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Рис. 8.13. Распределение вы­
борок узкочерепной полев­

ки в пространстве главных 

компонент 1 и 11, образо­

ванных морфометрически­

ми признаками тела, черепа 

и зуба. 

Номера выборок см. рис. 8.1. 
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Сравнительный анализ специфики фенотипической изменчивости гор­
ных популяций широко распространенного вида и популяции специализи­

рованных горных видов выполнен на водяной, большеухой и лемминговид­

ной полевках. Большеухая полевка - типичный горный вид, местообитания 
которого строго приурочены к высокогорным ландшафтам (нижняя граница 

его распространения в восточной части ареала не опускается ниже отметки 

1500 м над ур. м.). Распространение большеухой полевки имеет прерьшистый 
характер, структура ареала в целом мозаична, и в ней выделяются группы 

популяций, в той или иной степени изолированные друг от друга. 

Компонентный анализ выборок с двух гольцовых вершин хребта 
Бол. Хамар-Дабан, расстояние между которыми около 50 км, показал отсут­
ствие достоверных различий между ними. Следовательно, несмотря на изре­
занность рельефа и некоторую изолированность гольцов, в пределах одного 

горного массива сохраняется фенотипическая однородность популяции дан­

ного вида. Этому способствует, вероятно, и ландшафтно-биотопическое 

сходство исследуемых участков [Епифанцева, 1998]. При сравнении выборок 
большеухой полевки, взятых на трех разных хребтах одной горной системы: 
хр. Чихачева (Юго-Восточный Алтай), верховья р. Туекуль (Центральной 

Алтай) и г. Колюшту (Северо-Восточный Алтай), также не было обнаружено 

достоверных различий между ними ни по одной из компонент. То есть при 

достаточно высоком уровне пространствеиной изоляции (расстояние между 

выборками - свыше 150 км) в пределах одной горной области не наблюда­
ется значимой морфологической дифференциации популяций. 

Таким образом, при относительной близости условий обитания вида в 

каме1-1истых россыпях в отсутствие выраженных физико-географических гра­
диентов среды отмечается морфогенетическая стабильность пространственно 

изолированных популяций большеухой полевки. 

В дальнейшем исследованы морфометрические различия между вы­

борками большеухой полевки на протяжении ареала с запада на вос­

ток (рис. 8.14). Вклады признаков в компоненты показывают (табл. 8.8), что 
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8.3. Сравнительный аншшз равнинных 11 горных nonyляl{uii 

Таблица 8.8 
Вклады (xiOOO) краниометрических и одонтологических признаков 
большеухой полевки в главные компоненты 

Главная компонента 
Признак 

1 11 111 

Высота от барабанных камер 183 102 578 
Общая длина 258 126 005 
Длина мозговой части 223 118 147 
Межглазничная ширина 131 012 -018 
Длина верхней диастемы 233 105 114 
Длина нижней диастемы 131 359 -047 
Длина верхнего зубного ряда 232 -111 -200 
Длина нижнего зубного ряда 241 -049 -125 
Скуловая ширина 205 118 -205 
Высота от затылочных мыщелков 155 064 621 
Длина слуховых барабанов 240 134 063 
Ширина слуховых барабанов 220 182 023 
Длина носовых костей 230 115 -146 
Длина верхнего моляра (МЗ) 207 -114 065 
Ширина мз 177 -311 004 
Длина нижнего моляра (М 1 ) 236 -170 -082 
Ширина М 1 212 -282 -054 
Длина параконидного отдела (ПО) М 1 182 -263 090 
Прямая Ширина ПО М 1 169 -374 -038 
Косая ширина ПО М 1 176 -369 -014 

IV 

-028 
033 
019 
704 

-035 
066 

-200 
-196 
-015 

021 
-025 
-146 

081 
-171 

068 
-136 

123 
-150 

253 
242 

вторая компонента отражает изменчивость одонтологических признаков, ха­

рактеризуя морфогенез первого нижнего и третьего верхнего коренных зу­

бов. Третья главная компонента в основном связана с различиями в высоте 
черепа, четвертая- в межглазничной ширине. Популяции Алтая, Западного 
и Восточного Саян, с одной стороны, хребтов Обручева и Бол. Хамар­
Дабан - с другой, в пространстве второй-четвертой главных компонент об­

разуют две четко обособленные группы (Р < 0,001). Причем сходство морфо­
облика демонстрируют территориально удаленные популяции, принадлежа­

щие к разным горным системам. Так, полевки хр. Обручева, который гео­

графически располагается между Западным и Восточным Саяном, сходны с 

полевками хр. Бол. Хамар-Дабан. Последний, в свою очередь, находится 
ближе к Восточному Саяну, а фенотипические различия населяющих их по­

левок очень значительны и отражаются на форме разных структур черепа 
(см. рис. 8.15, табл. 8.8). 

Таким образом, по ареалу вида отмечается несоответствие морфомет­
рических и географических дистанций между популяциями. То есть изоля­

ция расстоянием - не определяющий фактор внутривидовой дифференциа­
ции большеухой полевки. Изменчивость данного стенотопиого вида в отсут-
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Рис. 8.15. Распределение центроидон выборок 

большеухой полевки в пространстве главных 

компонент. 

ствие значимых экогеографи­

ческих градиентов на иссле­

дуемой территории ненаправ­

ленна, мозаична. Подобные 

результаты известны и для дру­

гих видов, когда не удалось 

обнаружить связи морфологи­

ческих дистанций с географиче­

скими расстояниями, экологи­

ческими различиями местооби­

таний и климатом [Eiюd, Ken­
nedy, 1995]. Поэтому в каждом 
случае возникает необходимость 

поиска причин, нарушающих 

ожидаемое соответствие. 

Своеобразие морфологи­

ческой дифференциации боль­
шеухой полевки дает основа­

ние предполагать ее зависи­

мость от крупных изоляцион­

ных барьеров в историческом 

промежутке времени. Популя­

ции горных систем Алтая и 

Саян, простирающихся на 

большое расстояние с запада 

на восток и не разделенных крупными котловинами и депрессиями, имеют 

сходный фенооблик. Хребет Обручева является горстовой структурой, отде­

ленной от Восточного Саяна Тоджинской депрессией, а от Западного Сая­
на-Тувинской депрессией [Алтае-Саянская горная ... , 1969]. Географически 
близкие Восточный Саян и хр. Бол. Хамар-Дабан разделены крупной Тун­
кинской котловиной [Нагорья ... , 1974], что, вероятно, и определяет значи­
тельные морфометрические дистанции между выборками полевок данных 

хребтов. 

В отличие от большеухой горной полевки, водяная полевка - ти­

пичный широко распространенный экологически пластичный вид, истори­

чески заселивший высокогорья Кавказа сравнительно недавно, с формиро­
ванием современной структуры ландшафтной поясности [Верещагин, 1959; 
Темботов и др., 1974]. Компонентный анализ горных популяций водяной 

полевки показал (табл. 8.9), что основные различия между ними связаны с 
признаками ширины и высоты черепа (вторая компонента), а также с соот­

носительным развитием его мозгового отдела (третья компонента). 
Предварительно проанализированы морфометрические различия между 

двумя выборками, взятыми на расстоянии 10 км внутри самурского региона 
(Дагестан). Значимых различий по форме черепа между ними не обнаруже­
но, хотя и отмечается относительная изолированность их друг от друга ря­

дом ущелий [Пузанский, 1970]. Выборки полевок лакского горного района 
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8.3. Сравиительный аншшз равнинных 11 горных nonyдЯlfllit 

Таблица 8.9 
Вклады (х\000) краниометрических признаков водяной полевки 
горных популяций Кавказа в главные компоненты 

Признак 
Главная компонента 

1 11 III 

Высота от барабанных камер 211 -303 -191 
Кондилобазальная длина 275 099 -064 
Длина лицевой части 270 052 203 
Длина мозговой части 192 \53 -542 
Межглазничная ширина -151 -563 167 
Длина верхней диастемы 262 011 249 
Длина верхнего зубного ряда 233 128 -091 
Скуловая ширина 270 050 086 
Наибольшая ширина черепа 259 -106 099 
Ширина мозговой камеры 126 -544 046 
Высота черепа от затылочных мыщелков 222 -3\6 185 
Высота черепа от затылочного отверстия 149 -286 -594 
Основная длина 274 009 -026 
Длина носовых костей 247 -006 072 
Ширина между зубами 225 111 3\1 

IV 

204 
017 

-0\4 
069 
215 
126 

-369 
-0\9 

072 
-670 

347 
-087 

048 
\36 

-308 

взяты из поселений на расстоянии около 30 км друг от друга. Отличия в 
морфооблике полевок отмечены для одной выборки (Уллучар) из трех, нахо­
дящейся в замкнутой горной котловине. По конституциональным особенно­

стям ширины и высоты черепа (вторая компонента) она отличается от поле­
вок агульских поселений (Р < 0,01), а по особенностям развития мозгового 
отдела (третья компонента) - от полевок поселений Кули (Р < 0,01 ). То есть 
для данного вида наличие изоляционных барьеров внутри одного горного 

массива может являться условием морфометрической дифференциации. 

