черепа · у различных видов кошек [по Rohrs, 1959) 

Вид а ь Число черепов 

Felis ocreata 1,052 0,176 14 F, lynx 1,238 0,083 17 Panthera pardus 1,294 0,048 12 Р. leo 0,885 0,441 11 
Однако в плане нашей темы интереснее другое. Эксперименты 

показали, что аллометрический экспонент очень строго фикси­
рован наследственно. Наследственные изменения а (изменения 
прt:шорций-черепа) возможны только при резком изменении усло­
в:ий существования животных, влияющих на скорость их роста 
[ Шварц, 196 1 ] .  Поэтому совершенно очевидно, что если бы наблю­
дающиеся изменения а определялись преимущественно не наслед­
ственными механизма_ми, то особенно резкие различия всегда об­
наруживались бы между весенними и осенними популяциями, так 
нан от весны к осени происходит смена поколений животных, . ро0 

172 



дившихся и выросших в совершенно разных условиях. От осени к 
мене подобных изменений не происходит. В это время полевки 
не размножаются, следовательно, . это те же животные, но состав 
их изменился за счет отмирания определенной группы особей. 
Поэтому все случаи, когда изменения от осени к весне более зна­
чительны, чем от весны к осени, совершенно неоспоримо свиде­
тельствуют о дифференциальной смертности, которая приводит к 
изменению генетического состава популяции. Приведенные в 
табл. 17 данные показывают, что изменения этого типа нередко 
проявляются очень резко. 

У нас нет никаких оснований полагать, .  что рассматриваемый 
признак, отражающий изменения в соотносительной скорости рос­
та различных частей черепа и черепа в целом, в рассматриваемом 
:положении уникален. Наоборот, можно быть уверенным, что точно 
-гакие же данные были бы получены и при анализе других при­
;знаков, более существенных с экологической точки зрения. Об 
этом свидетельствуют многочисленные примеры изменений сред­
ней нормы изменчивости популяции по годам, которые не могут 

- быть полностью объяснены непосредственной реакцией животных 
на конкретные условия среды [Тимофеев-РесовсRий, 1940, 1964; 
Шмальгаузен, 1946; Шварц, 1959 ] .  

ТаRим образом, м ы  приходим к выводу, что морфофизиологи­
ческая специфика возрастных и сезонных генераций определяется 
не только. специфическими услощшми их развития, но· и преобра­
аованием генетической структуры популяций. Колебания <<Качест­
ва» популяции - столь же характерное ее свойство, как и Rоле­
бания численности. Явления эти взаимно связаны: изменения: 
численности (в особенности резRие) сопровождаются изменением 
генетического состава популяции. Это приводит нас :к важным 
теоретическим выводам, составляющим основную часть этой 
главы. · 

Изменение возрастной структуры популяции сопровождается 
изменением ее генетической структуры. Rак уRазывалось, об этом 
свидетельствуют многочисленные литературные данные и неко­
торые ваши материалы. Это значит, что если по каким-то ни было 
причинам смертность животных разного возраста будет сущест­
венно различной, то это приведет к существенному изменению ге­
нетической струк.туры популяции со всеми вытекающими отсюда 
последствиями. Назовем этот процесс условно возрастным отбором. 
Нетрудно представить себе, каков механизм взаимосвязи между 
возрастной структурой популяции · и изменением ее · генетического 
состава. Воспользуемся гипотетическим примером отбора грызу­
нов на (<ЗИМОСТОЙIЮСТЬ>> . 

В течение зимы происходит сдвиг генетической структуры . 
популяцnи в сторону <<зимостойких>> особей. (RаRими физиологи­
чесiпiми причинами эта «зимостойкосты определяется, для :нас 
в данном случае не важно, но в отдельньiх случаях об этом можно 
было бы сказать и кое-что конкретное.) Поэтому в группе «cтa-
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риков» подобные «зимостойкие» особи будут относительно более 
многочисленными, чем в группе молодых. Логично полагать, что 
особенно резко это будет выражено в более суровые зимы, когда 
преимущество «зимостойких>> особей проявится сильнее. В этих 
условиях индивидуальный отбор будет работать в пользу <<зи­
мостойких>> особей, но возрастной отбор должен действовать в 
обратном направлении, так как в суровые зимы отмирание <<ста­
риков>> выражено особенно резко. Конечный эффект будет зави­
сеть от соотношения . сил этих двух форм отбора. Важно, однако, 
что они могут быть противоположно направленными и что воз­
можны ситуации, когда именно мягкая зима поведет к резкому 
повышению в популяции животных зимостойкого типа. Это ре­
зультат не той формы отбора, которой придается наибольшее (если 
не исключительное) значение, а результат изменения возрастной 
структуры популяции. Экспериментальное исследование различ­
ных сторон этого вопроса, к которому мы только еще приступаем, 
может представлять большой интерес не только для теории 
(в частности, для теории микроэволюции) ., но и для некоторых 
отраслей практики, о чем будет сказано ниже. Важно подчерк­
нуть: теоретический анализ приводит нас к выводу, что изменение 
экологической (в данном случае - возрастной) структуры попу­
ляций неразрывно связано с изменением ее генетической структу­
ры со \ всеми вытекающими отсюда последствиями. Изменение 
экологической структуры популяций должно, следовательно, рас­
сматриваться в качестве важнейш�го фактора микроэволюцион­
ного процесса. . . 

Приведенные факты показывают, что сезонное изменение ге­
нетической структуры популяции - широко распространенное, 
если не .всеобщее, явление. У многих видов животных оно прояв­
ляется в генетическом своеобразци разных генераций. Отсюда 
следует, что изменение возрастной структуры популяции с неиз­
бежностью приводит к изменению общего генетического состава 
популяции и более быстрой ее эволюции, чем под влиянием инди­
видуального естественного отбора. В относительно стабильных ус­
ловиях изменение генетической структуры популяции, связанное 
с динамикой ее возрастного состава, имеет характер осцилляций 
около некоторой многолетней средней (аналогия с колебаниями 
численности) . При изменении условий среды возрастной отбор 
может явиться фактором быстрых эволюционных преобразований. 
Изменение клµмата может., например, привести к выпадению 
отдельных генераций и соответствующему изменению ее генети­
ческой структуры, которая не будет уже восстановлена в после­
дующие годы� Как показали приведенные выше примеры, гене­
тические различия между генерациями могут превосходить сред­
ние различия между популяциями, в течение тысяч поколений 
развивавшихся самостоятельно, но нетрудно себе представить, 
какое значение может иметь феномен <<возрастного отбора>> для 
темпов микроэволюции. Нельзя, однако, забыщ1.ть, что <<возрастной 
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отбор>> работает на фоне индивидуального. Именно последний соз­
дает генетические различия между генерациями. То, что индиви­
дуальный отбор при изменении генетической структуры сезонных 
генераций работает с большей эффентивностью, чем при диффе­
ренциации популяций, хорошо понятно, так как условия развития, 
например, летних генераций животных в степи и тундре ( берем 
крайний пример) более сходны, чем условю;�: развития тундровых 
животных ранней весной и поздним летом. Если для сравне.ния 
воспользоваться популяциями из более близких ландшафтных зон, 
то хорологические и хронологические различия в условиях раз­
вития животных выявляются с полной отчетливостью. Возрастной 
отбор (в указанном выше понимании) создает условия для моби­
лизации тех изменений, которые возни.кают в популяциях под 
воздействием индивидуального отбора. Их совместное действие в 
конечном итоге определяет темпы преобразования популяций. 
При -длительном (или необратимом) изменении климата это пре­
образование закрепляется и ведет к эволюционным изменениям. 
Однако и временное изменение генетической структуры популя­
ции может иметь большое эволюционное -значение при изменении 
пространствецной структуры популяции. 

Для того чтобы составить представление о том, насколько · ши­
роко распространено явление возрастного отбора, необходимо учи­
тывать, во-первых, возможный размах <<обычной>> динамики воз­
растной структуры популяций и, во-вторых, физиологические от­
личия между животными разного возраста. 

Первый вопрос настолько хорошо изучен, что здесь достаточно 
пр�вести две таблицы, характеризующие динамику возрастного 
состава животного, обладающего большой продолжительностью 
жизни (песец, табл. · 19) , и животных-эфемеров (полевки, табл. 20) . 
Таблицы эти вряд ли нужно комментировать. Они ясно свидетель­
ствуют о масштабах динамики возрастной структуры популяции. 
Аналогичные данные получены в настоящее время для многих 
видов копытных [ Скалон, 1960; Pimlott, 1961 ] ,  ластоногих [ Laws, 
1956] ,  хищников [Wood, 1959] ,  грызунов [Лаврова, :Карасева, 
1956; Поляков, 1964] ,  птиц [Pinowski, 1965] и других животных. 
Исследования в этом направлении развиваются очень энергично, 
и накопление фактического материала происходит быстро. Важно 
поэтому обратить внимание, что возрастная структура популяции 
отдельных видов нередко определяется влиянием хищников [Лав­
рова, :Карасева, 1956; Базиев, 1967; Knight-Johries, Moyse, 1961 
и др.) . Отсюда· следует, что изменение численности одного вида 
влияет не только на численность другого, но и на структуру его 
популяций, а следовательно, и на генетический состав. Если раз­
личия в генетической структуре разных возрастных групп сущест­
ЧJенны, то в ситуациях, описанных выше, они не могут не повлиять 
на динамику генетической структуры популяции в целом. 

Второй вопрос требует экологической оценки тех физиологи­
ческих различий, которые обнаруживаются при сравнении живот-
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Табпца 19 . 
ЧвсJщввость песца к началу промысловоrо сезона в Ямало-Ненецком национальном окруrе в разные rоды [по В. С. Смирнову] 

Показатель 1955 1956 1957 1 1958 
Общая численность 42 861 35 893 54 895 34 025 Число молодых в дан- 31 082 27 409 43 334 6936 ной генерации Процент молодых 72,5 76,4 79 20,4 Число молодых на: па- 5,28 6,46 7,51 0,51 ру взрослых 

Показатель 1959 1960 1961 1962 * 
Общая численность 26 094 37 480 41 743 19 026 Число молодых в дан- 18 961 29 886 28 453 259 ной rенерации Процент молодых 67,4 79,8 68,2 1,4 Число молодых на па- 5,32 7,88 4,28 0,03 ру взрослых 
* Данные за 1962 r. определены с невысокой тоЧJiостью. 

Таблица 20 
Зависимость возрастной структуры популяций полевок от поrодm,1х умовий (южное Зауралъе) * 

- 11:оличество моло-дых, % R общему Вид ЧИСЛУ ДОбI,JТЫХ Примечание 1950 1 1951 
Водяная полевка 1,2 22 В июне 1950 г. только 13% мо-Полевка-экономка Нет 2,8 лодых самок водяных полевок зкочерепная полевка 12,0 23,0 принимало участие - в размно-женив. В 1951 г. в это же Rpe-расвая полевка Нет 9,0 мя размножалось 57% моло-дых самок, а 21 % принимал участие в размножении дваж-ды * '1950 г.- в1есна ранняя, снег полностью сошел в конце апреля, 1951 г.- весна ран! няя, снег полностью сошел в начале апреля. Указан процент прибылых особей во второй половине мая. 
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ных разного возраста. Так как решение этого вопроса создает 
предпосылки для оценки вероятной распространенности возраст­
ного отбора, остановимся на нем: с известной подробностью. 

Хорошо известно, что многие факторы внешней среды, сущест­
венно не отражающиеся на жизни взрослых животных, ведут к 
гибели: молодняка. П-ересыхание водоемов ведет к массовой гибели 
личинок амфибий, но существенно не отражается на численности 
взрослых особей, близкой к нормальной. Весенние паводки и осен-

' ние ливни особенно губительно отражаются на беспомощном мо­
лодняке млекопитающих. Подобные факты хорошо известны и для 
разных видов описаны с необходимой детализацией. Они пока­
зывают, что селективная смертность - явление обычное. Однако 
различие в смертitости молодых и взрослых в интересующем .нас 
здесь эволюционном плане представляет относительно меньший · 
интерес, так как генетическая структура молодняка до перехода к 
самостоятельному образу жизни должна быть весьма . близка к 
генетической структуре их родителей. Вероятно, большее значение 
имеет различие в смертности животных разного возраста, но уже 
перешедших к самостоятельному образу жизни. По этому вопросу ,· данных значительно меньше, но физиологические различия между 
ра;шовозрастными группами животных столь значительны, что они 
· должны вызывать селективную смертность. 

Несмотря на отсутствие существенных возрастн�rх изменений 
в способности протоплазмы к потреблению кислорода, по крайней 

к: · мере в тех возрастных пределах, которые нас здесь интересу­
ют, осноцной обмен в силу уменьшения числа функционирующих 
клеток и ряда других причин с возрастом падает. В, соответствии .с 
этим падает и способность к максимальному потреблению кисло­

,; рода, что имеет особое значение при повышении физической на­
грузки. 

Это падение становится заметным уже в относительно моло­
.� дом возрасте-. У человека в 40 лет максимальное потребление 

кислорода на 20 % меньше, чем в 25. В среднем возрасте наблю­
даются существенные изменения и ряда других физиологических 

i функций: уменьшается насыщение кислородом артериальной­
} крови, повышается кровяное давление, возрастает содержание мо.,-
. лочной кислоты и понижается щелочной резерв :крови (это осо- · 

бенно хорошо заметно в условиях повышенной физической нагруз-
' ки) , падает эластичность кровеносных сосудов, снижается макси-
' :м:альный пульс, падает способность кишечника к всасыванию­

некоторых элементов, необходимых для нормального функциони­
рования организма. С возрастом падае.т не только интенсивность. 
метаболизма организма в целом, но и метабощ1ческая _активность. 
тканей и клеток. Трудно сказать, с какого возраста (у разных 
видов, конечно, различного) этот процесс принимает ощутимые 
размеры. Во всяком случае согласоваnность данных, полученных 
различными исследователями при помощи различных методов, 
показывает, что у крыс, наr�ример, к двум годам это падение до-
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�тигает весьма существенных размеров даже при сравnепии их с 
вполне взрослыми животными в возрасте более года [Weinbach, 
Garbus, 1956; Barrows et al., 1957 ] .  

Особенно важно подчеркнуть, что с возрастом изменяются те 
физиологические особенности организма, которые определяют его 
реактивnость в ответ на неблагоприятные или просто изменяю­
щиеся условия внешней среды. С возрастом нарушается централь­
ная нервная корреляция и падает скорость нервных импульсов. 
Происходит функциональное изменение деятельности эндокрин­
ной системы, которое отражается в прогрессивном уменьшении 
размеров клеточных ядер желез внутренней секреции, в падении 
митотической активности, разрастании соединительной ткани и как 
следствие этого в падении выделения некоторых гормонов [ Sym­
posium Institute of Biology, 1956] .  Животные старшего возраста 
обладают пониженной терморегуляторной способностью и отно­
сительно меньшей способностью создавать физиологические ре­
зервы. Все это не может не приводить и действительно приводит к 
существенным различиям у животных различного возраста в ре­
а:�щиях на изменение внешних условий. 

Эту закономерность очень удобно проиллюстрировать отпоше­
ни:ем разновозрастных животных к трем важнейшим факторам 
:внешней среды: температуре, кислородному режиму и питани10. 

Рядом исследователей констатировано резкое падение у жи­
вотных старшего возраста способности приспособления к пони­
жению температуры. Показано [Grad, Kral, 1957 ] ,  например, что 
.смертность мышей линий С57В в возрасте 16-22 месяцев много 
:выше, чем у 4-9-месячных животных. С возрастом снижается и 
способность крыс ·адаптироваться к низким температурам. В опы­
тах авторов 60% «адаптированных» старших крыс погибло в те­
чение недели при температуре, при которой ни одна из <<адапти­
рованных>> молодых не погибла. 

Аналогичные результаты получены при сравнении разновоз­
расmых животных по их реакции на ·снижение концентрации ки­
,слорода в атмосфере. У ста:новлено, например, что морские свинки 
весом около 300 r значительно устойчивее к недостатку кислоро­
да, чем животные старшего возраста весом около 500 г. l'азJшчн�tя 
чувствительность животных разного возраста к качеству кормов 
иллюстрируется повышением потребности старших животных : к 
витамину В1, являющемуся одним из важных катализаторов окис­
.лительно-восстановительных систем клеток [ обзор д;шных см. 
Шварц, 1960] .  

Имеются данные, позволяющие полагать, что смертность стар­
ших· возрастных групп превышает смертность молодых животных. 
Это было, например, в самой общей форме показано на лесной 
мыши в работе с применением весьма совершенной методики био­
метрической обработки материала [Hacker, Pearson, 1944]'. Неко­
торыми авторами отмечается дифференцированное истребление 
хищниками разновозрастных животных [ Фолитарек, 1948; Лав-. . 
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рова, Карасева, 1956] .  Есть основания полагать, ч,:о восприимчи-' вость молодых животных к болезням ·выше, чем у старых [Поля­
ков, Пегельман, 1950] .  Это, по-видимому, справедливо и в отно­
шении некоторых гельминтозов. Так, например, в отдельных · 
местностях Западной Европы кокцидиозу подвержены почти ис­
ключительно молодые зайцы. 

Особый интерес представляют данные, показывающие, что в 
основе дифференцированной смертности может лежать различное 
отношение животных разных возрастов к среде обитания. 

И. Я. Поляков и С. Г. Пегельман [ 1950] показали, что при 
, температуре 35°, когда половозрелые общественные полевки ги­

бнут, более молодые животные энергично растут и заметно не те­
ряют жизнеспособности. В соответствии с этим во время обычных 
в Азербайджане засух происходит интенсивное отмирание старших 
возрастов и общее <<омоложение>> популяции. 

Однако неблагоприятное сочетание зимних условий животные 
старших возрастов переносят легче [Поляков, 1956] .  

Совершенно естественно, что биологические отличия между 
животными разного возраста с неизбежностью вызывают их раз­
личную смертность. R сожалению, данные, которыми располагает 
экология по . этому вопросу, все еще скромны. Если зависимость 
между возрастной и генетической структурой популяции • будет 
установлена, а причины селективной смертности животных выяс­
нены с необходимой точностью, 'ГО тем самым будет создана воз-

. можность не только для предвидения генетических последствий 
определенного сочетания внешних условий, но и для вмеmатель­

-ства в начальные этапы микроэволюционного процесса. Нам пред­
ставляется, что исследоващiе этих процессов - одна из · наиболее 
актуальных задач эволюционной экологии. 

В нашем исследовании, проведенном совместно с В. Г. Ищенко, 
в качестве объекта была избрана остромордая лягушка (Rana ar­
valis) , в популяциях которой почти по всему ареалу встречаютсJI 
два генетических варианта - striata и maculata. Striata имеют 

I хорошо заметную дорсальную полосу, maculata этой полосы не 
имеют, для них характерна пятнистая окраска спины. Исследо­
вания проводились на Южном Урале, в Ильменском заповеднике. 

�· ·  в течение двух лет, на одном и том же месте, в одно IJремя (нача­
ло августа) . Обследовалась относительно изолированная популя­
ция лягушек на небольшом бопоте, прилегающем к озеру Миассо­
во. Подразделение лягушек на возрастные группы основывалось 
на анализе кривых распределения длины тела. Этот метод не га­

' ,рантирует от ошибок, но при работе с массовым материалом дает 
результаты вполне удовлетворительной точности.' Полученные дан­
ные представлены в табл. 21. Их анализ приводит к следующим 
выводам. 
. В 1966 г. во . всех возрастных группах striata составляли не­
многим менее 50%. Различия в генетическом составе животных 
разных лет «рождения» недостоверны. Иная ситуация' сложилась 
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Таблица 21 
Измевев;ие относительной частоты встречаемости варианта striata (в % ) 

, в попуа.яции Rana arvalis по годам 
(Ипь:мевский заповедник, Челябинская область) 

Возрастная: группа 

О+ (сеголетки) 
1+ 
2+ 

3+ 

4+ 

5+ 

1966 г. 

39,1±2,43 (402) * 
49,2±4,35 (132) 
44,1±3,07 (261) 
44,4±3,70 (180) 
42,1±8,1 (38) 

100(1) 

" В скобках - число обследованнJiIХ особей 

1967 г. 

28,6±6,04 (56) 
42,6±6,33 (61) 
43,3±4,04 (150) 
37,1±3,31 (213) 
61,1±5,74 (72) 
64,9±7,84 (37) 

.в 1967 г. В группе сеголеток striata достоверно меньше, чем в 
,старших возрастных группах (критерий статистической достовер­
вости t=2,07) . Наоборот, среди лягушек старшего . возраста stria­
ta резко преобладают. Различие между возрастной группой 3+ и 
-старшими статистически абсолютно достоверно (t=З,05) . У;ке 
эти данные представляют интерес. Они еще раз подтверждаю1 
положение о том, что генетический состав различных генераций 
животных одной популяции различен, и это различие существен­
.но. С другой стороны, эти же данные показывают, что генетиче- · 
.ский состав отдельных генераций не остается постоянным, он 
:изменяется, притом вполне закономерно. На нашем материале это 
отчетливо проявляется при сравнении лягушек старшего возраста. 
В 1966 г. среди лягушек в возрасте З+ striata составляли 44,4% , 
в 1967 r. в этой генерации (сейчас уже в возрасте 4+) они состав­
ляли большинство (t=2,29) . В том же направлении изменился и 
генетический состав генерации предшествующего года {сравни­
:ваются четырехлетки в 1966 г. с пятилетними в 1967 г.; t=2,24) . 

Эти данные показывают, что · интенсивность отбора в природ­
ных условиях весьма значи;тельна, неизмеримо больше, чем его 
:эффективность, о которой мы судим на основе сдвига средней 
нормы изменчивости популяции в целом. Причина заключается 
не только в зююномерном изменении направления · отбора при из­
менени.и условий среды, которое вызывает гомеостатическое ко­
лебан:це генетического состава популяции, но и в разной реакции 
животных разного возраста на аналогичные изменения условий 
существования. Представленный: материал позволяет утверждать, 
что относительная смертность striata и maculata в разных воз­
растных группах различна. В старших возрастных группах macu­
lata характеризуются более высокой смертностью (возможно, что 
только в тех условиях, которые сложились в годы наше� работы) , 
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поэтому в группе лягушек старше четырех лет значительно пре-
. <1бладает striata. 

\ В настоящее время' :мы не можем привести полный генетиче­
,. ский анализ нашего материала, так как у нас нет данных, харак-

теризующих смертность гетерозигот. Однако для анализа значе-_ 
ния динамики возрастной структуры популяции в микроэволюци­
<1нном процессе мы располагаем достаточной информацией. 
Воспользуемся в данном случае хорошо известным приемом мы­
сленного эксперимента. Допустим, что в силу каких-то причин 
младшие возрастные группы лягушек вымерли и популяция на­
"Чинает восстанавливаться за счет животных возраста 5+. Это 
:шачит, что ядро производителей почти на 70% будет состоять из 
:striata, что более чем на 20% превышает среднее (по всем гене­
рациям) количество этой формы .в популяции 1966 r. Подобный 
.сдвиг в rенетичесКой: структуре популяции моr бы произойти под 
воздействием индивидуального отбора даже высокой интенсивно­
сти лишь за много лет. Rак будет подробно показано ниже, мы не 
противопоставляем индивидуальный отбор возрастному. Возраст­
ной отбор (изменение возрастной структуры популяции) мобили­
зует · генетические потенции, создаваемые индивидУальным отбо-'< ; ром, и в силу этого многократно увеличивает его эффективность. 

· , Можно сказать, что возрастной отбор снимает противоречие между 
интенсивностью и эффективностью естественного отбора. 

Полученные нами данные показывают также, что резние из­
менения возрастной структуры полиморфной популяции, подоб­
ные тем, которые мы приняли в нашем мысленном эксперименте,-'-­
реальность. Достаточно обратить внимание на резкое снижение 
<1тносительной доли сеголеток в 1967 г. (по сравнению с 1966 г.) 
и не менее резкое увеличение числа наиболее старых животных. 
Изменение возрастной структуры популяции может быть вызвано 
не· только различным числом молодых животных, успешно закон­
"Чивших метаморфоз (в 1967 r. большое число головастиков по­
гибло в результате засухи и сопутствующих явлений) ,  но и из­
менением условий среды да разных участках территории, занятой 
популяцией. Наблюдения показали, что лягушки разнрrо возра· 
ста населяют разные участки. Поэтому любое локальное изменение 
условий среды (засуха, ранняя гололедица и т: п.) может вызвать 
резкое изменение возрастной структуры популяции, не говоря уже 
о возможной дифференциации смертности, с:рязанной с ф}lзиолоrи­
ческими особенностями животных разного возраста. Резкая пе­
рестройка генетического состава популяции оказывается при этом 
неизбежной. 

Естественно, что изменение роли различных возрастных групп 
в поддержании численности популяции определяется не только 

: - селективной смертностью, но и изменением -характера размно­
жения. 

Зависимость интенсивности размножения от различного соче­
. тания внешних условий - одна из наиболее полно разработанных 
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глав э1ющ>гии. Поэтому нам нет нужды приводить примеры за­
висимости изменения структуры популяций животных разных 
видов от количества рекрутдруемого в популяцию молодняка. Од­
нако связь интенсивности размножения с генетической структурой 
популяции до сих пор не изучена, и это, вероятно, не дает воз­
можности в полной мере оцендть значение экологических меха· 

. низмов начальных стадий дивергенции популяций. 
Необходимо иметь в виду, что интенсификация размножения 

даже с чисто экологической точки зрения (динамика численности) 
це представляет собой простого увеличения относительного обилия 
в ' популяции молодых животных. Эколо�о-эндокринологические 
исследования ясно показали, что резкая интенсификация размно­
щения находится в тесной связи с плотностью популяций [ Chris­
tian, 1961; 1963; Wynne-Edwards, 1962 и др. ] .  После снижения 
численности не толыю увеличивается плодовитость и число самок, 
участвующих в размн.ожении, но и увеличивается скоро_сть поло­
вого созревания молодых животных. Зависимость интенсивности 
размножения от плотности популяций лучше всего изучена на 
мле1шпитающих, но имеются наблюдения, показывающие, что она 

проявляется у других позвоночных [Fehringer, 1962] и у насеко­
мых [Pajunen, 1966) .  Литература по этому вопросу уже сейчас 
значительна. Накопленные данные ясно показывают, что связан­
ное с изменением плотности изменение интенсивности размножения 
приводит к резкому изменению возрастной структуры популя­
ций. Очень важно, что конкретное проявление этой закономерно­
сти даже у очень близких видов может быть принципиально раз­
личным [ Lidicker, 1965] . 

В некоторых случаях изменение возрастного состава размно­
жающихся животных выходит за рамки нормальной экологической 
характеристики вида. Мы ограничимся лишь одним примером. 
Как известно, бурозубка в средних и южных широтах обычно в 
год своего рождения в размножение не вступает. Однако Штейн 
[ Stein, 1961] показал, что число самок, вступающих в размноже­
ние в год своего рождения, зависит от плотности популяции. Если 
в обычные годы размножающиеся сеголетки .составляют 1-2% ,  
то . после резкого спада и х  количества это число у малой бурозуб­
ки и куторы доходит до 35 % ! Значение подобgых явлений в ди­
намике численности животных оценено уже давно и хорошо по­
нятно, но их значение в динамике качества п(:шуляции еще никто 
оценить не пытался. Между тем ясно, что коль скоро в течение 
года происходит перестройка генетической структуры популяции, 
что развые поколения генетически не тождественны, то <<Незакон­
ное>> вступление в размножение молодых землероек не может не 
вызвать нарушения типичной для вида цикличности генетическо­
го состава популяции. Примеры, приведенные ранее, показывают, 
что и в данном случае мы сталкиваемся с новым и очень интерес-
ным разделом эволюционной экологии. 

