


Вып. 86 

АКАДЕМИЯ НАУК СССР 

УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

Труды Института экологии растений и животных 

ЭКСПЕРИМЕНТ АЛЬНЬIЕ 

ИССЛЕДОВАНИЯ 

ПРОБЛЕМЫ ВИДА 

СВЕРДЛОВСR 

1973 



УДК 51:6.16 

~ксперимеитальвые исследования проблемы вида. Сб. ста­
тей. Свердловск, 1973. 

В сборнике обобщены материалы многолетних иссле­

дований группы авторов, сделана nоnытка комnлексного 

решения nроблемы вида. Статьи nосвящены воnросам меж­

видовой и внутривидовой дифференциации у рыб и млекоnи­

тающих, приводятся методы изучения этой дифференциации. 

Несмотря на привциnиальную несхожесть объектов ис­

следования (рыбы и млекоnитающие), все материалы nре­

красно сливаются в единую групnу благодаря всесторонно­

сти подхода к решению общей nроблемы - проблемы вида, 

одной из узловых nроблем биологии. Этому во многом сnо­

собствовало использование новейших методик эксnеримен­

тальной акологии ....,.. кариоанализа, иммунологии, электро­

фореза и ставшей уже классической гибридизации. 

Книга представляет несомненную ценность для всех 

нвтересующихся nроблемой вида. 

Табл. 29. Илл. 16. Библ. 223 назв. 

Ответстве~J!fЫЙ редактор Н. Н. Давилов 
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Вид -- основное биологическое понятие, реальная единица 
структуры природы, реальная единица таксономической систе-­
мы, с достаточной для современного естествознания объектив­
ностью отражающей филогенетические взаимосвязи животных 
и растений. Теория вида могла возникнуть лишь на основе ма­
териалистического взгляда на природу (Ч. Дарвин); она раз­
вивалась преимущественно на основе морфологии, эмбриологюr 
и зоогеографии- господствующих биологических наук второй 
!половины XIX-- первой половины ХХ вв. Итог этих исследова­
ний-- хорошо известный биологический критерий вида, осно­
ванный на представлении о его генетической замкнутости 
(в противоположность любым внутривидовым формам). Си~п­
томатично, что этот вывод сформулирован задолго до того, как 
генетический эксперимент взят на вооружение систематикой. 

Систематики классического направления сумели правильно 
понять истинные причины зоогеографических и морфологиче­
ских различий между видом и внутривидовыми формами. Од­
нако нерешенных вопросов оставалось много, споры вокруг 

проблемы вида не утихали, они продолжаются и до сих пор. 
Естественно поэтому, что возможность использования новых 
методов, новых подходов к теории и практике таксономии 

и, в частности, к проблеме вида была встречена систематиками 
с энтузиазмом. В сущности «новые» подходы к решению так­
сономических проблем не являются новыми. Значение исследо~ 
вания биохимической специфики организмов для систематики 
отмечалось А. В. Благовещенским еще в двадцатых го­
дах (Blagoveschensky, 1929), а В. Л. Комаров (1944) писал~ 
«В основе всех, даже чисто морфологических признаков, на 
основе которых мы классифицируем растения и устанавливаем 
виды, лежат биохимические различия». Однако для реализации' 
этих глубоких положений необходимо было освоение и внедре­
ние в исследовательскую практику доступных для систематика 

методических приемов. Наиболее важными из них оказались­
хроматография, электрофорез ткане:вых белков и грушш имм:у-



нологических тестов. Примерно в это же время получили рас· 
nространение и карнологические исследования, а также мето­

ды, позволяющие с большей степенью объективности описывать 
наблюдаемые между сравниваемыми формами различия (коло­
риметрия окраски, аллометрические уравнения и т. п.) или с 
большей степенью точности, на основе современной математи­
ческой техники, оценивать масштаб обнаруженных различий 
(дискриминантный анализ, нумерическая таксономия). 

Значение «новых методов» трудно, разумеется, переоценить, 
так как они позволяют при построении таксономической систе­
мы использовать такие признаки животных, которые были не­
доступны в прошлом. У некоторых биологов, к сожалению 
довольно многих, это породило убеждение, что «новые методы» 
могут работать по принципу «волшебной палочки», безошибочно 
решая главный биологический вопрос «вид- не вид». 

Чтобы оценить истинное значение новых методов для реше­
ния принципиальных вопросов эволюционного , учения и систе­
матики, нам казалось целесообразным . включить их в комп­
лексные исследования, позволяющие подойти к проблеме вида 
с позиций экспериментатора. В течение многих лет нами прово­
дилось сравнительное экспериментально-экологическое изу­
чение серии близких форм: Microtus oeconomus oeconomus 
Pall.- М. о. chahlovi Scalon; М. gregalis gregalis Pall.- М. g. 
major Ogn; М. juldaschi juldaschi Sev.- М. j. carrиt11ersi Tho­
mas; М. middendorffi middendorffi Poljakov- М. т. hyperboreus 
Vinorg.; М. arvalis transuralensis Serebr.- М. transcaspicus 
Satunin. 

Видно, что попарному сравнению подверглись внутривидо­
вые формы разных рангов и близкие виды. Обеледавались так­
же Lagurus lagurus, Lemmus obensis, Cletrionomis frater, Cl. ru­
focanus, Alticola roylei, А. strelzovi и смежные популяции 
М. arvalis, М. oeconomus. Результаты этих исследований нашли 
отражение в большой серии публикаций (Копеин, 1958; Шварц 
и др., 1960; Овчинникова, 1966, 1968; Михалев, 1970; Сюзюмова, 
1969; Жуков, 1967; Большаков и др., 1969; Покровский и др., 
1970; Покровский, 1969, 1971; Гилева, Покровский, 1970; Ищен­
ко, 1966, и др.) и в ряде статей настоящего сборника. 

Общий итог сравнительного изучения перечисленных форм 
приводится в прилагаемой таблице, которая ясно показывает, 
что решение вопроса «вид или не вид» возможно лишь на осно­

ве комплексного исследования животных. Обратим внимание 
хотя бы на следующие факты. Карнологические различия и не­
которые особенности распространения вполне могли бы послу­
жить основанием для выделения juldaschi и carrutersi в само­
стоятельные виды. Но изучение других свойств этих форм (в том 
числе и гибридизационные опыты) свидетельствует о ее безус­
ловной ошибочности. Оказалось ошибочным и представление 
о JЩZI.OBOЙ самост(")ятельности middendorffi и hyperboreus. 
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Морфо.'Iогические и морфафизиологические различия между 
М. g. gregalis и М. g. major вполне соизмеримы с отличиями меж­
ду любыми близкими (и даже не очень близкими) видами Micro­
tus, но комплекс других показателей свидетельствует об их ви­
довой общности. При сравнении М. о. oeconomus и М. о. chah­
lovi, с одной стороны, и М. g. gregalis и М. g. major- с другой, 
оказалось, что степень их морфафизиологической дифференциа­
ции не соответствует суммарным показателям электрофоретиче­

ской дистанции между сравниваемыми подвидами. К аналогич­
ным выводам приводит и сравнение изученных форм на основе 
иммунологического критерия. 

Среди новых методов особое значение имеют иммунологиче­
ские тесты. Анализ громадного фактического материала, собран­
ного исследователями разных школ, приводит к мысли об имму­
нобиологическом единстве вида. Об этом свидетельствует и пред­
стаnленное в настоящем сборнике исследование Л. М. Сюзюмо­
вой. На фоне четких межпопуляционных различий видовая спе­
цифичность на гетератрансплантат подтверждается всеми экспе­
риментами. Любой подвид, любая форма, любая популяция вида 
отличает «свой» вид от «чужого». Единство вида на тканевом 
уровне, видовая специфичность тканей, объединяет все уровни 
внутривидовой дифференциации. Это подтверждается как харак­
тером проявления тканевой несовместимости на гетератрансплан­
тат (вне зависимости от внутривидовых различий доноров), так 
и видовой специфичностью гуморальных изменений. . 