Наименьшее расстояние между выборками, принадлежащими к раз­

ным регионам (лакскому и самурскому), превышает 80 км. Различия между 
ними достаточно отчетливо (Р < 0,01) регистрируются по третьей главной 
компоненте. В этом случае изоляция расстоянием сравнима с локальной фи­

зико-географической изоляцией, отмеченной для выборки Уллучара. 

Таким образом, водяная полевка в горах фенотипически реагирует на 

изоляцию более низкого уровня, чем большеухая полевка, которая в подоб­

ном случае демонстрирует морфологическую однородность. Следовательно, 

изоляция расстоянием для данного широко распространенного вида может 

быть существенным фактором морфометрической дифференциации популя­

·ций. Действительно, у водяной полевки с Кавказа отмечается совпадение 
морфометрических и географических дистанций: в направлении второй 

главной компоненты выборки популяций верховьев р. Терек (А. t. ognevi), 
р. Баксан (А. t. rufescens), самурского и лакского регионов (рис. 8.16) распре­
делились в соответствии с их расположением в географическом пространст­
ве. Вклады признаков в компоненту (см. табл. 8.9) отражают направленную 
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Рис. 8.16. Схема мест отлова и расnределение центроидов выборок водяной nолевки 
в nространстве главных комnонент. 

1 - с. Хабаз (р. Малка), 2 - с. Кизген (р. Баксан), 3 - с. Безенги (р. Черек), 4 - верх. 

р. Терек; 5- с. Уллучар, 6- с. Кули, 7- с. Агуль; 8- с. Куруш, 9- с. Теки-Пиркент, 10-
с. Красноармейское, 11- с. Новокурское, 12- с. Майское, 13- с. Александровское, 14-
пер. Крестовый. 1-3- А. t. rufescens, 4, 14- А. t. ognevi, 10-13- А. t. turovi. 5-7- Лакский 

р-н, 8, 9- басе. р. Самур, 10-13- р. Терек. Выборки 10-14 обсуждаются ниже (см. рис. 8.18). 

изменчивость формы черепа (связанную с его шириной) с запада на восток. 

Фенотипически популяции располагаются в соответствии с их расположени­
ем по территории (см. рис. 8.16), несмотря на относительно большее сходст­
во условий обитания горных популяций Дагестана и популяции верховьев 

р. Баксан по сравнению с популяцией верховьев р. Терек,. которая террито­

риально расположена между ними. 

Некоторая морфометрическая обособленность выборки верховьев 

р. Терек наблюдается по третьей компоненте (см. рис. 8.16). Предполагается, 
что водяная полевка относительно недавно проникла в высокогорья Кавказа. 

Возможно, что по третьей компоненте регистрируется изменчивость формы 
черепа, обусловленная эколого-географическими отличиями популяции. Это 
означает, что действие факторов изоляции и экогеографических может отра-
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8.3. Сравнительный анаquз равнинных 11 горных популяцuй 

жаться на изменчивости разных морфогенетических комплексов, регистри­
руемых соответствующими компонентами. 

Оценку влияния градиентных факторов среды на межпопуляционную 

дифференциацию типично горного вида можно попытаться проследить на 
лемминговидной полевке в силу относительной непрерывности ее ареала. 

Выполнен компонентный анализ выборок лемминговидной полевки по 
ареалу в целом. Из рис. 8.17 видно, что расположение популяций в направ­
лении второй главной компоненты, характеризующей главным образом из­

менчивость пропорций верхнего коренного зуба (М 1 ) и межглазничной ши­
рины (табл. 8. 10), отражает распределение выборок в географическом про­
странстве по направлению с севера на юг. То есть, как и у водяной полевки, 

вторая компонента характеризует долю изменчивости, связанную с геогра­

фической удаленностью популяций, что также отражается на характеристи­

ках ширины черепа. Сходное распределение выборок наблюдается и по 

третьей главной компоненте, связанной с соотносительной изменчивостью 

габитуальных признаков (длины задней ступни и хвоста). Северо-восточные 

популяции лемминговидных полевок имеют относительно меньшие значе­

ния этих параметров по сравнению с более южными - колымской и южно­

якутской. По четвертой компоненте, связанной с формированием высоты 

черепа, северо-восточные полевки занимают промежуточное (обособленное) 

положение между южно-якутскими и колымскими популяциями. 

Из полученных результатов следует, что северо-якутская, чукотская и 

корякская популяции имеют сходный морфооблик, значимо не различаясь 

средними значениям второй, третьей и четвертой главных компонент, и об­

разуют обособленную группу в компонентном пространстве. По сравнению с 

ними лемминговидные полевки с Колымского нагорья характеризуются дос­
товерно большими пропорциями межглазничной ширины и высоты черепа, 

меньшими- скуловой ширины и длины зубных рядов (см. табл. 8.10), т. е. 

имеют морфооблик относитель-

но быстрорастущих животных. 

Возможно с этим связано то, что 
на севере лемминговидные по­

левки проявляют себя как моно­

эстричный вид [Большаков, 

1967; Чернявский, 1984], а в Ко­
лымском нагорье они имеют две 

генерации за сезон и половозре­

лых сеголеток первой генерации. 

Таким образом, по сравне­
нию с большеухой полевкой, 

межпопуляционная дифферен­

циация лемминговидной полев­

ки, в силу относительной непре­

рывности ее ареала, в большей 

степени определяется изоляцией 

расстоянием. Направленность ее 

1 

о 

~ 
..... -1 ---

-2 

-з '---------,г-------,-------,--

-2 -1 о 1 
II ГК 

Рис. 8. 1 7. Распределение центроидов выборок 
лемминговидной полевки в nространстве глав-

нь1х компонент. 

6 - Южная Якутия, 7 - Колымское нагорье, 8 -
Корякское нагорье, 9- Чукотка, 10- Северная 

Якутия. См. также рис. 8.14. 
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Таблица 8.1 О 
Вклады (х1 000) морфологических признаков лемминговилной 
полевки в главные компоненты 

Главная компонента 
Признак 

1 11 111 
Высота от барабанных камер 165 -161 004 
Общая ллина черепа 258 -118 021 
Длина мозговой части 202 -161 193 
Межглазничная ширина 129 -292 -016 
Длина верхней диастемы 239 -168 040 
Длина нижней диастемы 189 -192 -189 
Длина верхнего зубного ряда 243 080 095 
Длина нижнего зубного ряда 237 147 110 
Скуловая ширина 248 -071 092 
Высота от затылочных мыщелков 156 -238 -048 
Длина слуховых барабанов 218 -161 194 
Ширина слуховых барабанов 215 -122 239 
Длина носовых костей 236 -123 -038 
Длина верхнего моляра (МЗ) 216 148 115 
Ширина М3 198 209 -103 
Длина нижнего моляра (М 1) 235 216 099 
Ширина М1 164 275 -124 
Длина параконидного отдела (ПО) М 1 209 265 078 
Прямая ширина ПО М1 183 391 -099 
Косая ширина ПО М 1 193 382 -063 
Длина хвоста 116 -116 -560 
Длина задней ступни 090 -049 -596 

IV 

-564 
074 

-047 
089 
131 
179 
110 
038 
062 

-572 
112 
023 
211 
130 
158 

-071 
064 

-126 
-179 
-231 

187 
-148 

морфогенетических преобразований, включающая изменение скорости мор­

фогенеза, связана с эколого-географическим градиентом среды в направле­
нии север-юг. Вместе с тем, достаточная удаленность выборок из Северной 
Якутии, Чукотки и Корякского нагорья не привела к их морфологической 

дифференциации, свидетельствуя о большей морфогенетической стабильно­

сти горных видов. 