Возрастной отбор не только объясняет возможные причины из· 
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менения скорости эволюции, но и предпосылки для создания тео­
рии управления качественным составом популяций. Все факторы, 
изменяющие возрастную структуру популяции, автоматически 
приводят к изменению ее генетической структуры. Если зависи­
мость между экологической и генетической структурой популяции 
известна, .. то разработка методов управления генетическими пре­
()бразовав:иями популяций сталкивается лишь с техническими, 
.а не принципиальными трудностями. 

Развиваемые нами взгляды на значение экологической струк­
·туры популяции в микроэволюционном процессе заставляют с 
новой точки зрения смотреть и на значение так называемой не­
избирательной элиминации. 

О ЗНАЧЕНИИ НЕИЗБИРАТЕЛЬНОИ ЭЛИМИНАЦИИ 

Госпо.µ;ствующая в настоящее время теория эволюции прини­
мает следующие основные постулаты: 

1. Творческую роль играет только индивидуальный естествен­
ный отбор внутри популяции. 

2. Особо интенсивная элиминация лишь в .nсключительных 
случаях может иметь избирательный характер. 

3. Чем более активны истребительные факторы среды, тем 
более общий характер принимает элиминация, теряющая перед ли· 
цом стихийных сил природы свой избирательный характер. 

4. Мощные факторы среды, ведущие к резкому снижению чис­
Jiенности животных, не могут вызвать направленных изменений 
в структуре популяций;  возникающие изменения случайны. 

Была сделана попытка на основе математического моделиро­
вания определить скорость генетических преобразований популя­
ций. Полученные выводы сводятся к следующему. На начальных 
стадиях направленных генетических преобразований популяций 
для достджения видимого эффекта требуются со.тни тысяч поко­
лений, затем преобразования идут быстрее, но и в этом случае 
период заметных сдвигов измеряется тысячами поколений. 

Попытаемся проанализировать эти положения с учетом дан­
ных о генетической специфике сезонных и возрастных генераций 
животных. Подчеркнем один из основных постулатов теории ге­
нетико-автоматических процессов: неизбирательная элиминация 
· творчески бессильна, она создает лишь случайные изменения ге­
нетической структуры популяции со всеми вытекающими отсюда 
последствиями (глава I I ) .  Тан ли это? Ведь неизбирательная 
:элиминация всегда происходит в какое-то определенное время года 
и на фоне определенной возрастной стру15туры и сезонного изме­
нения генетической структуры, вызываемого избирательным от­
бором. Если элиминация неизбирательна, то это значит, что пред­
ставленные в популяции генотипьt элиминируются в соответствии 
с их относительным количеством. Это и создает впечатление, что 
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никаких направленных изменений неивбирательная элиминация: 
создать не может. 

Попытаемся, однако, проанализировать этот вопрос более глу­
боко. Допустим, что мы имеем дело с диморфной попу_ляцией,­
представленной генетическими вариантами (фазами) А и В. Фаза 
А в летнее время интенсивнее размножается, и соответственно' 
от · весны к осени происходит относительное .увеличение ее 'lислен­
ности. Реальность подобного предположения могла бы быть под-
креплена большим числом фактов. 

Допустим, что весной структура популяции выглядит так: 
50А+150В (абсолютное выражение коэффициентов значения не­
имеет, оно призвано лишь отражать относительное обилие в по­
пуляции разных генетических вариантов) . За период раз:м:ножения­
А увеличилось в 10 раз, В - в 2 раза. Тогда осенью генетическая­
структура популяции будет иметь вид: 500А+ЗООВ. 

Посмотрим, к gему приведет неизбирательная элиминация, дей­
ствующая в разное время года. Допустим, что · в результате элими­
нации численность животных уменьшилась в 50 раз. Так как 
элиминация неизбирательна, то каждая фаза снижается в числен� 
ности в равной степени (с учетом стати;стических погрешностей) . 
Весной - (50А+150В) : 50=1А+ЗВ. Вероятность полного исчез- -
новения А больше, чем В, а при повторном элиминировании выми­
рание гомозиготных А практически неизбежно. Осенью - (500А + 
+ЗООВ) : 50=10А+6В. В этом случае вероятность исчезновения 
В больше, чем А. Уже эта простейшая модель поRазывает, что так 
RaJ, неизбирательная элиминация проходит на фоне закономерных 
сезонных колеб.аний генетичесRой . структуры популяции, то в ко­
нечном итоге она направленно изменяет структур� популяции в 
целом. Естественно, что в природе все происходит значительно 
сложнее: популяция представлена не двумя генотипами, а мно­
жеством., различия в потенциале их воспроизводства, вероятно, 
менее значительны, при очень низкой численности отдельных ва­
риантов вероятность их гибели уменьшается, но общая законо­
мерность выражается нашей моделью правильно. Она построена 
на точно доказанных закономерностях. О том, что генетичес.кая 

\ структура популяции подвержена сезонной изменчивости, мы уже 
говорили. О · том, что <шеизбирательная: элиминацию> почти всег� 
да имеет хараRтер сезонного бедствия, пожалуй, и говорить не 
стоит, это слишком хорошо известно. Возврат холодов, заморозки,. 
паводки, ливни, эпизоотии - это все сезонные явления, да притом 
для разных видов преимущественное значение имеют одни из них, 
цругие - второстепенное. Трудно, пожалуй, назвать хотя бы одну 
форму неизбирательной элиминации (за исключением землетря­
сений и вулканических извержений) , ·  которая по своей природе 
не была бы сезонной. Отсюда следует, что, · по крайней мере в · 
очень многих случаях, ,11:еизбирательная элиминация может ока­
зать на развитие популяции направленное действие. 

Сказанное, конечно, не означает ни отрицания, ни умаления 
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· :выдающегося значения исследований по популяционной генетике, 
но в настоящее время они не могут ограничиваться чисто теоре­
тическими или лабораторными. Они должны исходить из реаль­
.ных представлений по экологии популяций. Попытаемся поэтому 
приблизить нашу модель к природе. 

Допустим; что фаза А отличается от В несколько большей ско­
ростью полового созревания. в соответствии с этим животные этой 
фазы за нормальный сезон размножения успевают дать 2 помета, 
животные второй фазы -:-- только один. Плодовитость животных 
обеих фаз и их смертность в течение летнего периода одинаковы. 
В таком случае нормальный жизненный цикл · популяции будет 
выглядеть так: весна - 50А+150В ( 1 :  3) ; осень - 50А (произ­
водители) +150А (первый помет) +150А , (второй Iiомет) +150В 
(производители) +450В (первый помет) . Численность А увели­

чивалась за сезон размножения в 7 раз (с 50 до 350) , В - в 4 раза 
(со 150 до 600) . Для того чтобы генетический состав популяции 
оставался постоянным, необходимо допустить, что в зимнее время 

. имеет место дифференцированная смертность: численность А сни­
жа_ется в 7 раз, численность В - в 4 раза. 0сень - 350А +600В 
(7 : 12) , весна - 50А+150В ( 1 :  3) . · _ 

Допустим те_перь, что ранней осенью имеет место неизбиратель­
вая элиминация, численность животных резко снижается и при 
этом полностью гибнет весь второй помет. Это также вполне ре­
альное допущение:  _при ранних и сильных заморозках, например, 
происходит неизбирательная элиминация животных, ведущих са­
мостоятельный образ жизни, IIO несамостоятельный молодняк гиб­
нет полностью. В этих условиях преимущество генетического ва­
рианта А проявиться не может, и динамика генетической струк­
туры популяции резко изменяется: весна - 50А +150В, осень -
50А+150А+150В+450В=200А+600В (напоминаем, что коэффи­
циенты указывают лишь на соотношение разных форм в популяции, 
а не на цх абсолютное количество) . 

Зимой сокращение числен:nости происходит по обычной схеме: 
А уменьшается, получаем весенний состав популяции: 30А+150В 
(1 : 5) . 

Допустим, что и следующей осенью произойдет элиминация 
с такими же сопутствующими явлениями. Тогда к концу сезона 
размножения имеем: ЗОЛ +90А +90А + 150В+450В=120А +600В. 
Соответственно следующей весной имеем: 17А+150В. При повто­
рении сходной ситуации в третий раз генетический состав нашей 
популяции примет вид: 6А+150В. Если теперь ситуация, вызы­
вающая элиминацию, произойдет до ,начала· размножения и сни­
зит общую численность популяции в . 1  О раз, то по теории вероят­
ности генетический вариант А вообщ4:1 исчезнет из популяции. 

В реальной природной обстановке А не исчезнет, а сохранится 
в популяции в гетерозиготном состоянии. Наш пример показывает, 

. однако, насколько быстро может произойти направленная гене­
, тическая перестройка популяции под влиянием- ненаправленного 
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фактора среды (неизбирательнал элиминация) . В рамках нашей 
темы нам особенно важно подчеркнуть, что непосредственной при­
чиной изменения генетической структуры популяции является из­
менение ее экологической (в нашем примере - возрастной) струк· 
туры. 

Введем в нашу модель еще одно экологическое уточнение: при 
снижении плотности популяции плодовитость животных возраста­
ет. Допустим, что ранней весной (до начала размножения) про­
изошла неизбирательная элиминация. Соотношение- генетических 
вариантов не изменилось (50А+150В) , но общая численность жи­
вотных снизилась. В соответствии с действием <<факторов, зави­
сящих от плотностю> (density dependent factors) , плодовитость 
животных увеличилась, и осенью на каждую пару взрослых при­
ходится не 6, а 12 молодых. Тогда осенняя структура популяции 
может быть выражена так: 50А+ЗООА+ЗООА+150В+900В= 
=650А+1050В (13 :  21) . И в данном случае изменение генетической 
структуры популяции было вызвано изменением ее экологической 
структуры. 

Попытаемся еще более приблизить нашу модель к реальной­
экологической обстановке. Действие «факторов, зависящих от 
плотностю>, с особой силой проявляется непосредственно после 
разрежения популяции. Поэтому в нашем примере резко увели­
ченным должел быть первый помет. Второй помет будет уже ме­
нее многочисленным, так как плотность популяции после попол­
нения ее сеголетками повышается (ле говоря уже о закономерном 
снижении плодовитости к осени) . Поэтому осенняя популяция 
должна принять вид: 50А+ЗООА (первый помет) +150А (второй 
помет) +150В+900В (первый помет) =500А+1050В (10 : 21) . 
Структура популяциЦ..изменилась еще более существенно. 

Рассматриваемый здесь вопрос еще не привлек к себе прис­
тального внимания экологов. Поэтому представляется важным 
отметить, что в пользу развиваемых нами взглядов свидетельству­
ют общие теоретические соображения, основанные не только на 
твердо установленных экологических закономерностях, но и на 
некоторых (пока еще немногочисленных) прямых наблюдениях, 

1поназывающих, что резкое изменение численности сопровождается 
пе случайным, а закономерным изменение:м: генетического состава 
популяций. В этом отношении особый интерес представляет ра­
бота Б. К. Павлова [ 1965 ] ,  который по нашему совету изучал 
динамику полиморфизма белок и сумел установить связь изме­
нений частоты встречаемости отдельных генетич.еских вариантов 
с их морфофизиологическими особенноетями. Белки Восточной 
Сибири представлены несколькими цветовыми вариациями: крас­
нохвостки, чернохвостки и промежуточная группа - бурохвостки. 
Каждой популяции свойственно свое отношение цветовых вариа­
ций. В южных горно-таежных лесах с преобладанием Rедра сц­
бирского доминируют чернохвостые· особи (до 80% ) ,  краснохвост­
ки: составляют 5-6 %,  бурохвостки - 10-15 % ,  в северв:ых лист· 
186 



.венничных лесах соответственно 30-40 % ,  18-20% ,  40-50% .  На 
:территории, занимаемой одной популяцией, черные белки заселя­
I()Т темнохвойные леса, светлые - светлохвойные. 

ХараRтерное для Rаждой популяции соотношение цветовых 
вариаций не остается постояIНiым, а изменяется по годам. Общая 
закономерность таRова, что при высоRой численности преоблада­
ют чернохвостые белки, после депрессии численности увеличива­
ется относительная многочисленность бурохвостых. В определен­
ные годы количество чернохвостых достигает 50% даже в север­
ных <<светлых>> популяциях. 

Особи различных цветовых вариаций отличаются рядом мор­
фофиеиологических показателей. КраснохвостRи легче переносят 
недостаток основных кормов, длина кишечника у них больше, чем 
у чернохвосток и бурохвостоR. Вследствие этого они обладают 
большей способностью использовать грубые растительные Rорма. 
В северных попу;цяциях 9тносительный вес печени у краснохво­
сток болы;пе, чем у чернохвосток. В южных популяциях эти раз­
личия недостоверны: Относительный вес надпочечников у буро­
хвосток значительно ниже, чем у краснохвосток и чернохвосток. 
При оптимальной плотности краснохвостые и· чернохвостые 
белки по относительному весу надпочечников не отличаются. При 
резком ухудшении условий существования различные цветовые 
вариации отличаются по плодовитости, при этом у краснохвосток 
она выше. Различные цветовые вариации обладают различн:ыми 
биологическими особенностями. 

Можно предполагать, что соотношение различных цветовых 
вариаций находится под контролем естественного отбора. Геогра­
фическая изменчивость фенотипической структуры популяции 
может служить некоторьrм доказательством в пользу этого поло-, 
жения. Для популяций с неустойчивым типом динамики числеи­
ности свойственна структура с преобладанием бурохвостых и крае-
нохвостых особей. Для популяций с устойчивым типом динамики 
численности свойственно преобладание чернохвостых особей (ко­
личество бурохвостых особей нрайне незначительно, краснохво­
стых почти всегда около 5_:_5 % ) . 

Особый интерес представляют данные Б. R. Павлова, обобщен­
ные им в переданной мне рукописи 1967 г., которые характеризу­
ют генетический состав разных возрастных групп белок. В Того­
динской популяции n 1962 г. в разных возрастных группах отно­
сительное обилие цветовых вариантов выражалось следующими 
цифрами (указан процент белок в следующем порядке: черно­
хвостые, бурохвостые, краенохвостые) . 

Сеголетки 
1 год 
2 года 

85,5±2,9 
65,8±4,1 
14,8±9,9 

12,4±2,7 
27,6±4,5 
71,4±12,5 

2,2±1,2 
6,6±2,5 

14,8±9,9 

Эти данные делают очевидным, что если по каким-либо причинам 
�озрастная структура популяции изменится, то это повлечет за co-
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· бой резкое изменение генетической структуры популяции в целом. 
Для того чтобы представить себе конкретный ход этих изменений. 
необходимо знать характер детерминирQВанности рассматриваемых 
генетических вариантов (в настоящее время не известны, но в 
их неизбежности трудно сомневаться) .  Возрастной отбор может 
привести к быстрой перестройке популяций. Цсследования 
В .. К Павлова делают это бесспорным . .  · Весьма существенно, что изменение генетической структуры 
популяций происходит и под влиянием промысла, причем на 
животных разного возраста промысел оказывает раэное воздей­
ствие. 

Нак указывалось ранее, изменение генетической структур:J>I 
. популяций проявляется в изменении аллометрического экспонея-

Таблица 22 
Иаменение аллометрическоrо экспонента а в зксперииевталы1ых популяциях: белок 

(по данным В. R. Павлова) * 

Ширина межглаз- Длина зубного Ширина ме;иду 1 ничного проме- верхними корея-Период обсле- жутка ряда яыми зубами доваяия самцы 1 самки самцы 1 . самки самцы I самки 
До промыслоо -0,066 +О,265 -0,022 -0,252 +О,002 -0,386 

±0,019 ±0,0019 ±0,017 ±0,012 ±0,25 ±0,06 
После промысла +О,926 -0,175 +О,375 -0,165 +О,531 +О,151 

±0,085 ±0,021 ±0,014 ±0,015 ±0,09 ±0,002 

* Все показатели по отношению к кондилобазалъвой длине .черепа. 

та - признака, характеризующего · генетический состав популя­
ции в целом. Б. К Цавлов провел специальный опыт на экспери­
ментальной площадке, который показал, что за 10 дней промысла 
генетический состав популяции белок изменился. Аллометриче­
ский экспонент основных показателей за этот период изменился 
· очень существенно (табл. 22) . На контрольных площадках из­
менений отмечено не было. Перемещений белок по территории не 
происходило. 

Изменение генетической структуры популяции Б. К Павлов 
-изучал и на основе использования в качестве генетического мар­
кера наличия межтеменной кости (анализ значения подобных: 
признаков см. [ Berry, 1963 ] ) .  До промысла белки с этим признi).­
ком составляли 14,9 % в популяций, после промысла ·- 23,8% 
(различия статистически достоверны) .  Особенно резкие изменения 
произошли в группе молодых белок: до промысла - 3,2 % , после · 
промысла - 18,2 % (t=6,7 ) .  Достоверность этих данных Б. К Пав-
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.лов подтверждает не толы<о статистичесной обработкой :материала� во и поголовным отстрелом всех белок на экспериментальной пло­щадне. Анализируя свой материал, он отмечает, что в неноторых случаях избирательное действие промысла совпадает с направ­лением естественного отбора. Преобразования популяции могут произойти весьма быстро. Трудно сказать, чем вызвана избирательность uромысла. Не� сомненно, генетические маркеры связаны с какими-то особенно- -стями биологии белок, определяющими их поведение. Изменевие­аллометрического экспонента наводит на мысль о том, что эти­особенности определяются разной активностью животных, так' как изменение может быть связанным с изменением скорости роста животных [Шварц, 1961 ] .  Важен, однако, несомненный факт, доказан]!ЫЙ работами · Б. Н. Павлова: динамина численности, оп­ределяемая как естественными причинами, тюt и промыслом, вы­зывает изменения генетической структуры щщуляций, которые­происходят особенно резко в том случае, когда вступает в силу возрастной отбор (в упомянутом выше понимании) . Важно учитывать, что непропорциональное снижение числен­ности одного из генетических вариантов не только щщосредствен­во изменяет генетическую структуру популяции, но может иметь. и далеко идущие последствия. По этому поводу Б. Н. Павлов пишет следующее: <<В послед­нее время [ Шварц, 1965 ] показано, что изменение возрастной­структуры ведет к направленному преобразованию генетического­состава популяции. В эксперименте удалось обнаружить возраст­ную избирательность промысла, особенно резко она проявляется среди группы сеголеток. При высокой интенсивности цромысла (под промысел попадает 50% популяции) особи с весом сухого­хрусталика глаза 25-26 мг (что соответствует рождению в конце­марта-начале апреля) остаются в популлциц в большем числе. Возрастная избирательность в этом случае вызовет изменение ге­нетической структуры популяции. Эти изменения оказываются еще более существенными в связи с одной особенностью белок этой группы: па следУющий год они вступают в размножение­ранее, чем белки других возрастов. Среди них количество особей, дающи� второй помет, значительно больше, чем в других группах. Некот.орые данные позволяют утверждать, что эта особенность. связана с наследственными свойствами. :Конкретные итоги пре­образования популяций будут определяться взаимодейств:\'fем дав-. лепил есrественного отбора и промысла. Изучение закономерl;[остей преобразования попущщии при изменении условий существования и действие промысла открывает пути управления природным� популяциямю>. Резкие · изменения численности автоматически не влекут за собой и:Jменения генетической структуры · популяции. Об этом очень ясно свидетельствуют известные наблюдения и опыты Фор­да [Ford, :1963 ] .  
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В нашей лаборатории этой же проблеме было посвящено ис­следование В. Е. Береrового [ 1966, 1967 ] .  Изучались семь попу­ляций полиморфного вида пенницw обыкновенной (Philenus spu­marius L., . Homoptera: Cercopidae) .  Было установлено, что на Урале встречаются одиннадцать типов окраски, известных под .следующими названиями: typica, populi, trilineata, flavicollis, gib-Ьa, leucocephala, quadrimaculata, albomaculata, leucophtalma, niar­ginella, lateralis. Все изученные популяции различаются по соот­ношению частот этих типов окрасни, причем различия статисти­чесни существенны. Имеющийся материал не позволяет установить прямую связь между различиями мест обитания и особенностями состава популяций. Популяции, обитающие в лесу, тан же хорошо QТличаются друг от друга, нан и популяции леса и луга. Однано н1tблюдается явная зависимость различий между популяциями оТ' степени изоляции и их взаимного расположения. Последнее свя­зано с миграцией особей между соседними популяциями. Результаты своих исследований В. Е. Береговой [ 1967 ] сум­мирует следующим образом: <<Состав четырех популяций был прослежен с 1964 до 1966 г·. Анализ полученных данных пов.азал, что степень различия между популяциями не перекрывается раз­личиями любой из этих популяций от. года R году. Rаждая попу­ляция сохраняет свои характерные особенности состава на про­тяжении трех лет. Наблюдаемая стабильность межпоиуляционных различий: особенно подчернивает установленный фав.т резв.их и несовпадающих в.олебаний численности, затрудняющих нередв.о сбор материалов в отдельных популяциях. Эти нолебания числен­Jiости не совпадают даже в соседних популяциях на расстоянии 400 м друг от друга. Весь имеющийся материал свидетельствует в пользу того, что генофонд каждой популяции формируется в сложной зависимости 
'(}Т факторов среды и проявляет стабильность во :времени. Харак­тер межпопуляционных различий на нашем материале обнаружи­вает большое сходство с различиями, часто наблюдающимися между подвидамю> . Эти наблюдения показывают, что популяция обладает способ-; · ностью поддерживать относительное постоянство своего состава, несмотря на очень резкие колебания численности. Изменение генетического состава популяции, связанное с изменением числен· ности, может быть использовано естественным отбором для быст­рых преобразований, соответствующих изменениям среды. В дру­гих случаях отбор в течение в.ороткого времени исправляет воз­никшие нарушения. Популяция не находится во власти слепого -случая, определяющего ее генетическую специфику. Изменчивость фенотипичесв.ой структуры популяций позволяет существовать им в резко различающихся условиях среды. Все. случаи <<катастрофической>> , неизбирательной элиминации, за исключением таких редких, как извержение вулв.ана и т. п., nовторJiются во времени, поэтому, приходясь на разные сезоны 
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года, оказывают сбалансированное действие на местные популя­
ции. В этом плане и нельзя ожидать, чтобы оседлые популяции 
обнаружили изменения, подобные описанным. Они уже претерпе­
ли подобные изменения столетия и тысячелетия тому назад. Если 
же популяция попадает в новые климатические условия или (см. 
ниже) подвергнется воздействию дополнительных сезонн;о <<ориен­
тированных>> и повторяющихся из года в год истребительных меро­
приятий, тогда мы вправе ожидать подобную картину изменения 
структуры популяции. 

Математическое ,моделирование анализируемой здесь законо­
мерности может быть еще более уточнено. Так, например, может· 
быть учтено повышение скорости полового созревания животных 
при снижении плотности популяций, увеличение половой актив­
ности самцов, изменение смертности перезимовавших животных 
(производителей) и т. п. Однако подобные уточнения не ·входят 
в нашу задачу. Мы стремились показать, что прогресс популя­
ционной экологии создал предпосылки для математического мо­
делирования микроэволюционных процессов, моделирования, зна­
чительно более близкого к реальной природной обстановке, чем 

· то, :которое легло в основу учения о генетическом дрейфе, генетико­
автоматических процессах. При этом становится ясным, что из:-­
менение экологической структуры популяций, независимо от того, 
какими непосредственными причинами оно вызывается (в том 
числе и неизбирательной элиминацией) ,  имеет следствием изме­
нение ее генетической структуры. Это дает нам право говорить, 
об экологических закономерностях эволюционного процесса. 

-Мы затронули лишь частный случай проблемы, от.метили зна­
чение возрастного состава популяций и неизбирательной элимина­
ции', изменяющей внутрипопуляционную структуру. При этом мы 

f. сознательно использовали лишь элементарнейший математический 
аппарат и не стремились описать выявленные закономерности в 

!; обобщенных формулах, хотя сделать это было бы не сложнее, чel\f' 
� создать формулы, отражающие скорость преобразоваяия популя­

ций в зависимости от селекционных преимуществ (selektionswert)' 
отдельных генетических вариантов. Нам важно было показать, что 
теоретический анализ приводит к выводу о многообразии меха­
низмов направленного преобразования генетической. структуры 
популяций. Индивидуальный отбор, которому до самого последне­
го времени приписывалась едва ли не монопольная роль в на-
правленном изменении популяций, является лишь одним из таких 
механизмов. 

Теоретический анализ затронутой проблемы должен быть 
прежде всего использован в качестве программы соответствующих 
экспериментальных работ (как в лабораторных, так и в полевых 
условиях) , программы, закладывающей основу экспериментальной 
эволюционной экологии. Результаты этих работ окажут в свою 
очередь влияние на развитие теоретической экологии. Это сделает 
современную эволюционную теорию подлинно синтетической. 
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Теоретическое значение подобных исследований очевидно. Они 
имеют не меньшее практическое значение. В настоящее время 
ыы не имеем: ни малейшей возможности влиять на ход естествен­
ного индивидуального отбора в природе; Но <<групповым отбором>> 
м:ы управлять можем. Зная ход сезонной изменчивости генетиче­
r,кой структуры популяции, мы можем относительно просто осу­
ществлять направл(!нное изменение генетической структуры по­
пуляции, т. е. фактически управлять микроэволюционным процес­
,сом. Более того, мы часто делаем это уже сейчас. Истребительные 
мероприятия обычно принимают форму избирательной элимина­
ции и всегда приурочены к определенному сезону. По ряду при­
чин особенно эффективны весенние истребительные работы, во 
при этом изменения генетической структуры популяции неизбеж­
ны. 'можно полагать, что это приводит к численному преоблада­
нию менее плодовитых, но более жизнестой:ких особей. Следует 
подумать: выгодно ли это? Открываются перспективы . изменения 
начества природных популяций. Трудно предвидеть, какие это 
повлечет последствия для прантики борьбы с вредителями и ис­
пользования полезных животных. 

Более того, сама форма проведения истребительных мероприя­
тий приводит R нарушению энологической структуры популяций, 
что неизбежно ведет и к ее генетическим преобразованиям. При 
борьбе с грызунами нередно используют препараты мышьяна. 
Оказалось, что мышьян оназывает на грызунов избирательное 
действие. Самки и молодые животные гибнут в относительно мень­
шем числе, чем взрослые самцы [Junkins, 1963] .  Нетрудно пред­
аставить себе, н наним результатам приведет длительное исполDЗо­
вание мышьяновистых приманон. В этих условиях селенционное 
nреимущество получают генетические варианты, отличающиеся 
большой споростью полового созревания, тан кан преимуществен­
но за их счет произойдет восстановление популяции. Напрашива­
ется вывод, что применение мышьяка для борьбы с грызунами 
может в течение нороткого времени привести к созданию популя­
дии, отличающейся исключительной скоростью воспроизводства 
,стада. 

В данном случае истребительные работы приводят R качест­
венному преобразованию популяции в невыгодную для человека 
-сторону. Если же теоретические исследования достаточно развит:�:.х, 
то будут созданы условия для разработкр: такой системы истре­
бительных мероприятий, которая не только уменьшит численность 
вредителей, но и снизит потенциал их во�:;производства. Возможно, 
что изменение начества популяции онажется более эффективным 
-средством снижения численности вида, чем непосредственные 
истребительные мероприятия. 

