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Популяциями называют неравноценные в эволюционном плане груп-
пировки организмов, которые могут быть более точно описаны с помощью 
демовой номенклатуры. Неоднозначность понятия вид связана с различной 
ролью, которую оно играет в систематике, популяционной генетике и гене-
тической экологии, с противоречиями между различными школами систе-
матиков и разнообразием путей демогенеза, которых насчитывается по 
меньшей мере пять: симпатрический на основе экологической дифференциа-
ции, аллопатрический, по принципу основателя, краевой (с участием гомо-
селекции и структурной гомозиготизации при сохранении аллельного поли-
морфизма) и сальтационный. Одни из них ведут к адаптивной радиации, 
другие — к однонаправленному развитию или переходу в новую адаптив-
ную зону. 

Проблеме популяции и вида посвящена уже практически необозри-
мая литература. Предлагая вниманию читателя еще одну работу на эту 
тему, автор исходит из того, что развитие эволюционной биологии тре-
бует периодической ревизии основных концепций. 

ПОПУЛЯЦИЯ и ДЕМ 

Обстоятельный анализ представлений о популяции содержится в не-
давно опубликованной работе Ионкерса (Jonckers, 1973). После длитель-
ного периода неформализованного употребления, близкого к этимоло-
гическому значению термина («народ», «население»), он был введен Ио-
ганнсеном в популяционную генетику для обозначения сочетания гено-
типически различных организмов одного вида или расы. Уточненные оп-
ределения были предложены Добжанским (репродуктивное сообщество 
с общим генофондом), Майром (группа гетеросексуальных организмов, 
в которой все скрещивания равновероятны) и другими авторами. При-
надлежность одному таксономическому виду, территориальное и времен 
нбе единство, фенетическая и генетическая гомогенность, общий гено 
фонд и (для элементарных, или менделевских популяций) панмиксия в 
явной или неявной форме входят в большинство определений. В образо-
вании естественных группировок животных принимают участие такие 
факторы, как пространственная дифференциация биотопов, энергетиче-
ские ресурсы, спаривание, территориальность, социальное поведение 
и др. Соотношение этих факторов в каждом случае оказывается различ-
ным (Svendsen, 1974). Этим объясняется разнокачественность группи-
ровок, именуемых популяциями, и расплывчатость самого термина. 
В традиционных представлениях о популяции не учитываются такие си-
стемы скрещивания, как довольно обычное у растений сочетание одно-
домных и двудомных, гермафродитных и раздельнополых особей, гино-
генез и андрогенез, участие в репродукции вида особей других таксоно-
мических видов (например, у тропических рыб Poeciliopsis: Cimino, 
1972). Давно известно, что идеальный панмиксис существует скорее в те-
оретических моделях, чем в природных популяциях; в последнее время 



была выявлена сложная структура многих популяций и оценена степень 
изоляции таких структурных элементов, как локальные стада лососей 
(Коновалов, 1974), субпопуляций дрозофилл с «эндемичными» хромосом-
ными перестройками (Ayala et al., 1974) или демы амбарных мышей 
(Selander, 1970). Между этими демами, состоящими обычно из десяти 
особей, существует лишь ограниченный обмен самками. Здесь имеются 
междемовые отличия в энзимном полиморфизме. Любопытно, что вне 
построек жесткая демовая структура распадается (Myers, 1974). Это 
лишний раз демонстрирует зависимость структуры популяции от экологи-
ческой ситуации, что подчеркнуто в работах М. С. Гилярова (1959), ко-
торый определял популяцию как совокупность особей, входящих в опре-
деленный биоценоз, Н. П. Наумова (1963), А. А. Корчагина (1964), 
Т. А. Работнова (1968) и других авторов. Логично постулировать совпа-
дение пространственных и временных границ популяций с соответствую-
щими границами биогеоценозов. Однако такому решению вопроса о гра-
ницах препятствует индивидуализм популяций (Gleason, 1926), их отно-
сительная независимость от структуры сообществ, в которые они входят. 
Проблема индивидуализма уже давно (и без заметного успеха) обсуж-
дается в геоботанической литературе. Из немногих известных мне зооло-
гических примеров приведу работы по популяционной экологии иксодо-
вых клещей (Коренберг, 1974). В их распределении обнаружена моза-
ичность, которая, по одним авторам, полностью совпадает с мозаикой 
растительных микроассоциаций или ландшафтных флизе, а по другим — 
не имеет с нею ничего общего. Одной из причин разногласий может быть 
несовершенство геоботанических классификаций, которые принимались в 
готовом виде, без критического анализа. Здесь обнаруживаются трудно-
сти комплексного биогеоценологического и популяционно-генетического 
подхода, который не может ограничиваться механическим соединением 
данных, полученных различными специалистами. 