Большеухая полевка, имеющая мозаичную структуру ареала, характе­

ризуется отсутствием географической направленности в межпопуляционной 

изменчивости. Характер морфометрической дифференциации, в отсутствие 

значимого экогеографического градиента, во многом определяется существо­

ванием физико-географических изоляционных барьеров в историческом 

промежутке времени. У лемминговидной полевки, которая имеет более не­
прерывный ареал и менее жестко привязана к высокогорным поясам, отме­

чена направленная межпопуляционная изменчивость в географическом про­
странстве, отражающаяся на скорости морфогенеза особей. Она обусловлена 
хорошо выраженным эколого-географическим меридиональным градиентом 
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среды и изоляцией расстоянием. Общим для горных видов является относи­

тельная стабильность морфооблика в сравнении с широко распространен­
ным видом. Более выраженную стабилизацию многих показателей у горных 
видов, в сравнении с горными популяциями широко распространенных ви­

дов, отмечает В. Н. Большаков [1972]. 
Водяная полевка в горных условиях- морфологически более пластич­

ный вид, фенотипически реагирующий на изоляцию более низкого уровня. 

В результате для горных популяций отмечается соответствие морфометриче­
ских и географических дистанций, их морфологическая дифференциация 

опосредуется изоляцией расстоянием. 

При исследовании подвидов водяной полевки из Кабардино-Балкарии 

расположение популяций (в пределах подвидов) также соответствует их по­

ложению в географическом пространстве. Это отмечается как для горных, 

так и для равнинных форм [Хатухов, Фалеев, 1982]. Так, последовательность 
расположения популяций, относящихся к равнинному подвиду turovi [Тем­
ботов .и др., 1974], следующая: красноармейская, новокурская, майская, 
александровекая (см. рис. 8.16). Обращает внимание отчетливо выраженная 
дифференциация данных равнинных популяций и соответствие фенотипиче­
ских и географических дистанций (рис. 8.18), хотя они взяты с интервалом 
между ними гораздо меньшим (около 20 км), чем равнинные выборки из 
Дагестана. Поэтому необходим анализ причин сохранения различий между 

выборками, взятыми на столь небольшом (для данного вида) расстоянии. 

Условием сохранения отчетливых межпопуляционных различий явля­

ется изоляция [Шварц, 1959]. Для равнинных популяций на сплошном уча­
стке ареала изоляция связана, главным образом, с расстоянием между ними 

[Wright, 1943]. 
Согласно А. К. Темботову, Э. Ж. Темботовой и А. М. Хатухову [1974], 

для А. t. turovi <<характерно отсутствие каких-либо больших сезонных мигра-

Рис. 8.18. Расположение цен­
троидов выборок, относя­

щихся к разным подвидам 

водяной полевки с Кавказа, 

в пространстве краниоме­

трических главных компо-

нент. 

Номера выборок см. рис. 8.16. 
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ций>>. Это связано с непригодностью водоразделов для жизни в течение всего 

года. Можно было бы ожидать в таком случае перемешивания популяций в 

период высокой численности [Соломонов, 1980]. Но, по данным Кабардино­
Балкарской санэпидемстанции, численность водяной полевки на равнине 

невысокая. К этому же выводу приходит и А. К. Тембатов [ 1966]. Таким об­
разом, имеются экологические причины сохранения межпопуляционных 

различий, и в этом случае можно предполагать локальную специфику место­

обитаний, отражающихся на морфологических различиях равнинных попу­

ляций. 

Межпопуляционные различия внутри горного подвида А. t. rufescens 
демонстрируют ту же закономерность. Пространствеина наиболее удаленные 
выборки Хабаз и Безенги (см. рис. 8.16) - наиболее удалены фенотипически 
(см. рис. 8.18). Отмеченная закономерность лучше всего прослеживается ме­
жду популяциями, принадлежащими к одному подвиду (см. рис. 8.16, 8.18). 
Если сравнивать популяции разных подвидов, соответствие фенатипических 
и географических дистанций проявляется не всегда. В нашем случае оно со­

храняется при сравнении фенотипически и пространственно близких подви­

дов. В частности, это характерно для А. t. turovi-A. t. ognevi и равнинной, и 
горной форм из Дагестана (см. рис. 8.16, 8.18), что, по-видимому, свидетель­
ствует в пользу их исторической связи. 

При одновременном анализе резко различающихся подвидов законо­

мерность прослеживается лишь в пределах подвида (см. рис. 8.18). Напри­
мер, популяция Безенги, относящаяся к наиболее дифференцированной 
форме А. t. rufescens, территориально наиболее близка к равнинному подвиду 
А. t. turovi, однако фенотипически это не проявляется. 

При сравнении разных подвидов водяной полевки нарушение законо­

мерности не кажется неожиданным. Фенатипические различия между под­
видами не всегда прямо связаны со степенью удаленности между ними. 

В некоторых случаях именно нарушение закономерности изменения призна­

ка (например, зона уменьшения сменяется зоной его стабилизации) может 

указывать на подвидовой уровень дифференциации [Большаков, Шварц, 

1962; Большаков, 1968]. Исследуемые нами горные формы А. t. ognevi и 
А. t. rufescens удалены от равнинного подвида (А. t. turovi) на сходное рас­
стояние. Однако дифференциация А. t. rufescens от равнинной формы более 
существенна. В отличие от А. t. ogne,,i, условия обитания которого сходны с 
равнинной формой, А. t. rufescen.5 обитает в экологически резко отличаю­

щихся условиях среды [Темботов и др., 1974]. 
Таким образом, эколого-географические особенности среды способны 

усилить или ослабить соответствие фенатипических и географических дис­
танций, более характерное (в горных условиях) для широко распространен­

ного вида. 

В целом анализ географической изменчивости полевок разной эколо­

гической специализации показывает, что территориальная удаленность по­

пуляций необходимое, но не всегда достаточное условие дифференциации. 
Существенную роль играют степень экстремальности воздействия факторов, 
изоляция, история расселения и ландшафтно-биотопическая специфика. 
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Глава 9 

ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ УСТОЙЧИВОСТЬ 

ПОПУЛЯЦИЙ(МОРФОГЕНЕТИЧЕСКОЕ 

СХОДСТВО В ПРОЯВЛЕНИИ 

РАЗНЫХ ФОРМ ИЗМЕНЧИВОСТИ) 

Из представленных в главе 6 материалов след-ует, что закономерности 
морфологической изменчивости, согласованной с динамикой численности, 
могут носить во многом сходный характер у разных видов и в разных эколо­

го-географических условиях. Поэтому причины такого сходства следует ис­
кать на внутрипопуляционном уровне, а поскольку в основе популяционной 

морфологической изменчивости лежат онтогенетические процессы [Уод­
дингтон, 1947; Шмальгаузен, 1968; Шишкин, 1981, 1986, 1988; Захаров, 1987; 
Северцов, 1990],- на онтогенетическом. Подобный подход можно распро­
странить на исследование других форм изменчивости. 

Анализ динамических процессов в популяции и связанное с этим при­

влечение новых популяционных характеристик приводит к выделению все 

новых форм изменчивости. Такое выделение обычно производится либо на 

основе используемых показателей, либо по внешнему экологическому фак­
тору, действие которого предполагается. Оно не учитывает специфики фено­

типической реакции, внутренне присущей популяции, которая может быть 

сходной в различных условиях среды. Поэтому значительные усилия тратятся 

на исключение влияния одной формы изменчивости при изучении другой. 

Понимание того, что в основе морфологических различий группировок 

различного уровня дифференциации лежат соответствующие изменения на 
ранних онтогенетических стадиях [Уоддингтон, 1947; Шмальгаузен, 1968; 
Hafner, Hafпer, 1984; Татаринов, 1985; Рэфф, Кофмен, 1986; Шишкин, 1986; 
Медников, 1987; Беляев, Трут, 1989; Магомедмирзаев, 1990; Грант, 1991; 
Zelditch et al., 1991; Yoss, Marcнs, 1992; Галактионов и др., 1995], позволяет 
рассматривать разные формы изменчивости в сравнительном аспекте, анали­

зируя сопряженную изменчивость признаков в определенные этапы онтоге­

неза. Общая (онтогенетическая) природа фенатипической реакции популя­

ции на действие различных средовых факторов означает определенную огра­

ниченность (и предсказуемость) вариантов изменчивости. 