Естественно, что это в принципе справедливо не только в от­
ношении истребительных работ, но и промысла. Система промыс­
ла определяет не только количественный, но и качественный состав 
популяции. Приведем несколько примеров. 
J92 



Промысел мелких хищников капканами ·ведет к нарушению нормального соотношения . полов в сторону самок. В отдельных случаях эти нарушения могут быть столь значительны, что возни- . кает угроза массового прохолостания самон. В этих условиях яв­ным селекционным преимуществом должны обладать самцы, от­личающиеся ранним половым созреванием, так как при недостатке в популяции самцов участие в размножении молодых производи­телей должно иметь особое значение. Целеустремленные иссле­дования в этом направлении (сравнение скорости полового созре-вания самцов опромыmляемых и неопромышляемых районов) могли бы иметь, таким образом, большое значение и для теории, и для практики. Капканный промысел всегда избирателен, этим и определяется его действие на качественный состав популяции. Иное значение должен иметь промысел, .приближающийся к не­избирательной элиминации. Этому условию в большей степени соответствует, например, ружейный промысел белки. При этом чем интенсивнее ведется промысел, тем больше он соответ­ствует неизбирательной элиминации, так как при промысле малой интенсивности в большем числе будут отстреливаться более актnв· вые животные, оставляющие больше следов. Поэтому в интен­сивно опромышляемых угодьях отбор должен идти на плодови­тость. Создается популяция, отличающаяся повышенной плодо­витостью. Приведенные данные показывают, что анализ явлений, объе­диняемых понятиями <<возрастная структура популяций>> и «не­избирательная элиминацию> , может быть ис�олы:юван для разви­тщr о,бщей теории эволюции. Не меньшее значение имеет и изу­чение пространственной структуры популяций. 
ПРОСТР ЛИСТВЕННАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ -

ФАКТОР МИКРОЭВОЛЮЦИИ 
Пространственная структура популяций как фактор микроэво· � люционного процесса уже давно привлекала к себе внимание ис­t · следователей. Достаточно вспомнить, что одна из глав синтетиче­t ской теории эволюции особое внимание уделяет проблеме изоля­;:: ции (в том числе и неполной) структурных подразделений вида. 

( . В последнее время интерес к изучению пространственной структуры популяций в эволюционном плане в значительной сте­пени возрос в связи с теорией Левонтина [ Lewontin, 1965 ] о по­пуляционном отборе, суть которой заключается в следующем. Если по каким-либо причинам популяции или, микропопуляции вымирают, их место занимают другие. При этом новый генный комплекс в новой среде не копирует старый, популяция преобра-
'J жается, происходит эволюционный сдвиг. Исследование этого процесса наталкивается на ряд трудностей не только технl!ческих, но и принципиальных. Дело в том, чтq когда говорят о вымирании популяции, ·имеют в виду не популя-

7 С. С. Шварц 193 



цию в строгом смысле слова (эRологи'lеское единство, способное 
самостоятельно регулировать свою численность) ,  а вымирание 
внутрипопуляционной группы, части единой популяции. Выми­
рание подобных группировок оказывает на популяцию в целом 
сложцый и противоречивый эффект. Недостаточно строгий подход 
к понятию «популяцию> в данном случае, как и :во многих других, 
может привести к ошибочным представлениям. 

Тем не менее исследование явлений, подпадающих под поня­
тие межпопуляционньго отбора (interdeme selection) , уже в на­
стоящее время содействует лучшему пониманию механизмов эво­
люционного процесса. В частности, работы этого направления 
приводяr к анализу возможных nротиворечий между внутрипопу­
ляционным отбором (обычная форма естественного отбора, intra­
deme selection)  и отбором межпопуляционным. 

В качестве искусственного примера Левонти.н [ Lewontin, 1965 } 
указывает на возможность отбора животных, способных к особо 
эффективному потреблению растительного корма. Подобные жи­
вотные оставляли бы после себя больше потомства, и вскоре это 
привело бы к формированию популяции «супер-травоядных>> жи­
вотных. Растителыюсть была бы уничтожеца; и популяция вы­

. мерла, уступив место другой, использующей наличные запасы 
корма более экономно. 

Свои предположения Левонтин стремится подкрепить и при­
мером из лаборатор:пой и полевой практики [ Lewontin, Dunn, 
1960; Lewontin, 1962] .  В естественных популяциях домовой мыmи 
часто встречается мутация t. В результате внутрипопуляционноrо 
отбора частота встречаемости гена t резко увеличивается. Однако 
самцы, гомозиготные по t, стерильны. В результате производитель­
ность популяции падает и она замещается другой. Этот пример 
Левонтин считает блестящим (excelent) подтверждени_ем своей 
теории межпопуляционного отбора. 

Независимо от Левонтина идея группового отбора нашла вы­
ражение в интересной работе А. М. Чельцова-Бебутова [ 1965 ] ,  
исследовавшего эволюцию тетеревиных тонов. Автор считает, что 
для того чтобы объяснить возникновение брачного ритуала тет-е­
рева следует отойти от представлений об индивидуальном отборе 
и мыслить на уровне группового отбора, на уровне микропопуля­
ций, под которыми он понимает группы птиц, слетающихся на 
один ток. Усложнение и интенсификация брачного ритуала сти­
мулируют половую активность самок и повышают производитель­
ность популяции. «В результате микропопуляции тетеревов с 
более длительным периодом токования оказывались в более выгод­
ном положении, часть самок могла снести повторные (компенса­
торные) кладки, . увеличив таким образом общую плодовитость. 
популяцию> . 

Нетрудно заметить, что в разнообразных примерах межrtопуля­
ционный отбор выступает как фактор, отсеивающий популяции с 
неудовлетворительной генетической структурой, а не как творче-
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\;,: ский фактор. Это не случайность, определяющаяся неудачным 
f, подбором примеров, а закономерность. Говорить о межпопуляцион­
�-, пом отборе можно лишь условно, так как значение вымирания­
[:� (полным оно никогда не бывает) локальных <шопуляций>> может 
! быть оценено только на основе ис�ледования процессов, происхо­
f·' дящих в популяции в целом, популяции в_ строгом понимании это­
I го слова. Правильнее говорить не о межпопуляциопном отборе, 

а о роли динамики пространственной структуры популяции в мик­
роэволюции. При этом под пространственной структурой популя­
ции мы понимаем особенности распределения 1КИвотщ,1х по тер-

.. ритории, в том числе' и возникновение локальных микропопуля­
�, ций, заселяющих своеобразные по условиям среды биотопы. ,1, А �' нализ рассматриваемqго вопроса должен основываться па 
i двух основных фактах. Первый из них: колебания численности 
i' вида захватывают громадные территории. Примеры в данном 
( случае совершенно излишни, так как массовое размножение мно­
t гих видов, относящихся к различным таксономическим группам, 
[ многократно описывалось и всесторонне исследовалось. Пик чи­
t сленности (или депрессия) распространяется нередко не только t' на целые популяции, но и на группы популяций. Во время вспыш­
- ки численности происходит заселение территорий, в которых в1щ 

или отсутствует, или встречается в обычные годы в незначитель­
ном числе. При этом неизбежно происходит перемещение попу­

- ляции или резкое увеличение той территории, в пределах которой 
t фактически осуществляется панмиксия. 

:,,,':,, 
Столь же обширна территория, в пределах - которой проявля-

11' ется депрессия численности вида. Нередко она охватывает · целые 
ландшафтные зоны. Так, падение численности лемминга или пес­
ца в отдельные годы наблюдается по всей необъятной территории 
Полярной Евразии. Во время депрессии численности животные 
сохраняются лишь в стациях переживания (в понимании Н. П. На­
умова [ 1963] )  или на отдельных участках а реала вида, где по 
наким-либо причинам складываются более благоприятные усло­
вия существования. Все 9казанное - азбучные истины современ­
ной популяционной экологии · животных, но _эти истины еще не 
используются в полной мере для анализа экологических механиз­
мов микроэволюционного процесса. 

;! Другая группа фактов, имеющих особое значение для оценки 
возможной роли межпопуляционного отбора, уже не может быть 

I отнесена R азбуке экологии. Рёчь идет о процессе, противополож­
ном только что описанному. Если пик численности и резкая ее 

'� депрессия охватывают зnачительные территории, то в обычные 
: _( <<средние>>) годы колебания численности даже - соседних микро­
популяций могут быть резко различными. Популяции полевок в 

_ .лесных :колках, :кустарни:ковых зарослях, на залежах, лугах, полях 
,' подвергаются различнQ!м воздействиям среды даже в том случае, 
-· �ели они расположены в непосредственной близости, в одной и 

'ТОЙ же географической среде. В силу этого динамика их числен-
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ности в:еизбежво должна б�ть различной. То, что это действи­
тельно так, показывают многочисленные исследования, но особен­
но ясно - работа Хайпа и Томсона [Hayne, Thomson, 1965 ] .  Они 
в течение 10 лет изучали динамику численности Microtus pennsy!­
vanicus в штатах Мичи:ган и Висконсин. Наблюден.ия проводились 
на 197 стационарных пунктах. Среднее расстояние между пунк­
тами - 10 км. Математическая обработщ1 материала показала, что 
корреляция между изменениями численности в соседних популя­
циях или статистически недостоверна, или хотя и реальна, но 
столь слаба (r=0,28) , что не может быть принята во внимание 
при проведении истребительных работ. Делается обоснованный 
вывод: в пределах одного района колебания численнос'l'и вида 
подчиняются сходным закономерностям, по локальная численность 
(численность отдельных популяций или микропопуляций) может 
резко отличаться: от .средней по району и от численности соседних 
поселений. 

В пашей лаборатории аналогичные исследования были прове­
дены на ондатре В. Ф. Сосиным [ 1967 ] .  В течение трех лет изу­
чалась динамика численности ондатр на нескольких озерах, рас­
положенных на расстоянии 6-10 км друг от друга в лесостепи 
3aipaльJJ:. Установлено, что колебания численности ондатр, даже 
на водоемах, сходных по своему характеру, несинхронны. В то 
время как на одном из них количество животных возросло при­
мерно с 250 до 450, на другом имело место ее падение с 350 до 
140 ондатр. На третьем озере численность во все годы наблюдения 
изменялась в значительно меньших пределах, примерно от 120 
до 160 ондатр. Движение численности сопровождалось измене­
ниями возрастной структуры. В поселениях, где количество ондатр 
по сравнению с предшествующим годом увеличилось, наблюдает­
ся рост числа молодых, приходящихся на каждую размножав­
шуюся самку (с 5,4 до 9,4 на одном озере, с 6 до 20 - на другом) . 
На водоеме же, где численность в рааные годы менялась слабо, 
возрастной состав варьировал в пределах 12-16 сеголеток на 
одну размножавшуюся самку. Сопоставление числа производите­
лей с интенсивностью размножения и плотностью осенней попу­
ляции приводит к выводу о том, что в рассматриваемом случае 
динамика численности определялась в основном выживаемостью 
молодняка (миграций в период наблюдений не отмечалось) . 

Приведенные данные показывают, что поселения ондатр на 
озерах, расположенных в непосредственной близости, подчиняют­
ся различным зююномернgстям динамики численности и могут 
рассматриваться как микропопуляции с характерными особенно­
стями движения населения и возрастной структуры. 

Мелкие мышевидные грызуны превосходно плавают и могут 
переплывать даже довольно широкие и быстрые реки. Тем не ме­
нее несомненно, что обмен особями между популяциями полевок 
(за исключением, естественно, видов, ведущих полуводный образ 
жизни) ограничен и осуществляется, вероятно, далеко не каждый 
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год. В этом отношении интересен такой пример. Нами была об­
следована популяция экономок (М. oeconomus) на берегу боль­
шого степного озера. На озере много сплавинных островов, ко­
торые в летнее время представляют собой защищенные от врагов 
и богатые кормом места обитания полевок. Острова расположены 

, на расстоянии всего около 100 м от берега, а расстояние между 
· · отдельными островами еще меньше. В зимнее время условия су­

ществования на островах хуже, чем на <<материке>>, так как почва 
промерзает. Зимой большинство островных популяций вымирает. 
Это дает возможность составить представление о степени изо­
ляции полевок, разделенных водной преградой поряд1,а де­
сятков и сотен метров. Оказалось, что, хотя экономка могла бы 
достичь любого острова за десяток минут, острова заселяются да-

. леко не каждый год. Были поставлены и специальные экспери­
менты. Маркированные экономки завозились на острова и выпу­
скались. Оказалось, что преобладающее большинство из них ос­
тается в местах выпус;ка и не переплывают с острова на остров 

, или на берег. 
Аналогичные по существу наблюдения у В. Ф. Сосина [ 1967]. 

,. Проведенная им маркировка показала, что ондатры не часто пе­
реходят с озера на озеро даже в том случае, если расстояние 
между ними измеряется десятками метров. Много подобных при­
меров можно было бы привести из литературы. Онц показывают, 

' что единая, казалось бы, популяция распадается на группы час.: 

тично изолированных популяций, обмен генами между которыми 
в значительной степени ограничен. 

Вполне аналогичные данные могут быть приведены и по дру­
гим видам. Для иллюстрации воспользуемся данными заготовок 
ряда видов пушных зверей на Ямале и в прилегающих районах 
Урала. Из богатого материала, представленного Г. Е. Рахманины:r.,: 
(1959], приведем лишь несколько примеров. В 1954 г: в целом по 
округу численность ондатры по сравнению с предшествующим 
годом почти не возросла (164 813 заготовленных шкурок против 
155 902) , но в Ямальском районе она возросла в 3 раза, в Надым­
ском - более чем вдвое, а в Rрасноселькупском снизилась. Чи-

• i;. сленность белки в 1956-1957 гг. в Надымском районе снизилась 
в 1,5 раза, а в Ямальском увеличилась в 20 ( ! )  раз. В эти же годы 
численность горностая в Rрасноселькупском районе увеличилась 
в 2 раза, а в Шурыщкарском снизилась втрое. В предшествующие 

. . годы происходило обратное: в Шурышкарском районе численность 
'· несколько увеличилась, в Rрасноселькупском снизилась бо;цее 
_ чем в 4 раза. Столь же несинхронными были колебания числен­
. ности в разных районах Ямала и других видов. 

Несмотря на то что данные заготовок нельзя считать вполне 
. .. строгим показателем движения численности, они совершенно не­
; оспоримо показывают, что соседние поселения животных нередко 

характеризуются разными закономерностями динамики чцслен­
ности. 
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Изменеi:�:"ие численности имеет следствием неизбежное измене­
ние генетического состава nопуляции. Это изменение может быть 
существенным или ничтожно малым, но оно не может не произой­
ти. Об этом свидетельствуют твердо установленные законы попу­
ляционной генетики. Отсюда следует, что конкретньtй эффект 
обмена генами между популяциями в значительной степени оп­
ределяется сравнительным ходом динамики численности живот­
ных. О значенци этого явления мы будем подробнее говорить ниже. 

Другая сторона .той же проблемы - вымирание микропопуля­
ций. Интенсивность размножения вида соответствует условиям 
его существования. Чем выше смертность - тем выше рождае­
мость. Не случайно интенсивность размножения слонов _в тысячи 
раз слабее, чем интенсивность размножения мышей! Из этой, 
опять-таки азбучной истины экологии следует, что для того чтобы 
популяция вымерла, совсем не обязательно . катастрофичес1юе 
сочетание внешних факторов. Если по каким-то причинам смерт­
ность начинает превышать рождаемость, то вымирание по�;�уля­
ции - это лиiпь вопрос времени. Когда речь идет о животных-эфе­
мерах - это вопрос очень незначительного промежутка времени. 
Тем не менее в большинстве подобных случаев вымирания пе 
происходит, так как при резком сокращении численности попу­
ляции увеличивается число иммигрантов из соседних популяций. 
Однако когда популяция замкнута, то легко обнаруживается, что 
незначительное снижение нормального темпа воспроизводства 
популяции обрекает ее на гибель. Это было ясно показано на ост­
ровных популяциях домовой мыши [Lidicker, 1966 ] .  Оказалось, 
что при совместном обитании с Microtus californicus нормальная 
беремеюз:ость мышей неl)€дко нарушается. Это ведет к снижению 
темпов воспроизводства популяции и ее быстрейшему и полному 
вымиранию, несмотря на <<обычную>> смертность и в целом высокую 
интенсивность размножения. 

Так как · подобное изменение темпа размножения несомненно 
ветре чается в природе весьма часто, то отсюда следует что . имми­
грация особей из одйой популяции в другую - явление неизме­
римо более частое, чем это фиксируется прямыми наблюдениями. 
Однако интенсивность обмена особями подчиняется достаточно 
строгим закономерностям, о которых мы только в последнее вре:м:я 

- :начинаем получать точную информацию. С другой стороны, все 
чаще поступают данные, показывающие, что даже соседние попу­
ляции - это довольно замкнутые экологические системы. До тех 
пор, пока популяция полностью сохраняет свою жизнеспособность, 
она активно ограничивает проникновение особей извне. Известны 
и 1юнRретные экологические механизмы, препятствующие обмену 
особями между популяциями и внутрипопуляционными группами 
животных. Эти механизмы имеют в своей основе сложную внутри-. популяционную систему господства - подчинения. В этой систе­
ме «чужак• лишь в редких случаях может войти в группу особей­
доминантов и конкурировать с хозяевами в интенсивном размно-
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жении. Возможно, что имеют определенное значение и иные ме­
ханизмы изоляции: с:воеобразие подбора пар (подробнее см. ниже) , 
нарушение беременности у самок при внезапном появлении чужих 

,,. самцов [ Bronson, Eleftherion, 1963 ] ,  инбридинг [ Scossiroli, 1962 ] ,  
:, стремление животных избегать не освоенных видом территорий 
: Hiaggerty, 1966] .  Возможно, что у высших животных играет роль 
,� и привязанность к · колонии, и привязанность отдельных особей i · друг .к другу . ( [Penney, 1964 ] ,  наблюдения на пингвинах) . Ис-

следование подобных :механизмов генетической изоляции только 
начинается, однако в их существовании нельзя сомневаться. Труд· 
но подобрать лучший пример, чем исследования польских ::шоло· 

. . . rов, изучавших :микропопуляции :мышей на чердаке и в подвале 

. двухэтажного дома [ Adamczyk, Petrusewicz, 1966] .  Было уставов· 
< лево, что разный тип динамики численности надежно изолирует 
,} �ти группы животных, что в конечном итоге приводит к возник-

новению :между nими генетических различий (результаты опытов 
по трансплантационному иммунитету) . Можно было бы привести 

: довольно много аналогичных примеров, указывающих на относи­
. тельную изоляцию группировок животных. Приток особей из tо­
(седних популяций резко увелич:ивается в периоды локальных де-

nрессий численности. По понятным причинам в этих условиях роль 
, иммигрантов в преобразовании генетической структуры популя-

ции существенно возрастает, так как их относительное обилие в 
, _новой, формирующейся популяции резко увеличивается. Более 
:f{ того, оказалось, что смертность иммигрантов обратно пропорцио­
,, нальна численности популяции [Andrzeijewski et al., 1963) .  С:ме-, 

шение популяций во время депрессии численности имеет поэт.ому: 
.. особенно важное значение. Результаты опытов . Петрусевича под­
; тверждаются исследованиями Андерсона [ Anderson, 1966 ] ,  пока-
; завшего, что :между несколькими: соседними поселениями :мьimей 
• длительное время не происходило обмена генетическим :ма­

териалом. 
.. . Сказанным не исчерпываются те важнейшие экологичеqкие за­
" ;кономерности, знание которых необходимо для правильной оцедки. 
� роли пространственной структуры популяции в :микроэволюции. 
·' Большая серия работ, на которые :иы имели возможность сослать­
/ ся в главе V, ясно показывает, что перемещение животных 'раз-

JIОГО пола и возраста различно. Но.вые факты в этом отношении 
были получены Петрусевичем с сотрудниками [ обзор данных см. 
Petruseewicz, Andrzeij ewski, 1962] ,  которые считают . даже воз­
можным выделить <<:мигрантов>> и «оседлых>> в экологически раз­
личные группы особей. 

,,, Падение численности животных имеет различные причины, но 
";' в относительно очень большом числе случаев при резком сниже­
�-' нии численности популяции в первую очередь соRращаетсл число 
. рекрутируемых в популяцию молодых (следствие падения интен­

•\ сивности размножения при увеличении детской смертности) . Это 
значит, что при замещении одной популяции другой происходит 
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преимущественное смешение старых особей одной популяции с 
М:!)лодыми пришельцами. Важная задача эволюционной экологии · 
заключается в том, чтобы установить конкретные проявления этой 
закономерности, но в ее если не всеобщем, то во всяком случае 
широком распространении вряд ли можно сомневаться. 

После этих предварительных замечаний перейдем к анализу 
роли динамики пространственной структуры популяции в преоб­
разовании ее структуры генетической. Rак уже упоминалось, эт.о 
влияние противоречиво. Логический анализ показывает, что слож­
ность пространственной структуры популяций имеет следствием 
различный ход динамики численности отдельных микропопуля­
ций, способствует сохранению единствi!. популяции и стабилизации 
ее генетического состава (при условии постоянства направления 
и интенсивности естественного отбора) .  Этот вывод к·ажется па­
радоксальным, но он непосредственно вытекает из известных по­
ложений ( см. гл. Il) о связи между динамикой численности и из­
менением генетического состава популяций. Резкое снижение чис· 
ленности может привести к потере определенного гена в пределах 
отдельных микропопуляций, но допустить, что в двух соседних 
популяциях характер обеднения генофонда случайно окажется 
одинаковым, совершенно невозможно. Поэт-ому перемешивание 
микропопуляций и популяций неизбежно приводит к восстано­
влению исходного генофонда, и под влиянием отбора исходное 
соотношение разных генетических вариантов будет восстановлено 
в течение нескольких поколений. Об этом свидетельствуют при-' веденные нами в главе II экспериментальные данные. 

В качестве конкретного примера мы можем воспользоваться 
уже описанными нами исследованиями динамического полимор­
физма остромордой лягушки. В Курганской области: в 1966 г. ис­
следовались две микропопуляции. Генетический состав животных 
младшего возраста в пространственно изолированных популяциях 
оказался различным: процент striata в одной из них оказался рав­
ным 43,9±3,7, в другой - 55,3±3,46. Однако лягушки старшего 
возраста оказались неразличимыми (продент striata 66,7±7,4 и 
и 66,0±6,9) . Изменение генетического состава отдельных микро­
популяций, вызванное неизвестными нам изменениями среды, не 
привело к их дифференциации, так как в процессе миграции­
взрослых животных произошла консолидация популяции в стро­
гом смысле этого слова в единое генетическое целое. 

Таким образом, сложная пространственная структура щшуля­
ций не влечет за собой неминуемую генетическую или морфофи-, 
зиологическую дифференциацию вида. 

Очень многие мелкие виды ландшафтных зон образуют бес­
численное число популяций, но это не ведет к интенсивному внут­
ривидово:r.:tУ формообразованию. Еще раз вспомним сибирского 
лемминга. Его дифференциация выражена столь слабо, что Си­
дорович [Sidorowicz, 1960] счел возможным объединить всех ма­
териковых леммингов Азии в один подвид. Ему возражают 
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r;;в. Г. Rривошеев и О. Л. Россолимо [ 1966] ,  но выделяют в Евразии 
)-два подвида, из которых один (Lemmus siblricus chrisogaster) 
.; ''более чем сомнителен. 

Область распространения красной полевки (Clethrionomys ru-
tilus) громадна. На северном и южном пределах ареала вид пред­

.. ставлен полуизолированными популяциями, приуроченными к 
: островкам леса среди степной или тундровой растительности. Тем 
, не менее, как показали тщательные исследования В. Н. Больша­
кова [ 1962] ,  заслуживают таксономического закрепления всего 
лишь 4 подвида, отличающиеся преимущественно по окраске 
[Большаков, Шварц, 1962] . Этот пример особенно показателен, 

. так как ареал красной полевки охватывает ряд ландшафтных 
,; зон - от степи до тундры. 
, Для многих видов мышевидных грызунов описано множество 
'' подвидов, но большинство из них выделяется на основе ничтож­
. ных (нередко мнимых) отличий по окраске или пропорциям тела 
и черепа. Не случайно каждая ревизия внутривидовой системати-, 

;; ки мышей или полевок многократно сокращает число подвидов. 
l Между тем подвиды многих крупных млекопитающих - действи­
/тельно резко дифференцированные формы. Достаточно _сравнить 
;; структуру вида той же красной полевки со структурой вида боль­
шинства копытных [новейший обзор см. Гептнер и др., 1961 ) ,  

.'чтобы различие в формообразовании крупных и мелких млекопи­
: .тающих стало очевидным. 

Это различие трудно объяснить на основе ставших традици­
' онными представлений синтетической теории эволюции, так как 
:мелкие виды образуют неизмеримо большее число относительно 

· изолированных популяций, чем крупные. Между тем если к впу­
., тривидовой таксономии грызунов подойти с тем же масштабом:, 
·что и к таксономии 1шпытных, то многие их виды с гром:ар;­

(ным ареалом (ондатра, полевка-экономка, водяная полевка, крас­
·.:nая полевка и мн. др.) · должны были бы быть признаны мономорф­
:выми, а лось, косуля, благородный олень и другие виды копытных 
,образуют подвиды, вокруг которых все еще не прекращаются 
,споры относительно их возможной видовой самостоятельности. 

Отсюда следует, что скорость внутривидовой дифференциации 
определяется в первую очередь условиями существования, в про-
цессе приспособления к которым и происходит дивергенция раз­
ных форм вида. Для мелких млекопитающих, в жизни которых 
·ведущее значение имеет микроклимат, условия существования II 

· есотундре и лесостепи могут оказаться весьма сходными, для 
ося же они резко различны. Поэтому подвиды полевок дифферен­

рованы слабее, чем подвиды лося, несмотря: на то что генетико-
втоматические процессы должны были бы привести к диамет­
ально противоположным результатам: 

При изменении условий существования мелких млекопитаю.:.. 

: их изменяются и их морфологические особенности, даже в том: · ае, если сравниваемые популяции расположены в непосред-



ственной близости и изоляция между ними слабая. Хороший при­
мер - так называемая биотопическая · изменчивость, суть которой · заключается в том, что нередко животные ( большинство исследо­
:вавий проводилось на грызунах) из разных биотопов одного гео­
rрафического района отличаются между собой значительнее, чем 
jКивотвые разных подвидов [ Поляков и др., 1958, и др. ] .  Сам факт 
биотопической изменчивости несомненен, но к ее анализу следует 
подходить с осторожnостью. 

В большом числе случаев различия между животными из раз­
ных биотопов объясняются фенотипической изменчивостью. При­
веденные вглаве III материалы показывают, что изменение систе­
мы коррелятивных связей в развитии индивидов может привести 
к изменению под непосредственным влиянием среды даже, . каза­
Jiось бы, наиболее стабильных признаков. В отдельных случаях 
можно допустить, что биотопическая изменчивость . имеет в своей 
основе отличия в - генетической структуре микропопуляций. Эти 
отличия могут быть результатом преобразования популяций в те­
чение одного поколения, а отнюдь не результатом их самостоятель­
ной эволюции. То, что результаты отбора в одном поколении могут 
привести к существенным изменениям, доказывается как специ­
альными исследованиями, так и в особенности многочисленными 
наблюдениями, относящимися к проблеме <<сезонного отбора>>. Та­
ким образом, и «биотопическая изменчивосты> не противоречит 
утверждению об отсутствии неизбежности внутривидовой диффе­
ренциации при усложнении пространственной структуры популяций 
животных. 

Сложная топографическая структура популяции лишь в особых 
случаях ПJ>иводит к дифференциации популяции и к последующе­
му формообразованию, но нам представляется, что по крайней 
мере во многих случаях она является мощным фактором эволюции 
популяции как единого целого. Сложная топографическая струк­
тура популяции выступает ые только как стабилизирующий и объ­
е-диняющий, но и как творческий фактор. К этому выводу нас 
приводит синтез изложенных выше данных по экологии популяций 
с данными по популяционной гене'J.1ИКе. 