Однако наблюдения Л. М. Сюзюмовой и ее ученика В. В. Жу­
кова очень ясно показали, что как на внутривидовом, так и на 

надвидовом уровнях иммунологическая дистанция, отражающая 

биохимическую специфику организмов, не соответствует степени 
морфафизиологических различий сравниваемых форм. 

Это значит, что биохимические особенности животных опре­
деляются не только адаптацией разных форм к разным усло­
виям среды, но и генетическими различиями, ·непосредственно 

не связанными с приспособительными особенностями популя­
пий, подвидов, видов. Легче всего было бы приписать эти разли­
чия действию нейтральных мутаций, которые в условиях даже 
не очень жесткой изоляции неизбежно должны были бы накапли­
ваться в сравниваемых формах в разном количестве и в разном 
качестве 1• Разнообразные исследования показывают, однако, 
что нейтральных мутаций в строгом смысле слова нет. 

Даже в тех случаях, когда мутация ведет к изменению хими­
чески пассивной части белковой молекулы и не оказывает на ее 
функционирование существенного влияния, она не может быть 

1 Эта точка зрения имеет приверженцев. Симптоматично, однако, что она 
приводит большинство исследователей к антидарвиновским, а по существу 
к антиэволюционистским выводам, отраженным в термине «Nоп Darviniaп 
Evolution». Критика этих представлений дана недавно Ричмондом (Richmond, 
1970). 
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Сравнительная характеристика близких -----------··------------~~~~~~~~~~~~~=-~~~ 

Сравнивае)lые. 
формЬJ 

Смежные попу­
ляции 

Microtus aгva­
l ts и М. oecono­
mus 

Microtus oeco­
nomus oeconomus 
М. о. chahlovi 

Microtus gre­
galis gregalis­
М. g. major 

б 

~орфологические 
отличия 

Нет 

Незначительныа 
различия в раз­

мерах и пропорциях 

тела. Бросающиеся 
в глаза отличия no 
длине хвоста оnре­

деляются рааИой 
морфогенетической 
реющией на изме­
нение температуры. 

Различия в окраске 
иезначительны, но 

статистически до­

стоверны (колори­
метрия), детерми­
нированы полиген­

но 

Морфофизиологи­
ческие различия со­

измеримы с разли­

чиями между вида­

ми (отличия в раз­
мерах, пропорциях 

тела и черепа, ок­

раске). По ряду 
признаков имеется 

хиатус. Резкие раз­
личия в характере 

аллометрического 

роста частей черепа 
указывают на очень 

существенную мор­

фологическую ди­
вергенцию 

Экологические 
отличия 

Нет 

М. о. оесопотиs­
лесостепная форма, 
М. о. chahlovi­
субарктическая. 
Несмотря на это, 
различий в сезон­
ной цикличности 
жизнедеятельности 

нет. Основные цир­
кадные ритмы сов­

падают, но период 

генеративногопокоя 

у М. о. c.lzahlovi 
больше, а период 
повышения плодо-· 

витости наступает 

раньше. В природе 
М. о. chahlovi круп­
нее, отличается 

большей плодови­
тостью, более дли­
тельным периодом 

максимальной ско­
рости роста молод­

няка 

М. g. gregalis­
лесостепная форма, 
М. g. major- суб­
арктическая. Раз­
личия в биологии 
размножения, ско­

рости роста и раз­

вития молодняка, 

сезонной динамике 
скорости роста, ре­
акции на изменение 

температуры и др. 

Морфофнзнологнче­
скне особенности 

Нет 

Общее направле­
ние морфафизиоло­
гических различий 
указывает на более 
экономный тип об­
мена веществ М. о. 
chahlovi. Эти осо­
бенности выражены 
в значительно мень­

шей степени, чем 
у типичных субарк­
тических грызунов 

(лемминги, полевка 
Миддендорфа). В 
экспериментальных 

условиях М.о. oeco­
nomus отличается 

более крупными се­
менниками и мень­

шими надпочечни­

ками 

Морфофизиологи­
ческие особенности 
М. g. major ука­
зывают на более 
экономичный тип 
обмена веществ 



_форм грызунов по комплексу показател'ей 

Суммарная электро­
форетяческая 

характеристика 

белков сыворотки 
крови 

Отличия несу­
щественны 

Отличия незна­
чительно превы­

шают отличия 

между смежными 

популяциями од­

ного подвида 

Суммарный по­
казатель электро­

форетической ди­
станции меньше, 

чем у близких ви­
дов, но больше, 
чем у других об­
следованных внут­

ривидовых форм 

Иммунологическая 
дистанция 

Достоверные су­
щественные разли­

чия по средним по­

казателям. Имму­
нологические раз­

личия между от­

дельными особями 
соизмеримы с от­

личиями между 

подвидами 

Не превышает 
обычных межпопу­
ляционныхотличий 

Не изучена 

Карнологические 
различия 

Нет 

Нет 

Нет 

Результаты 
гибридиэациониых 

опытов 

Абсолютная фер­
тильностьгибридов 

То же 

Абсолютная фер­
тильностьисходных 

форм и гибридов 



Сравниваемые 
формы 

Microtus arva­
is- М. trans­

caspicus 

, Морфологические 
~ отличия 

-~ 1 Мор't'ологические 
различия незначи­

тельны. Среди М. 
т. hyperboreus от­
мечен полиморфизм 
по окраске; часто 

встречаются мела­

нисты 

Различия по ок­
раске незначитель­

ны, но статистиче­

ски достоверны (ко­
лориметрия). Не­
редко отмечавшиеся 

различия в пропор­

циях тела и черепа 

яв.~яются следстви­

ем различий в раз­
мерах тела. Алло­
метрические кривые 

частей тела и чере­
па и внутренних ор­

ганов различаются 

на уровне «средних» 

подвидов, измене-

ния аллометриче-

ских показателей 
при гибридизации 
не происходит. По 
ряду признаков на­

блюдаются сущест­
венные различия в 

кривых распределе­

ния 

Существенные 
различия в, разме­

рах, пропорднях 
тела и окраске 

Экологические 
отличия 

Субарктические 
полевки. М. т. hy­
perboreus тяготеют 
к горным районам, 
М. т. тiddendorffi 
в горах не встреча­

ется 

Существенных 
экологических раз­

личий в природе не· 
отмечено, они не 

наблюдались и при 
содержании живот­

ных в неволе 

М. arvalis харак­
теризуется широким 

распространением; 

достигает макси­

мальной численно­
сти в лесостепных 

районах. М. trans­
caspicus встречается 
преимущественно в 

речных долинах пу­

стынной и полупу­
стынной зон. Пло­
довитость caspicus 
ниже, чем у М. ar­
valis, скорость рос­
та молодняка зна­

чительно выше, но 

рост заканчивается 
в более молодом 
возрасте 1 

Морфофиэнологиче· 
ские особенности 

Существенных 
различий нет 

Существенных 
различий нет 

Морфофизиологи­
ческие различиЯ 
многочисленны. Од­
но из наиболее су­
щественных - ис­

ключительно круп­

ные размеры надпо­

чечника М. tгansca­
picus 



Суммарная электро­
форетическая 

характеристика 

белков сыворотки 
·крови 

Электрофорети­
ческие различия 

на уровне обыч­
ных подвидовых 

Различия .на 
уровне обычных 
подвидов 

Различия 
уровне видов 

на 

Иммунмогическая 
дистанция 

Не изучена 

То же 

I(ариологические 
различия 

Окончание таблицы .. 