<<Фенотип отдельной особи можно рассматривать как вероятностную 
копию общей для популяции элигенетической модели, что теоретически по-
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зволяет на выборке из популяции статистически рассмотреть основной кон­
тур эпигенетического ландшафта популяции>> [Васильев, 1990]. Таким обра­
зом, <<nопуляционный онтогенез - общее для всех особей популяции пре­

ломление видовой программы развития, исторически отшлифованное отбо­

ром для конкретных условий ее существования>> [Васильев, 1988, 1996]. По­
лученные нами данные позволяют предполагать возможной фиксацию по­

вторяющихся (устойчивых) морфогенетических ответов не только у разных 
организмов одной популяции (популяционный онтогенез), но и у различных 
внутрипопуляционных группировок, находящихся под влиянием неодинако­

вых (флуктуирующих и градиентных) факторов среды, т. е. на уровне форм 

изменчивости. 

Несмотря на большое число работ. исследующих популяционную из­
менчивость, вопрос проявляющейся на морфологическом уровне взаимосвя­

зи разных ее форм практически не исследован, хотя подобный подход наме­

тился в литературе. Еще Л. Н. Добринеким 11969] показано, что и хроногра­
фической, и географической изменчивости оказались подвержены сходные 

признаки окраски самцов турухтана. коррелировавшие с морфофизиологиче­
скими показателями. О соизмеримости по масштабам сезонной и общей 
внутривидовой изменчивости говорится в исследованиях сезонного поли­

морфизма у клеща Varroa jacobsoni [Акимов и др., 1989]. Сходный характер 
внутри- и межпопуляционной изменчивости подтверждается данными 

Т. А. Дупал и Ю. К. Галактионова [1988]. 
Как показали наши исследования, различия между выборками из раз­

ных популяций водяной полевки, относящимися к трем подвидам (А. t. tu­
rovi, А. t. ognevi и А. t. rufescens), выявленным ранее на Северном Кавказе 
[Огнев, 1950; Темботов и др., 1974], хорошо вписываются в общую схему 
морфометрических различий между подвидами. Результаты С. Лешека 

[Leszek, 1974] также свидетельствуют о принципиальном сходстве изменчи­
вости ПОПУЛЯЦИОННОГО И ПОДВИДОВОГО уровней. 

В проблеме взаимоотношения разных форм изменчивости важное ме­
сто занимает анализ связи фенотипической изменчивости, возникающей при 

колебаниях численности животных, и географической, обусловливаемой гра­

диентными условиями среды. При этом первая форма изменчивости может 

рассматриваться либо как первичная по отношению к географической (а сам 
процесс воспроизводства различных генотипических и фенотипических ва­

риантов как способствующий виду в его территориальной экспансии), либо 

как независимая. 

9.1. Внутрипопуляционная (в ходе динамики численности) 
и межпопуляционная изменчивость 

В исследованиях межпопуляционной (географической) изменчивости 

необходимым этапом считается получение выборок, максимально однород­

ных в плане пола, возраста, сезона и т. n. В некоторых случаях различные 
группы (например, самцов и самок) объединяют, если межгрупповые разли­

чия не обнаруживаются. Наши результаты по динамике полового диморфиз-
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ма (см. раздел 3.4) показывают, что это может быть не всегда правомерно, к 
тому же полезная информация, например о специфике реакции разных по­

лов на селективный [Харламова и др., 1999, 2000] или иной [Woo\fendeп, 

Millar, 19971 фактор, может быть не востребована в анализе. 
Требования к однородности сравниваемых выборок касаются и фазы 

численности, с которой получен материал. Учитывая, что само явление -
сопряженность фенатипической изменчивости фазам популяционного цик­

ла - обнаружено сравнительно недавно, во многих случаях этот фактор в 

межпопуляционных сравнениях вообще не учитывался. Специальные ис­

следования показали, что в случае, когда полевок, отловленных в природе, 

доращивали в лаборатории, их конечные размеры зависели от состояния 

численности исходной природной популяции [Hansson, 1995]. Если рассмат­
ривать лабораторию как новые для популяции экологические условия, дан­

ный результат - своеобразная модель зависимости характера межпопуляци­

онной изменчивости от состояния численности популяции. 

В исследованиях географической изменчивости большое внимание 
уделяют варьированию размеров особей (см. раздел 8.1 ). В результате, на­
пример, выделяют эколого-географические правила (Бергмана, оптимума­
пессимума, видаспецифичности и др.). С учетом выявленной изменчивости 

размеров животных в ходе динамики численности можно ожидать влияние 

фазы динамики численности сравниваемых популяций на размерные меж­

популяционные различия. 

При сравнении водяной полевки (см. рис. 8.3) одного цикла численно­
сти (1979-1981 гг.) центральной популяции (Барабинская лесостепь) с пе­
риферической (Ямал) вывод о больших размерах периферической северной 
популяции кажется очевидным (Р < 0,01 ). И это согласуется с правилом 
Бергмана. Если же барабинская популяция представлена выборками разных 

фаз численности второго цикла (1986-1988 rr.), то размерные различия ме­
жду популяциями уменьшаются, а в фазе пика исчезают, в результате может 

быть сделан вывод о неприменимости правила Бергмана. 
Из анализа выборок, взятых на территории, прилегающей к Новоси­

бирской области (Омская область, Курганская область, Казахстан, Средний 
Енисей), видно (рис. 9.1 ), что на фоне общей тенденции увеличения разме­
ров к периферии ареала (Казахстан) происходит значительное перекрывание 

размеров полевок, если анализируются выборки разных фаз популяционного 

цикла. В результате внутрипопуляционные размерные различия полевок (ба­

рабинская популяция) сопоставимы по масштабам с различиями территори­

ально удаленных популяций. Таким образом, для видов с флуктуирую­

щей численностью выводы об экагеографической изменчивости могут быть 

не всегда корректны. 

Сравнение выборок водяной полевки, наиболее удаленных по ареалу, 

также показывает существенное влияние изменчивости в связи с фазой ди­
намики численности на размерные различия географических популяций 
(рис. 9.2). РаЗмеры животных разных фаз численности барабинекой популя­
ции перекрываются со многими выборками, расположенными относительно 

близко к центру ареала. Лишь наиболее удаленные к краю ареала популяции 
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Рис. 9.1. Распределение географических и временных выборок водяной полевки 
в пространстве краниометрических главных компонент. 

1 - Ср. Енисей, 2- Омская обл .. 3 - пойма р. Тобол, 4- Сев. Казахстан. Фазы численности 

барабинекой популяции: 5-7- первый цикл. 8-10- второй (5. 8- спад, 6, 9- подъем, 

7, 10- пик). 
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Рис. 9.2. Распределение географических и временных выборок водяной 
полевки в пространстве краниометрических главных компонент. 

1 - Ср. Енисей (р. Комса). 2 - Курганская обл. (пойма р. Тобол), 3 - Павлодарскаs1 обл. 

(Сев. Казахстан), 4 - Волго-Ахтубинская пойма. 5 - Зап. Казахстан (р. Урал), 6 - низовья 
р. Дон. 7 - Якутия (Ср. Лена). 8 -Таймыр (р. Пясина), 9 - пойма р. Терек (Дагестан). Фазы 
численности барабинекой популяции: 10-12- первый цикл. 13-15- второй (10, 13- спад, 

11, 14- подъем. 12. 15- пик). 
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отличаются более круnными размерами (Р < 0,01) от особей барабинекой 
лесостепи любой фазы численности популяции, подтверждая правило увели­

чения размеров к периферии ареала. 