Один из важнейших выводов популяционной генетики сводится 
:к тому, что большинство 'межпопуляционных отличий - полиген­
ной природы. При этом один и тот же признак может иметь раз­
личную генетическую основу, а совместное действие разных генов 
«шазывает взаимно усиливающий эффект (адаптивное действие ге­
:irов}. 

По первому вопросу наиболее важный материал дают уже упо­
минавшиеся нами исследования по воздействию ядов на насеко­
мых. Показано (сводку данных см. [ Crow, 1957; Milani, 1957; 
Brown, 1958; Benett, 1960, и др. ] ) ,  что у разных видов насекомых 
генетические механизмы возникновения ядостойких популяций 
различны. Более того, в разных лабораториях возникновение ядо­
стойких <<pact имеет различную генетическую основу. У некоторых 
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).лщrий дрозофилы резистентность оказалась связанной с одним ·;;,цоминантным геном. [Ogaki, Tsukamoto, 1957 ] ,  у других - с адап­/ тивным действием многих генов [Crow, 1957 ] .  Беннет [Benett, ' '  1960] указывает, что во многих случаях эти раэличия между ':штаммами дрозофилы определяются раэличным характером воздей­ствия ДДТ на экспериментальные популяции (аэрозоли, ДДТ на . . бумаге, воздействие яда, примешанного к пище личинок и т. п.) .  ';' .Однако крайне важно, что и в одинаковых условиях у линий 
i одной лабораторной колонии резистентность к ядам нередко воз-никает на различной генетической основе. .. Эти наблюдения и эксперименты делают очевидным, что и в­. природных условиях приспособления к одинаковым условиям в , пределах разных микропопуляций· могут происходить и несомнен­/ но происходят на разной генетической основе. Об этом свидетель-. ствуют как прямые наблюдения, на основе которых возникло пред­с'rавление о том, что тождественные фенотипы :ч:оrут определяться .: разныШI генотипами [Espinasse, 1964] , так и многие косвенные указания. Осt>бенно интересны экспериментальные работы, прове­денные на птицах, показывающие, что строгого соответствия меж-, ду фенотипической и генотипической близостью животных нет (Hall, 1963 ] .  Этот вывод приобретает особое значение в ·свете об­. щих эакономерностей аддитивного действия генов. Гены аддитив-;. ного действия работаiот как единая система, но каждый из нn:х / усиливает выражение определенного призна:к·а, и его эффект не •! · зависит от присутствия ,или отсутствия других генов [ Dobzhansky, 1955 ] .  · Очень важно, что адаптивный характер генетических различий обнаруживается и по таким биологически существенным призна­кам, как скорость роста и вес тела [Rирпичников, 1987] .  

На Всесоюзном совещании по отдаленной гибридизации расте� :, ний и животных (Москва, 1968 г.) особо отмечалось, что большин­. ство различий между скрещиваемыми формами наследуется адди-( тивно [ Rузьминых, 1968]. Аддитивный: эффект генов - это лишь один иэ частных случа­< ев проявления их совместного действия, но в рассматриваемом f здесь плане он представляет особый интерес. Дело не только :в у. том, что на основе описанных экологиче.ских механиэмов аддитив­!" вое действие генов может привести к резкому увеличению темпов ·1 · вволюционных преобраэований. Оно может привести к совпаденцю ,> направления . отбора и изменчивости. Этот вопрос занимает умы С _исследователей еще со времен Дарвина, но, как нам кажется, не , получил · еще. удовлетворительного решения. Если допустить, что . · в результате отбора определенного давления в соседних микро1tо­{пуляциях получат распространение фенотипически сходные, , , цо \'.генетически различные варианты, то при объединении· микроnо­�t;ttуляций возникают условия для совмещения в едином генотипе /' rенов, обладающих сходным фенотипическим проявлением. EcJiи ·�ействие этих генов суммируется, то в результате ,объедииеяия 
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м:икропопуляций в единую популяцию возникнут новые генотипы, 
обладающие более сильным фенотипическим выражением даже в 
то:м случае, если давление отбора снизится или прекратится. Зна­
чение подобных явлений трудно переоценить, но в настоящее 
время развиваемые взгляды могут быть обоснованы преимущест­
венно теоретически. Их конкретизация на основе полевых и лабо­
раторных исследований представляется нам важной задач:ей эво­
люционной экологии. Как указывалось, далеко не всегда объеди-

" пение двух генов сходного фенотипического проявления в едином 
генотипе приводит к усиливающему эффекту. Вероятно, значи­
тельно чаще их совместное действие приводит к появлению новых 
свойств организмов. В таких случаях смешение микропопуляций 
приведет к иным, но не менее важным следствиям. Произойдет 
обогащение общего генофонда популяции, ее возможности более . 
:Полного и быстрого приспособления к среде увеличиваются. 

Этот важный вывод может быть в настоящее время подкреплен 
экспериментальными данными. Левонтин и Берч [Lewontin, Birch, 
1966] изучили uроцесс преобразования модельных популяций ав­
стралийских плодовых мух рода Dacus. Предварительные наблюде­
ния в природе показали [ Birch, 1961 ] ,  что за последнее столетие 
D. tryoni расширили свой ареал благодаря приспособлению к вы­
соким температурам. Было установлено, что расширению ареала 
предшествщ�ала гибридизация D. tryoni с очень близким видом 
( <<Почти видою>, near-species) D. neohumoralis (нарушение репро­
дуктивной изоляции произошло в результате обогащения кормовой 
базы обоих видов новыми видами фруктов) .  Авторы предположи­
ли, что быстрое приспособление D. tryoni к новым условиям суще­
ствования связано с обогащением генофонда. Эта гипотеза была 
проверена экспериментально. В течение двух лет чистые культуры 
D. tryoni и гибриды D. tryoniXD. neohumoralis содержались при тем-
пературе 20, 25 и 31,5° С. В течение первого года чистая культура 
оказалась продуктивнее гибридной, но ''R концу второго года при 
температуре 31,5° гибриды оказались более жизнеспособными и 
продУктивными чем, D. tryoni. Авторы справедливо заключают, 
что результаты опытов свидетельствуют о том, что внедрение в по-
цуляцию генов, которые сами по себе не адаптивны, ведет к быст­
рой адаптивной эволюции. Это позволяет думать, что временное 
разъединение популяций (или микропопуляций) вида, во время 
которого под влиянием экологических механизмов происходит их 
генетическая дифференциация и их последующее воссоединение, 
а:вляется мощным фактор_ом эволюции. 
j... И это важное положение может быть подтверждено прямыми 
91{СПериментами, проведенными в нашей лаборатории группой ис­
следователей. А. В. Покровский длительное время изучал эколо­
гические и морфофизиологические особенности двух подвидов уз­
:кочерепной полевки и их гибридов. Н. А. Овчинникова проделала 
аналогичную работу с полевкой-экономкой. Оба вида были деталь­
но изучены в природе · О. А. Пястоловой, К И. Копеиным, 
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В. Н. Бойковым и автором. Результаты этих работ опубликованы в 
�'. - серии статей [Rопеин, 1958; Шварц и др., 1960; Овчинникова, 
t: 1965; Покровский, 1967 ] .  Были . установлены закономерности на­
t:: следования отдельных признаков и показано, что важнейшие мор-
f фологические и экологические особенности форм вида наследствен-
!; ны. В. Г. Ищенко [ 1967 ] обработал полученные данные с помощью 
[ · аллометрического метода и показал, что при скрещивании двух 
f подвидов гибриды нередко обладают новыми признаками, и, что. 
f · особенно важно, эти <<Новые признакю) приводят к дифференциа-
r ции вида. 

Одно из наиболее существенных отличий северной формы эко­
номки (М. о. chahlovi) от южной - разный соотносительный рост 

Рис. 15. Относительный 
рост ширины межглазнич­
ноrо промежутка у южного 
(Microtus о. eoconomus) (]) , 
северного (М. о. chahlovi) 
(2) подвидов полевки-эко­
номки и их гибридов (3) 
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ширины межглаз'ничного промежутка (по отношению к длине 
черепа) . Аллометрический экспонент южного подвида 0,040±0,006, 
севЕ)рного 0,118±0,006. Другими словами, у северного подвида при 
изменении длины черепа межглазничная ширина увеличивается 
быстрее, чем у южного. У гибридов первого поколения увеличение 
длины черепа практически не приводит к увеличению его ширины 
(рис. 15) . Еще более интересный материал дает изучение насле­
дования длины черепа. Аллометрический экспонент обоих под­
видов одинаков (соответственно 0,461±0,006 и 0,468±0,003) , 
у гибридов - существенно различен (0,405±0,012) . Аналогичный 
результат дали опыты по гибридизации подвидов узкочерепной 
полевки. Зависимость веса почек от веса тела у северного (М. g. 
major) и южного (М. g. gregalis) подвидов одинакова (соответст­
венно 0,535 и 0,511 ) .  У гибридов аллометрический экспонент 
О, 779 ( ! ) . Длина черепа северного подвида по мере роста живот­
ных нарастает быстрее, · чем у южного (соответственно 0,431 ц 
0,394; у гибридов - 0,501) . Этот пример особецно интересен. Мож­
но считать доказанным, что северный подвид произошел от южного 
! Шварц, 1961} .  В числе его отличий --- своеобразная скорость рос-
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та черепа. Однако гибридизация приводит к еще более резкому 
увеличению скорости его роста. 

Принципиально сход;ные наблюдения были проведены на тря­
согузке Motacilla flava. Оказалось, что гибридные самцы М. f. fla­
vaXM. f. thunbergi отличаются повышенной холодостойкостью 
[Sammalisto, 1968] .  

С точки зрения генетики приведенные факты ничем не при:ме­
ча теJiьны, так как известно, что гибриды нередко обладают но­
выми свойствами по сравнению с исходными формами (см., напри­
мер, [ Дубинин, Глембоцкий, 1967 ] ) . Известен и генетическвй 
механизм, лежащий в основе этого явления (гетерозиготность по 
многим генам) . Однако в эволюционном плане приведенные при­
меры заслуживают внимания. Они показывают, что генетические 
различия междУ формами одного вида таковы, что при скрещива­
нии возникают генотипы, отличающиеся более сильным выраже­
нием отдельных при:знаков. Еще важнее, что <<новые>> при:знаки 
обнаруживаются и при скрещивании внешне одинаковых форм. 
И в данном случае генетическая природа явления ясна: фенотипи­
чески одинаковые формы могут развиваться на основе разных ге­
нотипов. Это показывае,r, однако, что перемешивание разных по­
пуляций может привести к резким морфофизиологическим сдви- · 
гам. Само собой понятно, что Rонечный эволюционный результат 
этих сдвигов определяется отбором в гибридной популяции на 
фоне расщепления признаков. Тем не менее вряд ли можно со­
мневаться в том, что если не во всех, то во многих случаях разъ­
единение и последующее воссоединение популяций являются 
мощным фактором акцелерации начальных стадий микроэволю­
ции. Для характеристик и тех процессов, с которыми сталкивается 
зоотехник при скрещивании пород домашних животных, восполь­
:tуемся цитатой из книги Н. П. Дубинина и Я. Л. Глембоцкого 
[ 1967 ] :  <<Так как породы имеют сложное и полигетерозиготное 
строение генотипа, то при межпородных скрещивани:ях возникает 
очень сложное полигибридное расщепление, причем большинство 
выщепляющихся генотипов носит более или менее промежуточный 
характер. На этом явлении строится воспроизводительное скре- . 
щивание. Именно этим обосновал профессор П. Иванов [ 1935 J 
свои работы no выведению новых пород овец и свиней. Он писал: 
« ... чем большим коJiичеством генов обусловливается какой-либо 
признак, тем более топ:ким, т. е. менее заметным становится рас­
щепление в F2 и тем реже появляются вследствие расщепления 
животные, близкие к исходным формам. Генетик Лапг вычислил, 
что если, например, накой.:либо признак обусловливается действи­
ем пяти генов, то па 1024 животных в F2 придется л'иmь по одному 
животному, представляющему расщепление · в исходные формы, 
и 912 жщютпых будУт с более или менее промежуточным харак­
тером. При расщеплении по 10 парам генов, не имеI()ЩИХ пол­
носrью доминантного характера, число различных генотипов будет 
59 049, а па 1 043 776 особей будет получено всего две особи, го-
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мозиrотные по всем О парам доминантных или рецессивных ге� нов. Нужно, однако, тметить, что относительно промежуточные по генотипу особи в с � явлений доминирования и взаимодей­ствия генов далеко не всеl,'да будут иметь и промежуточный фщю­тип. Очень часто при этом :могут получатьс.11 и фенотипы совер­шенно новые. В этом одновременцо и главная трудность и большие 'Творческие возможности, скрытые в этом методе>> .  Можно возразить, что в примере, заимствованном мною у Ле­вонтина и Берча [Lewontin, Birch, 1966 ] ,  гибридизация имела место между. <шочти-вида:мю>, а в наших примерах - между резко 

Рис. 16. Относительный рост 
сердца полярных крачек 
популяций Северного (1) и 
Южного (2) Ямала 
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выраженными подвидами, прошедшими длительный путь само­стоятельного развития. Достаточно ли отличий, которыми харак­теризую.тел соседние популяции или микропопуляции? Попытаем­ся ответить на этот вопрос на основе накопленного в нашей лаборатории материала. И в данном случае воспользуемся ·показа­телями алло:метрического роста, поскольку они в значительно большей степени характеризуют генетические отличия между по­пуляциями, чем средние величины [Frick, 1961 ;  Ищенко, 1967 ] .  Изучение, экономки (см. ранее) и двух видов крачек (ри<t. 16) показало, что и между соседними популяциями, смешение которых вполне реально, по ряду показателей существуют столь сущест­венные различия, что есть все осноцания думать, что их гибри­дизация привела бы к столь же резкому эффекту, ч10 и скрещива:­ние подвидов. Обратим особое внимание на рис. 16. Он п·о�азыва­ет, что между популяциями крачек с северного и южного Л:мала наблюдаются принципиальные отличия в характере роста важней­шего органа - сердца, которые сигнализируют о различиях во взаимоотношениях этих популяций со средой [ Ищенко, Добрин­ский, 1965; Добринский, 1966] .  Эти популяции разделены зна­чительным пространством, но изменение условий существования (например, потепление климата) :может привести к ослаблению гнездового нонсерватизма и перемешиванию .этих популяций, что привело бы к тем же последствиям, что и гибридизация подвидов. 
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Мне кажется, что мы имеем основание ])'ВОрить о недостаточ-
но оцененном факторе эволюции: диnамиюf структуры популяций. 
Динамика структуры популяций щш фактор эволюции весьма 
сложна. Она слагается по крайней мере из следующих элементов: 

а) изменение возрастной структуры популяций приводит к 
изменению их генетической структуры, которое может быть уси­
лено элиминацией, кажущейся неизбирательной (экологичесЮJ:е 
механизмы преобразования популяций) ;  

б) динамика пространственной структуры популяций приво­
дит к временной изоляции микропопуляций. Период их 
временной изоляции может оказаться достаточным для воз­
никновения между ними rенетических различий. При воссоеди­
нении и перемешивании популяций под воздействием естественного 
отбора возникают новые сбалансированные генетичесю;Iе системы. 
В определенных условиях это приводит к быстрому прогрессивно­
му развитию популяции, к резкой акцелерации микроэволюции. 

В связи с изучением роли пространственной структуры попу­
ляций в преобразовании их генетического состава нужно затронуть 
вопрос о влиянии хищника на эволюцию жертвы. Всесторонний 
анализ этой обширной проблемы не входит в нашу задачу, тем 
более что в общем плане она достаточно полно исследована. <<При­
способления хищника влекут за собой контрприспособления жерт­
вы>> - это положение стало хрестоматийным. Тем не менее хищ­
ник может играть в преобразовании популяции жертвы специаль­
ную роль, которая, как нам кажется, осталась незамеченной до 
настоящего времени. 

:Когда оценивают влияние хищника на численность его жертвы, 
сопоставляют число уничтожаемых животных с их общим коли­
чеством в обследуемом районе. При этом обнаруживается, что, за 
крайне редкими исключениями, хищник снимает лишь ничтожную 
часть <<урожая» жертвы. Этот вывод особенно хорошо обоснован 
наблюдениями над хищными птицами. Обобщение многочислен­
ных данных, проведенное недавно В. М. Галушиным [ 1966 ] ,  пt>­
казало, что «величина изъятию> хищными птицами дичи изме­
ряется единицами или даже долями процентов их поголовья. Воз­
можно, что хищники-миофаги поедают относительно большее число 
грызунов, но хорошо известно, -gто даже исключительное обилие 
хищников не может существенно повлиять на изменение числен­
ности процветающих популяций мышей или полевок. То же самое 
можно сказать и в отношении насекомоядных птиц и насекомых. 

Иная картина вырисовывается в том случае, когда влияние 
хищника оценивается исходя не из общей численности жертвы, 
а из ее численности в охотничьих участках доминирующих видов. 

· Тот же В. М. Галуmин [ 1966 ] показал, что величина охотничьих 
участков хищных птиц находится в прямой зависимости от оби­

"лия пищи и колеблется в соответствии с этим в 50- 100 раз. Это 
свидетельствует о том, что большого резерва кормов в пределах 
охотничьих участков нет; хищник резко снижает чи.сленностъ 
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жертвы на отдельных в тех случаях, когда на ее, 

j· общую численность он е оказывает никакого влияния. Подтвер­
, ждением .этого могут слу ть превосходные по точности наблюде­
!' 1 ния М. Д. Зверева [ 1930 , который установил, что в пределах 
I.: своих охотничьих участков пустельга уничтожает полевок праR­
,., тически полностью (результаты опытов с установкой шеста для 
r, · хищных птиц) .  В отношении насекомых подобные наблюдения 

'
:,, нам не известны, но неноторые косвенные данные делаюr вероят­

ным, что и насекомоядные птицы (подобно хищным) значительно 
снижают численность своих жертв в пределах гнездовых участков. 1; Об этом свидетельствует смена охотничьих участнов отдельными 

· семьями немедленно после того, RaR птенцы способны понинуть 
, гн_ездо. Подобные наблюдения были проведев:ы сотруднинами 

'r нашей лаборатории на птицах тундры. Так, например, луговые и 
краснозобые коньки переводят нелетных еще птенцов на новые 
участки, где продолжают их выкармливать. 

Можно считать установленным, что хищник создает своеоб-
разный вакуум в пределах освоенной его жертвой территории. 
В процессе заселения подобных участков с резко пониженной чи­
сленностью наблюдаются заRономерности, которые имеют непо­
средственное отношение R обсуждаемой здесь проблеме. Склон­
ность и способность R миграциям у разных внутрипопуляционных 
групп различна. Если для примера воспользоваться грызунами, 
то можно быть уверенным, что заселение освободившихся терри­
торий будет происходить в таком ·порядке : молодые самцы, моло­
дые самки, возрослые самцы, взрослые самки. Субдоминанты бу­
дут оседать в <<эRологическом вакууме>> в большем числе, чем 
жив01'ные, занимающие в популяции доминирующее положение. 

Таким образом, в результате деятельности хищников даже в 
идеальной гомогенной популяции возникают микропопуляции с 
измененной возрастно-половой структурой. Если принять наmу 

.. исходную посылку, согласно которой экологически различные 
· · группы животных различны и генетичесRи, то отсюда следует, что 

к концу сезона размножения подобные ми:кропопуляции будут 
различаться своей генетической структурой и при их воссоедине­. ниях с соседними микропопуляциями будут име1:1> место все те 

·• явления, которые сопутствуют смешению генетически различных 
.;, групп животных. 
1: Сопоставление выводов популяционной генетики с наблюде­
' ниями, характеризующими динамику топографической структуры 
·: популяций, приводит :к некоторым существенным заключениям,· 
, касающимся общих механизмов преобразования популяции. 

Один из возможных вариантов: несмотря на различия в кон­
. кретных условиях существования в разных биотопах, разные 
; микропопуляции подвергаются сходным силам отбора в соответ­
.. ствии с его генеральным направлением в данной географичес1юй 
. среде. Условия, в Rоторых живут тундровые грызуны по берегам 
'рек, по склонам холмов, на равнинной тундре, в зарослях кустар-
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. . / . :  ) , 
пиков,- различны, но все они должны об;iадать приспособления­
ми к ведущему фактору ма:кросреды -:.· :kорот:кому и холодному 
лету. Это же самое справедливо в отнопrении любых ландшафтных 
2он и их хорологических подразделений. У словил существования 
зеленой жабы в степных водоемах разных типов (хороший пример 
:микроuопуляций) различны, но любые популяции этого вида в 
.засушливом климате должны обладать высокой способностью к 
:миграциям, вызываемым частым пересыханием водоемов. Попу­
ляции зеленой жабы не могли бы сущес.твовать в степи и тем 
более в полупустыне, если бы они не обладали способностью ис­
пользовать для размножения временные водоемы. Подобных при-

. меров можно было бы привести очень много. 
Различное конкретное проявление динамики численности раз­

ных микропопуляций при общем направлении от.бора для популя­
ции · в целом должны привести к тому, что при восстановлении 
временно изолированных микропопуляций или популяций вида 
.одного географического района их «достижению> суммируются, 
.усиливаются и делаются достоянием популяции в целом. В других 
случаях «приобретению> микропопуляции не суммируются, но 
создают основу для интеграции новых генетических вариантов, 
более полно приспособленных к условиям географической среды. 
В этt>м процессе большую роль может иметь возрастной отбор; 
закономерности которого мы обсуждали в начале этой главы. 
Возможность быстрого преобразования генетической структуры 
.популяций под воздействием возрастног9 отбора усиливает их вре­
менную генетическую дивергенцию и именно поэтому поддержи­
вает генетическую структуру популяции в целом, способствует ее 
i5ыстрому направленному преобразованию, не говоря уже о непре­
рывном обогащении общего генофонда. 

Развиваемые здесь взгляды, как нам кажется, находятся в 
.столь же хорошем соответствии с данными экспериментальной и 
популяционной генетики, что и основные постулаты синтетиче­

·СКОЙ теории эволюции, но в значительно большей мере учитывают 
.достижения современной экологии. Можно поэтому считать важней­
щей задачей эволюционной экологии изучение динамики числен- . 
ности и динамики генетической структуры микропопуляций, яв-

. ляющихся частью биологических макросистем более высокого 
ранга. Общие выводы из развиваемых здесь взглядов существенно 

·,0тличаются от главных выводов синтетической теории эволюции. 
Быстрое эволюционное' преобразование популяций (микроэво-. люция) не требует разделения видовой популяции на ,частично 

-изолированные популяции средних размеров ( один из важнейших 
постулатов теории Майра - Райта; также см. гл. 1 1 ) .  Никакой 
-изоляции мцкропопуляций, помимо той, которая определяется это­
логическJ,Iми механизмами и разной динамикой численности, не 
·требуется. Наоборот, постоянный обмен генами ускоряет процесс 
·эволюционного развития. Биотопическое разнообразие занимае­
мой популяцией территории ускоряет микроэволюционный про-
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, .�( цесс; но и оно не явл тся необходимым, так :как даже ничтощвое, 
, ,· изменение условий ере ы или случайное нарушение струК1:УРЫ � ' популяции в начале сезора размножения животных приведет R; 

изменению типа динамики численности со всеми вытекающими: 
отсюда последствиями. 

Таким образом, снимается ряд трудностей и одно из главных 
противоречий синтетической теории эволюции, согласно которым 
наиболее быстро эволюционируют изолированные популяции. Меж­
ду тем любому беспристрастному исследователю ясно, что маги­

. стральный путь эволюции проходи_т не в условиях изоляции, а на­
больших участках арены жизни, открытых всем ветрам борьбы: 

' за существование. Вся история животного мира ясно показывает, . 
. что эволюция - зто тот процесс, который привел от амебы к чело­
веку, и что магистральная линия преобразований заключается в 
приспособлении к макросреде - к жизни на суше, в лесу, степи, 
на горах. Нам могут возразить, что особо быстрые преобразования-

,, видов действительно совершаются на островах. Однако островные­
формы - это <<монстры эволюцию>. В том-то и дело, что эволюция 
на больших участках арены жизни происходит не медленнее, чем 
в условиях островной изоляции, но она не допускает уклонений­
.с магистрального пути и поэтому не дает столь бросающихся в­
глаза форм, как дронт, дарвиновы вьюрки, моа, галапагосские· 
игуаны и т. п. Необходимо, однако, отметить, что и на островах 
главным фактором эволюции является естественный отбор, а не­
. rенетико-автоматические процессы, основанные на принципе осно­
вателя, хотя именно здесь они могут иметь относительно большое, 
значение. Представление о доминирующей роли случайности в 

t ,  эволюции островных форм возникло просто потому, что fмонстры-
,,. , . эволюцию> резче бросаются в глаза. Тщатещ,ные исследования� 

проведенные в новейшее время [ Radovanovic, 1959, 1961; Corbet" 
1961, 1964; Berry, 1964; Foster, 1964; Eisentraut, 1965; Soule, 1966" 
и др.] ,  показали, что, как правило, и на островах эволюци:я под­
чиняется тем же закономерностям, что и на материках, а общи& 
особенности островных форм объясняются общими: особенностямИ' 
островов, как арены жизни (обедненность биоценозов, малочислен­
ность хищников и т. п.) . Обедненность островных биоценозов и: · 
как следствие этого ослабление борьбы за существование допуска-­
ют . известные отклонения от магистральной · линии эволюции и, 

, увеличивая роль случайных факторов, могут привести к ускорению, 
J· темпов эволюционных пре6бразований. При этом не следует за- , .  
: бывать, что в иных случаях увеличение темпов эволюции может 
i, быть связано как раз с обогащением биоценозов. Простейший слу--
. чай - введение в биоценоз нового хищника повышает интенсив-

,, ность естественного отбора со всеми вытекающими отсюда послед­
i ствиями. Более сложную ситуацию иллюстрируют эксперименталь-­

ные исследования Пайментэла [Pimentel, 1965 ] ,  который показал, 
, , что .совм:естное обитание двух близких видов не только приводит, 
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к их быстрому эволюционному преобрююванию, но и к эволюции 
кормовых растений. 

Выс1<азанные соображения вытекают из теоретического анали-: 
за, основанного на сопоставлении данных популяционной генети­
ки с данными популяционной экологии. Эти соображения находят 
себе фактическую аргуме�тацию в общем ходе эволюционного 
процесса. 

Если бы темпы внутривидового формообразования на сплош­
ном участке ареала вида определялись бы подразделением видовой 
популяции на частично изолированные локальные популяции, 
дифференциация которых происходит под совместным влиянием 
случайных процессов (принцип основателя) и индивидуального 
и межпопуляционного отбора, как это вытекает из схемы Райта и 
как на этом единодушно настаивают сторонники синтетической 
теории эволюции, то в пределах отдельных ландшафтных зон 
должны были бы наблюдаться существенные различия между 
разными группами животных. Мелкие виды, для которых река -
уже преграда, образуют множество локальных популяций, которых 
крупные, широко мигрирующие виды почти не образуют. Тем 
не менее темп эволюционных преобразований крупных форм су­
щественно не отличается от темпа преобразования мелких. Это 
противоречие со схемой Райта осталось, как нам кажется, неза­
меченным. 