Результаты 
гибридизационных 

опытов 

Карнотипы иден- Абсолютная фер-
тичны (NF самцов тильность исходных 
57--59, самок 58-- форм и гибридов 
60). Для обеих форм 
характерен поли-

формизм наиболее 
крупной аутос9мы 

Для обеих форм 
характерен внутри­

попу лиционный хро­
мосомный полимор­
физм. Карнотипиче­
ские различия по 

ряду показателей 
(морфология Х-хро­
мосомы и трех пар 

аутосом) настолько 
существенны, что 

мог ли бы послужить 
основанием для при­

знания видовой са­
мостоятельности 

сравниваемых форм 

2 n. обеих форм=54 

То же 

Половая аттрак­
ция исходных форм 
нарушена, жизне­

способность гибри­
дов ослаблена, ги­
бриды стернльны 
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признана нейтральной, так как замещающая аминокисло'Га дол­
жна присутствовать в клетке в том же количестве, что и заме­

щенная, а ее синтез и транспорт должны требовать одинаковых 
затрат энергии (Richmond, 1970). В противном случае неизбежно 
нарушение взаимной конформации белков и нарушение энерге­
тического баланса организма 2• Поэтому представление о «ней­
тральных мутациях» как о самостоятельном факторе эволюци­
онного преобразования организмов не выдерживает критики. 
Эта точка зрения кажется яам глубоко обоснованной. На основе 
комплексного морфафизиологического изучения большого числа 
форм в разных условиях среды мы пришли к выводу, что степень 
присnособленности любого организма определяется не только 
его эколого-физиологическим совершенством, но и энергетиче­
ской стоимостью тех физиологических, биохимических и морфо­
генетических реакций, которые обеспечивают его жизнеспособ­
ность 3 (Шварц, 1968). Эта система взглядов позволяет объяс­
нить возникновение генетических различий между морфафизиоло­
гически неотличимыми популяциями на основе теории стабили­
зирующего отбора И. И. Шмальгаузена и развивающего эту 
теорию принципа оптимального фенотипа (Шварц, ор. cit.). 

Длительное существование вида в определенной среде приво­
дит к столь полному сбалансированию его биологических особен­
I-юстей с условиями среды, что любые отклонения от нормы 
отсекаются отбором.· Если две популяции находятся в одинако­
вых условиях среды (точнее, настолько близких, что стабилизи­
рующий отбор оказывается выгоднее ведущего), то отбор будет 
работать в направлении поддержания и стабилизации оптима.Тiь­
ного фенотипа. Но так как генетическая структура попудяций 
изначально различна (результат генетико-автоматических про­
цессов) и различия постепенно усиливаются вследствие случай­
ного мутирования, то отбор на стабилизацию оптимального фе­
нотипа с неизбежностью должен привести к реанжировке гено­
типов для того, чтобы нейтрализовать действие новых мутаций. 
Это приводит к возникновению генетических различий между 
популяциями, обладающими большим морфафизиологическим 
сходством: степень генетических различий не совпадает со сте­
пенью различий морфофизиологических. 

Нам кажется, что полученные данные и их анализ проливают 
свет на природу так называемых видов-близнецов. Грубо говоря, 

2 Существуют и более специальные доказательства крайней сомнительно· 
сти существования нейтральных мутаций. Одно из наиболее интересных заклю­
чается в следующем. Случайные инверсии могли бы перенести нейтральную 
аллель в другое генное окружение (gепе arreпgemeпts). Точные наблюдения 
показали, что в действительности этого не происходит в течение миллионов 
лет (Prakash, Lewontiп, 1968). Отсюда следует вывод, что естественный отбор не 
остается безразличным к «нейтральным» мутациям и поддерживает генную 
аранжировку на оптимальном уровне. 

з Заслуживает внимания принципиальное совпадение выводов исследова­
ний, проведеиных на морфофизиологическом и молекулярном уровнях. 
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ниды.-двойники -это виды, которые с помощью привычных мор­

фолоГidческих методов не поддаются диагностике. Э. Майр пи­
шет: «'Виды-двойники можно определить как морфологически 
сходные· или идентичные, но репродуктивно изолированные при­

годные популяции» (Майр, 1968, стр. 42). В тех случаях, когда 
за одинаковой внешностью скрываются существенные эколого­
физиологические или внутренние анатомические отличия, виды­
двойники ничем принципиально от обычных видов не отличаются, 
так как естественный отбор одинаково успешно работает на лю­
бом уровне организации, а генетическая охрана физиологичеL:кой 
специфики вида столь же необходима, что и охрана специфики 
морфологической. Однако в ряде случаев морфафизиологические 
различия между видами-двойниками не превышают средних 
различий между популяциями, видовая общность которых не 
подлежит сомнению. В этом случае происхождение их превраща­
ется в проблему первоетеленной важности. 

В настоящее время теории происхождения видов-двойников 
не существует, хотя этого вопроса касаются многие исследова­

тели. Э. Майр (Майр, 1968) пишет: «Видообразование среди 
видов-двойников ничем не отличается от видообразования у 
других видов». Н. В. Тимофеев-Рееавекий и другие ( 1969) связы­
)jают возникновение видов-двойников с симпатрическим видооб­
разованием на основе случайной перестройки карнотипа перво­
начально немногих особей популяции. Авторы приводят гипоте­
тические примеры, призванные показать, что возникающая при 

этом возможность выделения вида-двойника в пределах предка· 
вой популяции- «ситуация маловероятная, но не исключаемая» 

( стр. 294). Нельзя категорически отрицать, что помимо магист­
рального пути эволюции- возникновения новых видов в процес­

се прогрессивного освоения новых экологических ниш, прогрес­

сивной приспособляемости под влиянием естественного отбора­
могут существовать и иные пути видообразования, в том числе 
и на основе случайного возникновения генетической изоляции 
части особей единой популяции. Однако нам представляется, что 
возникновение видов-близнецов естественно объясняется хорошо 
обоснованными теоретическими представлениями, в частности, на 
основе· теории стабилизирующего отбора И. И. Шмальгаузена. 

Любая, хотя бы частично изолированная, популяция генетиче­
ски специфична. Для объяснения этой специфики, как мы пыта­
лись показать, нет надобности прибегать к сомнительной гипо­
тезе нейтральных мутаций. Она превосходно объясняется на 
основе теории стабилизирующего отбора и развивающего эту 
теорию принципа оптимального фенотипа (Шварц, 1968) и под­
крепляется результатами исследований, показывающих, что сте­
пень иммунологической и морфафизиологической дивергенции 
не совпадает. Теоретически допустимо, что возникающие под 
влиянием стабилизирующего отбора отличия между популяциями 
приведут к формированию генотипа, нзсто.Тiько отличного от гена-
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типов других популяций вида, что возникнет генетическая изоля­

ция. Этот процесс, несомненно, медленный и тормозитс5J 1 неиз­
бежной межпопуляционной гибридизацией. Поэтому истинные 
виды-двойники, отличия между которыми не превышаЮт обыч­
ных межпопуляционных отличий, вероятно, встречаюл'·ся очень 
редко; но в тех случаях, когда отделяющаяся популяция приоб­
ретает слегка выходящие за средние величины эко;тюго-физио­

логические особенности, процесс межпопуляционной гибридиза­
ции должен быть ослаблен и возникающая генетическая изоля­
ция резко ускоряет процесс видообразования. 