Эти результаты означают, что размеры - не слишком удобный при­

знак в межпопуляционных сравнениях, к тому же они существенно зависят 

от возрастной структуры выборок, поэтому в большинстве случаев перспек­

тивнее анализ формы [Галактионов, 1981; Atchley et al., 1981; Фалеев, 1982; 
Patton, Bry1sky, 1987; Tlюrpe, Baez, 1987; Трут и др., 1991а; Галактионов 

и др., 1995; Eger, 1995]. 
Компонентный анализ межпопуляционных различий формы черепа 

горных и равнинных популяций водяной полевки из Дагестана при включе­

нии в него животных разных фаз численности дал достаточно неожиданный 

результат. В пространстве компонент (см. рис. 6.14), характеризующих меж­
популяционные отличия (терской, кумекой и горных популяций), наиболее 

четко дифференцируются также выборки разных фаз популяционного цикла 
численности равнинных популяций. То есть различия проявляются в одной 

системе связанных между собой признаков (см. табл. 6.8). Это означает, оче­
видно, что мы имеем дело с общей причиной, обусловившей различия как 

во времени (между животными разных фаз динамики численности), так и в 

пространстве - между географически близко расположенными популяция­

ми. Видно (см. рис. 6.14), что дисперсия особей (по второй и третьей глав­
ным компонентам), отловленных в фазе роста (кумекая популяция) и фазе 

спада (терская популяция), несколько меньше, чем в фазе пика численности. 

Наблюдается фенатипическое смещение особей данных фаз относительно 
полевок пика численности. 

При сопоставлении выборок из барабинекой популяции узкочерепной 
полевки, взятых при высокой (1978 г.) и низкой (1979-1981 гг.) плотности, 
с выборками из десяти различных географических точек также обнаружено, 

что изменчивость в зависимости от плотности популяции может имити­

ровать географическую [Дупал, Галактионов, 1988]. Поскольку большая 
часть информативных признаков (характеристики зубного ряда, межглаз­

ничная ширина и др.) стабилизируется в очень раннем возрасте, предполага­

ется большее влияние морфагенетических факторов. 

В нашем случае хорошо заметно (см. рис. 6. 14), что межпопуляцион­
ные различия (хотя их величина варьирует) при сравнении особей разных 

фаз численности сохраняются. Полученные результаты означают, что при 

компонентном анализе межпопуляционной изменчивости формы возможно 

использование выборок, взятых в разные фазы численности водяной полев­

ки [Фалеев, 1981, 1982]. 
Подобный результат получен на большеухой полевке. Характер геогра­

фических различий сохраняется при использовании данных, взятых с разных 

фаз популяционного цикла. Животные фаз пика и депрессии численности 
достоверно различаются (Р < 0,001), но сохраняют присущую данной попу­
ляции фенатипическую специфику и обособлены от других популяций 

А. macrotis. 
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Можно предположить, что при анализе популяций с разной степенью 
пространствеиной удаленности между ними степень влияния фазы динамики 
численности на величину фенотипических дистанций между популяциями 

может быть различной. Мы проанализировали возможную связь состояния 
численности с характером межпопуляционных различий (при различной 
территориальной удаленности) на примере популяций водяной полевки. 

Как уже отмечалось (см. раздел 8.2.1) при анализе популяций в преде­
лах Барабинекой лесостепи, в отсутствие видимых эколого-географических 
градиентов и изоляционных барьеров полевки, отловленные на расстоянии 

более 300 км, демонстрируют сходный морфооблик. Включение в анализ 
выборок, взятых с разных фаз численности, в целом не изменило картину 

межгрупповой изменчивости (рис. 9.3): наблюдается незначительная специ­
фика отдельных географических выборок. Однако хорошо заметно, что мас­
штаб внутригрупповой (внутрипопуляционной) изменчивости вданном слу­

чае сравним с межгрупповым и различия выборок определяются главным 

образом состоянием численности. 

Учитывая фенотипическую близость всех рассматриваемых группиро­
вок, а также синхронность динамики численности на данной территории 

[Максимов и др., 19761 и наличие обусловливающих ее общих причин 
[Ефимов и др., 1988], сравнительный анализ межпопуляционной изменчиво­
сти и изменчивости, сопряженной с динамикой численности, на этом уров­

не пространствеиной дифференциации не имеет смысла. 
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Рис. 9.3. Расnределение географических и временных выборок водяной nолевки 
Барабинекой лесостеnи (Новосибирская обл.) в nространстве краниометрических 

главных комnонент. 

1 - Усть-Ургулька (Северный р-н), 2 - Заново (Куйбышевский р-н), 3 - Горелая Грива (Куй­
бышевский р-н), 4 -Дубровина (Мошковский р-н), 5 - Черный Мыс (Колывnнский р-н). 

Фазы численности ровенекой популяции (Каргатский р-н): 6- спад, 7, 9- подъем, 8- пик. 
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Далее сравнительный анализ указанных форм изменчивости выполнен 

на более обширной территории, прилегающей к Новосибирской области: 

Омская, Курганская области, Казахстан, Средний Енисей. Расстояние между 

ближайшими выборками свыше 400 км. На рис. 9.1 видна общая картина 

межпопуляционных дистанций у полевок. Как было показано (см. раз­

дел 8.2.1 ), наблюдается смещение фенооблика периферических популяций в 
сравнении с центральной (барабинской) группой. Животные разных фаз 

численности барабинекой популяции в целом не нарушают картины геогра­

фической изменчивости. Тем не менее, величина межпопуляционных дис­
танций (между барабинекой и прочими популяциями) варьирует, если срав­

нивать полевок разных фаз и циклов численности, от достоверно значимых 

до несущественных. Ослабление (или исчезновение) межпопуляционных 

различий означает, что в разные фазы динамики численности внутри одной 

популяции воспроизводятся фенотипические варианты, имитирующие фено­

облик другой популяции. 

У нас нет оснований считать возможным значимый генетический об­
мен между рассматриваемыми популяциями. Также трудно предположить 

влияние экологических факторов, столь специфично действующих на флук­

туирующую популяцию в определенные моменты времени (в совершенно 

разные фазы и циклы численности), уменьшая межпопуляционные феноти­

пические различия. Речь идет скорее о возможности проявления в ходе по­
пуляционных динамических процессов морфогенетических вариантов, ана­

логичных (и, вероятно, гомологичных - в контексте канализированности 

развития) таковым другой популяции. Это подтверждает теоретически пред­

полагаемую общность морфогенеза в разных поГJуляциях вида [Уоддингтон, 
1947; Шмальгаузен, 1968; Шишкин, 1986, 1988; Рэфф, Кофмен, 1986; Грод­
ницкий, 2001 ], в которой существенную роль играют самоорганизационные 
явления [Аналитические аспекты ... , 1991 ]. Следовательно, выводы о микро­
эволюционных преобразованиях в ходе географической изменчивости необ­

ходимо делать с учетом обратимости морфологических процессов, прояв­

ляющихся на внутрипопуляционном уровне. В противном случае регистри­
руемая дивергенция может быть своеобразной <<ловушкой для таксономиче­

ских построений>> [Leirs et al., 1993]. 
Полученные результаты показывают, что для несмежных популяций 

величина межпопуляционных различий хотя и зависит от фазы или цикла 
численности, но не определяется ими однозначно. Остается не вполне по­

нятным, как соотносится изменчивость, возникающая в ходе популяционно­

го цикла численности, с морфологической реакцией флуктуирующей попу­

ляции на внепопуляционные факторы, например, на физико-географические 

градиенты при территориальной экспансии вида. Для того чтобы попытаться 

оценить роль внутрипопуляционной изменчивости в географической, про­

анализированы циклирующие популяции, предполагающие обмен особями, 

в том числе в исторический промежуток времени. В таком случае внутрипо­

пуляционная изменчивость может, вероятно, служить основой, на которой 

формируется изменчивость межпопуляционного уровня. 
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Удобным объектом мя исследования этой проблемы оказалась водя­
ная полевка - типичный широко распространенный вид. Ее расселение на 

Кавказе шло по направлению к горам [Темботов и др., 1974]. Поэтому мь1 
сравнили популяции (Дагестан), располагающиеся на разном расстоянии 
вдоль предполагаемого направления расселения: пойма р. Терек, пойма 

р. Кума, а также горные популяции Лакского и Самурского (басе. р. Самур) 
районов. 

Как уже отмечалось, морфологическая специфика водяной полевки 
разных фаз численности популяций Дагестана проявилась в пространстве 

признаков, в котором регистрируются межпопуляционные различия. Распо­

ложение выборок на плоскости в направлении второй главной компоненты 

(см. рис. 6.14) соответствует территориальному: от популяции, наиболее уда­
ленной от гор, к горной популяции. И, следовательно, можно говорить, что 
вторая компонента в данном случае отражает морфологическую изменчи­

вость, сопровождающую процесс продвижения полевок в горы. По второй 

компоненте достоверность различий между всеми полевками терской и все­

ми полевками кумекой равнинных популяций - t = 5,9 (Р < 0,001); по 
третьей - t = 3,8 (Р < 0,001). 