Восп,ользуемся для анализа зоной тундры. На ее необъятной 
территории можно насчитать сотни и тысячи локальных популя­
ций леммингов, узкочерепной полевки, полевки Миддендорфа, по­
левки-экономки, красной полевки, землероек. Несмотря на это, 
мелкие млекопитающие тундры поразительно однообразны, они 
почти не образуют групп, I{оторые бы заслуживали выделения в 
самостоятельные внутривидовые таксоны [ Rausch, 1953; Шварц, 
1963] .  :Крупные млекопитающие тундры (северный олень, песец) 
локальных популяций фактически почти нигде ( за исключением 
островов) не образуют. Этому препятствуют миграции на громад­
ное расстояние. Тем не менее внутривидовая дифференциация 
этих видов не меньше, чем у арктических полевок. В противопо­
ложность полевкам крупные арктические виды образуют несколь­
I{О четко выраженных подвидов [Друри, 1949; Rausch, 1953; Her­
re, 1964 ] .  Сказанное не означает, что формообразование у арктиче­
<.:ких млекопитающих идет медленно. Есть основания утверждать, 
что оно идет с большой скоростью, но не сопровождается дивер­
генцией популяций: вид на громадном пространстве развивается 
как единое целое. В этом отношении особенно показателен пример 
с леммингами (Lemmus, Dicrostonyx) - это один из самых моло­
дых родов, но степень их морфофизиологического своеобразия ис­
ключительна. 

Наоборот, виды, которые буквально олицетворяют собой схему 
Райта, эволюционируют крайне медленно. Лучший пример -
уральская пищуха. Н. С. Гашеным в нашей лаборатории обследо-
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ваны популяции пищухи (Ochotona hyperborea) из пяти пунктов 
на Полярном Урале. Расстояние между популяциями от 10 до 
60 км. Учитывая горный рельеф района работ, исследованные по­
пуляции можно считать развивающимися самостоятельно, хотя 
незначительный обмен особями между ними должен происходить, 
так как перемещения пищух на несколько километров (в течение 
одного сезона) доказаны [ Гаmев, 1966 ] .  Это типичные небольшие, 
частично изолированные попудяции. Их изучение помогает, сле­
довательно, составить себе представление о том, как работает схе­
ма Райта (см. главу 1 1 1) в природе. Н. С. Гаmев изучил 16 мор­
фологических признаков (вес тела, пропорции тела и серию других 
показателей) этих популяций. Они оказались идентичными (это 
подтверждено статистической обработкой материала) . Мы приво­
дим лишь показатели отдельных популяций по наиболее важным 
таксономическим признакам. Rондилобазальная длина черепа у 

, сравниваемых популяций была равной: 36,3; 35,4; 35,4; 35,3; 35,3; 
35,4 мм; длина зубного ряда: 7,6; 7,3; 7,1; 7,2 мм; скуловая 
ширина: 19,6; 19,6; 19,5; 19,5; 19,6 мм; длина носовых костей: 
11,4; 11,3; 11,4; 11,1; 11,1 и мм; индекс длины черепа (по соотно­
шению к длине тела) : 106,9 ; 106,2; 106,3; 106,4; 106,6%0 ; индекс 
длины зубного ряда ( по отношению к кондилобазальной длине) : 
20,7 ; 20,9; 20,9; 20,3; 20,3% ; индекс скуловой ширины: 54,1; 55,3; 
55,1; 55,3; 55,3% .  По всем без исключения таксономически сущест­
венньв1 признакам сравниваемые популяции оказались тождест­
венными (приходится удивляться, что за счет случайностей при 
сборе материала между популяциями практически не обнаружены 
даже несущественные различия) . 

По морфофизиологическим показателям между популяциями 
также обнаружены лишь ничтожные различия. Это иллюстриру­
ется следующими примерами: индекс сердца: 5,6; 4,1; 4,6; 4,7; 
4,5%0 ; индекс печени: 49,3; 42,1; 48,4; 50,6; 49,1°1-оо ;  индекс почки: 
7,3; 7,5; 6,9 ; 6,9 ; 7,2%0 ; индекс надпочечника: 0,11; 0,17; 0,16; 0,15; 
0,16°/оо ; индекс легких: нет данных; 9,1; 9,6; 9,1; 7,7%0 .  

Развиваясь в условиях изоляции в течение длительного време­
ни, популяции пищухи не подвергались дивергенции, так как 
развитие их проходит в одинаковых условиях существования. 

Другой пример: дифференциация популяции северных эконо­
мок (Microtus oeconomus) ,  которые отличаются от южных по от­
носительной длине хвоста, относительной длине задней ступни, 
индексу кондилобазальной длины черепа, ширине межглазнично­
го промежутка и скуловой ширине. О. А. Пястолова [ 1967 ] про­
вела сравнение по этим ·показателям трех изолированных популя­
ций полевок (Ямал, Полярный Урал, острова в низовьях Оби) . 
Сравнивались животные одинакового возраста и размеров, что 
значительно повышает достоверность результат.ов. Получены сле­
дующие данные. Длина хвоста в соответствующих популяциях 
оказалась равной (указаны средние величины) : 38,5; 40,0; 38,2 мм; 
длина ступни: 19,1; 18,5; 19,4 мм; кондилобазальная длина чере-
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па: 26,2 ; 26,4; 26,6 мм; скуловая ширина: 14,2; 14,2; 14,0 мм; 
ширина межглазю1чного промежутка: 3,6; 3,5 ; 3,5 мм. И в данном 
случае изолированные, но развивающиеся в одинаковых условиях 
популяции оказались практически тождественными. 

В нашей лаборатории В. Н. Большаков изучал популяции про� 
метеевой полевки (Prometheoшys schaposhnikovi) на Главnом 
Кавказском хребте ( 18 особей) и Аджаро-Имеретинском хребтЕ' 
(72 особи) .  Изоляция этих популяций полная. Исследования по­
казали практичесни полное сходство животных этих популяЦJ!Й 
по размерам тела и краниологичесн:им поназателям. Длина тела 
равна соответственно 130,6 и 126,9 мм (сравниваются одновоз­
растные зверьки) ,  кондилобазальная длина черепа - 30,62 _и 
30,53 мм, длина зубного ряда - 7 ,31 и 7 ,32 мм, скуловая ширина -
17,45 и 17,22 мм, высота мозговой части - 1 1,9 и 1 1 ,33 мм, длина 
лицевой части - 18,43 и 18,51 мм, межглазничная ширина - 4,02 
и 4,29 мм; длина диастемы - 9,03 и 8,99 мм. Очень сходными ока­
зались сравниваемые популяции и по интерьерным признакам. 
Так как, что и следовало ожидать, различия здесь все же более 
значительны, мы приводим полученные средние величины со ста­
тистической ошибкой. Относительный вес сердца полевок с Глав­
ного КавRазсRого хребта равен 4,5±0, 17%0, Аджаро-Имеретин­
сRого - 4,1 ±0,10; печени соответственно - 49,3±1,71 и 50,4± 
±0,95%0·, почек - 5,4±0,18 и 4,5±0,1 1  %о ; относительная длина ки­
mечниRа - 480±1 1  и 450±6%0 ; слепого отдела кишечника -
37±1 _и 39±0,7%0 . 

Приводя многочисленные примеры быстрой эволюции на ост­
ровах, сторонники синтетической теории эволюции нередко забы­
вают уRазать и на факты совершенно иного рода. TaR, тщательные. 
исследования Флеминга [ Fleming, 1962 ] поRазали, что возраст 
эндемичных родов Новой Зеландии неогеновый, видов - плейсто­
ценовый. Но ведь новые роды материкового происхождения ничуть 
не старше (Lemmus, Dicrostonyx, возможно, Rangif er, Ovibos, Al­
ces, Saiga, Passerina, Lagopus, Nyctea и др.). 

Уже эти факты ясно показывают, что и на сплошном участ­
Rе ареала вида нередко складываются условия, способствующие­
столь же быстрой эволюции, что и на островах, но в противо­
положность островным формам формы материRовые характери­
зуются биологически существенными адаптивными особенностями, 
они находятся в основном русле эволюционного процесса. Нетруд­
но понять и первопричины их быстрой эволюции - это изменение­
условий среды. Все молодые роды позвоночных - обитатели тунд­
ры и тайги, наиболее молодых ландшафтных зон. Новые условия­
среды вызвали вспышку формо- и видообразования 1 • Невыгодная­
с точки зрения синтетической теории эволюций структура вида 
(слабо выраженное дробление вида на локальные популяции) не· 

I И у растений в высоких широтах эволюция протекает с больmей скоростью, 
[Васильев, 1965] .  
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снизила темп филогенетических преобразований северных форм. 
Причину этого мы видим в экологических механизмах эволюцион­
ного процесса. 

Наконец, можно привести еще одно более общее доказательство 
й пользу развиваемых здесь взглядов. Если бы наличие локальных, 
генетически изолированных популяций было бы главной причи­
ной, определяющей темп эволюционных преобразований, то при 
прочих равных условиях эволюция мелких оседлых форм происхо­
дила бы быстрее, чем крупных, способных к далеким миграциям, 
при которых широкий обмен генами неизбежен. 

Темп эволюции лошадей существенно не отличается от темпа 
эволюции мелких степных грызунов. Быстрая смена видов харак­
терна для эволюции слонов [ Zeuner, 1955 ) .  На это недавно обра­
тил внимание Хехт [ Hecht, 1965 ) .  Упомянув о том, что, согласно 
теоретическим расчетам Холдена, для становления нового вида 
необходима смена не менее 300 ООО поколений, Хехт указывает на 
палеонтологическом материале, что эта цифра завышена почти в 
10 раз. Для эволюционного ряда Archidiscodon subplanifrons -
А. planifrons - А. meridionalis - Elephas sp. потребовалась смена 
всего 100 ООО поколений. Некоторые виды китов имеют возраст 
15-45 тыс. лет [Davies, 1963 ) .  Вспомним, наконец, эволюцию 
человека: за несколько сот тысячелетий пройден путь от питекан­
тропа до современного человека, возникло по крайней мере не­
сколько эволюционных тупиков родового ранга. Вряд ли наши 
предки образовывали локальные популяции, а способность их к 
·миграциям кажется сейчас доказанной. Подобные фанты, а они 
отнюдь не единичны, заставляют признать возможность быстрой 
эволюции на сшю:ri:шом участке ареала вида. Выдвигаемая нами 
схема дает им естественное объяснение. Анализ вероятного зна­
чения динамики пространственной струв:туры популяций приво­
дит нас к заключению, что на сплошном участв:е ареала вида 
эволюция :может происходить с большой скоростью, не сворачивая 
с магистрального пути, определяемого условиями среды и соот­
ветствующим направлением естественного отбора. Главная дви­
жущая сила процесса - экологические механизмы преобразова­
ния популяций. 



Глава VII 
ЕСТЕСТВЕННЫЙ ОТБОР 

Естественный отбор - главная движущая сила эволюции. Этот 
постулат принимается в настоящее время всеми биологами. Даже 
откровенные ламаркисты и сторонники номоrенетических концеп­
ций вынуждены признать роль отбора по крайней мере как <<Кор­
ректора>} эволюции. Принципиальные споры вонруг теории естест­
венного отбора и сводятся в основном н вопросу о том, является 
ли отбор творцом или редактором эволюционных преобразований. 
Споры же о том, сводится ли феномен отбора н дифференцирован­
ной смертности или 1, дифференцированной выживаемости, вряд 
ли ·могут быть названы принципиальными, так как очевидно, что 
преобразование rенетичесного состава популяции возможно лишь 
в том случае, если одни генотипы оставляют после себя больше 
потомства, чем другие. 

Анализ явлений отбора привел многих исследователей :к за­
ключению о целесообразности выделять различные формы отбора. 
Не вдаваясь в детали этого интересного вопроса, отметим лишь, 
что в настоящее время описаны следующие формы: дисруnтивныЙ' 
[ Mather, 1948 ] или центробежный (Simpson, 1949) , направленный 
или линейный (Mather, 1948; Simpson 1949) , стабилизирую­
щий (Шмальгаузен, 1946) , нанализирующий и нормализирующий 
[Waddington, 1953 ] ,  центростремительный [Simpson, 1949] и др. 
Не трудно заметить, что все выделенные до настоящего времени 
формы отбора отличаются друг от друга «по результатам», а не 
по характеру действия. Отбор может привести (в зависимости от 
условий среды и особенностей ноннретных популяций) :к расчле­
нению данной формы на мелние, лонально приспособленные груп­
пы (дисруптивный отбор) , может иметь следствием « охрану нор­
мы>> и стабилизацию развития (различные формы стабилизирую­
щего отбора) и т. п. Выделение форм отбора на основе подобного 
критерия сыграло большую роль в истории эволюционного учения. 
Вспомним хотя бы об исследованиях Болдуина, Холдэна, Шмаль­
гаузена. Однако в современный период, характеризующийся стрем­
лением не толь:ко понять эволюционный процесс, но и управлять 
им, более важным представляется выделение формы отбора по 
<<механизму действию>. Важность подобной постановни вопроса 
мы стремились подчеркнуть путем анализа изменения генетиче­
ского состава популяции при изменении ее экологической струк--
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туры [Шварц, 1969 } 1
• В конечном итоге существо новой поста­

новки вопроса сводится к анализу роли экологии популяции нан 
фактора, определяющего характер отбора. 

Важнейший вопрос, который, как нам представляется, еще не 
привлек должного внимания исследователей, и которого мы имели 
возможность коснуться лишь в самом общем виде [Шварц, 1973 ] ,  
сводится к следующему. Изменение климата или других парамет­
ров среды обитания животных изменяет направление, интенсив­
ность и эффективность отбора не только и не столько потому, что 
новые. условия существования изменяют <<соотношение сию>, со­
ставляющих популяцию генотипов, но прежде всего вследствие из­
менения популяционной структуры. 

Проанализируем один пример для того, чтобы разобраться в 
этом важном вопросе. Тундровые популяции широко распростра­
ненных видов полевок обладают многими интересными приспо­
соблениями к жизни на Крайнем Севере. Одно из них - повышен­
ная плодовитость и раннее половое созревание. Это дает возмож­
ность в течение короткого полярного лета давать несколько 
поколений. Перезимовавшие зверьки начинают размножаться в 
конце мая, в донце июня рождаются животные первой генерации, 
которые дней через 40 сами принос11т помет. Реализуется геомет­
рическая прогрессия размножения, численность животных резко 
возрастает. Если же начало размножения запаздывает, то даже 
первая генерация молодых зверьков не сможет пройти стадию 
полового созревания ( осенью половое созревание полевок задер­
живается) ,  потенциал возобновления попул11ции резко снизится. 
Но в любом случае численность грызунов осенью определяется 
численностью младших генераций (это твердо установленный 
факт) . Такова количественная сторона вопроса, но он имеет и ка­
чественный аспект. 

Прямые наблюдения показали, что в южной тундре задерж1{а 
весеннего тепла на 5-6 дней может привести к выпадению одной 
из генераций грызунов. Посмотрим на это событие . с позиций 
естественного отбора. Конечно, незначительное снижение средней 
весенней температуры приведет к каким-то изменениям в работе 
отбора. Преимущество получают особи, обладающие большей спо­
собностью <<Протянуть зиму». Но так как 5-6 дней в масштабе 
длительности полярной зимы - срок ничтожный, то и изменение 
интенсивности (и соответственно эффективности) отбора будет 
ничтожным. Но то же самое событие, как мы говорили, приведет 
н: выпадению целой генерации грызунов. В одном случае уходят 

I В некоторых случаях формы отбора выделяются не только по результатам. 
Так. Rларк (Clarke, 1972) выделил частотно-зависимый отбор - случаи, 
�tогда селективное преимущество генотипа определяется частотой его 
встречаемости в популяции. Однако подобная форма отбора может им11ть 
разные следствия и поэтому рассмотрение частотно-зависимого отбора 
в одном ряду с дисруптивным отбором (см., например, [Dobzhansky, 1970])  
не способствует уточнению постановки вопроса. 
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в зиму полевки, которые прошли свое развитие в июле, в другом 
случае - в августе. Но в Арктике июль и август - это два разных 
мира. В середине июля стоит теплая (иногда очень теплая, даже 
жаркая) погода, дожди относительно редки, лучшие условия скла­
дываются по берегам водоемов, где влажный 'Сочный корм обес­
печивает быстрый рост животных, бичом всего живого становятся 
:комары. R середине августа комары исчезают, но погода рез:ко 
ухудшается: холодные ливни, иногда снег, неред:ко ночные замо­
роз:ки, уровень воды повышается, летние норы заливаются. Ста­
новится ясным - ничтожное изменение погоды ранней весной 
приводит к таким изменениям в структуре популяций животных. 
которые в конечном итоге имеют следствием кардинальные изме­
нения в условиях существования той группы животных, которая 
должна дать начало последующим поколениям, поколениям бу­
дущего года. В этих условиях отбор доцжен идти и действительно 
идет с �акёимал:ьяой эффективностью. 

Этот пример иллюстрирует два важнейших положения. Изме­
нение условий среды опосредуется изменениями в структуре по­
пуляции. Значение изменений условий среды определяется теми 
изменениями, :которые они ,вносят в стру:ктуру популяции. Нару­
шения сложившейся структуры популяции не только много:крат­
но усиливают действие измененных условий существования, но 
нередко существенно меняют их направленность. Поэтому нельзя 
понять, какие изменения в генетической структуре популяции. 
будут вызваны определенными изменениями во внешней среде, 
если при этом не учитываются преобразования экологической 
структуры популяции. Естественно, что опосредованное действие 
среды на организм (через изменение популяционной' структурI.i) 
дает себя знать не только во времени, но и в пространстве. При 
продвижении на север лето становится все более коротким. Реали­
зация геометрической прогрессии размножения полевок в тече­
ние одного сезона (важнейшее условие поддержания численности 
этих животных, для которых характерна крайне высокая смерт­
ность.) становится возможной благодаря резкому повышению ско­
рости полового созревания и плодовитости. Однако рано или позд­
но (в разных регионах Земли на разных широтах) наступает мо­
мент, когда этот тип приспособления <<Не срабатывает>> , не 
обеспечивает возможности реализации геометрической прогрессии 
размножения в течение репродукционного периода. Область рас­
пространения вида оказывается четко отграниченной. 

Развиваемая точка зрения позволяет дать однозначный ответ 
на труднейший вопрос, который до сих пор служит предметом 
оживленных теоретических дискуссий. Суть вопроса сводится к 
следующему: условия среды изменяются постоянно, границы 
распространения отдельных видов и природных комплексов вы­
ражены четко. :Казалось бы, что по мере удаления от оптимума 
вид должен становиться все более редким (все меньшее число 
мест обитания удовлетворяет его требованиям) и, наконец, исче-
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зает. Действительность очень редко укладывается в эту схему. 
Развивая анализируемый нами пример, ограничимся указанием, 
что на крайнем северном пределе своего распространения полевка­
экономка нередко достигает плотности поселения, которая харак­
терна для лесостепных популяций (экологический оптимум вида) 
в период пика численности. Традиционная точка зрения на при­
роду естественного отбора сталкивается при объяснении подобных 
случаев с непреодолимыми трудностями. 

С продвижением на север зима делается длиннее, лето короче, 
средняя температура - ниже. Казалось бы, что при повышении 
экстремальности условий существования все меньшее число осо-' 
бей способно поддержать нормальную жизнедеятельность - вид 
делается редким и исчезает. Можно, коненчо, допустить, что гра­
ница распространения отражает лишь текущий момент эволюции 
вида и по мере дальнейших приспособительных преобразований 
его авангардных популяций граница ареала будет постепенно 
продвигаться все дальше и дальше на север. Однако с этой точки 
зрения трудно объяснить процв�тание и многочисленность аван­
гардных популяций 1 • 

С развиваемой точки зрения подобные факты получают естест­
венное объяснение. Популяция как структурное целое превращает 
количественные изменения условий среды в качественные, посте­
пенные - в прерывистые. На большом участке ареала nида изме­
нения среды обитания не оказывают на динамику популяций су­
щественного влияния, но изменения, выходящие за пределы нор­
мы, имеют следствием резкие изменения э1шлогии вида вплоть до 
ограничения его распространения. 

Воспользуемся анализируемым примером для того, чтобы по­
казать, что <<Пределы нормы>> могут быть с достаточной точностью 
определены. Этому вопросу мы придаем большое значение. Мы 
привыкли рассматривать эволюционный процесс как принципи­
ально неограниченный и непредсказуемый. В самом общем плане 
эта точка зрения оправданна: принципиальных пределов эволюции 
нет. Но для каждого данного вида в данной среде обитания эво­
люционные возможности ограничены и их направление предска­
зуемо. 

Исходная предпосылка: процветание популяции полевок ста­
новится возможным в случае реализации геометрической прогрес­
сии размножения в течение одного сезона. Продолжительность 
I Если громадное большинство особей вида способно поддерживать нормаль­

ную жизнедеятельность при переходе средних суточных температур че­
рез 0° в первой де1,аде июня, трудно сомневаться в том, что немалое их 
число способно пережить и более длинную зиму и более суровое лето. 
Это подтверждается характером изменчивости любых признаков и свойств 
животных. Если в регионе, характериаующемся пере�одом средних суточ­
ных температур через 0° в первой декаде июня вид создает процветающие 
популяции, то зто значит, что запаздывание весеннего тепла на 10-
15 дней не влечет за собой катастрофу. В противном случае вымирание 
вида в первый же год с запоздалой весной было бы неизбежным. 
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благоприятного для воспроизводства периода строго лимитирова­
на следующими биологическими особенностями полевок: продол­
жительностью беременности - 20 дней, созреванием молодняка 
первой генерации - 20 дней 1 , их беременностью - 20 дней, созре­
ванием молодняка второй генерации (внуков перезимовавших) -
30 дней (к середине лета скорость созревания снижается) ,  их; 
беременностью - 20 дней, продолжительностью роста и развития 
полевок третьей генерации (правнуков перезимовавших) в позд­
не-летний - осенний период - 20 дней (полевки младшего воз­
раста не способны подготовиться к зимовке) . Таким образом, для 
реализации быстрого нарастания численности - необходимого 
условия процветания полевок в условиях Крайнего Севера - про­
должительность благоприятного для размножения периода не мо­
жет быть меньше 130 дней. Вряд ли нужно специально оговари­
вать, что реальный темп воспроизводства популяции полевок лишь 
в редких случаях совпадает с теоретическим. Однако случаи такие 
наблюдаются, о чем свидетельствуют многолетние наблюдения, 
характеризующие движение численности полевки-экономки на Яма­
ле. Восстановление максимальной численности после глубокой де­
прессии за 2 неполных сезона размножения (1965-1967 гг. )  воз­
можно лишь при реализации теоретически мыслимого темпа вос­
производства популяции. 

Начало размножения полевок (для видов, не размножающихся 
под снегом) возможно лишь после спада весенних вод (многочис­
ленные наблюдения показали, что молодняк полевок в период 
бурного таяния снегов полностью погибает) . Этот период практи­
чески совпадает с переходом среднесуточной температуры через 0°. 
На Ямале северная граница распространения полевок проходит 
несколько южнее 68°, где переход весенней температуры через 0° 

приходится на 1 июня. Это значит, что начало успешного размно­
жения полевок не может начаться раньше 15 мая. Это полностью 
совпадает с многочисленными наблюдениями [Шварц, 1969; Пя­
столова, 1973 и др. ] .  Окончание периода размножения определя­
ется холодными осенними ливнями и ночными заморозками. В этих 
условиях неокрепший молодняк, кормящие и беременные самки 
не способны к смене мест обитания, связанной с подготовкой к 
зиме. И эти фенодаты определяются достаточно точно, когда в 
первой декаде сентября среднесуточная температура приближа­
ется к 0°. Таким образом, общий период размножения полевок на 
северном пределе их распространения определяется (в оптималь­
ные по условиям погоды годы) в 120 дней ( 10.V - 10.IX) , что 
практически идеально совпадает с теоретической схемой воспроиз­
водства вида z. С другой стороны, в этих пределах ничто прин-
1 -У северных полево1, известны и более ранние сроки полового созревания, 

но вряд ли полевки, оплодотворенные в возрасте 12-15 дней, способны 
благополучно выкормить потомство. 
Заслуживает внимания, что в Американском секторе Субарктики и Аркти­
ки, где зима короче, а лето длиннее (переход весенней температуры че-
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ципиально не лимитирует возможность приспособления отдельных 
популяций вида к конкретным условиям существования. В Ямаль­
ском секторе Субарктики полевка-экономка, пашенная полевка, 
красная полевка, водяная полевка [Шварц, 1963 ] ,  ондатра [Смир­
нов, Шварц, 1959] заходят за 67°, образуют здесь стабильные и 
многочисленные поселения, но ни один из этих видов не может 
использовать благоприятные для расселения экологические же­
лоба для проникновения дальше на север хотя бы на 1 °. Граница 
их распространения может быть проведена четко - даже на круп­
номасштабной карте она представляет собой линию, а не размы­
тую полосу. Причина этого важнейшего эколого-биогеографиче­
ского явления, играющего важнейшую роль в эволюции биосферы, 
заключается в том, что структура популяции действует как фактор, 
трансформирующий изменение условий существования. 

Для того чтобы перейти этот невидимый барьер (120 дней ре­
продуктивного периода) , требуется у.же иной тип приспособления, 
знаменующий относительную автономию размножения вида от 
конкретных условий среды. По этому пути пошли типичные суб­
арктические грызуны - лемминги (Lemmus, Dicrostonyx} ,  север­
ная узкочерепная полевка (Microtus gregalis major) и полевка 
Миддендорфа (М. middendorffi) . При всех различиях в образе 
жизни и эколого-фиqиологических особенностях этих видов всех 
их объединяет одна общая черта - способность размножаться зи­
мой под снегом. Это, естественно, увеличивает период размножения 
и позволяет перечисленным видам проникать до пределов аркти­
ческой суши. Новый тип приспособлений открывает дорогу в но­
вую среду обитания. Но этим объясняется и то, что и для них 
характерна северная граница распространения. 

Интересующую нас закономерность мы иллюстрировали ана­
·лизом крайнего случая, анализом границ распространения вида. 
Мы стремились показать, что весьма существенные климатические 
изменения на громадном пространстве <<северная тайга - ю_жная 
тундра» не влекут за собой существенных изменений в образе 
жизни и численности популяций ряда видов полевок, ничтожны1:J 
изменения длительности зимы севернее 67° кладут предел их рас­
пространению. Однако та же закономерность действует и в про­
цессе приспособления вида к конкретным условиям среды, склады­
вающимся в разных частях освоенного ареала. 

Мы уже отмечали, что закономерности, установленные в оп­
ределенных ситуациях, не могут быть без специального анализа 
распространены на все мыслимые ситуации, в которых протекает 
эволюционный процесс. Так, изучение микроэволюции и видообра­
зования на островах (удобная модель эволюции) приводит к оши­
бочному преувеличению роли генетического дрейфа и сходных яв-

рез 0° в районе метеостанции Ном, Rоппермайн - 1  мая, Берроу - 15 мая) , энологически близние виды идут несравненно дальше на север и доходят до побережья Ледовитого онеана. 
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лений в процессе преобразования разных форм и видов животных 
и растений. Это же замечание оказывается, на наш взгляд, спра­
:ведливым и при изучении эволюции разных групп признаков, точ­
нее - эволюции животных, связанной с преобразованием разных 
трупп признаков. Кажется вполне естественным изучать механизм 
:эволюции на про�тейших (легче поддающихся изучению) приме­
рах и распространить полученные выводы на эволюцию в целом. 
Попытаемся показать, что логическая бесспорность такого подхода 
R проблеме - кажущаяся, а затем рассмотрим сложные случаи. 