Таким образом, возникновение видов-близнецов естественно 
объясняется на основе теории стабилизирующего отбора. Нам 
кажется, что к близким Представлениям подошел и Э. Майр. 
В другом месте уже цитированной книги он связывает возникно­
вение видов-двойников с «селективным ареимуществом сохране· 
ния неизменности фенотипа» (Майр, 1968, стр. 60), с «высокой 
селективной ценностью стандартизации фенотипа» (стр. 183). 
К сожалению, эта более глубокая по сравнению с цитированным 
категорическим высказыванием того же автора мысль далее 

не развивается. Поэтому остается неясным, как Э. Майр согла­
сует ее с утверждением о том, что «видообразование среди 
видов-двойников ничем не отличается от видообразования у дру­
гих видов». Как мы пытались показать, эти различия существен­
ны: «обычное» видообразование происходит на основе ведущей 
формы естественного отбора, «двойниковое»- на основе его ста­
билизирующей формы. Однако в обоих случаях движущей силой 
видообразования является главный фактор эволюционного про­
цесса ~естественный отбор. Проведеиные исследования пока­
зали, что «средние» иммунологические различия между попу­

ляциями не превышают различий между крайними вариантами 
одной популяции. Учитывая, что иммунологическая дистанция 
отражает степень биохимических различий между сравниваемые 
ми организмами, которая в свою очередь отражает степень гене­

тических различий (наследственная информация реализуется в 
процессе биосинтеза белка), законно полагать, что иммунологи­
ческое единство вида исключает возможность возникновения 

хиатуса между любыми внутривидовыми формами. Давно 
подмеченный систематиками-практиками формальный критерий 
Еида (хиатус) отражает, таким образом, его биологическую сущ­
ность- генетическое единство, проявляющееся в характере вну­

трипопуляционной изменчивости биохимических признаков. 
Иммунологические исследования дают интересный материал 

также для анализа вопроса о равноценности видов в пределах 

разных таксонов. 

Вполне ли сопоставимы виды млекопитающих, рыб, цветко­
вых растений, бактерий? С общебиологической точки зрения, 
безусловно, сопоставимы, так как в пределах каждой из этих 
групп вид представляет собой относительно замкнутую генети-
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чесКую систему, характеризующуюся морфафизиологической 
опреД~енностью. Однако любой зоолог знает, что морфологи­
ческие азличия между видами млекопитающих и птиц неизме­

римо ньше, чем между многими внутривидовыми формами 
рыб. Этm различия определяются разным диапазоном внутриви~ 
довой из~енчивости. Лишь многовековой опыт и интуиция по­
зволяют сЙрематикам избегать ошибок, вытекающих из прин­
ципиальных\ различий в характере внутривидовой изменчивости 
в пределах ~азных таксонов. Приведенный в этом сборнике ма­
териал позволяет надеяться, что иммунологические исслещша­

ния подводят под интуицию систематиков объективную основу. 
Проиллюстрируем это положение путем сопоставления иссле­
дований по млекопитающим (Л. М. Сюзюмовой) и рыбам 
(Л. А. Добринской). Многочисленные эксперименты (Gotronei, 
Perri, 1946; Vojtiskova, 1960), а также теоретические соображе­
ния указывают на теснейшую и безусловно причинную зависи­
мость между тканевой совместимостью и способностью организ­
мов давать при скрещивании плодовитое потомство. Поэтому 
наиболее глубокие биохимические отличия между внутривидо­
выми формами могут быть обнаружены в тех группах, в кото­
рых межвидовая гибридизация распространена шире. В этом 
отношении различие между млекопитающими и рыбами зна· 
чительно. Межвидовая гибридизация среди рыб встречается 
чаще, чем между млекопитающими. Поэтому отдельные попу~ 
ляции рыб, оставаясь в рамках вида, могут «позволить с~б~ 
роскошь» дивергировать на биохимическом уровне: иммуно~ 
логическая дистанция некоторых превышает видовую норму. 

Работа Л. А. Добринекой (статья в настоящем сборнике) 
показывает,что совместимость тканей рыб разных видов может 
быть более высокой, чем между особями из разных популяций 
одного вида. Результат поистине парадоксальный, но он находит 
себе объяснение в следующей системе взглядов, которую мы 
(в самой общей форме) уже имели возможность аргументиро­
вать (Шварц, 1969). 

Вид морфафизиологически уникален, характеризуется опре­
деленными взаимоотношениями со средой и со~раняет биологи­
ческую специфику во всех своих проявлениях. Поэтому он за­
нимает уникальное положение в экологических системах любых 
рангов: от отдельных биогеоценозов до биосферы в целом. 
Об этом, в частности, очень ясно свидетельствуют многие на­
блюдения, которым мы придаем значение exper.imentum crucis. 
Замена одной формы вида на другую не приводит к существен­
ным биоценотическим последствиям. Если новая форма успе­
вает пройти первый период акклиматизации, то биогеоценоз 
не заметит подмены. Об этом свидетельствуют многочисленные 
промышленные опыты по реакклиматизации промысловых ви­

дов. Замена же одного вида другим неизбежно вызывает изме­
нения характера биоценотических взаимоотношений. 
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Отсюда следует, что видовыми признаками организма в стро­
гом смысле слова следует считать именно те, которые оnреде­

.ляют его биологическую уникальность. Как правило, диффе­
ренциация отдельных популяций на тканевом уровне изменяет 
.характер связи организма со средой, нарушает видовую цело­
'СТНость; поэтому биохимические различия, которые наиболее 
чутко улавливаются иммунологическими реакциями, между ви­

дами оказываются более существенными, чем между внутриви­
довыми формами. Этим объясняется хорошее соответствие меж­
ду генетической_совместимостью сравниваемых форм и их имму­
нологической дистанцией. Вместе с тем исследования показы­
вают, что между иммунологической дистанцией, отражающей 
генетические различия между организмами, и степенью их мор­

фафизиологической дивергенции прямой зависимости нет. 
Это находит себе естественное объяснение в различной гене­

тической стоимости разных признаков (Bremerшann, 1967). 
Количество генетической информации разных анатомических 
структур и физиологических nроцессов различно. Поэтому теоре­
тически допустимо, что в отдельных случаях внутривидовая диф­
ференциация, не нарушающая морфологическую специфи­
ку вида, потребует бОЛьшего изменения генетической информа­
ции, чем дифференциация видового ранга. В этих случаях имму­
нологическая дистанция между видами может быть меньшей, 
чем между внутривидовыми формами 4• По причинам, на которых 
мы останавливались, подобная ситуация должна быть редкой 
и среди рыб наблюдаться чаще, чем у высших позвоночных. 

Тем не менее можно было надеяться, что применение еще 
более тонких методов исследования позволит констатировать 
принципиально сходные явления и у млекопитающих. Заманчиво 
было провести непосредственное сравнительное изучение струк­
туры генома двух экологически резко дифференцированных 
подвидов одного вида и самостоятельного вида того же рода. 

Наш выбор остановился на арктическом (Ямал) и лесостепном 
(Южное Зауралье) подвидах полевки-экономки, которые срав­
нивались с обыкновенной полевкой. -

4 Эта же мысль может б!>IТЬ выражена иначе. Иммунологические разли­
чия устанавливают лишь степень генетических различий, а не их качество. 
Они фиксируют степень биохимических различий (первичные отпечатки гена), 
в nервую очередь различия в белковом составе. Однако изменения набора 
биологически активных белков могут в процессе эпигенеза привести к изме­
НеЮ!ю признака, коренным образом изменяющего отношение организма к 
среде со всеми вытекающими отсюда последствиями, а в другом случае -
аналогичные с иммунологической точки зрения изменения будут иметь лишь 
незначительные морфофизиологические последствия. Поэтому иммунологиче­
ская дистанция между двумя существенно дифференцированными формами 
может оказаться равной иммунологической дистанции между неотличимыми 
популяциями, а в некоторых группах та степень морфофизиологической диф­
ференциации, которой вековой опыт зоологов придает «видовой ранг», может 
быть осуществлена на осноее менее существенных генетических раз.1ичий, чем 
те, которые характеризуют среднюю иммунологическую дистанцию между 

nопуляциями одного вида. 
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1\роведен анализ ДНК М. о: oeconomus, М. о. chahlovi и 
М. ar'v.alis. 