Однако если рассматривать отдельно особей подъема кумекой популя­
ции, то фенотипически они оказываются близки полевкам спада терской 

популяции (t = 1, 7). Фенатипическое сходство особей фазы подъема кум­
екой популяции с терской, в сторону которой шло расселение (расположена 

ближе к горам), понятно, поскольку именно мя этой фазы цикла миграции 

характерны [Myers, КгеЬs, 197i; КгеЬs et а\., 1976; и др.]. В таком случае фе­
нотипическая общность (см. рис. 6.14) особей подъема с частью особей пика 
(и полевками другой популяции) может означать, что на фазе пика преиму­

щественно мигрируют особи с фенотипом подъема численности. В новой 
популяции этим животным (с морфаобликом мигрантов) фенотипически 

близки особи спада. Следовательно, животные с фенотипом подъема в но­

вых условиях, вероятно, не могут вызвать нарастание численности, пока не 

возникнут (на историческом промежутке времени) внутрипопуляционные 

условия ее роста. Морфологически это выражается в накоплении в новой 

популяции особей, имеющих более <<nродвинутый>) фенооблик, соответст­

вующий фенотипу подъема новой популяции. Морфологические изменения 
могут быть на определенном этапе <•платой за энергетические траты>) прежде, 

чем возникнут изменения в репродукции, характере освоения территории 

[Hammond et а\., 1999], способствующие подъему численности. 
Если принять во внимание сделанные нами ранее выводы о большей 

скорости роста животных подъема кумекой популяции, что является доста­

точно общим признаком флуктуирующих популяций (см. раздел 6.2), то 
именно быстрорастущие особи подъема оказались фенотипически ближе к 
животным терской пqпуляции, в сторону которой шло расселение вида. Оче­
видно, морфологическая адаптация, сопровождающая увеличение темпов 

роста, была выгодна в новых условиях и пик численности новой популяции 
сформировали животные с относительно большей скоростью роста. 
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Трудно сказать, насколько общим может быть полученный результат для 

разных групп смежных популяций в разных участках ареала, но очевидно, что 

сопряженные с динамикой численности внутрипопуляционные процессы ока­

зывают существенное влияние на характер морфологической адаптации попу­
ляции к экогеографическим факторам, являясь дополнительной причиной 
канализированности (предсказуемости) морфогенетическоrо развития. 

Факт соответствия изменчивости внутрипопуляционной и географиче­
ской подтверждается и на других видах. Изучение внутривидовой дифферен­

циации популяций высокогорных полевок показало, что она происходит по 

тем же скоррелированным наборам признаков, которые проявляют изменчи­

вость в популяционном цикле. Наблюдается географическая изменчивость, 

обусловленная отбором оптимальной для конкретных условий существова­

ния популяции скорости морфогенеза животных. 

Таким образом, динамика численности популяции, зависящая от мно­
гих факторов, является своеобразной основой для выработки морфологиче­
ских адаптаций, которые могут быть востребованы при территориальной 

экспансии вида. 

При анализе географически значительно разобщенных популяций из­

менчивость в связи с динамикой численности не оказывает существенного 

влияния на величину межпопуляционных дистанций. Животные любой фазы 
динамики численности водяной полевки Барабинекой лесостепи отражают 

фенотипическую специфику данной популяции (см. рис. 9.2), отличаясь от 
прочих географических выборок. Хотя морфологическая изменчивость, со­

пряженная с фазой численности данного флуктуирующего вида, способна 

влиять на величину межпопуляционных дистанций между территориально 

ближе расположенными популяциями и в этом случае. В частности, при 

сравнении особей разных циклов и фаз численности барабинекой популя­

ции с выборками Курганской области различия варьируют от достоверных 

до несущественных. 

Следует отметить, что проявившийся в пространстве исследуемых кра­

ниометрических признаков половой диморфизм водяной полевки также спо­

собен оказывать влияние на величину межпопуляционных различий близких 

популяций. Но популяционная принадлежиость животных разного пола (как 
и разных фаз численности) видна отчетливо. И регистрируемое внутрипопу­

ляционное разнообразие не искажает общей картины географической из­

менчивости, которая обсуждалась в главе 8. 
Разброс центроидов, характеризующих особенности животных разных 

фаз численности, вдоль второй главной компоненты, отражающей законо­

мерные фенотипические преобразования по направлению к периферии 
ареала, означает, что изменчивость, сопряженная с динамикой численности, 

отчасти имитирует географическую. То есть воспроизводятся сходные мор­

фогенетические преобразования, которые вид реализует и при освоении гео­
графического пространства, и во времени. 

Изменчивость, возникающая в процессе динамики численности, ско­

рее сходна (см. рис. 9.2) с межпопуляционными различиями в направлении 
к периферии ареала (вторая главная компонента), чем с ориентацией попу-
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ляций в направлении север-юг (третья главная компонента). То есть мор­

фологические следствия, обусловленные неспецифическим влиянием средо­

вых факторов (выраженным в усилении их экстремальности по направлению 
к периферии ареала), отчасти совпадают с основанными на динамических 
внутрипопуляционных процессах. 

Таким образом, наши материалы позволяют при межпопуляционных 
сравнениях регистрировать изменчивость, присущую внутрипопуляционному 

уровню. Это дает возможность исследовать географическую изменчивость в 

контексте морфогенетических преобразований в популяции так же, как и 
при анализе изменчивости, сопровождающей динамику численности живот­

ных (см. раздел 6.2). С этой целью использованы виварные животные, испы­
тывающие существенное влияние нетиличных в целом для вида факторов. 

9.2. «Виварная)) и географическая изменчивость 

В разделе 3.3 было показано, что эффект содержания особей водяной 
полевки в виварии проявился по признакам, характеризующим развитие об­

щей формы черепа (см. табл. 3.8). И этот эффект сходным образом проявля­
ется у животных разного пола и возраста независимо от степени их генети­

ческой близости. Следовательно, регистрируется прямая морфогенетическая 

реакция на условия вивария. <•Виварный» морфооблик проявляется у живот­

ных уже к первому месяцу жизни. Кроме того, наблюдаются частные мор­

фологические эффекты (в области мозговой части черепа), более выражен­
ные у старых полевок, сходные с морфогенетическими процессами, наблю­

дающимися при доместикации. 

Согласно исследованиям Л. Н. Трут [1997], у лисиц при доместикации 
также уменьшаются ширина и высота мозгового черепа и, кроме того, уко­

рачивается и расширяется лицевой отдел. Причем эти изменения происходят 

либо вследствие изменения сроков появления тех или иных структур, либо 

изменения темпов их роста. Имеющиеся материалы позволяют предполагать 

сходство механизмов морфологических изменений и в природе, и при доме­

стикации [Radiпsky, 1981; Wаупе, 1986, цит. по: Трут и др., 1991а, б). Так, 

популяции волков различаются в основном по измерениям относительной 

ширины черепа. Но различия по этим признакам найдены также между вол­
ками и породами собак того же размера, что и волки [Jolicoeur, 1959]. 

По мнению И. М. Громова [1967], сходство фенотипической реакции 
на разные средовые факторы может быть связано с высокой морфогенетиче­
ской пластичностью группы признаков, определяющих дефинитивный облик 

черепа. Эти признаки подвержены значительным возрастным и географиче­

ским изменениям, а также они легче изменяются при доместикации. 

Обнаруженная виварная изменчивость, вероятно, имеет достаточно 

общую природу и проявляется у разных видов. В частности, у полевки­

экономки разного возраста в направлении вектора (главной компоненты), 

отражающего изменчивость в виварных условиях по сравнению с исходной 
популяцией, также наблюдается относительное уменьшение объема мозговой 
капсулы у виварных особей. Так как среднее время пребывания полевок в 
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виварии не превышало трех недель, можно утверждать, что выявлена наибо­

лее модифицируемая не зависящая от возраста составляющая краниометри­

ческой изменчивости. 