1. Пример, служащий непременной иллюстрацией неодарви­
нистских концепций,- распространение темной формы березовой 
пяденицы в индустриальных районах [Kettlewell, 1957 ] .  При этом 
у1I_у:скается из виду, что пример этот иллюстрирует совершенно 
особый случай: новая форма отличается от старой лишь частотой 
встречаемости темного мутанта (СС и Се) . Так как темная попу­
ляция при изменении условий среды (новое посветление коры 
берез) быстро вновь становится светлой, это, согласно развивае­
мым нами представлениям, вообще не заслуживает возведения в 
ранг даже самой начальной стадии эволюции (эволюционный про­
цесс необратим) . Однако эффективность отбора этот пример ил­
люстрирует с исключительной наглядностью и уже по одному 
этому заслуживает популярности. Подобные случаи в эволюцион­
ном развитии любых форм играют, надо полагать, существенную 
роль, но не они определяют эволюционный процесс 1

• На основе 
механизма, который иллюстрирует описанный пример (а подоб­
ных можно было бы привести весьма много) , трудно представить 
.себе не только возникновение <<из амебы - человека>>, но и из ли­
,сицы - песца. 

2. Несколько более сложен и биологически более значим про­
цесс, когда в результате отбора происходит существенная пере­
номбинация генов, в результате которой возникают особи, призна­
ю� которых выходят за пределы изменчивости предковой по­
пуляции. Генетическая основа этого процесса - полигенная 
детерминация признака и аддитивное действие генов. Этой, гене­
тической, стороне вопроса мы уделили внимание в главе I I ,  по­
.этому здесь необходимо остановиться на другой стороне вопроса. 

Когда речь идет, например, о постепенном изменении общей 
окраски при возникновении криптизма, в его самом элементарном 
проявлении, то уже а priori ясно, что каждый IIiaг изменения по­
пуляции в избранном направлении полезен и поэтому будет отме­
чен отбором. Если, например, популяция грызуна формируется на 
�емном или светлом грунте (этот пример навеян работой Бенсона, 

1 Биологическое значение эволюции, которая сводится к изменению частот 
встречаемости разных генов в популяции, нельзя, разумеется, и преумень­
шить. Реаранжировка популяционного генофонда дает возможность попу­
ляции <<удержаться» при внезапном изменении среды и создает тем самым 
предпосылки к более глубоким, уже истинно эволюционным ее преобра­
зованиям. 
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изучавшего окраску грызунов, обитающих на белых песках и тем­
ной лаве [ Benson, 1933 ] ) , то чуть-чуть более темные животные 
в первом случае и чуть-чуть более светлые во втором будут по­
едаться хищниками в чуть-чуть меньшем количестве. В подобной 
ситуации 'естественный отбор вполне может справиться с форми-

. рованием краптически окрашенных животных. 
Ситуация в этом случае более серьезная, чем в первом примере" 

так как связана с возникновением животных, которых, как было, 
сказано, в предковой популяции не было (а черные Biston betularia: 
в небольшом числе присутствуют и в популяциях светлых бабо­
чек) . С другой стороны, в данном случае отбор будет благоприят­
ствовать не только определенному сочетанию генов, но и сохране­
нию новых мутаций, усиливающих потемнение (или посветление) 
окраски. Новая генная аранжировка может вызвать и новое направ­
ление стабилизирующего отбора, направленного на стабилизацию 
эпигенеза новых генетических вариантов, что в принципе может 
привести к необратимости преобразования популяции. Это, однако, 
пе является обязательным следствием эволюционных преобразо­
ваний популяций рассматриваемого типа. Специально поставлен­
ные нами эксперименты показали, что резкие отличия в окраске 
двух подвидов узкочерепной полевки, самостоятельно развивав­
шихся в течение тысяч лет, под влиянием отбора в течение немно­
гих поколений сходят на нет [Шварц, Покровский, 1966] .  

По аналогичному принципу происходят не толькQ изменения 
окра,сRи, но и многих биологически крайне существенных призна­
Rов, детерминированных полигенно. Они заслуживали бы специ­
ального рассмотрения, если бы мы не видели свою главную задачу 
в анализе более сложных случаев. 

3. С более сложными явлениями мы сталRиваемся в тех слу­
чаях, когда селективная ценность каждого из миRроэтапов раз­
вития определенного признака не Rажется самоочевидной. Попы­
таемся с этой точки зрения проанализировать , пример, Rоторый 
с полным основанием можно считать Rлассическим. 

Правило Аллена гласит: в холодном Rлимате все выступающие 
части тела (хвост, уши, конечности) гомойотермных животных де­
лаются короче. Примеры, иллюстрирующие это правило, хорошо 
известны. Начиная с известной книги Гессе [ Hesse, 1924] и кон­
чая не менее известной Rнигой Ренша [Rensch, 1959] ,  не говоря 
уже о многочисленных статьях и самых последних учебниках по 
экологии [Kuhnelt, 1970 и др. ] ,  примеры, иллюстрирующие пра­
вило Аллена, рассматриваются в качестве доказательства реаль­
ности дарвиновского отбора как ведущего факт9ра эволюции. И из­
учебника в учебник кочуют рисунки песца, лисицы, фенека, ко­
торые призваны показать, что гигантские уши фенеков действи­
тельно являются мощными органами теплоотдачи, · а крохотные, 
спрятанные в густом мехе уши песца из числа органов отдачи 
тепла практически исключены. Эти рисунки в самом деле впечат­
ляющи. Но впечатления не могут заменить точных расчетов. 
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Р. А. Семенов в нашей лаборатории провел изучение морфофи­
:зиологических особенностей красно-серой ш:>Левки (Clethrionomys 
rufocanus) . Полученные им данные служат превосходной иллюст­
рацией правила Аллена. Так, для полевок Полярного Урала длина 
хвоста, ступни и высота уха равны: 31,6±0,50; 18,18±0,08; 15,56± 
±0,17 мм; на Среднем Урале соответственно: 33,0±0,42; 18,74± 
±0, 1 1 ;  16,42±0,19. Показатель достоверности различий (t) равен 
2,78; 4,1 1 ;  3,25 [Семенов, 1975 ] .  Уменьшение длины хвоста поле­
вок с юга на север статистически вполне достоверно. Однако если 
обратить внимание не только на направление изменений, но и на 
их масштаб, то можно прийти и к другим заключениям. Для по­
левок с Полярного Урала характерен по сравнению е ееверо-ураль­
екими более короткий хвост. Но различия эти измеряются милли­
метрами. Могут ли отличия подобного порядка иметь сущеетвен­
ное селективное значение? Мы имеем возможноеть расечитать, 
·сколько энергии теряет полевка весом около 20 r с длиной хвоста 
31,6 мм по сравнению с полевкой е длиной хвоста 33,0 мм. Расчет, 
проведенный по вашей просьбе С. Н. Постниковым, показал, что 
если бы полевни с Полярного Урала по длине хвоста не отличались 
бы от полевок более южных популяций, расход энергии должен 
был бы увеличиться на О, 1303 % . Это исчезающе малая величина. 
Учитывая кормовой режим красно-серой полевки, можно дона­
зать, что <<длиннохвостый>> фенотип должен потреблять в сутки 
примерно на 3 мг травы больше, чем фенотип <<короткохвостый». 
Если вспомнить, что энергетический баланс мелних млекопитаю­
щих, помимо чистых <<случайностей>>, <<шум>> ноторых затрудняет 
целенаправленный отбор, определяется многими морфофизиоло­
гичесними особенностями животных 1

, то эффентивность отбора 
должна быть очень низкой. С другой стороны, изменения условий 
среды (по нрайней мере в ненарушенных человеком сообществах) 
никогда не бывают строго векторизованными ( более теплые годы 
сменяются более холодными даже в периоды вековых потеплений 
нлимата) . Это, естественно, ведет R снижению эффективного от­
бора. Это обстоятельство должно быть подчеркнуто особо. Прямые 
доказательетва реальноети отбора, основанного на ничтожных мор­
фофизиологических отличиях, сводятся н иллюстрации не отбора 
в эволюционном понимании этого термJ!на (одни генотипы оста­
вляют после себя больше потомков, чем другие) , а дифференци­
рованной смертности. Но и таких примеров ничтожно мало. Не 
случайно работа Бампуса [Bumpus, 1898] стала классической и 
к анализу ее результатов зоологи обратились спустя много лет 
после ее выхода в свет. Работа Бампуса действительно очень ин-
1.'ересна: она ясно показывает, что во время натастроф даже очень 
незначительные отличия между отдельными животными могут 
стать причиной дифференцированной смертности. Однако работа 

1 · Этому вопросу мы посвятили специальную · монографию [Шварц, 1963] .  
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Бампуса, н сожалению, не дает оснований для суждений об эволю­
ционном следствии наблюдаемого события. 

Нанонец, нельзя не учитывать, что отбор оценивает фенотип в 
целом, а не отдельные признани. Признан <<чуть-чуть больше уши» 
может иметь селен:тивное значение лишь <<При прочих равных 
условиях». Если же животное, ноторое может быть расценено НЮ{ 
плюс-вариант по размерам ушей, онажется минус-вариантом по 
другим признанам, определяющим эффентивность теплоотдачи, 
то естественно, что отбор сработает в направлении, обратном рас­
сматриваемому. В итоге эффентивность отбора на начальной ста­
дии эволюционного формирования признана оназывается исчезаю­
ще малой. Необходимо отметить, что это относится не тольно н 
таним (в целом второстепенным) признанам, нан длина хвоста 
или уха, но и к таким их особенностям, которые определяли эво­
люционное развитие доминирующих групп животных (длина 
норонки норенных зубов копытных, степень окостенения снелета 
низших Tetrapoda, своеобразие строения кисти роющих животных, 
морфология нлюва дарвиновых вьюрков или гавайских Drepani­
dae и т. д.) . Нельзя сомневаться в том, что гипсодонтные зубы 
преднов современных копытных явились важнейшей предпосыл­
кой их прогрессивной эволюции, предпосылкой завоеван;ия степей 
и -саванн. Однако селективная ценность различий в длине зуба 
порядка долей миллиметров (реальная изменчивость длины зубов 
в популяциях копытных) вполне может быть поставлена под сом­
нение, если не подкреплена строгими исследованиями. 

С этими трудностями современная теория эволюции справля­
ется с помощью математической теории естественного отбора [Fis­
her, 1930; Haldane, 1!:!54, 1957 ] .  Расчеты показали, что даже ни­
чтожная интенсивность отбора в течение миллионов лет может 
привести н эволюциопно существенным следствиям. Опровергнуть 
это утверждение нельзя, но и доказать его справедливость вполне 
однозначно весьма трудно. В последнее время появляется все 
большее число данных, показывающих, что темпы эволюционных 
преобразований значительно превосходят предусматриваемые тео­
рией. О потенциальной скорости микроэволюции мы имели воз­
можность подробно говорить в главах I, IV. Здесь же отметим, 
что и преобразования явно макроэволюциоппого масштаба нередко 
происходят в ничтожные (в геологическом масштабе времени) 
сроки. 

Подобных примеров можно привести не мало. Они ясно пока­
зывают, что реальный ход эволюции пе согласуется с представ­
лением о классической форме отбора. Отбор может работать с эво­
люционно-существепной интенсивностью лишь после того, как 
селекционируемый признак уже достигнет значительного развития. 
Бесчисленное число неодарвиновских, антидарвиновских и псев­
додарвиновских теорий и гипотез нашли свое место в фолиантах 
по истории биологии, а теория макромутаций находит себе все 
новых и новых сторонников. В этом несомненно сказывается' из-
8 С. С. Шварц 225 



вестная неудовлетворенность классической интерпретацией теории 
отбора. Однако макромутации неизбежно связаны с дезинтегра­
цией генной аранжировки и уже по одному этому теория макро­
мутаций не может претендовать на серьезное место в современной 
эволюционной теории. Но само возникновение все новых и новых 
вариантов макромутационных теорий эволюции симптоматично: 
оно показывает, что эволюция начальных стадий тех морфофизио­
логических преобразований, которые в конечном итоге приводят 
к макроэволюционным сдвигам, не может быть достаточно на­
дежно объяснена с позиций современной теории эволюции. 

Наши :исследования привели нас к заключению, что решение 
рассматриваемого вопроса возможно на основе синтеза современ­
ных представлений о законах фило- и онтогенеза. 

Хорошо известно, что развитие любого организма подчиняется 
законам корреляции: изменение одного признака автоматически 
влечет за собой изменение другого. В наше время теории корреля­
ций были всесторонне разработаны И. И. Шмальгаузеном [ 1946 ] .  
Им  же была разработана удачная схема классификации корреля­
ций. Это освобождает нас от необходимости входить в обсуждение 
этой стороны вопроса. Важнее подчеркнуть, что ряд особенностей 
организма связан с изменением целого комплекса признанов. Наи­
лучше изученный феномен - изменение пропорций тела при из­
менении размеров тела животных. 

Проведенные нами исследования ясно показывают, что отбор 
на изменение скорости роста ведет к появлению морфологически 
своеобразных форм, сочетающих, например, мелкие размеры тела 
с пропорциями крупных животных. Если это своеобразие онажется 
биологичесни выгодным, оно будет подхвачено отбором, приобре­
тет самостоятельную селективную ценность. При этом отбор 
начнется на уровне минимальных отличий: различия в пропорциях 
тела между крупными и мелкими животными соизмеримы с отличия­
ми между хорошо дифференцированными подвидами. С другой 
стороны, отбор по ведущим признанам происходит с неизмеримо 
большей :интенсивностью, чем это принимается классической тео­
рией. Рассмотрим этот вопрос на ю'!нRретном примере, который 
анализировался ранее: 

Субарктические популяции лягушен отличаются от более 
южных форм способностью быстро заканчивать метаморфоз при 
низкой температуре. Пронинновение на север оказалось связан­
ным с отбором на сRорость метаморфоза при низкой температуре. 
Но это был не тот отбор, ноторый рассматривается и нлассиче­
ским дарвинизмом, и современной теорией эволюции. Нинакие 
частные приспособления лягушен не могли бы обеспечить возмож­
ность существования на Крайнем Севере при средней для вида 
скорости развития при низRой температуре. В рассматриваемом 
нами примере проникнуть за пределы бореальной зоны могли 
лишь те индивиды, :которые проходили метаморфоз при 10° в те­
чение семи дней. На основе наших материалов, хараRтеризующих 
226 



1 '  ; ,  

Таблица 23 

Вес и тканевый состав скелета R. arvalis из популяций головастиков 
оптимальной и повышенной плотности 

Срон исследования 
28-я стадия 

У словил развития 
личинок в водной ткань скелета н весу 

среде ЧИСЛО вес тела, снелет скелета, % 
животных мг * н весу 

1 тела, % костная хрящевая 

Оптимальная 1 1  414,5±14,8 3,3±0,2 1,3±0,3 98,7*0,3 
плотность (копт-
рольная группа) 
Повышенная 10 156,3±6,6 3,7±0,3 2,0±0,4 98,0±0,4 
плотность ( опыт-
ная группа) 

Срон исследования 
31-я стадия, 1-й день 

Условия развития ткань снелета н весу снеле-ЛИЧИНОR В ВОДНОЙ ноли-
среде чество вес тела, снелет та, '1о 

1 

жи- мг * н весу 
/хрящеваJ1 вот- тела, '1о костная I IIOCTHO-

ных мозговая 

Оптимальная 12 328,7±20,5 6,9±0,3 9,6±1,3 9,1±1,5 81,2±1,6 
плотность (конт-
рольная группа) 
Повышенная 12 137,5±5,2 6,2±0,3 13,7±1,3 9,7±1,7 76,6±0,8 
плотность ( опыт-
ная группа) 

Срок исследования 
2,5 месяца на суше 

Условия развития ткань скелета н весу с1,еле-ЛИЧИНОК В ВОДНОЙ число среде жи- вес тела, скелет та, % 
вот- мг * н весу 

1 
ROCTHO-

ных тела, % �остная * мозго-
I 

хряще-
ван * ван * 

Оптимальная 10 635,6±47,2 8,4±0,4 23,4±1,4 9,2±0,5 67,4± 1,6 
плотность (конт-
рольная группа) 
Повышенная 1 1  308,1±31,9 9,6±0,3 29,5±1,2 17,7± 1,5 52,8±1,5 
плотность ( опыт-
ная группа) 
* Показатель достоверности различий (Р) равен 0,05. 
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изменчивость изучаемого признака, мы можем утверждать, что 
проникновение на север сопровождалось давлением отбора поряд­
-tа 0,8-0,9 - это в тысячи раз больше, чем nредусматривается 
tовременной теорией эволюции 1 • Проанализируем одно из след­
tт.вий быстрого развития амфибий, наблюдаемого при повышенной 
nлотности. В опыт были взяты 2 группы личинок R. arvalis из од­
ной кладки. Животных выращивали в аквариумах, где на одну 
личинку приходился в контрольной группе 1 л воды, в опытной -
11} личинок на литр. Скелет животного изучали на 28-й стадии раз­
вития, в 1-й: день выхода на сушу и через 2,5 месяца жизни на 
еуще. Определяли сырой вес скелета и его тканевый состав ( соот­
ношение костной, костно-мозговой и хрящевой тканей) . . Данные 
эксперl!мента приведены в табл. 23. В загущенных культурах на­
мечается некоторое увеличение количества костной ткани в соста­
ве скелета при выходе на сушу (13,7 % веса скелета по сравнению 
.: 9,6 % в контроле) . Более существенные изменения развиваются 
уже при наземном существоRании животных. Увеличивается от­
JJ:осительный вес скелета (9,6 против 8,4 % в контроле) , значитель­
:ао :повышается относительный вес костной ткани (29,5 и 23,4% ) 
• особенно костного мозга (17,7 и 9,2 % ) ,  в результате уменьша­
ется доля хряща (67,4 и 52,8 % ) .  

Приведенные данные у1.азывают на значительные изменения 
в минеральном обмене, особенно в обмене кальция и фосфора, 
играющие главную роль в окостенении скелета позвонотrных у 
�ивотных из поиуляции повышенной плотности, а это тесно кор­
релировано с другими морфофизиологическими процессами, в пер­
вую очередь с кроветворением. 

Общий вывод настоящего раздела работы сводится к следую­
щему: отбор по ведущему признаку доводит развитие сопряженно­
rо (коррелированного) признака до уровня, имеющего серьезное 
еелективное значение. Мысль о ведущих и сопряженных призна­
ках не представляет в сущности ничего нового, она лишь приводит 
:в определенную теоретическую систему давно известные факты. 
Однако странным образом факты эти (а тем более их теоретиче­
ское обобщение) почти не привлекались для решения наиболее 
&ЛОЖНЫХ эволюционных проблем. 

' Здесь нет преувеличения. В большипетве 1шадок теоретические расчеты 
•троятся исходя из давления отбора порядка 0,001. 

i I 
i '  
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Глава VIII . 1 

СООТНОШЕНИЕ ОНТОГЕНЕЗА И ФИЛОГЕНЕЗА 

Сомнения в универсальности неодарвинистских представлецui 
имеют в сущности одну общую основу. Трудно предположить., ЧN­
бы мутация ( событие по своей сути случайное) могла улучmи:г1, 
такой соверпншный орган, как мозг или глаз. Это замечание, каu 
правило, оставляется сторонниками господствующей неодарви­
нистской теории без внимания, или во всяком случае без тщатель­
ного анализа. Они ограничиваются общими соображениями, су­
щество Rоторых сводится к тому, что накопление мелких нейтраль­
ных или почти нейтральных мутаций создает тот резерв 
генетической изменчивости, на основе которого отбор имеет воз­
можность строить наиболее совершенные физиологические систе­
мы. Это разъяснение остается на уро1ще общих теоретических 
рассуждений, а конкретная не только экспериментальная, но lt 
теоретическая (математическое моделирование) работа проводится 
по проверенной схеме, заключающейся в изучении распростране­
ния и закрепления в популяции новых элементарных признаков. 
Здесь произошло то же самое, что и с изучением относительной 
роли известных факторов эволюции в генетическом преобразова­
нии популяций. Исследуя механизм преобразования небольших 
островных популяций в условиях резко ослабленной борьбы за 
существование и обедненных биоценозов, исследователь приходи, 
к выводу о самостоятельном значении изоляции как факторе эво­
люции. Этот подход к проблеме, основанный на изучении оченli 
удобного объекта, оказался весьма плодотворным. Но экстраполя. 
ция полученных таким путем выводов на магистральный путь эво­
люции приводит, как мы пытались показать ранее, к ошибочным 
результатам. 

Аналогичный гносеологический казус дает себя знать при изу­
чении разных свойств; например процесса внедрения в популяцию 
простейших (хотя не всегда элементарных) признаков, вроде чер­
ной окраски березовой пяденицы, изменения размеров жаб, изм:е-­
ненил рисунка на жевательной поверхности зубов полевок и т. Jt. 
Механизм генетического преобразования популяции, который есп. 
все основания считать эволюционным, вскрывается в этих иссле-­
дованиях с достаточной конкретностью. Выводы распространя� 
ются на любые эволюцион;ные преобразования. При этом иссле-­
дователь не всегда отдает себе ясный отчет в том, что механизм:_. 
обеспечивающий изменение средней нормы изменчивости попу-
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ляции по окраске или размерам тела, если они связаны с весьма 
существенными изменениями некоторых физиологических особен­
ностей организма, не может обеспечить (или оказывается недо­
статочным) целесообразное изменение столь сложных морфологи­
ческих структур, как мозг или глм. Необходимость подобной 
постановки вопроса стала для меня очевидной лишь после многих 
лет изучения закономерностей онтогенеза. Эти исследования при­
вели меня к убеждению, что изучение законов филогенеза в отры­
ве от законов онтогенеза невозможно. При этом обнаруживается, 
11то, как это ни парадоксально, законы онтогенеза познаны в мень­
шей степени, чем законы филогенеза. Это утверждение может по­
казаться грубой ошибкой, в особенности в свете новейших дости­
жений молекулярцой биологии, итог которым нередко подводится 
сакраментальной фразой <<код наследственной информации рас­
шифрован». В этом утверждении нет преувеличения. Да, мы знаем 
1-ак в хромосомной ДНR кодируется особенность жилкования кры­
ла дрозофилы определенной мутации. Но мы не знаем, почему у 
птицы вообще развиваются крылья, у тюленя - ласты. Наше не­
знание мы маскируем рассуждениями о пле.йотропном действии 
генов и целостности генома. Эти рассуждения безусловно правиль­
ны, но они не заменяют знания 11:онкретных законов индивидуаль­
ного развития. Симпсон [ Simpson, 1949 ] был, кажется, первым, 
:кто осмелился сказать об этом достаточно отчетливо. 

Можно полагать, что для решения указанного основного во­
проса онтогенеза у нас просто нет еще материала: синтез морфоло­
гических и биохимических закономерностей онтогенеза оказался 
сложнее, чем синтез дарвинизма и генетики. Но уже в настоящее 
время мы можем попытаться по крайней мере приблизиться к по-
1,1иманию другого вопроса онтогенеза, который в рамках нашей 
1емы представляет особый интерес. 

В главе III  мы приводили примеры, указывающие на возмож­
:nый - диапазон фенотипической изменчивости на тождественной 
генетической основе. Здесь необходимо обратить внимание на спо­
собность онтогенеза формировать· гармонично развитые организмы 
и на совершенно различной морфологической основе. В предыду­
щей главе об этом говорилось в связи с ведущими при отборе и 
сопряженными признаками. От нашего внимания ускользнул лишь 
один факт фундаментального значения: онтогенез способен форми­
ровать гармонично развитые организмы и в тех случаях, когда 
ведущий признак выходит за пределы фиксированной эволюцией 
нормы изменчивости. 

Минимальные размеры природных сеголеток остромордой ля­
rушки (Rana arvalis) - 200 мг. В условиях эксперимента удается 
получить вполне жизнеспособных сеголеток весом 70 мг [Шварц, 
Пястолова, 1970] .  В природных условиях они вряд ли могли бы 
выжить, так как запа� энергии в их организме ничтожен, и, если 
покидающие водоем сеголетки немедленно по выходе на сушу не 
будут обеспечены подходящим кормом, они погибают в течение 
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нескольких часов (в лаборатории их 1юрмили мелкими цикадка­
ми) . Тем не менее Rрошечные лягушата - гармонично развитые 
организмы, способные R дальнейшему развитию. При этом они 
отнюдь не являются уменьшенн()Й нопией нормальных. В соот­
ветствии с их размерами изменены не только пропорции тела, но 
и некоторые физиолоrичес1ше показатели. Наследуются не просто 
отдельные признаки и не система признаков, наследуется инструк­
ция, как должен быть построен организм и какие изменения долж­
ны быть внесены в его <<Конструкцию>> при изменении некоторых 
основных параметров. Эта мысль в ее самой общей форме не нова. 
Еще в 1948 г. "Уоддингтон [Waddington, 1948 ] писал, что эпиге­
нетические механизмы приводят к тому, что индивиды, первона­
чально весьма различные, по мере развития становятся сходными. 
Эта :канализация - развития (developmental canalization) , по его 
мнению, лимитирует нормализующий отбор. Из :контекста видно, 
что <<эпигенетичес:кие механизмы>> автор ограничивает периодом 
становления взрослого организма, Есть, однако, основания распро­
странить этот принцип на весь период жизни животного. Исследо­
вания, проведенные нами совместно с О. А. Пястоловой, показали, 
что нередки случаи, :когда фенотипическая однородность маскиру­
ет генетическую разнородность. 

Ряд наблюдений, например на чайках, показывает, что заноно­
мерности онтогенеза (эпигенетического становления, способного 
н репродукции организма) действует :как фактор, формирующий 
оптимальный фенотип животного. Можно полагать, что сходные 
занономерности проявляются и на ма:кроэволюционном уровне. 