Таким образом, вопрос о границах популяции остается открытым, и 
кажется целесообразным сохранить этот термин для обозначения груп-
пировок с более или менее произвольно выбраиньши территориальными 
границами (например, московская популяция). Разнокачественность 
естественных группировок может быть выявлена с помощью демовой тер-
минологии (Gilmour, 1940; Jonkers, 1973). В соответствии с первоначаль-
ным замыслом, «дем» — это составная часть словообразований (гамодем, 
палеодем и т. д.), передающих основные особенности природных группи-
ровок или пути их формирования (демогенеза). 

ДЕМОГЕНЕЗ 

Многие исследователи пришли к выводу, что формообразовательные 
процессы разнообразны (Агаев, 1968). Райт (Wright, 1931) предложил 
две модели — дистанционную и островную. В первом случае ограничение 
скрещивания накладывается расстоянием между группировками, во вто-
ром— физическими барьерами. Эти модели охватывают практически все 
возможные варианты демогенеза, которые в то же время различаются 
по той роли, которую играет в них естественный отбор. Можно постули-
ровать ситуации, в которых естественный отбор 1) способствует выра-

б о т к е изолирующих механизмов у локальных экологических группиро-
вок, 2) ведет к дивергенции по признакам, не связанным непосредствен-
но с репродуктивной изоляцией (у аллопатрических группировок), 3) за-
крепляет генетические отличия, возникшие в результате утраты части ис-
ходного генофонда (у основателей новых группировок), 4) сокращает 
полиморфизм в связи с приспособлением к условиям стресса (у краевых 
группировок), 5) стабилизирует новые формы, возникшие первоначаль-
но без участия отбора (неотенически или гибридогенно). В связи с этим 



представляется целесообразным различать следующие формообразова-
тельные процессы. 

1. Ф о р м о о б р а з о в а н и е н а о с н о в е э к о л о г и ч е с к о й д и ф -
ф е р е н ц и а ц и и с у ч а с т и е м д и э р у п т и в н о г о о т б о р а . В ге-
нетических исследованиях долгое время недооценивалась экологическая 
дифференциация. Так, изменение частот генотипов у улиток Сереа снача-
ла объясняли дрейфом генов. Затем была обнаружена визуальная селек-
ция (выборочная элиминация наиболее заметных фенотипов), которой 
воздали должное все учебники по эволюционизму и генетике. И лишь не-
давно выяснилось, что частоты генотипов в большей степени зависят от 
температуры и влажности, чем от визуальной селекции (Arnold, 1969). 
В горах Югославии, где резкие микроклиматические различия обуслов-
лены скоплением холодного воздуха во впадинах рельефа, частоты тем-
но- и светлоокрашенных форм Сереа vindobonensis обнаруживают от-
четливую корреляцию с температурой, что объясняется различным аль-
бедо раковин (J. S. Jones, 1973). У С. hortensis в долинах Сомерсета 
установлены изменения частот генотипов в зависимости от высоты над 
уровнем моря (и соответственно температуры). На эту изменчивость» 
носящую мозаичный характер, накладывается клинальная изменчивость^ 
связанная с градиентом влажности, возрастающей с приближением к мо-
рю (Bantock, Noble, 1973). Наконец, у более широко распространенной 
С. nemoralis был обнаружен так называемый географический эффект: 
различные экотипы одной области более сходны между собой по часто-
там аллелей, чем с соответствующими экотипами другой области. Были 
предложены различные объяснения: дрейф генов, принцип основателя 
и т. д. Однако отчетливая корреляция частот ряда аллелей со средней 
температурой лета (J. S. Jones, 1973) показывает, что и здесь мы имеем 
клину, наложенную на мозаику. Хорошие примеры сочетания мозаичной 
и клинальной изменчивости получены при экогенетическом изучении во-
робьев (Johnston, 1973), лягушек Acris (Nevo, 1973) и др. По-видимому, 
такая структура встречается очень часто. Покровительствуя генотипам, 
адаптированным к пятну мозаики или к одному из концов клины, дизруп-
тивный отбор усиливает этологические различия, сопутствующие эколо-
гической дифференцировке. Примером быстрого роста эффективности' 
этологической изоляции могут служить два симпатрических вида Bufo 
americanus и В. woodhausii, естественные популяции которых в 1941 г.. 
содержали около 9,4% гибридов, а в 1972 г.— ни одного (J. М. Jones,. 
1973). У растений аналогичную роль играет специализация по опылите-
лям разных видов или разных каст одного вида (например, у симпатри-
ческих Pedicularis с перекрывающимися сроками цветения рано цвету-
щие нектароносные виды опыляются пчелиными матками, собирающими, 
нектар для основания колоний, а поздно цветущие — рабочими пчелами, 
собирающими пыльцу; Macior, 1973). 