В предположении, что нетиличные средовые условия при содержании 

полевок в виварии могут быть своеобразной моделью реакции вида на резко 

выраженные экогеографические факторы, была предпринята попытка иссле­
довать, являются ли морфологические эффекты, вызванные содержанием 

животных в виварии, аналогичными географической изменчивости природ­

ных популяций, при которой также подразумевается встреча особей с нети­

личными в целом для вида условиями [Красилов, 1977; Левонтин, 1978]. 
Для ответа на этот вопрос выполнена прямая оценка [Фалеев и др., 

2001] степени сходства виварной краниометрической изменчивости с гео­
графической (по набору признаков и их взаимоотношениям). Географиче­

ская главная компонента получена при анализе популяций водяной полевки 

разного уровня внутривидовой дифференциации [Фалеев, 1982]. Коэффици­
ент корреляции географической компоненты, по которой наиболее отчетли­
во проявляются межпопуляционные различия, и виварной составил 0,77 
(Р < 0,001). Размах изменчивости, сопровождающей развитие особей в вива­
рии, также сопоставим с географической изменчивостью. При компонент­

ном анализе тринадцати выборок по ареалу вида сигма по компоненте 

(в одной системе координат) оказалась равной 0,07 и 0,05 для виварной и 
географической изменчивости соответственно. 

Таким образом, морфогенетическая реакция популяции исследуемого 
вида на внешние условия проявляется сходным образом и в природе, и в 

лаборатории. Вектор виварной изменчивости полевки-экономки также обна­

ружил высокую достоверную корреляцию (r = 0,85; Р < 0,001) с направлени­
ем межпопуляционной изменчивости телецкой и чергинской популяций Ал­

тая [Ковалева, 1999]. 
Вполне понятно, что при анализе большого числа разнообразных вы­

борок главная компонента, регистрирующая межпопуляционную изменчи­

вость (присущую популяциям, обитающим в совершенно различных эколо­

го-географических условиях), не является отражением каких-либо конкрет­
ных (локальных) условий среды. В данном случае, вероятно, выявляется 

наиболее пластичная морфогенетическая система, отражающая общий (онто­

генетический) аспект географической изменчивости формы черепа. Об этом 
свидетельствует сходство географической изменчивости с виварной, проявив­

шейся как следствие индивидуального развития в новых условиях среды. 

Полученные данные означают, что в регистрируемой географической 

изменчивости реализуется потенциальный спектр внутрипопуляционного 

морфологического разнообразия. И в основе морфологической адаптации к 

новым условиям лежат устойчиво воспроизводимые онтогенетические сис­

темы. В этой связи становятся понятными выводы авторов [Baumgardne1·, 
Kennedy, 1993] о том, что абиотические факторы объясняют лишь малую до­
лю географической изменчивости у некоторых видов (род Dipodomys). В ре­
зультате К. Эштон с соавторами [Ashton et а1., 2000], признавая nравило 
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Бергмана в качестве генеральной тенденции, не поддерживают в ряде случа­

ев его объяснение, как необходимость сохранения тепла. 

Значимая корреляция географической и виварной компонент сохраня­

ется при переборе разных географических популяций. В настоящей работе в 

качестве примера взяты выборки водяной полевки с разной степенью терри­

ториальной удаленности по ее ареалу. Виварная группа сформирована из 

животных, отловленных в популяции Барабинекой лесостепи (см. главу 2). 
Распределение географически разобщенных выборок (см. рис. 8.12) в про­
странстве второй и третьей главных компонент, характеризующих форму че­

репа, обсуждалось в разделе 8.2.3. В направлении второй главной компонен­
ты центроиды распределились в соответствии с их удаленностью к перифе­

рии ареала (исключение составляют лишь полевки с побережья оз. Байкал). 

И именно в этом направлении сместилась выборка виварных животных, за­

нимая крайнее правое место на плоскости (рис. 9.4). Ее природный ана­

лог - популяция Барабинекой лесостепи, напротив, занимает левую часть 

графика. Таким образом, морфогенетическое проявление виварной (моди­

фикационной) изменчивости и изменчивости, связанной с ориентацией вы­

борок по отношению к краю ареала, имеет общую (онтогенетическую) при­

роду. Причем очевидно, что масштаб онтогенетической (виварной) измен­
чивости сопоставим с географической изменчивостью и количественно 
(см. рис. 9.4). 
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Рис. 9.4. Распределение природных и виварной выборок водяной полевки 
в пространстве краниометрических главных компонент. 

1 - пойма р. Тобол (Курганская обл.), 2 - Волго-Ахтубинская пойма, 3 - Сев. Каэ:~хстан 
(Павлодарская обл.), 4 - Зап. Казахстан (р. Урм), 5 - Ср. Енисей (р. Комса), 6 - низовья 
р. Дон, 7- Якутия (Ср. Лена), 8- Таймыр (р. Пясина), 9- э:~п. побережье оз. Байкм 
(р. Сарма), 10- низовье р. Терек, 11 - низовье р. Кума (Дагестан). Обведены природная (П) 

и виварная (В) выборки ровенекой популяции (Барабинская лесостепь). 
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Обнаруженная в данном случае межпопуляционная изменчивость от­

ражает меру удаленности выборок к периферии ареала независимо от широ­

ты или долготы местности. Следовательно, онтогенетическая составляющая 
географической изменчивости морфологических признаков включает неспе­

цифическую реакцию особей на степень экстремальности средовых факторов. 

Полученные материалы говорят о том, что морфологическая адаптация 
в ходе территориальной экспансии вида может происходить существенно 

более быстрыми (чем обычно предполагается) темпами, поскольку фактиче­

ски происходит отбор уже <<Отобранных вариантов развития>>. И, вероятно, 

уже на этой основе происходят дальнейшие морфологические преобразова­
ния (см. также раздел 9.1 ). Тем самым реализуется высокая потенциальная 
морфологическая пластичность популяции, что показано еще С. С. Швар­
цем [1972]. 

Выявленные результаты означают, что степень обратимости процессов, 
которые могут быть неоправданно отнесены к микроэволюционным, спо­

собна оказаться достаточно существенной. Следовательно, не всегда кор­
ректно определять ее по уровню морфологической дифференциации сравни­

ваемых групп. 

Таким образом, в процессе адаптации осуществляется выбор морфоге­

нетических вариантов реализации онтогенеза, хотя понятно, что морфологи­

ческая изменчивость сопряжена с внутренними (биохимическими, 

физиологическими) процессами в организме [Шмальгаузен, 1968; Ушаков, 
1989; Рэф, Кофмен, 1986]. Это подтверждают, в частности, 
экспериментальные исследования, выполненные нами на американской 

норке (см. раздел 3.4.3): направленные изменения размеров и формы черепа 
особей наблюдаются при отборе на агрессивный и ручной тип поведения. 

Понятно, что скрытые морфогенетические потенции, обнаруженные в 

популяции в оптимальных условиях обитания, могут наблюдаться и у пери­

ферических популяций. Возможно, именно с этим обстоятельством связан 
факт однонаправленного отклонения и северных, и южных (Кавказ) популя­

ций (по третьей главной компоненте) от всех прочих (см. рис. 8.12, 9.4). Ве­
роятно, эколого-географическая специфика среды на северной и южной пе­
риферии ареала, по сравнению с более центральной его частью, явилась до­
полнительным фактором, вызвавшим общие морфологические изменения 

краевых популяций. Данный результат подтверждает вывод С. С. Шварца 

[1972]: <(Некоторые особи арктических популяций также Приспособлены к 
югу, как и южные>>. 

Полученные материалы приводят к довольно неожиданному результа­

ту: сходство фенотипов (определяемое в нашем случае общими закономер­

ностями морфогенетических преобразований) может наблюдаться в несход­

ных условиях среды. Наличие регистрируемых в таком случае морфологиче­

ских аналогий трудно интерпретировать, исходя из специфических генетиче­

ских изменений столь разных географических популяций. Речь, очевидно, 
идет о видимом (эпигенетическом) проявлении запретов морфогенетическо­

го развития, объясняющих, почему организмы не изменяются в любом на­

правлении [Smith, 1983]. Б. М. Медников [ 1987], например, также считает, 
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Глава 9. Фенатипическая устойчивость популяций ... 