То, что разные виды животных на сходные изменения среды 
реагируют сходным (нередко до деталей) образом, общеизвестно. 
"Упражнение мышц у всех животных ведет к увеличению их мас­
сы, и у всех животных нарастание массы мышц происходит не за 
счет увеличения числа мышечных волокон, а за счет увеличения 
их размеров. В данном случае общая для большой группы позво­
ночных реакция на изменение условий жизни определяется фун­
даментальными и хорошо изученными физиологическими меха­
низмами. В других случаях аналогичное явление имеет в своей 
основе общие морфогенетические реакции. Наилучше изучен в этом 
отношении рост мозга. С увеличением размеров тела относитель­
ный вес мозга падает. Этот феномен заслуживает возведения в 
ранг закона онтогенеза позвоночных. Известно тю{же, что в пре­
делах вида размеры мозга связаны с размерами тела четкой алло­
метричес:кой зависимостью с показJ.телем а=О,23. При сравнении 
разных видов увеличение размеров тела сопровождается менее 
резким снижением веса мозга (а=О,56-0,63) . Эти обобщения, ос­
нованные на значительном числе исследований, верно отражают 
тенденцию в развитии мозга позвоночных, но несомненно подлежат 
дальнейшему уточнению и :конкретизации. Мы уже отмечали их 
важность для анализа процесса видообразования. Здесь же попы­
таемся оценить их значение для проблемы макроэволюции. 
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Таблица 24 
Относительный вес мosra (в °loo) субарктических популяций птиц [по Шварцу и др., 1968} 

Вид 1 С
редни

й 
в

ес 
\ 

n Лимиты Индене птиц, r иозrа 

Anas penelope 755,0 8 4,0-5,7 4,8 А. acuta 836,0 24 6,2±0,09 Querquedula crecca 307,0 6 8,8-11,8 9,8 Anser alblfrons 1740,0 4 3,3-4,3 3,9 Cygnus cygnus 7155,0 2 2,3-3,8 3,05 Nyroca fuligula 712,0 11 5,7-8,0 6,4 N. marila 1003,0 4 5,2-6,5 5,8 N. ferina 893,7 4 6,2-7,2 6,8 Clangula hyemalis 587,0 12 5,2-7,3 6,0 MergeПus albellus 625,0 2 6,3-7,4 6,85 Mergus merganser 1680 2 4,3-4,9 4,6 M. serrator 1112,0 2 6,3 Bucephala clangula 801,5 1 6,86 Oedemia nigra 1008,8 17 6,0±0,35 О. fusca 1452,0 2 4,17-4,27 4,22 Colymbus arcticus 1910,0 2 3,1-3,7 3,4 Podiceps auritus 393,6 2 5,7-6,3 6,0 Lyrurux tetrix 869,0 1 4,3 Tetrastes bonasia 382,0 20 5,0±0,17 Tetrao urogallus 2788,0 19 2,2±0,07 Lagopus mutus 513,5 9 3,2-5,0 4,2 L. lagopus 636,0 41 4,1±0,1 Picoides tridactylus 68,1 1 45,0 Numenius phaeopus 355,0 1 8,2 Erolia temminckii 24,3 6 15,1-19,7 17,4 Philomachus pugnax 131,9 9 8,7-13,9 11,4 Limosa lapponica 197,4 1 10,4 Tringa glareola 59,7 26 16,4±0,58 Т. nebularia 205,0 1 9,3 Т. erythropus 114,4 2 12,1-13,6 12,9 Actitis hypoleucos 47,8 2 15,4-19,1 17,2 Xenus cinereus 68,4 7 12,5-18,2 14,7 Capella gallinago 88,3 3 15,3-17,8 16,3 С. stenura 122,2 3 10,36-16,27 13,41 С. media 153,9 10 10,3-14,3 11,6 Pluvialis apricarius 190,0 6 12,0-16,9 12,4 Р. dominicus 119,0 2 12,4-17,6 15,0 Phalaropus lobatus 29,2 2 12,8-13,5 13,1 Larus argentatus 826,9 6 5,5-6,9 6,2 L. ridibundus 295,0 1 8,8 
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Вид 

L. minutus L. canus Sterna paradisaea S. hirunda Stercorarius longicaudus S. parasiticus Hypotriorchis subbuteo Falco peregrinus Aesalon columbarius Accipiter gentilis Haliaeetus alЬicilla Circus cyaneus Asio flammeus Nyctea scandiaca Surnia ulula Pica pica Corvus corone Cractes infaustus Nucifraga caryocatactes Loxia leucoptera Acanthis flammea Fringilla montifringilla Pinicola enucleator Pyrrhula pyrrhula Plectrophenax nivalis Chrysophrys pusilla Chionophilos alpestris Motacilla alba 
в 
в 

udytes citreola . flavus Motacilla .cinerea Anthus cervina 
А . pratensis Acanthopneuste borealis 

Таблица 24 (продоJlжеиие) 

С
редний вес 
птиц, г 

109,7 
444,7 
93,9 

126,0 
310,0 
500,00 
220,0 
700,0 
255,9 

1095,0 
3700,0 
441,0 
385,0 

2036,0 
327,0 
260,0 
525,0 
93,0 

170,5 
30,0 
13,1 
21,52 
49,3 
31,7 
42,6 
14,4 
40,2 
22,1 
20,5 
18,2 
18,2 
19,7 
17,5 
10,0 

n 

1 
3 

39 
37 

1 
1. 
2 
1 
1 
1 
1 
3 
1 
6 
2 

10 
14 
6 
6 
1 -

14 
6 

14 
2 

23 
26 
37 
16 
14 
28 
2 
9 
3 

10 
А 
р 

crocephalus schoenobaenus 11,7 4 hylloscopus trochilis 
т urdus pilaris Т. musicus enanthe oenanthe о 
т 

с 

Ri 
р 

arsiger cyanurus yanosylvia svecica paria riparia asser domesticus 

8,8 2 
91,1 7 
58,6 2 
23,6 2 
14,5 1 
17,0 5 
16,08 4 
32,2 9 

Лимиты 

-
9,28-10,9 

-
-
-
-

14,6-14,7 
--
--

9,65-12;7 
-
-
-

15,0-27,0 
16,3-23,2 
31,0-38,0 
31,7-38,0 -

-
32,4-38,5 
23,4-50,5 
31,2-34,7 

-
-
-
-

21,0-37,7 
-

30,8-35,3 
23,7-32,0 
26,6-39,4 
27,0-43,5 
25,4-38,2 
36,6-49,5 
16,0....:23,3 
23,2-24,0 
25,4-41,0 -
32,6-41,3 
17,2-26,1 
25,8-32,2 

Инд
е
не 

мозга 

15,3 
10,32 
16,8±0,35 
13,8±1,52 
9,8 
6,9 

14,65 
9,15 

12,8 
5,1 
4,9 

11,55 
14,3 
10,0 
22,8 
20,1 
18,4 
35,5 
34,6 
40,0 
46,5±1,3 
36,6 
31,6 
32,9 
20,7±1,Z 
36,7±0,S 
23,5±0,5 
25,1±1,3 
25,0 
26,2±0,5 
33,0 
27,7 
34,3 
34,S 
34,4 
43,0 
18,8 
23,6 
33,2 48,3 
36,1 
23,1 
29,4 
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Таблица 24 (окончание) 

Вид С
р

е
дний в

е
с \ 

n Лимиты Инд
е

не 
птиц, г мозга 

'Cuculus canorus 119,1 1 10,5 
Prunella montanella 18,6 4 33,3-39,1 37,2 
Penthestes cinctus 12,7 1 85,5 
Lanius excuЬitor 66,6 1 29,3 
Bombycilla garrulus 58,5 1 29,2 

Рассматриваемый закон онтогенеза приводит к тому, что отбор 
на увеличение размеров тела неминуемо приводит к снижению от­
носительных размеров мозга. Можно полагать, что в процессе эво­
люции этот закон обеспечил сильное развитие мозга мелких видов, 
Но ставил в невыгодное положение виды :крупные. Из табл. 24 видно, 
ч:о у меш{их видов птиц одной группы индекс мозга значительно 
:крупнее, чем у :крупных (чирок-свистунок - 9,8°/оо, свиязь - 4,9°/оо 
и т. п. ) ,  у близ:ких по размеру птиц одной группы инде�с мозга по­
разительно сходен: шилохвость - 6,2%0, морская чернеть - 6,4%0, 
черный турпан - 6,0°/оо, Этот и другие примеры, которые легко ус­
матриваются из таблицы, показывают, что очень близкие размеры 
мозга наблюдаются у видов, не очень сходных по экологии. Это 
значит, что отношения размеров тела к размерам мозга определя­
ются очень общими причинами, на фоне которых экологические 
различия между речными и нырковыми утками оказываются не­
сущеетвенными. 

Однако при сравнении видов разных семейств картина рез:ко 
меняется. Индекс мозга трехпалого дятла (45,0°/оо) больше, чем у 
многих воробьиных значительно меньших размеров. Обратный 
пример - ворона. Индекс ее мозга ( 18,4°/00 )  значительно больше, 
чем у уток, поганок, тетеревиных примерно равного размера. 
Но крупный мозг свойствен всем воробьиным. Ворона - самый 
:крупный (из обследованных нами) вид воробьиных, индекс ее 
мозга меньше, чем у других видов, но значительно больше, чем у 
птиц сопоставимых размеров из других отряде.в. И в пределах се­
мейства врановых связь размеров мозга с размерами сравнивае­
мых видов проявляется отчетливо (хотя полной пропорционально­
сти здесь нет) . 

Дальнейшие исследования показали, что и среди других птиц 
отчетливая связь размеров мозга с размерами тела наблюдается 
лишь в пределах семейства (рис. 17 ) ,  а в тех случаях, когда 
сравниваются очень близкие виды rio рассматриваемому показа­
телю, трудно усмотреть различия между видами и популяциями 
одного вида, как это ясно показывает диаграмма, построенная по 
:материалам Л. Н. Добринскоrо (рис. 18 ) .  

Вполне аналогичные зависимости были обнаружены нами и 
при изучении размеров мозга млекопитающих. Так как большой 
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Рис. 17. Относительный вес головно­
го мозга птиц (в %0) 
а - сем. Emberizidae: 1 - Emberiza pu­
silla, 2 - Plectrophenax nivalis; б - сем. 
Corvidae: 3 - Perisoreus infaustus, 4 -
Nur;ifraga caryocatactes, 5 - Pica pica, 
6 - Corvus comix; в - сем. Turdidae: 
7 - Cyanosylvia svecica, 8 - Oenanthe 
oenanthe ,  9 - Turdus pilaris; г - сем, 
Charadriidae: 10 - Calidris temminckii, 
11 - CaШnago stenura, 12 - PJuvialis 
apricarius; д - сем. Anatidae: 13 - Anas 
crecca, 14 - Mergellus albellus, 15 - Anas 
acuta 16 - Aythya marila, 17 - Melanit· 
ta ' fusca, 18 - Anser a!Ьifrons, 
19 - Cygnus cygnus; е - сем. Tetraonidae: 
20-Tetrastes bonasia, 21-Lagopus lagopus, 
22 - Tetrao urogallus; ж - сем. Laridae: 
2з - Sterna paradisaea, 24 - S. hirundo 

Рис. 18. Относительный вес головно­
го мозга (в %0) полярных (а) и реч­
ных (6) крачек разных популяций 
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материал по этому вопросу был собран и опубликовэн М. Ф. Ни­
китенко [ 1969] ,  я ограничиваюсь лишь несколькими примерами 
из практики нашей лаборатории. 

В семействе беличьих средние значения индеRса мозга равнм: 
байбак - 7,25%0, большой суслик - 10,4, малый суслик - 44,5;  
в семействе куньих: светлый хорь - 12,9, горностай - 29,8, ласка -
45,4; ·  в семействе землеройковых: обыкновенная Rутора - 20,9, 
бурозубка - 34,1. Подобные примеры можно было бы умножать. 
Они ясно показывают, что в пределах одной таксономичесRой 
группы мелкие виды отличаются относительно более крупным 
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мозгом. При сравнении видов в рам:ках отряда эта зависимость. 
нарушается:  ласка много :крупнее землеройюr, но ее мозг не толь­
ко абсолютно, но и относительно· :крупнее. 

Сходные закономерности были обнаружены нами ранее, при 
обследовании животных по другим системам органов [ Шварц� 
1960 ] .  Та:к :ка:к :кон:кретный материал был неодно:кратно опубли:ко­
ван (сводку данных см. [Шварц и др., 1968 ] ) ,  то здесь мы ограни­
чимся лишь общим теоретичес:ким за:ключением, :которое было 
сделано нами на основании изучения размеров органов ( сердцеr 
печень, поджелудочная железа, почки, :кишечни:к) многих видов 
из всех :классов наземных позвоночных. Из анализа нашего ма­
териала хорошо видно, что размеры изученных по:казателей оп­
ределяются не абсолютными размерами животных, а их положе­
нием по размерам в данной систематичес:кой группе. Это утверж­
дение не трудно обосновать большим :количеством примеров. 
Укажем на совершенно ис:ключителыiо высокие показатели мы­
mовки, или мыши-малютки, и на интерьерную характеристи:ку 
некоторых птиц. Кулик-воробей значительно крупнее пеночек, но 
индекс сердца у него значительно больше. Эта же закономерность 
проявляется при сравнении мелких Fringillidae с Sylviidae. Мы­
mовки имеют значительно больший индекс почек, чем землеройки, 
несмотря на то что уровень обмена у последних более высо:кий. 
Индекс поче:к степной пищухи значительно превосходит соответ­
ствующий показатель у более мелких мьппевидных грызунов и в 
этом случае размеры органа отражают не абсолютные размеры 
животного, а его относительные размеры в данной систематиче­
ской группе (пищуха - самый мелкий представитель группы 
Lagomorpha) .  Совершенно очевидно, что исключительно высо:кие 
показатели ласки связаны с ее не абсолютными, а относительными 
размерами · ( самый мелкий представитель своей группы) . 

Связь интерьерных по:казателей не с абсолютными, а с отно­
сительными размерами животных указывает на весьма интересную 
биологическую закономерность. Можно заключить, что для каж­
дой естественной таксономической группы хараRтерен определен­
ный комплекс физиологичесRих признаков, на фоне Rоторого и 
происходит приспособление отдельных форм к конкретным усло­
виям их существован:ия. При этом <<фоновые>> физиологичес:кие 
особенности отдельных групп отвечают основным биологическим· 
особенностям (в том числе и средним размерам, и средней актив­
ности) .  Нельзя отрицать, что такие общие особенности отдельных 
групп существуют, несмотря на хорошо известную э:кологичесRую 
дифференцировRу их представителей. Чайки объединяют более 
крупных и менее активных птиц, чем, например, кулики; семейст­
во ястребиных - более крупных и менее аRтивных птиц, чем се­
мейство соколиных. Эти общие биологические (в широком смысле 
слова) особенности отдельных групп определяют общие их физио­
логические и биохимические особенности, которые создают воз­
можность для приспособления отдельных видов к различным ус-
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ловия:м существования путем изменения относительно второсте­
пенных их морфофизиологических особенностей, происходящих на 
фоне основных физиолого-биохимических особенностей группы. 
Поэтому правило рядов может проявляться только в пределах од­
ной систематической группы. Если бы оно проявлялось даже в 
пределах отряда, то привело бы к совершенно немыслимым явле­
ниям или к знач:й:тельному сужению возможности его биологиче­
ской дифференцировки. Если бы, например, размеры сердца в пре­
делах отряда хищных определялись едиными , закономерностями 
(как на этом вольн_о или невольно настаивают авторы, считающие 
возможным распространять правило рядов на большие системати­
ческие группы) от белого медведя до ласки, то или у медведей 
индекс сердца должен был бы быть менее 1°/оо, или у ласки более 
100°/оо; нет необходимости доказывать, что и тот и другой случай 
одинаково невозможен. Это рассуждение применимо к любому от­
ряду позвоночных. 

Заключение, к которому мы пришли более 15 лет тому назад, 
было использовано для обоснования объективной реальности так­
сонов надвидового ранга [Шварц, 1959] . Дальнейший анализ по­
казал, что развитие представлений о реальности надвидовых ТаI{­
сономических категорий приводит к известному пересмотру гос­
подствующих взглядов и на природу макроэволюционных таксонов. 

Морфогенетические следствия изменений общих размеров тела 
оказываются не просто аналогичными, а тождественными, неза­
висимо от того, имеем ли мы дело с формами одного вида или с 
разными видами 1

• Особенно показателен пример с крачками. 
Б отношении размеров мо3rа обыкновенная крачка - это очень 
ярупная полярная крачка. Рассмотрим вероятные причины по­
добного <<единства>> двух видов. 

Размеры мозга с размерами тела тесно коррелируют. В попу­
ляции существует определяемая генетическими различиями и 
]_)азличнями в образе жизни изменчивость по размерам тела. 
Если бы изменчивость определялась только генетически, то можно 
было бы предположить, что в генетической программе особей оп­
ределенных размеров заложена и инструкция, предусматривающая 
,строго определенные размеры мозга. Несомненно, что в той или 
:иной степени это предположение справедливо. Но в любой популя­
дии изменчивость по размерам тела в громадной степени опреде­
ляется условиями, в которых развиваются отдельные животные. 
Инструкция, следовательно, должна определять соотношение ско­
·ростей роста разных систем органов. Хорошо известные правила 
аллометрического роста можно рассматривать как отражение этой 
инструкции. Важно, однако, подчеркнуть два обстоятельства: 

1 Естественно, что это справедливо лишъ в отношении вполне определенной 
группы признаков, развитие которых в пределах семейства (в других слу­
чаях - рода или отряда) подчиняется единым качественным и количест­
,венным закономерностям. 
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1) в отношении важнейших конституционных параметров (в то'М, 
что размеры мозга из них важнейший - трудно сомневаться) не 
удается обнаружить ни малейшего указания на то, что <<генети­
чески крупные>> и <<фенотипически крупные>> животные отлича­
ются друг от друга. Это положение, по-видимому, справедливо для 
всех высших позвоночных (у рыб наблюдаются иные закономер­
ности) .  Генетические факторы, ускоряющие рост или увеличиваю­
щие размеры тела животных, приводят к тому же общему морфо­
генетическому эффекту, что и факторы внешней среды, опреде­
ляющие фенотип животного. Еще раз необходимо вспомнить 
Уоддингтона [Waddington, 1948 ]: канализация развития лимит:ш:­
рует нормализующий отбор. 

Характерные для вида правила соотносительного роста сохра­
няют свое значение и в том случае, когда размеры животных 
(или другой <<ведущий)> признак) вследствие экспериментально 
измененных условий явно выходят за видовые рамки. В качестве 
иллюстрации этого важного положения мы воспользуемся не раз­
мерами тела, а другим важнейшим ведущим признаком - продол­
жительностью жизни. В этом отношении хороший материал дает 
работа Н. А. Овчиннюювой [ 1966 ] ,  выполненная под нашим ру­
ководством. Известно, что в природе мелкие виды полевок (как 
правило, почти не знающие иСJшючений) , не доживают до 15-
20 месяцев. Однако в условиях лаборатории полевок удается про­
держать до трех лет. При этом обнаруживаются интереснейшие 
закономерности, которые были изучены Н. А. Овчинниковой на 
полевке-экономке. 

Кроме обычного разделения на возрастные группы (табл. 25) , 
животные старше года (возрастная группа veteres) были разбиты 
на мелкие группы (табл. 26) . Оказалось, что наряду с уменьше­
нием длины тела у полевок старших групп абсолютная длина 
хвоста продолжает увеличиваться. Соответственно резко возраста­
ет относительная длина хвоста. До такого возраста даже в вива­
рии доживает незначительное число особей, поэтому сбор материа­
ла представлял известную трудность. Однако реальность наблю­
даемых изменений подтверждается результатами повторных 
измерений неснольких особей . в разные периоды их жизни. Так. 
самец No 127 (рождения 10 августа 1961 г.) имел 4 мая 1963 г. 
в возрасте 1 года 9 месяцев длину тела 138, длину хвоста 69 мм; 
а 19 января 1964 г. в возрасте 2 года 6 мееяцев соответственно 
1 10 и 79 мм. Таким образом, относительная длина хвоста увели­
чилась с 50 до 71,8 % .  Самка No 2 16 августа 1960 г. в возрасте 
приблизительно 6 месяцев имела длину тела 129, длину хвоста 
48 мм; 23 августа того же года соответственно 133 и 48 мм; 
а 24 октября 1961 г.- 121 и 65 мм. Относительная длина хвоста 
возросла с 36, 1 до 53, 7 % . Следовательно, длина тела у полевок 
растет лишь до определенного возраста, после чего начинается ее 
уменьшение, вместе с тем рост хвоста продолжается до предель­
ного в наших наблюдениях. 
2З8 
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Таблица 25 

Изменение морфологических признаков Microtus oeconomus с возрастом 

,;- _  " "'  Самцы. Сам ни '" =-
.>. о:  
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� - --� -- - - -- --

1 1 - 1 - 1 - 1 - 1 - 1 12 1 89,9± 1,34 35,9±0,83 18,7±0,83 40,0± 1,16 
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Возраст, месяцы 
12- 14 
15-19 
30 

Таблица 26 
Изменение морфо.поrическвх признаков у старых самцов Microtus oeconomus chahlovi 

n 1. Длина тела, мм I Длина хвос- 1 Длина ступ- 1 (L) _ та, мм (С) ни, мм (pl) C/L, % 

8 133,0±3,15 65,7±1,90 20,2±0,49 48,5±1,41 
6 131,8±2,60 66,5±2,21 20,0±0,31 50,5±1,90 
2 1 15,0±5,00 72,5±6,50 20,0±0,00 63,4±8,40 

Удлинение продолжительности жиани привело к формирова­
нйю совершенно необычного фенотипа полевок, длина хвоста ко­
торых аначительно превышает 50% от длины тела, в отдельных 
случаях приближаясь к длине хвоста мышей. Этот пример хорош 
в том отношении, ч�-о он ясно покааывает, насколько серьезны 
морфологические отличия, которые могут иметь следствием изме­
нение одного из <<Ведуща:х>> признаков. Но он ничего не говорит 
о том, каковы истинные :масштабы <<фенотипической мимикрии» 
существенных генетических различий. · · 

Из этих наблюдений напрашивается естественный вывод. Если 
в силу каких-то причин один из ведущих признаков (размеры те­
ла, скорость роста, продолжительность периода роста и т. д.) су­
щественно изменится, то это повлечет за собой не случайные, а 
вполне закономерные изменения конституции животного. 

Из всего изложенного логично следует: 1) что в онтогенезе уже 
в результате развития при разных условиях возникают глубокие 
изменения конституции, выходящие за рамки видовой нормы; 
2) что в результате корреляций при изменении процессов развития 
возникают изменения конституции, открывающие принципиально 
новые пути прогрессивного развития и, следовательно, освоения 
новой среды обитания. С другой стороны, единство закономерно­
стей онтогенетического развития в пределах определенных систе­
матических группировок делает перспективным использование их 
для теоретического анализа макроэволюционного процесса. 



Глава IX 

МАRРОЭВОЛЮЦИОННЫ:й ПРОЦЕСС 

В последние десятилетия резко увеличилось число исследова-· 
ний микроэволюционного процесса: зоологи и ботаню,и исполь­
зовали открывшуюся возможность для изучения эволюции экспе­
риментальным путем. По понятньlМ причинам изучение процессов 
макроэволюции экспериментальными средствами ограничено. Это 
привело к определенному разрыву в степени изученности и более 
того в направлении изучения элементарных эволюционных актов 
( внутривидовое формообразование) и путей становления надвидо­
вых таксонов. Микро- и макроэволюция стали рассматриваться 
как два различных процесса. 

Вместе с тем все большее число исследователей склоняются 
к убеждению, что ни одна• теория микроэволюции не может быть 
признана удовлетворительной, если она не дает разумной интер­
претации соотношения макро- и МИI{роэволюционных процессов. 
Противоположная точка зрения с логической неизбежностью ве­
дет к почти мистическому противопоставлению видообразования 
и эволюции. 

В конкретной форме вопрос звучит так : при каких условиях 
происходит <<зарождение >} новых родов, какими свойствами дол­
жен обладать вид, чтобы стать потенциальным родоначальником?· 
Как и во многих других случаях, ответ может быть чисто формаль­
ным: род - это группа видов, объединяемых наибольшим взаим­
ным сходством. При такой постановке вопроса род рассматривается 
в качестве чисто условного, искусственного объединения. Мно­
гие авторы, стоящие в целом на позиции филогенетической си­
стематики, придерживаются подобной точки зрения [Huxley, 1940; 
Mayr et al., 1953; Simpson, 1961 и др. ] .  Тем не менее она нам 
представляется ошибочной, так как закрывает путь к решению 
центрального вопроса эволюционного учения - о соотношении 
макро- и микроэволюции. 

Мы исходим из СЛРдующих соображений. Вид - объективная 
реальность. Об этом свидетельствуют поистине бесчисленное ко­
личество фактов и многие глубокие теоретические исследования. 
Мы ограничимся одним замечанием. Если бы онружающий нас 
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живой мир пе состоял бы из видов, ограничивающих половое раз­
множение относительно узким .нругом гармоничесни развитых 
,живых систем, эволюция остановилась бы, вероятно, па уровне 
-бантерий, та.н кан всеобщая панми.нсия, основанная на случайных 
встречах особей, привела бы к массовому вымиранию случайно 
,совместившихся несовместимых генотипов. Поэтому сомневаться 
в объе.нтивной реальности видов - это значит сомневаться в объ­
е.нтивной реальности эволюции. 

Любой вид организма своеобразен пе толь.но на генетическом 
и морфофизиологичес.ном уровне, но и на уровне экологическом. 
-Он характеризуется определенным типом связи с внешней средой, 
,определенным комплексом биохимичес1шх, морфофизиологических 
и экологических особенностей, позволяющих ему осваивать опре­
деленную среду обитания, в пределах которой он способен поддер­
живать свою численность неограниченно длительное время, не­
.смотря на неизбежные периодические и непериодические колеба­
ния условий существования. Пределы возможного существования 
вида могут быть uчень широкими или очень узкими. В соответст­
вии с этим различны и эволюционные потенции разных видов. 

В тех случаях, когда новый вид может дать начало новому типу 
-адаптивной радиации, мы ш,1еем право говорить о зарождении но­
вого рода. Этот процесс относительно легко зафиксировать post 
factum. При ближайшем рассмотрении большинство современных 
родов материализуют определенный тип адаптивной радиации, но 
{)бнаружить его in statu nascendi можно, по-видимому, лишь с по­
мощью новых методов исследования, которые позволили бы с еди­
ной меркой подойти к анализу не только межвидовых, но также 
:внутривидовых и межродовых взаимоотношений. Н числу этих 
методов прежде всего относятся методы изучения биохимической 
.специфики организмов. 

Хорошим показателем биохимических различий между сравни­
-ваемыми формами является подвижность белновых фракций раз­
ных тканей в элентрическом поле (электрофорез) . В этом направ­
.лении накоплен значительный материал, характеризующий раз­
.личные группы животных. Н сожалению, пи одна из групп 
животных не изучена с исчерпывающей полнотой, а единый метод 
сравнения полученных данных разработан не был. 

Чтобы подойти к решению затронутого вопроса, мы избрали 
-один из наиболее <<Компактных>> родов полевок - Clethrionomys. 
Для сравнения были изучены электрофоретические особенности 
белков плазмы крови представителей близкого (Alticola) и не 
очеп� близного (Microtus) родов. Различия между сравниваемыми 
�формами выражаются <<суммарным показателем элентрофорети­
ческой дистанции», который был разработан В. С. Смирновым 
(подробное описание этого показателя приведено в работе ученика 
В. С. Смирнова М. В. Михалева [ 1970 ] ) .  

Различия между изученными видами по суммарному показа­
-телю следующие: 
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Clethrionomys glareolus - 16 М. juldaschi - М. carrп- 6· 
С. rutilus thersi 
Cl. glareolus - Cl. frater 18 М. g. gregalis - М. g. major s· 
Cl. glareolus - Cl. rufocanus 24 Cl. glareolus - А. strelzovi 22· 
Cl. rutilнs - Cl. frater 25 Cl. frater - А. argentatus 23" 
Cl. rutilus - Cl. rнfocanus 27 Cl. glareolнs - А. argenta- 2& 
Cl. frater - Cl. rufocanus 28 tus 
Microtus oeconomus - 21 А. argentatus - М. oecono- . 28 
М. arvalis mus 
М. oeconomus - М. gregalis 32 А. argentatus - М. arvalis 42 
Alticola strelzovi - А. ar- 22 А. argentatus - М. gregalis 39 
gentatus Cl. glareolus - М. gregalis 42 

Не трудно увидеть, что линия Clethrionomys glareolus - Cl. fra­
ter - Cl. rutilus - CI. rufocanus, построенная на основе электрофо­
ретических данных, удовлетворительно . .  соответствует филогенети­
ческим представлениям, основанным на классических морфологи­
ческих данных. Но из этого же перечня хорошо видно, что при 
сравнении видов разных родов это соответствие резко нарушается. 

Сравним показатель сходства четырех видов полевок по от­
ношению к другому виду своего рода и виду, несомненно относя­
щемуся к другому роду: 

Cl. frater - Cl. rufocanus 
Cl. frater - А. argentatus 
Cl. frater - Cl. rufocanus 

28 
22 
28 

Cl. frater - А. strelzovi 
М. о. oeconomus - М. gre­
galis 
М. о. oeconomus - А. argen­
tatus 

22 
32 

28 

При таком методе сравнения биохимические показатели не со­
ответствуют ни степени морфологических различий между сравни­
ваемыми видами, ни представлению о <<биохимических часах>> . 
«Биохимические часы» работают с недостаточной точностью. Об 
этом свидетельствуют исследования, проведенные на хорошо изу­
ченных в рассматриваемом отношении группах, в частности на 
приматах [Goodman et al., 1971;  Uzzell, Pillbeam, 1971 и др. ] .  Это 
говорит о том, что и биохимическая эволюция:, в том числе и из­
менения «нейтральных» участков биологически активных макро­
молекул, не идет с постоянной скоростью 1• Однако грубых оши­
бок <<биологические часы>> все же не делают, так как различия 
в скорости морфологической эволюции 2 в разных группах по по­
нятным причинам неизмеримо больше, чем различия в скорости 
эволюции биохимической (в указанном понимании) .  