Ма~иал для исследования (фиксированная этанолом пе­
чень) п еда н в межфакультетскую лабораторию биоорганиче­
ской хим и МГУ. Определение нуклеотидного состава ДНК, ча­
стот встр~~аемости пиримидиновых изоплит и «геноспектров»­
проведено \Сотрудниками лаборатории Г. П. Мирошниченко, 
К. М. Валосхо-Роман и Н. Б. Петровым. Использованные для 
этой цели м~тоды описаны ранее (Антонов, Белозерский, 1972). 

Найдено, ч.то ДНК всех трех форм полевок имеют практиче­
ски одинаковь~й нуклеотидный состав ( 42-43 мол. % ГЦ). Это 
не удивительно, поскольку состав ДНК млекопитающих в целом 
варьирует в очень узких пределах (Антонов, 1972). Анализ сте­
пени сблоченности пиримидиновых нуклеотидов в ДНК (~) по­
казал, что по этому признаку ДНК М. о. oeconomus и М. arvalis 
неотличимы (~~=0,03), но обе эти формы заметно отличаются 
от М. о. chahlovi (~~ = 0,23 и 0,26, соответственно). Основные 
различия отмечены во фракции монопиримидиновых фрагмен­
тов. Сходные результаты получены при сопоставлении «гено­
спектров» ДНК изученных форм. Статистически достоверные 
различия (использован критерий Фишера) были найдены как 
при сопоставлении «геноспектров» М. о. oeconomus и М. arvalis 
(7,5), так и обеихэтих форм с М. о. chahlovi (19,7 и 27,0). Резуль­
таты эти предварительны, поскольку в опытах использовано по 

одному препарату ДНК каждой изученной формы полевок. 
Тем не менее полученные данные позволяют предполагать, 

что генный материал М. о. oeconomus более сходен с ДНК 
М. arvalis, чем с ДНК М. о. chahlovi. Наибольшие различия об­
наружены при сопоставлении первичных структур ДНК М. arva­
lis и М. о. chahlovi. Степень генетических различий между двумя 
подвидами оказалась большей, чем между видами: закодиро­
ванные в ДНК морфологические особенности арктической по­
левки-экономки потребовали больших изменений на уровне гено­
ма, чем отличия между исходной (лесостепной) формой 
М. oeconomus и М. arvalis (генетическая стоимость подвидовых 
отличий оказалась большей, чем отличий видовых). Иммуноло­
гические исследования и нх .а~ализ показывают, что этот резуль­

тат мог быть теоретическ:п nредсJ<аззн ~ послужил основой для 
постановки соответствуюЩJiХ ·. эl{сцериментов. Видовая самостоя­
тельность определяется каtiеетвом, а не количеством генетически 
закрепленных особенностей-, животных. Вопрос «вид- не вид» 
решается на экологическом. а не на физиологическом или гене­
тическом уровне. 

Это свидетельствует о том, что nроцесс видообразования по 
своей биологической сути заключается в прогрессирующей мор­
фофизиологической дифференциации близких форм, которая на 
определенной стадии приводит к экологическому и генетическому 
обособлению зарождающихся видов. Морфофизиологическая оп· 
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ределениость и генетическая замкнутость ви,ца -это две суоро­

ны единого процесса. Подобная постановка вопроса не grавит 
под сомнение исключительного значения критерия «плод витого 

скрещивания». Более того, мы полагаем, что если бь живой 
покров Земли не состоял из генетически замкнутых ед иц, эво­
люция была бы невозможной (Шварц, 1969). О нако мы 
считаем, что «генетическая изоляция» и «морфофизи логическая 
определенность» должны рассматриваться в качеств~ диалекти­
qеского единства 5, ведущим элементом которого я~ляется мор­
фафизиологическая определенность, обусловливаюЩая биологи­
ческую (экологическую) уникальность вида. сhмптоматично, 
что в тех случаях, когда явная биологическая у$икальность не 
сопровождается генетической изоляцией, систематик, не раздус 
мывая, отдает предпочтение морфологическому критерию. Приве­
дем для иллюстрации лишь два примера. 

Гибридизация пятнистого оленя с изюбрем известна давно 
(Менард, 1930; Миролюбов, 1949). В неволе гибриды этих видов 
получаются легко и вполне плодовиты. Доказана и полная пло­
довитость естественных гибридов, известных китайцам под на­
званием «чин·да-гуйза». Изюбрь отбивает «гарем» у пятнистого 
оленя, что приводит к появлению большого числа гибридных осо­
бей. Интересно, что и Р. К. Маак и Н. М. Пржевальский считали 
их самостоятельным видом. Однако ни один современный систе­
матик не объединяет изюбря и пятнистого оленя в один вид.. 

Другой пример заимствован нами из новейшей литературы. 
После инвазии серебристой чайки в Исландии стали наблю­
даться многочисленные случаи ее гибридизации с бургомист­
ром. В некоторых популяциях гибридные особи составляют до 
50%, и их даже предложено именовать Larus argentatus hyper­
boreus (Ingolfsson, 1970). Этот номенклатурный монстр доста­
точно красноречив, но не подрывает уверенности в видовой 
самостоятельности L. argentatus и L. hyperboreus. 

Анализ показывает, что использование новых методов систе­
матики позволяет подойти к более глубокому пониманию слож­
нейших вопросов проблемы вида; они оказываются полезными 
и при решении некоторых вопросов nопуляционной экологии. 

Л. М. Сюзiомова начала исслеДования с изучения родствен­
ных животных - родных братьев и сестер. Подобная постановка 

5 Наличие трудных случаев (генетически изолированные виды, не отли­
чающиеся существенными морфофизиологическими особею,остями или, наобо­
рот, резко дифференцированные, но генетически· совместимые) ни в малейшей 
степени не противоречит этому утверждению. Вспомним слова В. И. Ленина: 
« ... quasi - реалистическая, а на самом деле эклектическая погоня за полным 
перечием всех отдельных признаков и отдельных «факторов». В результате, 
конечно, эта бессмысленная попытка внести в общее понятие все частные при­
знаки единичных явлений или наоборот, «избегнуть столкновения с крайним 
разнообразием явлений»,- попытка, свидетельствующая просто об элементар­
ном непонимании того, что такое наука,- приводит «теоретика» к тому, что 

за деревьями он не видит леса» (В. И. Ленин. Поли. собр. соч., т. 5, стр. 142). 
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рабqты первоначально казалась нам несколько формальной 
(хот~сь серию внутривидовых сравнений .начать с минимальной 
генети еской дифференциации животных и довести до видов), 
но при ела к неожиданным и интересным результатам. Оказа­
лось, чт~ хотя средняя иммунологическая дистанция между по­

пуляция!\ttl больше, чем между индивидами одной популяции, 
но даже С,реди родных братьев и сестер наблюдаются с.пучаи _ 
столь же резкого иммунологического несходства, что и между 
разными поЦуляциями. Поэтому несходство происхождения роди­
телей (из рlвных или одной популяции) не всегда повышает 
генетическую .гетерогенность их потомства, Однако по средним 
показателям межпопуляционное скрещивание, как правило, уве­

личивает иммунологическую разнокачественность потомства. 