что в конкретных условиях реализуется только одна определенная программа 

развития. Выбор альтернативных вариантов фенотипа, вероятно, - посто­
янный элемент любого онтогенеза [Рэфф, Кофмен, 1986). 

Д. К. Беляев и Л. Н. Трут [1989; и др.] убедительно показали, что одни 
и те же морфогенетические процессы могут являться результатом однона­
правленных изменений регуляционных систем онтогенеза nри одном и том 

же векторе отбора. Наши исследования, выполненные на водяной полевке, 
выявили высокую степень фенотипического сходства животных Барабинекой 

лесостепи и Волrо-Ахтубинской поймы. Однако географически эти популя­
ции располагаются на значительном расстоянии друг от друга. И хотя обе 

они находятся в оптимальных условиях и характеризуются существенными 

всплесками численности [Максимов, 1959; Пантелеев, 1968) и высокой сте­
пенью внутрипопуляционной изменчивости, вряд ли можно говорить об оди­

наковом характере отбора в барабинекой и волго-ахтубинской популяциях. 

Различия в направлении отбора таких популяций водяной полевки, 
как ленская (Якутия) и таймырская, с одной стороны, и терская и кумекая 
(Кавказ) - с другой, еще более очевидны. Это следует из их значительной 
территориальной и экологической разобщенности. Тем не менее, данные 

популяции демонстрируют определенное морфологическое сходство (см. 

рис. 8.12, 9.4). Следовательно, можно говорить о неслучайно высокой веро­
ятности реализации сходных морфогенетических программ в различных эко­
лого-географических условиях. 

В эксперименте на американской норке (см. раздел 3.4.3) подтвержда­
ется возможность одинаковой устойчиво воспроизводящейся морфогенети­

ческой реакции самцов и самок в ответ на действие отбора (по поведению) 

разной направленности. Это проявляется как в размерах (уменьшение и у 

агрессивных, и у ручных самцов), так и в форме черепа (относительное уве­
личение ширины у ручных и агрессивных самок по сравнению с контролем). 

Таким образом, морфологическое сходство особей северной и южной групп 

периферических популяций водяной полевки - результат высокой вероят­

ности воспроизводимости определенного морфооблика в ответ на нетилич­

ные в целом для вида экстремальные средовые воздействия. 

Сравнение степени морфологической дифференциации природных вы­

борок, взятых на разных фазах динамики численности, с виварной изменчи­

востью показывает (см. рис. 3.8), что масштаб хронографической изменчиво­
сти (обнаруженной в направлении четвертой главной компоненты) меньше 

виварной (вторая компонента). Эта форма изменчивости проявляется по не­

зависимой совокупности признаков (см. табл. 3.8). Отсюда становится по­
нятным меньшее сходство изменчивости, сопровождающей процесс динами­

ки численности, с r:еографической, особенно в том случае, когда анализиру­

ются популяции с высокой степенью территориальной разобщенности. И 
если в географической изменчивости удается обнаружить устойчиво воспро­

изводящийся морфогенетический аспект, то в изменчивости, сопровождаю­

щей популяционную динамику численности, в большей мере проявляются 
периодические флуктуации онтогенеза, что, например, отражается в измене­

нии характера асимметрии (см. раздел 6.2.3). 
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9. 2. « Вивариая 11 11 географическая 1/З!Itеичивость 

Наши данные о высокой вероятности реализации определенных мор­

фогененетических программ в различных средовых условиях согласуются с 

мнением С. Дж. Гулда [Gould, 1982а, Ь; и др.] о том, что внутренние факто­
ры построения организма - равный партнер отбору. Выбор относительно 

легко воспроизводимых морфогенетических траекторий может лежать в ос­

нове фенотипической пластичности вида. В этом случае сами онтогенетиче­

ские трансформации, <(являясь признаками» [Queiroz, 1985], становятся точ­
ками приложения отбора. Наблюдаемая значительная фенотипическая пла­
стичность имеет, в свою очередь, определенные морфогенетические ограни­

чения (в пределах которых она проявляется), обусловленные, вероятно, ис­
торически сложившимися свойствами регуляционных систем. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Существование популяции в условиях разнонаправленного действия 
средовых факторов приводит исследователей к неизбежному выводу о не­
обычайном разнообразии ответов на отбор [Левонтин, 1978\. Действительно, 
высокая степень фенатипической пластичности популяции проявляется в 
регулярных (обратимых) изменениях размеров и формы в ходе популяцион­

ного цикла численности, возможности асимметричной морфагенетической 

реакции самцов и самок на действие одного фактора и одинаковой - в от­

вет на векторы отбора разной направленности, сравнительно легко морфаге­

нетически воспроизводимой аналогии географической изменчивости в лабо­

раторных условиях. 

Селекция по поведению американской норки, эксперименты по доме­
стикации серебристо-черной лисицы указывают на вклад генетической сис­

темы, детерминирующей размеры и форму (черепа) при разных векторах от­

бора. В виварных экспериментах и наблюдениях за природными популяция­

ми выявлено, что соответствующая морфологическая изменчивость может 

быть также прямой реакцией на средовые воздействия. Оказалось, что по 

одним и тем же признакам популяция может иметь значительную долю ге­

нотипического разнообразия и, в то же время, чутко реагировать на измене­

ния условий внешней среды. По-видимому, для функционально важных 

признаков так и должно быть. В этом случае популяция имеет двойной ре­

зерв - на уровне отдельной особи в пределах ее нормы реакции и на уровне 

популяции в пределах ее генатипического разнообразия. 

Географическая изменчивость опосредуется изменчивостью, возни­

кающей на популяционном уровне. Сравнение природных и виварных выбо­
рок показывает, что нетипичные средовые условия, влияя на характер разви­

тия особи, вызывают внутрипопуляционные морфологические эффекты, 
сходные с географической изменчивостью. Тем самым выявляется онтогене­

тическая составляющая географической изменчивости, представляющая 
наиболее вероятно реализуемую морфагенетическую реакцию на степень 

экстремальности средовых факторов. Сопряженные с динамикой численно­

сти внутрипопуляционные проuессы также оказывают существенное влияние 

на характер различий территориально близких популяций, являясь дополни­

тельной причиной предсказуемости морфогенеза. В разные фазы численно­
сти в одной популяции могут воспроизводиться морфагенетические вариан-
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Заключение 

ты, имитирующие морфооблик другой, не смежной с ней. В смежных попу­

ляциях плотностно-зависимые (внутрипопуляционные) процессы способны 

оказывать прямое влияние на характер межпопуляционных различий, явля­

ясь дополнительной причиной предсказуемости морфогенетических преоб­

разований. 

Возможность сходных морфогенетических ответов на действие разных 

факторов или, напротив, разная фенотипическая реакция в сходных услови­

ях среды могут вызвать нарушение ожидаемого соответствия фенотипиче­

ских и географических дистанций или отклонение от известных экогеогра­

фических правил. В эксперименте на американской норке подтверждена 
принципиальная возможность контрастных ответов на один вектор отбора, а 

также сходной морфогенетической реакции в ответ на отбор разной направ­

ленности. 

Направленные к фазе пика (в разных циклах) или к периферии ареала 

морфологические преобразования могут обусловить в ответ на экогеографи­

ческие или плотностно-зависимые факторы противоположные варианты 
конституции в отношении размеров, формы, характера асимметрии. Тем са­

мым снимаются противоречия в наблюдениях за природными популяциями 

мелких млекопитающих, когда, например, одни исследователи подтверждают 

эффект Читти или правило Бергмана, другие их отрицают, основываясь на 
противоположных результатах наблюдений. Это позволяет переходить от 

противопоставления литературных данных к их конструктивному обобще­

нию. 

Но в любом случае существенная фенотипическая пластичность попу­

ляции реализуется в рамках определенных морфогенетических траекторий. 
Изменение степени эврисомности конституции или размеров особей наблю­
дается, например, в связи с погодными факторами, в ходе динамики чис­

ленности популяции, в ответ на воздействие паразитов или при отборе на 

агрессивный и ручной тип поведения. Сходные и устойчивые фенатипиче­
ские ответы характерны не только для организмов одной популяции, но и 

для разных популяций и видов, свидетельствуя о высокой вероятности по­

вторяемости морфогенетических программ. Это позволяет проводить срав­

нительный анализ разных форм изменчивости в контексте ее внутренней 
морфогенетической природы. 
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