Работы по полиморфизму и дизруптивному отбору выявили значение 
симпатрического формообразования (Mather, 1955; Оленов, 1959; Milli-
cent, Thoday, 1960; Креславский, Соломатин, 1973, и др.), которое одна-
ко, до последнего времени отрицалось авторами, считавшими разделение 
потока генов необходимой предпосылкой дивергенции (Wallace, 1968; 
Mayr, 1970). Ситуация изменилась благодаря изучению инверсионного 
полиморфизма. Эволюционная роль инверсионного полиморфизма 
состоит главным образом в ограничении рекомбинаций у структурных 
гетерозигот, что ведет к независимому накоплению у них различных 
мутаций. На этой основе естественный отбор формирует адаптивные 
генетические комплексы, ассоциирующие с каждым из инверсионных 
типов (Dobzhansky, 1972). Хотя частота рекомбинаций в инвертиро-
ванных участках нередко оказывается выше ожидаемой - (Chovnick^ 
1973), есть основания полагать, что в суиергенах консервируются как ле-
тальные и снижающие плодовитость аллели (Watanabe, Watanabe, 1973;. 



Oshima, Watanabe, 1973), так и мутации, создающие новые эволюцион-
ные потенции. Формообразовательное значение хромосомных перестроек 
убедительно продемонстрировано на дрозофиле, где большинство видов-
двойников различаются по двум и более инверсиям, тогда как у морфо-
логически дискретных видов, например D. Willistoni и D. pseudoobscura, 
принадлежащих одному подроду, гомологичные хромосомы настолько из-
менены инверсиями, что их почти невозможно распознать (Dobzhansky, 
1972). На ранних этапах эволюции, вероятно, возникали сложные ком-
плексы, инверсионных типов, из которых в дальнейшем сохранялись 
лишь немногие, давая начало изолированным мономорфным группиров-
кам (Bicudo, 1973b). 

Закономерности, выявленные на дрозофиле, нельзя механически пе-
реносить на другие группы организмов, так как у дрозофилы существуют 
специфические различия между полами в отношении рекомбинационной 
изменчивости. Тем не менее цитогенетический и хорологический анализ 
многих групп насекомых и позвоночных показывает, что в основе формо-
образования лежит экологическая дифференциация плюс хромосомные 
перестройки (Воронцов, и др., 1972; White, 1964; Wharman et al., 1969). 
Оказавшись более конкурентоспособными в определенных стациях, но-
вые хромосомные расы вытесняют исходную форму. Сохраняющаяся в 
течение некоторого времени частичная симпатрия (как у видов-двойни-
ков обыкновенной полевки, один из которых населяет лесные, а другой — 
преимущественно степные стации, хотя встречается и в лесу; Малыгин, 
1974) постепенно переходит в парапатрию (Woodruff, 1973). Эта разно-
видность симпатрического формообразования, приводящая к образова-
нию комплекса близких форм с непосредственно контактирующими, но 
не перекрывающимися ареалами, была названа стасипатрической (Whi-
te, 1964). 

Можно заключить, что симпатрическая диверсификация с участием 
хромосомных перестроек — важнейший способ формообразования у ор-
ганизмов с прерывистым распространением, ограниченной подвижностью 
и высоким репродуктивным потенциалом. В противоположность им под-
вижные организмы со сплошными, мало дифференцированными ареала-
ми, поздним половым созреванием и небольшим потомством, например 
китообразные и ластоногие (Arnason, 1972; Анбиндер, 1971), характери-
зуются стабильностью кариотипа и преимущественно аллопатрическим 
формообразованием. 