При этом эффект гибридизации отчетливо обнаруживается неЗа­
висимо от степени разобщенности популяций и их морфафизио­
логических особенностей. Эти выводы имеют принципиальное 
экологическое значение, так как раскрывают еще одну сторону 

проявления попу.пяционного гомеостаза. 

Резкое падение чис.пенности приводит к тому, что на больших 
территориях, занятых определенным видом, остаются .пишь раз­

розненные очажки его переживания. В этих условиях нарастание 
численности неизбежно начинается с близкородственного скре­
щивания. Высокая генетическая емкость родителей обеспечивает 
гетерогенность потомства. Следующая за периодом депрессии 
численности миграция (следствие лока.пьного повышения плотно­
сти поселений) неизбежно приведет к скрещиванию заведомо 
веродетвенных животных и повышению гетерогенности их потом­

ства. Это является следствием поддержания достаточно высокой 
жизнеспособности вида, несмотря на постоянное изменение его 
численности и, соответственно, изменение системы формирова­
ния пар. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР 
УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

Труды Института экологии растений и животных 1973 

А. В. ПОКРОВСКИй, Э. А. ГИЛЕВА, В. Г. ИЩЕНКО, М. В. МИХАЛЕВ 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ 

ПАМИРСКОП И АРЧЕВОИ ПОЛЕВОК 

И ИХ ГИБРИДОВ 

Настоящая статья представляет результат исследований, 
Проводившихея в течение полутора лет (с сентября 1967 по март 
1969 г.) в экспериментальном виварии лаборатории, Часть мате­
риалов опубликована ранее (Большаков и др., 1969; Большаков, 
Покровский, 1969; Покровский, 1969; Гилева, Покровский, 1970). 
Таксономический статус памирской и арчевой полевок к настоя­
щему времени достаточно ясен, и отнюдь не желание еще более 
детализировать этот вопрос послужило причиной настоящего 
сообщения. 

Определение видовой самостоятельности или единства иссле­
дуемых форм всегда было и остается одним из кардинальных 
вопросов зоологии и эволюционного учения. Понятно, что при 
изучении начальных стадий микроэволюционного процесса осо­
бый интерес вызывают формы, таксономический статус которых 
служит предметом разногласий среди зоологов. Наиболее исчер­
пывающий ответ на этот вопрос могут дать гибридалогические 
эксперименты. Однако этот путь далеко не всегда легко осуще­
ствим, особенно при крупных и медленно размножающихся фор­
мах, и, кроме того, в любом случае трудоемок и длителен. Прав­
да, по нашему глубокому убеждению, затраты труда и времени 
здесь вполне оправданы, поскольку таксономический ранг 
определяется наиболее компетентными судьями- самими жи­
вотными. Но и этот метод нельзя считать исчерпывающим: из­
вестны несомненные виды, дающие при скрещивании плодови­

тое потомство. Совершенно очевидно, что подобные исследова­
ния следует проводить, опираясь на комплекс методов. 

Наряду с традиционными морфологическими методами за 
последние годы все шире применяются новые, такие, как карио­

логический анализ, электрофорез и т. д. Несмотря на новизну 
методик, суть этих исследований, как правило, остается постоян­
ной - попытка дифференциации видов на основании какого­
либо одного признака. Однако при исследовании близких и сла­
бо различающихся форм этого явно недостаточно. 
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Результаты, полученные нами при изучении памирско~ и 
арчевой полевок, долгое время большинством систематиков/счи­
тавшихся самостояте.'Iьными видами, позволяют показатьjнеоб­
ходимость применения комплекса методов для решения,rподоб­
ных вопросов. Это и составляет основную цель нашей статьи. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

В сентябре 1967 г. в виварий были доставлены четыре пары 
памирской полевки и восемь пар арчевой. Животные были 
отловлены в районах описания видов: памирские полевки- из 
окрестностей пос. Чечекты, арче:Вые- из Майхуринского ущелья 
Гиссарского хребта. 

Зверьки содержались в обычных, принятых нами в течение 
более 10 лет, условиях и на обычном рационе (Покровский, 
1959). За время работы было получено 124 помета памирской 
и 119 пометов арчевой полевки. При гибридизации получено 
56 пометов гибридов первого поколения, из них 25- от самок 
памирской и самцов арчевой полевки, 31-от самок арчевой 
полевки и самцов памирской. Столько же (56 пометов) получено 
гибридов второго поколения и восемь- третьего. 

При описании окраски обработано с помощью фотоколори­
метра 17 шкурок памирской и 13 арчевой полевок из природных 
популяций и, соответственно, 81 и 80- из лабораторной коло­
нии, а также 46 шкурок гибридов первого поколения и 42- вто­
рого. 

Для электрофоретического анализа сывороточных белков 
крови использовано пять самцов памирской и 13 арчевой полев­
ки. Для того чтобы свести до минимума влияние индивидуаль­
ной и сезонной изменчивости, работу проводили с животными 
одного возраста (2,5-3 месяца) и в один сезон. Методика элек­
трофореза на агарном геле детально описана в работах ряда 
авторов (Вайчювенас, 1963; Грабарь, Буртэн, 1963). 

Полученные электрофореграммы оценивались визуально, а 
также по относительному содержанию белка в каждой из фрак­
ций и их относительной подвижности. Последняя величина опре­
делялась как отношение расстояния, пройденного за время элек­
трофореза той или иной фракцией, к расстоянию, пройденному 
стандартным альбумином на той же фореграмме. Данные об­
рабатывались биометрически. По общепринятым формулам вы­
числялись среднее арифметическое М, коэффициент вариации С, 
ошибка среднего арифметического т. Для каждой пары призна­
ков вычислена достоверность различия t. Мы пользавались так­
же коэффициентом различия, формула которого приводится в ра­
боте Э. Майра, Э. Линели и Р. Юзингера (1956) и который, в 
отличие от критерия t, не зависит от числа наблюдений, а ука­
зывает на степень этих различий: 
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С.Д.= М1-М?. 

V ai +а~ 
где С. Д.- коэффициент различия (coefficient of differences). 

Этот nоказатель, если nодходить к его оценке с чисто статистиче­
ских nозиций, есть величина случайная. Как известно, случай­
ные величины, независимо от того, одинаковы или различны их 

математические ожидания, можно суммировать (Карасев, 1962). 
На это же указывает В. С. Смирнов ( 1966), отмечая, что «оценка 
вариабельности получается более точной. Достоверность разли­
чий ... значительно возрастает». 

Эти соображения позволили нам суммировать С.Д. по про­
центному содержанию и подвижности отдельных белковых 
фракций. Объединив данные по этим двум независимым кри­
териям (и суммировав тем самым 12 различных параметров), мы 
получаем более точную и объективную информацию. Принятая 
нами формула суммарной оценки выглядит так: 

W=S1+S2+ ... Sп, 
где W- суммарный показатель электрофоретических дистанций, 
а S (С. Д.) -коэффициент различия. Ошибка этой величины 
равна 

wv; 
т=-.:...__-

w ~t 

Для изучения морфологических отличий между. формами 
было обслеДовано 138 экз. арчевой, 131- памирской полевки и 
66 гибридов первого поколения. В процессе работы мы пришли 
к заключению, что для наших целей более целесообразно исполь­
зование не абсолютных и относительных размеров органов и ча­
стей тела, а характер изменения пропорций при изменении раз­
меров сравниваемых форм. С этой целью для каждого признака 
были рассчитаны аллометрические уравнения. Поскольку алло­
метрические показатели могут в значительной стеnени изменять­
ся с возрастом, для сравнения использовались животные в 

одном возрастном интервале (2-10 месяцев). Средний возраст 
животных в каждой из сравниваемых групп был пять месяцев. 