Это заставляет нас с особым вниманием отнестись к фактам, 
свидетельствующим о том, что основанное на «биохимических ча-

1 Возможные причины этого явления обсуждались ранее [Шварц, 1973) .  
2 Выражение чисто условное. Нет, конечно, ни морфологической, ни биохи­

мической и т. п. эволюции, а есть эволюция организмов. Говоря о «мор­
фологической эволюции», имеют в виду морфологические изменения, кв­
торые происходят в процессе эволюции определенной группы. 

9• 243. 



� ; t ·� � � � ·� � ...... 
� ...,.. � � � � � � 

� �  � :. � � � � � � t � � � � � � .... 
� � � � � � 

� � � � � � � �  � i-.. ..... � t:j t, � ,:..; с:.; � � '<!:: <:..; <:..; t..j ') � � 

'Гис. 19. Схема nо:шuашых филогенетических взаимоотношений в пределах 
рода Clethrionomys, основанная на морфологических (а) и биохимических (6) 
данных 

сах >> время обособления нескольких видов рода и время обособле­
ния близних родов прантичесни совпадают. Даже если ориенти­
роваться на порядок различий (на большее биологические часы, 
видимо, претендовать не могут), то и в этом случае мы не имеем 
права просто отмахнуться от данньiх, подобных представленным. 

Очевидно, что при грубом измерении продолжительность само­
·стоятельного развития видов одного рода и двух близких родов 
может . совпасть лишь в том случае, если немедленно (в геологи­
чес1,ом масштабе времени) после обособления двух родов (двух 
филогенетических линий) в наждом из них (или в одном из них) 
начинается энергичный процесс видообразования. Это предполо­
жение хорошо соответствует тем общим теоретическим предпо­
·сылнам, о :которых говорилось выше. l\а:к указывалось, больmин­
�тво родов может быть четко охарактеризовано энологически. 
Можно предположить, что завоевание принципиально новой эко­
логической ниши приводит :к всплесну адаптивной радиации. Это · 
заставляет нас считать, что микроэволюция может быть адекватно 
отражена не в виде_ филогенетического дерева, а в виде филогене­
-тического куста. Период адаптивной дивергенции вида с новыми 
родовыми свойствами должен быть неизмеримо малым по сравне­
нию с периодом самостоятельного существования и эволюции вида 
в пределах рода; период интенсивного видообразования в пределах 
нового рода неизмеримо меньше времени существования видов 
данного рода 1 • При этом допущении противоречия между данны-
1 Эта мысль была впервые сформулирована Дарвином, считавшим, что пе­

риоды видообразования <<вероятно, были очень коротки по сравнению 
с периодами, в течение 1юторых виды сохраняли одну и ту же форму» 
[Дарвип Ч. Соч., т. 3, 1939, с. 647 ) .  Дарвиновс1шя идея о неравномерности 
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ми протеиновой таксономии и классическими морфологическими 
представлениями становятся несущественными. Для иллюстрации 
приводим схему вероятных филогенетических отношений в пре-
делах рода Clethrionomys (рис. 19) . 

Интересные уточнения этих выводов дает анализ иммунологи-
ческих различий между разными видами и группами полевок, ко­
торые были изучены в нашей лаборатории Л. М. Сюзюмовой [ 1973) 
и ее учеником В. В. Жуковым [ 1973 ] .  Иммунологические разли­
чия между изученными видами, выраженные широко используе­
мым показателем иммунологической дистанции (Immunologica 
distances [ Mainardi, 1963] ) ,  сводятся к следующему: 

Microtus o.oeconomus - 2,4 М. gregalis - Cl. frater 21 , 0  
М.  о .  chahlovi М. gregalis - Ondatra zibe- 22,7 
М. о. oeconomus - М. arva- 3,8 tblca 
lis М. gregalis - Arvicola ter- 28,5 
М. arvalis - М. gregalis 7,6 restris 
М. oeconomus - М. gregalis 9,8 М. arvalis - А. terrestris 23,5 
М. arvalis - Cl. frater 14,0 М. oeconomus - А. terrestris 15,9 
М. oeconomus - Cl. frater 14,1 О. zibetblca - А. terrestris 17,6 

:Как и следовало ожидать, иммунологический метод дает хо-. 
роший результат лишь при сравнении близких форм. Родство ви­
дов, относящихся к филогенетически далеким родам, иммунологи­
ческими методами не может быть установлено. Представленные 
данные интересны в том отношении, что они ясно показывают, что 
период самостоятельной эволюции отдельных видов в пределах 
рода по крайней мере соизмерим с периодом дивергенции не очень 
близких родов. Обратим внимание, что иммунологическая дистан­
ция между Microtus gregalis - М. oeconomus соизмеJ!има с дистан­
цией М. oeconomus - Cl. frater. Из представленных данных может 

'( быть извлечено значительно больше информации. Нам же кажет-, ся важным подчеркнуть, что и иммунологические исследования 
свидетельствуют о том, что внутриродовая дивергенция происхо­
дила уже в первый период обособления рода - возникновения 
вида, который обладал признаками потенциального родоначаль­
нина. Однако в громадном роде Microtus, взаимоотношения между 
видами оказываются более сложными, чем внутри маленького рода 
Clethrionomys. <<:Кущение>> филогенетического пути в пределах 
рода Microtus происходило, видимо, неоднократно: если возраст 
первого <шущению> , отражающего внутриродовую радиацию, со­
измерим с возрастом рода, то возраст последнего (из констатируе­
мых нами) <<Кущению> соизмерим с возрастом внутривидовых так­
сонов. При всей условности иммунологических показателей неш,зя 

:-· не обратить внимания на то, что различия в иммунологичес11:ой 

темпов эволюционных преобразований отдельных групп была поддер»,апа 
и развита Т. Гексли, rюторый ввел понятие <шерсистирование>> - длите.та,­
ное (даже в геологическом иасштабе вреиени) сохранение типитшых нрr1-
знаков таксонов равных рангов. 
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дистанции между двумя подвидами М. oeconomus, с одной сторо­
ны, и М. oeconomus - М. arvalis, с другой, меньше, чем между 
М. oeconomus - М. arvalis u М. oeconomus - М. gregalis 1. 

Сопоставив данные, полученные разными методами, с различ­
ных сторон характеризующие <<молекулярную эволюцию>> полевок, 
мы получили схему развития рода. В процессе эволюции предко­
вой группы один из видов приобрел особенности, позволяющие ему 
эффективно использовать новые условия жизни, освоить новую 
среду обитания. Это приводит к быстрой (в эволюционном масшта­
бе времени) адаптивной радиации, энергичному видообразованию, 
связанному с приспособлением разных форм к разным условиям: 
существования в пределах родовой нормы изменчивости. Отраже­
ние этого процесса дает себя знать в любой таксономической 
системе. 

Род <<серые полевки» (Microtus) населяет все ландшафтные 
зоны нашей планеты. Тем не менее роду может быть дана доста­
точно четкая экологическая характеристика. Это мелкие, способ­
ные к подземному образу жизни полевки, обладающие комплексом 
морфофизиологических приспособлений, обеспечивающих исполь­
зование в качестве основного источника жизни корма низкой ка­
лорийности; с развитой химической терморегуляцией, допускаю­
щей приспособления в широком диапазоне температур, обладаю­
щие совершенной системой регуляции интенсивности размножения, 
позволяющей быстро восстанавливать численность после ее де­
прессии. Морфофизиологическая характеристика рода не включа­
ет в себя признаки, которые можно было бы оценить нак приспо­
собления к конкретной среде обитания. 

Эта экологическая характеристика полевон рода Microtus рас­
пространяется на любых ее представителей. Естественно, однако, 
что в зависимости от приспособления к той или иной ландшафтной 
зоне эта харантеристика делается более коннретной, отражающей 
пути адаптивной радиации рода. Эта радиация оказывается столь 
широной, что 45-50 видов (разные авторы включают в систему 
рода разное число видов) объединяются в 9-10 четно харантери­
зуемых подродов. 

Представленные выше материалы дают основание полагать, 
что адаптивная радиация в пределах нового рода, отраженная в си- . 
стеме подродов, происходила практически немедленно вслед за 

I После того как настоящая работа была полностью подготовлена к печати, 
автор имел возможность ознакомиться с интересным исследованием Виль­
сона, Мансона и Сарига [Wilson et al., 1974] .  Их работа заслуживала бы 
в рамнах настоящей работы специального обсуждения. Здесь мы ограни­
чимся одним замечанием. , Используя весьма совершенную методику, 
авторы подтвердили, что иммунологическая дистанция «работает>> в на­
честве <<биохимичесних часоВ». Из большого числа данных приведем лишь 
один пример: иммунолоrичес.ная дие.танция между вапити и европейским 
благородным оленем оказалась вдвое большей, чем между бизоном и 1,руп­
ным рогатым енотом. И в данном случае «возраст>> внутриродовой и внут­
ривидовой радиации оказался соизмеримым. 

246 

1 :  



возпюшовевием вида - родоначальника. Большинство подродов 
экологически характеризуются еще более четко, чем род в целом, 
и включают в себя небольшое число видов. Исключение представ­
ляет подрод Microtus, и виды именно этого подрода воплощают 
признаки рода в наиболее полной стешши. Биохимические иссJн:,­
дования и, что особенно важно, исследования на уровне генома 
свидетельствуют о том, что дифференциация видов этого подрода 
произошла относительно недавно. В нашей схеме - это второй этап 
<<Кущению> филогенетического пути (рис. 20) . Несмотря на то что 
виды этого рода «новые>>, у них 
отсутствуют выраженные при­
знаки специализации, они могут 
быть названы <<примитивными>> ,  
поскольку признаки рода, офор­
мившегося еще в плиоцене, пе 
. нарушаются <<прогрессивной>> 
специализацией. 

Для дальнейшего анализа 
затронутого вопроса большой 
интерес представляют резуль­
таты исследования филогенети­
чески <шараллельной>> группы -
мышей. Монографичестюе ис­
следование эволюционных тен­
денций в семействе Muridae 

Рис. 20. Дифференциация подрода 
Microtus · ;  

[Misonne, 1969] приводит автора к выводу о существовании двух 
направлений эволюционного процесса. Процветающие группы 
(Rattus, Praomys, Mus и др.) отличаются от предковых форм 
незначительными морфологическими особенностями. Rattйs rat­
tus отличается от примитивных Muridae лишь морфологическими 
деталями. Виды и группы, для :которых биологический прогресс 
менее характерен, которые населяют менее благоприятные био­
топы (Hapalomys, Thamnomys venustus и др. ) и занимают окраи­
ны ареала рода, характеризуются морфологической специализа­
цией, резкими отличиями от архаических форм. Автор ( совер­
шенно, на наш взгляд, справедливо) счIIтает, что эти данные про­
тиворечат щироко распространенным взглядам, энергично разви­
ваемым Майром [Mayr, 1963], согласно :которым <<Новые эволю­
ционные возможности» возникают в процессе видообразования в 
условиях изоляции. Автор полагает, что последовательное разви­
тие этой точки зрения неминуемо должно привести к зюшючению, 
что большинство эволюционных изменений достигается ца «боко­
вых путях>> , благодаря развитию изолятов в маргинальных биото­
пах. Автор цитирует Бриггса [Briggs, 1966], :который писал: << ... Так 
:как основные зоогеографические особенности свидетельствуют 
<> том, что доминирующие, прогрессивные виды происходят в не­
нпторых благоприятных центрах, и постюлwу мьi тю,же знаем, 
что бурное видообразование происходит по периферии от этих 
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центров, мы должны признать существование двух типов эволю­
ционных изменений: один, имеющий филогенетическое будущее, 
другой - бесперспективный>>. 

Весьма сходные мысли были высказаны и мною примерно 
в это же время: <<Совершенно очевидно, что крупные филогенети­
ческие преобразования происходят в процессе приспособления 
животных к своеобразным условиям среды. Возникновение амфи­
бий связано с приспособлением к жизни на суше, возникновение 
рептилий знаменует собой окончательный переход к сухопутному 
образу жизни, возникновение отдельных групп копытных опреде­
лилось их приспособлением 1< существованию на открытых прост­
ранствах и т. п. Почти невозможно себе представить, что подобного 
типа приспособления возникли в условиях изоляции на небольших 
участках пространства. Наоборот, поистине необозримое число 
фактов свидетельствует о том, что существенные эволюционные 
сдвиги, которые в своей совокупности привели к формированию 
современного нам органического мира, произошли в процессе ос­
воения крупных участ1юв арены жизни и в процессе освоения 
животными новых экологических ниш. Однако стимулы к этому 
процессу возникают лишь в сложных, богатых видами, сообщест-

. вах. Толыю в этих условиях обостренная коннуренция вынуждает 
животных занять наиболее выгодную позицию в экологической 
системе. Не случайно громадное множество факторов по1<азывает, 
что при стошшовении материковых и островных форм победите­
лями неизменно оказываются первые - они прошли неизмеримо 
более суровую школу жизни! Не случайно также, что громадное 
большинство островных форм отличается явно незначительными 
биологическими признаками. Это скорее монстры эволюции, чем 
продукты ее генеральных направлений. Буквально все исключе­
ния из этого правила легко объясняются специфичностью действия 
отбора, а не «автоматическими процессамю> [Шварц, 1966 ] .  Длин­
ная цитата из собственной работы отнюдь не определяется стрем­
лением утоц;нить «приоритет идей>>. 

Представление о двух эволюционных путях, которые условно 
можно назвать <<Перспективным>> и <<Локальным>>, в конечном итоге 
восходит к учению А. Н. Северцова об идиоадаптациях и аромор­
фозах и неоднократно использовалось при анализе конкретных 
филогенезов [ например, Tate, 1936 ] .  Важно другое. Эволюция -
это процесс, который в конечном итоге привел к развитию из 
амебы человека. Естественно, что путем специализированной адап­
таций к локальным условиям существования этот процесс идти 
не мог. Однако эффективность действия тех зако,номерностей, ко­
торые управляю� эволюционным преобразованием отдельных по­
пуляций и видов, легче всего проанализировать па примере <<укло­
няющихся форм>> ,  развивающихся в специфических условиях 
среды (маргинальные биотопы, островные формы и т. п.). В науч­
но-популярной литературе, а также в учебниках важно не только 
проанализировать, по и продемонстрировать действие эволюцион-



пых закономерностей. Это наиболее удобно сделать на примере 
\ . уклоняющихся форм. Но относительная роль разных факторов 

эволюции (естественный отбор, генетико-автоматические процессы, 
изоляция) в филогенезе эволюционно прогрессивных и специали­
зированных видов существенно различна. Поэтому некритическое 
распространение тех выводов, которые были сделаны на основе 
анализа, например, островных форм, на магистральный эволюци­
онный процесс может привести к принципиальным ошибкам. 
В условиях полной или относительной изоляции своеобразно про­
текают не только микроэволюционные, но и макроэволюционные 
процессы. 

Наилучший пример в этом отношении - ихтиофау,на озера Ла­
нао на о-ве Минданао (Филиппины) .  Озеро вулканического проис­
хождения. Его возраст определен с редкой точностью - около 
10 ООО лет. Предковый вид, давший начало всем населяющим озеро 
Cyprinidae, Barbus Ьinotatus. Его потомки - 18 эндемичных видов 
и 4 эндемичных рода [ Myers, 1960] .  Заслуживает особого внима­
ния потому, что по некоторым морфологическим особенностям 
(строение нижней челюсти) представители родов Mandibularca 
и Spratellicypris выходят за рамки всего громадного семейства 
карповых. Автор называет подобные случаи <<запредельной спе­
циализацией>> и отмечает, что она характерна и для эндемичных 
форм других озер (лишенная чешуи карповая Sabwa из одного 
из озер Бирмы, многие Cichlidae из Ньяса и Танганьики, бычки 
Байкала и др.) . Своеобразные двуверmинные зубы Perissodus или 
листовидные зубы Plecodus (Танганьика) выходят за пределы мо­
дификаций зубной системы не только семейства цихлид и отряда 
окунеобразных, но и всего класса костист:1;,1х рыб. 

Рыбы Ланао представляют особый интерес, так как точно из­
вестен их эволюционный возраст. Но то же по существу явление 
<<запредельной специализацию> демонстрируют хорошо известные 
дарвиновы вьюрки Галапагосских островов или гавайские Drepa­
nididae, а также эндемичные подсемейства семейства Muridae Ав­
стралии или Новой Гвинеи [ Simpson, 1961] . Австралийские Pseu­
domyinae дают несколько эндемичных родов, «имитирующих>> 
адаптивнь�е типы мышей и крыс (Pseudomys) , полевок (Mastaco­
mys) , тушканчиков (Notomys) , белок (Mesembriomys) , кроликов 
(Conilurus) ,  а род Leporillus (крупные, колониальные, строящие 
гигантские гнезда) не имеет экологических аналогов в отряде 
грызунов. Заслуживает внимания, что молодые Conilurus penicil­
latus рождаются более зрелыми, чем у других Muridae [Wal-
ker, 1968] .  

Сходный процесс адаптивной радиации наблюдается в подсе­
мействе Hydromyinae (9 из 11 родов эндемики Новой Гвинеи) .  
Единственный вид рода Crossomys приспособлен к водному образу 
жизни: мех обладает водоотталкивающими свойствами, задние 
конечности напоминают лапы ондатры, хвост - как у куторы. Мор­
фологические приспособления к жизни в воде характерны и для 
1 О С. С. Шварц 249 



Hydromys, питающихся рыбой, ракообразными, моллюсками. Neo­
hydromys имеет морфологический хабитус небольшой мыши, оби­
тающей в горных дождевых лесах Новой Гвинеи. Baiyankamys по 
внешнему облику напоминает небольшую водяную крысу, отли­
чается не только от всех Hydromyinae, но и от всех Muridae свое­
образием зубной системы: в верхней челюсти - 2 моляра, в ниж­
ней - 3. Еще более своеобразна Mayermys: она отличается от всех 
млекопитающих наличием и в верхней и нижней челюсти по од­
ному моляру. 

МеждУ результатами биохимического изучения филогенетиче­
.ских взаимоотношений близких форм и анализом морфологических 
особенностей «уклоняющихсю> видов и групп существует глубокая 
внутренняя связь. Возникновение нового таксона в условиях жест­
кой конкуренции (в нашем примере - рода) возможно лишь на 
основе освоения предковым видом обширной: экологической ниши, 
допускающей широкую адаптивную радиацию. Эволюционное зна­
чение этого процесса даже более существенно, чем выражено, 
в этом утверждении. В действительности вид не <<осваивает>> новую 
экологическую нишу, а создает ее. Пока не возникли полевки: 
морфофизиологического типа . Microtus 1 необозримые пространства 
лугово-степных ассоциаций были лишены доминирующего консу­
мента. Экологическая ниша мелкого гомотермного травоядного 
консумента, характеризующегося способностъю потреблять до 
10-15% доступного корма, ассимилировать до 80% потребленной 
энергии, из которых для поддержания нормальной жизнедеятель­
ности используется свыше 95, а лишь 2-5 % - для создания 
собственной: биомассы Z, до возникновения серых полевок не су­
ществовала. Ее создали полевки рода Mi<;rotus. 

Естественно, это потребовало комплексного преобразования 
всех систем органов ароморфного характера, на основе чего ока­
залась возможной широкая адаптивная радиация. И:менно в этот 
момент был сделан решающий шаг истинного и биологического и 
морфофизиологического прогресса группы. Ее отдельные предста­
вители, осваивая разнообразные места обитания ( <шаргинальные­
биотопы»), приобрели своеобразные морфологические особенности, 
отличающие их от <<родового типа>> и воспринимаемые системати­
ком-практиком как <шрогрессивные>>. <<Примитивнымю> же кажут­
ся виды, характеризующиеся высокой экологической валентностью. 
Истинный эволюционный прогресс заключается в создании новой 
экологической ниши, создающей предпосылки широкой адаптив­
ной радиации. В этом отношении выводы биохимических и морфо­
биологических исследований полностью совпадают. 

Остается, однако, в тени весьма важный вопрос, который, 
насколько нам известно, до сих пор не привлекал специального 

1 Слово «тиш> употребляется здесь, коне'lно, не в таксономи'lеском смысле. 
2 Копытные используют до 60% доступного корма, но ассимилируют менее, 

10% потребленной энергии. 
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:внимания ни систематиков, ни эволюционистов: почему в усло­
:виях изоляции или явно ослабленной борьбы за существование 
в неразвитых или обедненных биогеоценозах возникновение новых 
(для данной группы) адаптивных типов, которые нередко заслу­
живают наименования своеобразных жизненных форм, возможно 
в относительно узких таксономических рамках? В пределах рода 
возникают виды, аналогичные адаптивным типам семейства, а в пре­
делах семейства или · подсемейства морфологическая дифферен­
циация соответствует рангу отряда или даже класса (вспомним 
о зубной системе Mayermys - представителе одного из подсемейств 
полевок) . Внешним выражением этих процессов является «запре­
дельная специализация>>. 

Сопоставление приведенных данных позволяет нам попытаться 
ответить на этот вопрос. Нам представляется, что феномен <<запре­
дельной эволюцию> отражает различные пути филогенетических 
преобразований организмов: магистральный (перспективный) и 
локальный. Ход наших рассуждений может быть пояснен следую­
щим примером. 

Чтобы из группы полевок мог выделиться создатель экологиче­
ской ниши ондатры, необходима комплексная перестройка 
морфофизиологических особенностей исходной наземной формы. 
В условиях зрелых, хорошо сбалансированных биоценозов <<nраоп­
датра» не могла создать свою экологическую пишу только за счет 
приспособлений, позволяющих ей быстро плавать и обогащать 
рацион водной растительностью. Потребовались изменения содер­
жания в крови гемоглобина и миоглобина в мышцах, весьма со­
вершенные преобразования физиологии кровообращения, обеспе­
чивающие возможность длительного пребывания под водой, серьез­
ные изменения в механизме кормодобывания (изоляции резцов от 
ротовой полости), не говоря уже об изменениях в строении мехо­
вого покрова, хвоста и конечностей, являющихся прямым приспо­
соблением к полуводному образу жизни. 

«Ондатра>> - это хорошо интегрированный . адаптивный комп­
лекс. Его создание - процесс не только сложный, но и длительный, 
так как каждый новый ген, определяющий развитие нового призна­
ка (точнее, каждая новая система генетической детерминации 
новых морфофизиологических особенностей животного) ,  должен 
пройти апробацию не только по фенотипу, но и на геномном уров­
не. В противном случае приспособление к своеобразным условиям 
среды будет сопровождаться падением морфофизиологического 
совершенства организма или во всяком случае не будет сопро­
вождаться его повышением. Интереснейшие исследования Коссви­
га [Kosswig, 1974) показали, что селекционная ценность гена оп­
ределяется не только значением детерминируемого фенотипа, но 
и способностью <шписатьсю> в генотип. Коссвиг делает антидар­
виновские выводы, полагая, что отбор идет не по фенотипам, 
а лишь по генотипам. Ошибочность подобной точки зрения оче­
видна. Если ген не <шпиmетсю> в генотип, то это снизит жизнеспо-
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собность организма, и «отбор по фенотипам>> отсечет неуда_чный 
генотип. 

Однако чем острее борьба за существование, тем строже нака­
зывает отбор малейшие снижения общей жизнеспособности. 
В обедненных островных и аналогичных системах узкая специали­
зация (тем более весьма совершенная) обеспечивает возможность 
существования и процветания вида. Подобная специализация воз­
можна на общей морфофизиологической основе, характеризующей 
узкую таксономическую группу. Виды, характеризующиеся этими 
особенностями, в рамках этой группы, естественно, рассматрива­
ются как прогрессивные. При сравнении же с аналогичными адап­
тивными типами, эволюция которых имела следствием возникно­
вение новых таксонов более высокого ранга, они должны рас­
сматриваться как примитивные. Выражен\�е <<виды, имитирующие 
адаптивные типы других групш> оказывается не слишком вольным. 
Это действительно <<Имитацию> на иной общей базе 1 • 

Справедливость подобной точки зрения подтверждается харак­
тером распространения <<Примитивных>> и <<Прогрессивных>> видов 
отдельных групп. <<Примитивнаю> Rattus rattus оказалась способ­
ной распространяться по всему миру, приспособиться к любым 
условиям существования, внедриться в биотопы самых различных 
типов. Виды и роды, резко отличающиеся от своих архаичных 
предков, давших начало новому типу адаптивной радиации, не 
способны выйти за пределы узкой области своего распространения 
и при столкновении с <шримитивнымю> формами неизбежно ока­
зываются побежденными. Это значит, что для того чтобы дать на­
чало новому типу адаптивной радиации, виду недостаточно, при­
способившись к новым (для данной группы) условиям среды. 
создать н<'Jвую экологическую нишу. Специализация должна быть 
основана на морфофизиологических особенностях, обеспечиваю­
щих возможность приспособления к изменению условий среды 
в широких пределах. Эта закономерность отражает два типа эво­
люционных преобразований (ведущий и специальный) и прояв­
ляется в резкой асимметрии таксонов. Патентные виды обеспечи­
вают вспышку адаптивной радиации и дают начало новому роду. 
объединяющему множество видов; виды узкой специализации 

I То, что конкретные морфологические и3менения сходного масштаба могут 
сопутствовать соверщенно ра3личным эволюционным сдвигам, дока3ы­
вается не только приведенными выше примерами (число которых можно 
было бы резко умножить) ,  но и возникновением морфологических измене­
ний «макроэволюционноrо масштаба>> на внутривидовом уровне. Среди 
африканских представителей рода Mus (секция Minutoides) различают 
<<Примитивные» и <<Прогрессивные>> виды. :Как правило, «прогрессивные>> 
формы характери3уются крупным М 1 и слабым развитием М3• Однако 
разные популяции одного вида нередко отличаются именно по этим при­
знакам. Известны случаи, когда и в пределах одной популяции встреча­
лись зверьки с «прогрессивной>> и <<Примитивной>> зубной системой. Сход­
ные явления наблюдались также у видов родов Mastomys, Hylomyscus. 
Praomys [Misonne, 1969] .  
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приобретают морфо;огические отличия родового или более высо­
кого ранга и дают начало монотипическим таксонам. 

Основная стратегия эв·олюционноrо процесса - специализация, 
основанная на ароморфных преобразованиях. До последнего вре­
мени эволюция рассматривалась как процесс преобразования на­
селяющих Землю организмов.· Пристальное внимание к проблемам: 
глобальной экологии заставляет нас подойти к теоретическому 
анализу общих проблем эволюции с иной точки зрения. Имеется 
достаточно оснований рассматривать эволюцию как процесс про­
грессивной экспансии жизни на нашей планете, совершающийся 
на основе создания в ходе филогенеза отдельных групп новых 
экологических ниш. Таким путем в круговорот биосферы вовле­
каются все новые и новые потенциальные среды жизни, повы­
шается продуктивность и стабильность отдельных биогеоценозов 
и биогеоценотического покрова Земли в целом и создаются пред­
посылки создания все новых экологических ниш. Это гарантирует 
бесконечность эволюции в пространстве и во времени. Но перво­
основа этого глобального по своей сути процесса заключается 
в ароморфно:й специализации отдельных видов и групп животных. 
Истоки этого процесса отчетливо просматриваются уже на внутри­
видовом уровне. Связь микро- и макроэволюционного процесса де­
лается, таним образом, очевидной. 
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