2. А л л о п а т р и ч е с к о е ф о р м о о б р а з о в а н и е заключается в 
независимом накоплении мутаций у дивергирующих группировок и в 
этом отношении подобно описанному выше способу образования адап-
тивных генных сочетаний на основе хромосомного полиморфизма; однако 
разделение потока генов осуществляется географическими барьерами, 
без участия дизруптивного отбора. Ранее этот способ считали если не 
единственным, то во всяком случае основным (может быть, потому, что 
классические исследования по формообразованию были выполнены на 
островах), хотя дизъюнкция ареалов—явление относительно редкое 
(можно насчитать тысячи случаев дизъюнкции или географического ви-
кариата, что все равно составит скромную цифру по сравнению с миллио-
нами дискретных форм). К тому же репродуктивная изоляция между ал-
лопатрическими популяциями возникает гораздо медленнее, чем между 
симпатрическими. Лишь на островах, в оазисах и лесных рефугиумах, 
разделенных ледниками, тундрой или корридорами саванны и периоди-
чески воссоединяющихся при амелиорации климата, физические барьеры 
играют заметную роль. 

3. Ф о р м о о б р а з о в а н и е по « п р и н ц и п у о с н о в а т е л я » , 
т. е. в результате колонизации изолированного биотопа немногими осо-
бями. Этот вариант отличается от предыдущего тем, что генетические 
особенности новой группировки, как полагают, предопределены геноти-



пом основателей, несущих часть исходного генофонда. Замечено, что ос-
тровные популяции обычно сильно отличаются от континентальных 
В некоторых случаях это объясняется сохранением на островах реликто-
вых форм (например, у растений по данным палеоботаники; AxelrocL 
1960). Островные популяции дрозофил нередко сходны между собой и 
отличаются от континентальных такими особенностями хромосомного по-
лиморфизма, которые цитогенетики считают примитивными (Prevosti 
et al., 1975). Сохранение на разных островах одних и тех же инверсион-
ных типов, редких на континенте, показывает, что ни дрейф, ни принцип 
основателя не играли здесь существенной роли, так как маловероятно, 
чтобы основатели, представляющие случайную выборку из полиморфной 
континентальной популяции, во всех случаях оказались носителями од-
ной и той же редкой последовательности. Возможно, что принцип осно-
вателя играл большую роль в диверсификации гавайских дрозофил 
(Carson, 1970, и др.). Однако и здесь на островах, имеющих различный 
геологический возраст, встречаются гомосеквентные (с одинаковой по-
следовательностью генов) популяции. Еще более примечателен описан-
ный Карсоном (Carson, 1969) параллелизм инверсионного полиморфиз-
ма у двойниковых гавайских видов. 

Обстоятельное изучение междемовых различий в аллозимном поли-
морфизме, которые обычно приписывают дрейфу, в большинстве случаев 
обнаруживает влияние отбора (Myers, 1974). Принцип основателя вы-
двигает обеднение генофонда в качестве основной предпосылки формо-
образования. В то же время у островных популяций не наблюдается 
заметного сокращения аллельного полиморфизма (Ayala et al., 1971; 
Saura, Halkka et al., 1973, и др.). Одно из возможных объяснений заклю-
чается в регенерации исходного полиморфизма в результате гомологич-
ного мутирования. Не исключено также, что даже небольшого притока 
иммигрантов достаточно для восстановления первоначально утраченных 
аллей (Soule, 1973). С этой же проблемой мы столкнемся при рас-
смотрении следующего способа формообразования. 

4. Ф о р м о о б р а з о в а н и е в к р а е в ы х п о п у л я ц и я х . Каза-
лось бы, к краевым популяциям более всего подходит дистанционная мо-
дель Райта (см. выше) в сочетании с принципом основателя. Однако в 
понятие краевой популяции вкладывается экологический смысл: это по-
пуляция, находящаяся в условиях стресса. Если распространение вида 
ограничивается главным образом его толерантностью и напряженность 
факторов среды возрастает к периферии ареала, то периферийные попу-
ляции являются экологически краевыми. В других случаях популяции, 
находящиеся на краю географического ареала, могут не быть краевыми 
экологически. Краевыми можно считать небольшие выборки из исход-
ной популяции, сохранившиеся после катастрофической элиминации или 
помещенные экспериментатором в необычные условия. В таком понима-
нии краевые популяции играют важнейшую роль в эволюции, так как в 
них происходит изменение адаптивной нормы. Основные отличия крае-
вых популяций от центральных заключаются в относительно небольшой 
плотности, ограничении потока генов и преобладании направленного отбо-
ра над стабилизирующим. Теоретически действие этих факторов должно 
привести к дрейфу генов, «генетической революции», связанной с обед-
нением генофонда (Мауг, 1954), ограничению изменчивости. Ограниче-
ние морфологической изменчивости в краевых популяциях продемонст-
рировано на многих организмах (Майр, 1968). У видов-двойников Ac-
iris с четырьмя морфами—серой, красной, зеленой и красно-зеленой — на 
периферии остается лишь одна серая, наиболее устойчивая к условиям 
недостаточного увлажнения. Аналогично сокращается хромосомный и 
белковый полиморфизм (Nevo, 1973). Детальные исследования, прове-
денные на различных видах дрозофил, выявили центробежное сокраще-
ние инверсионного полиморфизма (Dobzhansky, Ayala, 1973; Sperlicfv 