Для кариалогического анализа было взято 18 животных. 
Хромосомные наборы полевок изучались на препаратах ко­

стного мозга. За 16-17 ч до забивки животным вводили интра­
перитонеа.льно по 0,5 мл молока (для стимуляции митотической 
активности в костном мозге). За час перед забивкой также ин­
траперитонеально вводили водный 0,04% -ный раствор колхи­
цина из расчета 1 мл на 100 г веса животного. Полевок забива­
ли путем декапитации, костный мозг из бедренных костей пере­
носили в гипотонический раствор цитрата натрия (0,95%) и ин­
кубировали на водяной бане при 37° С в течение 30 мин. Затем 
проводили фиксацию клеток в смеси метанола с ледяной 
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уксусной кислотой (3 : 1) с 4-5-кратной сменой фиксатора. Пре­
лараты готовили на влажных охлажденных стеклах с выжига­

нием фиксатора и окрашивали азур-эозином. Метафазные пла­
стинки с удuвлетворительным разбросом хромосом зарисовы­
вали и подсчитывали число хромосом (2 n) и число хромосом­
ных плеч (NF). В среднем изучено по 20 метафазных пласти­
нок от каждого животного. Часть пластинок фотографировали, 
и для 55 из них были Приготовлены кариограммы, на которых 
затем с помощью кронциркуля была измерена длина всех хро­
мосом. По результатам этих измерений для каждой хромосомы 
вычисляли индексы А (относительная длина, т. е. отношение 
длины хромосомы к су_ммарной длине всех хромосом данного 
набора, в промилле) и С (центромерный индекс, т. е. отноше­
ние длины короткого плеча к длине всей хромосомы, в процен­
тах). 

РАЗМНОЖЕНИЕ И ГИБРИДИЗАЦИЯ 

Сразу же после доставки животных в виварий были сфор­
мированы пары- «чистые» и помесные- почти одновременно. 

Подобно всем исследованным ранее видам Microtus, обе формы 
чрезвычайно легко размножаются в условиях вивария, не тре­
буя дополнительных изменений в содержании и кормлении. 
В октябре 1967 г. были получены первые пометы. Наблюдения 
показали, что плодовитость памирской и арчевой полевок в ла­
бораторных условиях близка к плодовитости в природе. Она 
относительно невысока и не имеет четко выраженной сезонной 
изменчивости (табл. 1). Несмотря на то, что разница в средне­
годовой численности помета между сравниваемыми формами 
невелика (табл. 2), она близка к достоверной (табл. 3). 

При гибридизации установлена полная плодовитость помес­
ных пар в любых комбинациях. Полностью плодовиты и гиб­
ридные животные. При вскрытии трех самок памирской и че­
тырех арчевой полевки, беременных помесными пометами, а 

Численность помета 

Группа 1 Пока·l затель 1 
1 

11 
1 

111 

1 

IV 

1 
v 

Памирская n 12 19 19 13 12 
M±m 3,0±0,214 3,1 ±0, 195 4,3±0,243 3,8±0,302 3,9±0,288 

Арчевая n 12 21 17 15 17 
M±m 4,1 ±0,416 3,8±0, 194 3,9±0,265 3,6±0,248 3,7±0,239 

Гибридные пары n 6 5 6 3 8 
( арчевая х па- M±m 3,3±0,558 2,8±0,582 3,3±0,422 3,3±0,289 3,4±0,184 
мирская) 

Гибриды n 2 5 15 9 8 
M±m 3,0 3,4±0,399 3,2±0,200 3,7±0,333 4,0±0,443 
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также 11 беременных гибридных самок ни разу не отмечено на­
рушений нормального развития эмбрионов. Материал, получен­
ный нами по размножению гибридов второго поколения (всего 
восемь пометов, родившихся в разные сроки), не позволяет вы­
вести обоснованнщ·о заключения о численности помета, но впол­
не достаточен, чтобы констатировать их полную плодовитость. 

При формировании помесных пар не отмечено признаков на­
рушения половой аттракции. Более того, в нескольких случаях 
·было зарегистрировано спаривание в течение первого часа после 
подсадки самца к самке. Отсутствие нарушений половой аттрак­
ции подтверждается также и тем, что средние сроки рождения 

первых пометов после формирования пары и промежутки между 
последующими пометами близки для всех вариантов скрещи­
вания (см. табл. 2). 

Несомненный интерес представляет сравнение плодовитости 
исходных форм, помесных пар и гибридов. Вследствие нерав­
ноценности месячных выборок и относительно небольшого объе­
ма материала по помесным пометам и размножению гибридных 
животных, оказалось невозможным сравнить этот показатель по 

сезонам. Поэтому, учитывая сравнительно небольшую вариа­
бельность среднемесячной·численности помета и отсутствие ее 
хорошо выраженной сезонной изменчивости, мы сочли возмож­
ным провести сравнение по среднегодовой численности помета 
(см. табл. 2 и 3). Различия в плодовитости сравниваемых групп 
в абсолютных значениях невелики. Однако, как уже отмечалось 
выше, между памирской и арчевой полевками они близки к до­
стоверным. Близки к достоверным также различия между арче­
вой полевкой и почти всеми остальными вариантами. По пло­
довитости памирская полевка от помесных и гибридных вариан­
тов скрещивания не отличается. 

ОКРАСКА 

Авторы всех статей и определителей (Виноградов и др., 1936; 
Виноградов, Громов, 1952; Громов, 1963, и др.) указывают на 

Таблица 1 

по месяцам 

Vl 
1 

Vll 1 Vlll 1 IX 

1 
х 

1 
Xl 

1 
XII 

10 6 16 12 5 
3,9±0,406 - - 2,2±0,308 3,3±0,250 3,2±0,271 2,6±0,320 

11 2 10 7 7 
4,6±0,411 - - 3,5 3,0±0,299 2,6::t_0,296 3,0±0,308 

7 4 7 5 5 
4,1 ±0,427 - - 2,5±0,500 3,3±0,410 2,6±0,509 3,8±0,200 

8 4 1 4 
3,9±0,296 - - 2,8±0,255 3,0 2,0 
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Таблица 2 

Размножение памирской и арчевой полевок и их гибридов в виварии · 
.о 

1 

' . 
" 

о. . ., >. 
о о ,.. .... .;: .о t; -6-t:s::O~ iE • .... 
"' о !-о :s: о. о " 
"' "'"' ",g 

Группа IC" O:Z:Ot: :Е:; 
о ~~ о:.;: 

"'~ "'"'"' "' "'" "' .,., ... 
:Е »., ~O:S:s: ::ЕФ "tt;Ф 
"'О. t;::; ~~~ffi~ "';,;"' Фu::Е Е 
"'"' О о о.оа: о.., о 
D..t: t::t: ~::Et:<t<t ~t:"t U:тt: -

Памирская полевка 41 124 33,5 26,9 3,44 1-7 
Арчевая полевка 36 119 31,1 30,1 3,63 2-7 
Самка памирской х самец арчевой 10 2.S 32,2 29,4 3,20 1-6 
Самка арчевой х самец памирской 7 31 25,7 32,3 3,42 1-5 
Всего в помесных пометах ,( 17 56 29,4 31,3 3,32 1-6 
Гибриды 23 56 32,В 26,8 3,37 2-6 

значительные различия в окраске памирской и арчевой полевок. 
По всем описаниям арчевая полевка отличается более темной 
окраской. 