Feuerbach, 1966; Sauia, Lakovaara et al., 1973, и др.)- Кариологический 
мономорфизм характерен также для краевых популяций позвоночных 
животных и человека (например, для изолированных популяций эвенков 
Средней Сибири, обитающих в экстремальных условиях; Таусик и др., 
1974). Предложены различные объяснения этого феномена. Согласно 
гипотезе Людвига (Ludwig, 1950), высокий инверсионный полиморфизм 
способствует адаптации к разнообразным условиям, характерным для 
центральных частей ареалов, тогда как сокращение биотопического раз-
нообразия влечет за собой сокращение полиморфизма. Альтернативная 
гипотеза связывает мономорфизм краевых популяций с их молодостью 
(Soule, 1973). Она согласуется с известным положением Н. И. Вавилова 
о наибольшем генетическом разнообразии в центрах происхождения. 
Карсон (Carson, 1958), выдвинувший гипотезу гомоселекции, полагает, 
что в оптимальных условиях (в центре ареала) структурные гетерозиго-
ты получают преимущество благодаря гетерозису, тогда как в краевых 
популяциях направленный отбор покровительствует определенным после-
довательностям генов, вычленяя преадаптированные гомозиготы. Гомо-
селекция способствует увеличению частоты рекомбинаций и образо-
ванию новых, более ценных в краевых условиях сочетаний. Близкую 
гипотезу развивает Суле (Soule, 1973). По его представлениям, быстрое 
приспособление к аномальным условиям осуществляется не за счет 
мутаций структурных генов, а главным образом благодаря незначитель-
ному изменению действия регуляторных генов при их перегруппировках. 
Следовательно, отбор экспериментирует главным образом с генными 
последовательностями, покровительствуя тем из них, которые дают опти-
мальный в данных условиях фенотип. Гипотеза Суле позволяет подойти 
к объяснению противоречия между данными по инверсионному и алло-
зимному полиморфизму. В ряде случаев наблюдается сокращение ал-
лозимного полиморфизма в краевых популяциях, но оно далеко не всег-
да так отчетливо, как в случае хромосомного полиморфизма (Tigers-
tedt, 1973). Меньшие междемовые различия в аллозимном полиморфиз-
ме, чем в инверсионном, объясняются более эффективным отбором по су-
пергенам, а также необратимостью инверсий в отличие от генных мута-
ций (Prevosti et al., 1975). 

Особого внимания заслуживает отмеченная Н. И. Вавиловым (1930) 
концентрация рецессивных признаков в периферических популяциях. 
Возможно, что она связана с гомозиготизацией и выявлением скрытой 
изменчивости. Но существует и другое объяснение: периферические изо-
ляты стабилизируются на относительно примитивном уровне, тогда как 
центральные популяции служат ареной прогрессивных изменений. По-
следний вариант называют центробежным отбором (Brown, 1957). Хотя 
эти механизмы противоположны друг другу (первый предполагает ос-
новные эволюционные изменения на периферии, а второй — в центре), 
оба они, вероятно, действуют в конкретных ситуациях. Так, перифери-
ческое формообразование в горных популяциях оленьего хомячка Рего-
myscus связывают с центробежным отбором (Bowers et al., 1973). 

Близкие виды Drosophila обычно не имеют общих инверсий, что ука-
зывает на их происхождение от хромосомных изолятов (Ayala et al., 
1970; Bock, 1971, и др.). Последние чаще всего формируются на пери-
ферии ареала в условиях стресса. Аналогичная ситуация возникает в 
центральных популяциях при резком изменении условий, когда выжи-
вает лишь небольшое число преадаптированных особей. Такое превра-
щение исходной популяции в краевую названо катастрофическим от-
бором и лучше всего изучено на Clarkia, растущей в полупустыне с 
жестокими сезонными засухами (Lewis, 1961; Bartholomew et al., 1973). 
Во время засух размеры популяций резко сокращаются, выживает од-
но или немногие растения, причем отбор покровительствует наиболее 
устойчивым генотипам, которые затем дают начало новым популяциям 



по принципу основателя. Если у основателей возникает хромосомная 
перестройка, то новая популяция оказывается изолированной от исход-
ной. Она к тому же обладает повышенной засухоустойчивостью, что 
позволяет ей проникнуть в более аридные биотопы. Таким образом про-
исходит наступление на пустыню, и дочерние формы существуют в бо-
лее аридных условиях, чем их предки. Филогенез здесь приобретает 
однонаправленный (ортогенетический) характер и осуществляется путем 
мелких последовательных сдвигов. Принципиально иной путь эволю-
ционного развития открывается формообразовательными процессами, 
которые можно назвать сальтационными. 

5. С а л ь т а ц и о н н о е ф о р м и р о в а н и е приблизительно соот-
ветствует макроквантовому видообразованию М. Г. Агаева (1968) и 
включает педогенез и гибридизацию. Известно, что Ч. Дарвин, А. Н. Се-
верцов, Гарстанг, де Бир и ряд других авторов придавали исключитель-
ное значение неотении как основе мегаэволюционных преобразований. 
Неотеническое происхождение предполагается для мохообразных, цвет-
ковых в целом и однодольных в частности (Takhtajan, 1972), среди жи-
вотных для сифонофор, гребневиков, копепод, насекомых, позвоночных 
в целом, двоякодышащих рыб, хвостатых амфибий, нелетающих птиц, 
однопроходных и др. (de Beer, 1940; Hardy, 1954). Одним из важней-
ших биологических факторов эволюции человека была фетализация 
(Hallowell, 1960). Теоретически неотения открывает возможность дес-
пециализации, использования мультипотенциальности ранних стадий 
онтогенеза для морфологических преобразований и перехода в новую 
адаптивную зону с помощью ценогенетических адаптаций. В этой связи 
большой интерес представляет предпринятое недавно Уилбуром и Кол-
линсом (Wilbur, Collins, 1973) исследование экологических аспектов ме-
таморфоза амфибий. В неустойчивой среде наблюдается значительно 
большая изменчивость размеров во время метаморфоза, чем в устойчи-
вой. Неотения у амблистомы развивается в условиях водоемов, окружен-
ных негостеприимной сушей, например в пустыне. Личинки остаются 
в воде, достигая размеров, при которых теряется чувствительность к ти-
реоидному гормону, вызывающему метаморфоз. Эти данные помогают 
понять причину широкого распространения неотении при аридизации 
климата, например у пермских амфибий типа Dvinosaurus. 

Неотения—крайний случай нарушения аллометрических соотноше-
ний в онтогенезе. Менее очевидные изменения регуляторных механиз-
мов также, вероятно, носят скачкообразный характер. Близкие морфо-
логически и по аллозимным спектрам виды в ряде случаев резко раз-
личаются размерами геномов за счет амплификации повторяющихся 
последовательностей или их делеции. Такие скачкообразные сдвиги, 
по-видимому, предшествуют дивергенции структурных генов. 

Роль гибридизации и геномных мутаций в эволюции растений оче-
видна. Полагают, что древесные цветковые с гаплоидным числом хро-
мосом более 11 — полиплоидны. Таких в тропических флорах до 70% 
(Bawa, 1973). Среди травянистых растений полиплоидов еще больше: 
многие доминирующие семейства здесь целиком перешли на полипло-
идный уровень. Амфибии, лососевые рыбы и пчелы (около 65% полипло-
идных видов по Kerr, Silveira, 1972) убедительно демонстрируют роль 
полиплоидии в животном мире. Эволюционное значение полиплоидии 
состоит «в увеличении общей устойчивости генетической системы, способ-
ствующей экологической экспансии, сохранению морфологически ма-
ло специализированных форм и адаптации к пограничным условиям, 
т. е. возникновению биологических систем, совмещающих различные 
органы с аналогичными функциями и способных к переходу из одной 
среды в другую. Об этом косвенно свидетельствуют исключительно вы-
сокие цифры, характеризующие количество Д Н К у двоякодышащих 
рыб и амфибий. Аллополиплоидия важна как средство объединения 



различных геномов и возникновения новых генных сочетаний. Среди 
цветковых растений по новейшей свояке насчитывается 23 675 межвидо-
вых и межродовых гибридов (Knobloch, 1972). Некоторые авторы счи-
тают гибридизацию ответственной за возникновение высших таксонов 
(например, цветковых растений; Попов, 1954). Недооценка сальтацион-
ного формообразования связана с широко распространенным мнением, 
что фетализация, геномные мутации и гибридизация нарушают хорошо 
интегрированные генетические системы и дают формы с пониженной 
жизнеспособностью и (или) конкурентоспособностью. Это мнение впол-
не справедливо для статичных ситуаций, чаще встречающихся-в упро-
щенных построениях эволюционистов, чем в природе. Периодические 
изменения среды, фиксированные геологической летописью, создают 
ситуации, при которых «сальтанты» оказываются более жизнеспособ-
ными или обретают новую экологическую нишу. Поэтому на определен-
ных геологических рубежах мы видим взрывы формообразования. 
Микроэволюция здесь переходит в мегаэволюцию. 

В эволюционном плане различные способы формообразования не-
равноценны: первый ведет к адаптивной радиации, второй и третий — к 
увеличению морфологического разнообразия без предшествующей эко-
логической дифференциации, четвертый — к однонаправленному разви-
тию, пятый — к мегаэволюционным сдвигам. Им соответствуют различ-
ные изменения генетической системы. Репродуктивная изоляция возни-
кает с различной скоростью и полнотой, на основе различных изолирую-
щих механизмов. В каждом случае преобладает та или иная форма 
естественного отбора. Хотя предложенная выше классификация во мно-
гом условна (как и другие аналогичные классификации; Агаев, 1968; 
Dobzhansky, 1972), необходимость дифференцированного подхода к 
формообразовательным процессам и их продуктам не вызывает сомне-
ний. 

ВИД 
Более ста лет назад Ч. Дарвин призывал покончить с затянувшейся 

дискуссией о виде, которая, однако, длится и по сей день. Вероятно, 
есть целый ряд обстоятельств, которые делают проблему вида практи-
чески неразрешимой. Вот некоторые из них. 

1. «Вид» разделил судьбу многих долгоживущих понятий, смысл 
которых с течением времени неоднократно изменялся. Даже такие го-
раздо позднее появившиеся понятия, как ген и мутация, теперь уже 
трудно точно определить, так как, перейдя из классической генетики 
в молекулярную, они изменили свое первоначальное значение. 

2. Многие авторы (в том числе Майр, 1971; Dobzhansky, 1972) ви-
дят существенные различия между видом систематика и видом как био-
логическое явление. По словам Добжанского, «многих недоразумений 
удастся избежать, если дуализм концепции вида будет полностью осоз-
нан» (Dobzhansky, 1972, стр. 664). Раздельнополые организмы распоз-
нают потенциальных брачных партнеров по определенным признакам. 
Если систематик руководствуется теми же признаками, то выделенные 
им виды действительно отвечают естественным репродуктивным сооб-
ществам. Однако из-за несовпадения «точек зрения» систематика и клас-
сифицируемых объектов такое соответствие превращается в практиче-
ски недостижимый идеал, не говоря уже о необходимости классифи-
цировать агамные и гермафродитные организмы. Далее, трудно преодо-
леть противоречие между жесткой дискретностью статичной классифи-
кационной системы и подвижностью границ эволюционирующих биоло-
гических систем. Нередко считают, что плавные переходы между вида-
ми— это специфически палеонтологическая проблема, так как виды од-
ного филума постепенно превращаются друг в друга. Мне, однако, не 
известно ни одного достоверного примера постепенного эволюционного 
перехода одного палеонтологического вида в другой. Что же касается 
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ныне живущих видов, то здесь действительно можно наблюдать различ-
ные степени дискретности, оправдывающие позицию и видообъедините-
лей (ламперов), и видодробителей (сплиттеров). 

3. Отношение систематика к проблеме вида во многом определяется 
его принадлежностью к одному из трех основных направлений современ-
ной систематики — фенетическому, филогенетическому или эволюцион-
ному. Напомню, что сторонники фенетической школы строят классифи-
кацию по невзвешенным или взвешенным только в отношении информа-
ционной ценности признакам. Филогенетическая школа Хеннига считает 
идеалом системы родословное древо и ориентируется на хронологиче-
скую последовательность ветвлений, отраженную соотношением фило-
генетически взвешенных плезиоморфных и апоморфных признаков. Эво-
люционная школа Симпсона—Майра придает основное значение не 
столько последовательности ветвления, сколько скорости дивергенции, 
от которой зависит генетическая дистанция между группами. В соответ-
ствии с этими установками фенетики считают видом гомогенную груп-
пировку, которая может служить основной операционной единицей 
классификации. Фенетическая гомогенность нередко служит доказатель-
ством генетической общности. Большинство систематиков отвергают 
конвергенцию на видовом уровне, хотя, например, виды древесных ля-
гушек, заведомо принадлежащих к различным эволюционным линиям 
(они независимо возникли в старом и новом свете) даже опытному си-
стематику не всегда удается разграничить (Maxon, Wilson, 1974). Фи-
логенетическая школа считает основным критерием вида репродуктив-
ную изоляцию. В то же время показано, что генетические дистанции 
(по числу электрофоретически выявленных мутаций на 100 локусов) 
между подвидами (нет репродуктивной изоляции) и между полувида-
ми (неполная изоляция) практически одинаковы (Ayala, Тгасеу, 1973; 
Ayala et al., 1974). Иначе говоря, возникновение репродуктивной изо-
ляции не связано с существенным изменением генетической системы 
(Dobzhansky, 1974; Avise, Smith, 1974). Исходя из этого, сторонники 
эволюционной школы отвергают репродуктивную изоляцию как основ-
ной критерий вида. Они считают ее одним из признаков вида, неред-
ко весьма изменчивым (эффективность многих изолирующих механиз-
мов зависит от экологической ситуации) и менее ценным для разгра-
ничения видов, чем кариологические и генетические дистанции (Bicudo. 
1973а, b; Zouros, 1973, и др.). 

4. Биологические группировки, называемые видами, неравноценны в 
силу их различного происхождения (см. предыдущий раздел). 

Таким образом, неоднозначность термина «вид» не вызывает сомне-
ний. Следует ли сохранить эту неоднозначность, примирившись с тем, 
что само понятие не поддается определению (Завадский, 1968)? Часть 
систематиков (Simpson, 1943; Ravin, 1963; Mayr, 1969; Dobzhansky, 
1972) предлагают отделить таксономический вид (taxospecies) от биоло-
гического (biospecies). Необходимость разграничения диктуется хотя 
бы тем, что любой организм может одновременно входить в несколько 
биологических группировок, но по правилам номенклатуры не может 
быть членом сразу двух таксономических видов. В широко известных 
работах Лотси, Турессона, Штреземана, Ренша, Майра, Добжанского, 
Равина и других авторов предприняты попытки дальнейшей дифферен-
циации биологических видов в соответствии со степенью их генетиче-
ской общности (genospecies, syngameon, coenospecies, Formenkreis), сте-
пенью обособленности (superspecies, semispecies, Rasenkreis), проис-
хождением (ecospecies, neospecies и др.). Отечественные авторы ответ-
ственны за термины exconspecies (Степанян, 1970) и caryospecies (Ту-
маджанов, Беридзе, 1969). Некоторые термины довольно прочно вошли 
в литературу, но в целом они непопулярны из-за неоднозначного упот-
ребления и смысловых перекрытий. Для упорядочения номенклатуры 



следует, очевидно, ограничить применение термина «вид» систематикой, 
используя для обозначения биологических группировок исключительно 
демовую терминологию. Так, совокупность организмов с общим гено-
фондом именуют гамодемом, территориальную группировку — топоде-
мом, панмиктическую — пангамодемом, ископаемую — палеодомем 
(Gilmour, 1940; Briggs, Walter, 1969; Jonkers, 1973). Понадобится еще 
ряд терминов для обозначения группировок апомиктических и автогам-
ных организмов (аподем, автогамодем), морфологически сходных ор-
ганизмов (морфодем, близкий классическому виду систематика), эко-
логических группировок (экодем, соответствующий экотипу Турессона), 
аллопатрических популяций (аллодем), популяций, сменяющих друг 
друга во времени (хронодем), краевых популяций (экстремодем), коло-
ний, образованных немногими основателями (неодем), изолятов, воз-
никших в результате хромосомных перестроек (кариодем) или гибриди-
зации (миксодем) и т. д. Демы одной категории можно группировать 
в гипердемы и делить на гемидемы. 

Демовая терминология сделает биологический язык более кратким 
и выразительным без чрезмерного усложнения, так как смысл новых 
терминов общедоступен. Некоторые демы (эйдодемы) совпадают с ви-
дами систематика, но в целом пестрая и непрерывно меняющаяся мо-
заика разнообразных демов не может быть зафиксирована классифи-
кационной системой, и таксономическая процедура видообразования не 
мо2кет быть отождествлена с демогенезом *. 
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S u m m a r y 

The term population embraces various groups of organisms of different evolutio-
nary potentials. The deme nomenclature is recomended for adequate definition of these 
groops. 