Имея в своем распоряжении серии шкурок этих форм как из 
природных популяций, так и из лабораторной колонии, мы соч­
ли необходимым провести детальное изучение окраски. Иссле­
довались диапазон изменчивости, направление изменений окра­
ски в лабораторных условиях, а также окраски помесей по 
сравнению с исходными формами. Мы применяли метод фото-

колориметрирования (По­
т а блиц а 3 кровекий и др., 1962), по­

Достоверность различий в плодовитости 
памирской и арчевой полевок 

зволяющий характеризо­
вать особенности окраски 
в численном выражении. и их гибридов 

Сравниваемые группы 

Памирская- арчевая . . . . . 
Памирская - помесные пары (от 
самки памирской) . . . . . . 

Памирская- помесные пары (от 
самки арчевой) . . . . . . . 

Памирская- помесные пары* . 
Памирская - гибриды . . . . 
Арчевая- помесные пары (от 

caMK}J памирской) . . . . 
Арчевая- помесные пары (от 
самки арчевой) . . . . . 

Арчевая- помесные пары* 
Арчевая- гибриды 

* Среднее по двум вар:нптЗм. 
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Средние величины, ха­
рактеризующие окраску 

сравниваемых групп и до­

стоверность различий 
между ними по белизне и 
показателю оттенка, при-

1,82 96,6 веденыв табл. 4 и 5. Кро­
ме того, на графиках 

О, 95 82,9 

0,104 54,1 
0,702 75,9 
0,433· 66,7 

представлены конкретные 

результаты измерений, 
дающие наглядное пред­

ставление о зонах интер-

1,98 97,6 градации в окраске срав-

ниваемых групп (рис. 
1,41 
2,08 
1,93 

92,1 
98,1 
97,3 

1-3). 
Сравнительно неболь­

шая выборка из природ­
ных популяций памирской 
и арчевой полевок позво-



Таблица 4 

Колориметрическая характеристика памирской и арчевой полевок 
и их гИбридов •. 

... ~6~"$.. "' ~ ., o.>l::o 

3-=. Показатель 5-:s: tJ::;;) 
Группа Белизна 

:;::S:JS == .. (.J n о& :f"' оттенка .е~~~ 
о&"' "' ~8.~ ~ ~ §.~ 0(13С'\14) 
~~~ ~.,.: .... 

Памирская ( природная 
популяция) 17 7,28±0,248 14,01 125,59± 1,386 4,55 

Арчевая ( природная по-

пуляция) 13 5,33±0,329 22,27 127 ,89±0, 994 2,89 
Памирская (виварий) 81 8,78±0, 120 12,27 130,52±0,534 3,69 
Арчевая (вJJварий) 80 7,36±0,099 11,97 133, 19±0, 730 4,90 
Гибриды F1 46 8,00±0, 160 13,58 132,39±0,560 2,87 
Гибриды F2 42 7,97±0,157 13,86 131 '79±0, 730 3,76 
Памирская полевка (ви-

варий, «основатели») 7 9,65±0,676 18,54 132,63± 1 '759 3,51 
Арчевая ·(виварий, «осно-

ватели») 11 8;08±0,534 22,85 139,33 ± 2, 711 6,74 

ляет констатировать вполне достоверные различия между ними 

по белизне (рис. 1, А). 
Арчевая полевка отличается более темной окраской (мень­

шей белизной), что соответствует описаниям, приводимым в ли­
тературе. Однако даже при столь небольшом числе исследован­
ных особей в зону интерградации попадает 41% памирских и 
23% арчевых полевок, более трети всех животных в выборке. 
Отличия в пеказателе оттенка между этими группами недосто­
верны. 

Различия по средним характеристикам окраски сохраняются 
у памирской и арчевой полевок т а блиц а 5 

и при разведении их в виварии. Достоверность различий в окраске 
Они достоверны и по белизне, разных групп животных 
и по показателю оттенка. Од-
нако при сравнении особей из 
лабораторной колонии (см. 
рис. 1) в зону интерградации 
попадает уже 64% памирских 
и 71% арчевых полевок. 

Содержание в неволе вы­
звало резкий сдвиг в окраске 
как у памирской, так и у ар­
чевой полевки по сравнениЮ с 
животными из природных по­

пуляций. Различия эти вполне 
достоверны по обоим показа­
телям (см. табл. 5). Для обеих 

Сравниваемые группы 

Памирская арчевая 1 

( природные популяции) 4, 73 1,35 
Памирская (природная 

популяция) - памир­
3,33 ская (виварий) ..... 7,46 

Арчевая {природная по­
пуляция)- виварий .,5,92 4,31 

Памирская- арчевая (ви- · 
варий) .· ...... 

1

9,36 2,95 
Памирская. F 1 . 3,90 2,42 
Арчевая, F1 • • 3,46 0,87 
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Рис. 1. Варьирование окраски полевок. 
А- природные популяции: 1- памирская полевка (n=l2), 2- арчевая (n=l3); Б- лабораторная 

колония: 1- памирская (n=81 ), 2- арчевая (n=80). 
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Рис. 2. Средние характеристики окрас­
ки памирской и арчевой полевок и их 

· гибридов. 
Природные nоnуляции: 1- nамирская по· 
левка, 2- арчевая; лабораторная колония: 
3 - nамирская, 4 - арчевая; сосновател и•: 

6 - nамирскаи, 6 - арчевая; гибриды: 
7-1"1 , 8-F1 • 
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Рис. 3. Варьирование окраски гибри­
дов первого и второго поколения. 

1 -памирскаи полевка, 2- арчевая попев· 
ка. а- F 1 (n~46), б- F (n=42). 
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форм характерно посветление (увеличение белизны) и повыше­
ние рыжих тонов в окраске (увеличение показателя оттенка). 
Нужно отметить, что изменения эти произошли очень быстро­
зверьки содержались в виварии всего полтора года. Заслужи­
вает внимания ·еще одно обстоятельство: у группы полевок, 
взятьlх из природных популяций («основатели» лабораторной 
колонии), за девять месяцев содержания в неволе средние пока­
затели окраски сместились по отношению к окраске природных 

популяций еще более з»ачительно, чем у родившихся и вырос­
ших в ваварии. 

На графике (см. рис. 2) нанесены точки, характеризующие 
средние показатели окраски всех сравниваемых групп (природ­
ная популяция, лабораторная колония, «основатели»). Анализ 
этого графика позволяет констатировать, что, несмотря на быст­
рые и хорошо выраженные изменения окраски, происходящие 

при содержании полевок в неволе, сдвиги эти идут, во-первых, 

в одном направлении (посветление и порыжение) и, во-вторых. 
различия между формами сохраняются и не проявляют тенден­
ций к сближению. 

Гибриды, как видно из наших данных (см. табл. 4), занимают 
промежуточное положение между исходными формами, досто­
верно отличаясь от них по белизне 1• По показателю оттенка раз­
личия достоверны при сравнении гибридов с памирской и ведо­
стоверны при сравнении с арчевой полевкой. Изменчивость 
окраски гибридных животных при сравнении с родительскими 
формами показана на рис. 3. По белизне и по показателю оттен­
ка диапазон изменчивости у гибридов первого и второго поколе­
ния отличается незначительно. Гибриды по белизне не выходят 
за пределы варьирования родительских форм; по показателю 
оттенка размах варьирования у гибридных животных меньше, 
чем у любой из родительских форм; по средним характеристикам 
окраски они занимают промежуточное положение между памир· 

ской и арчевой полевками. Несмотря на сравнительно небольтую 
выборку , в зоне интерградации размещается 76% гибридов F, 
и 74% -F2. 

НЕКОТОРЫЕ МОРФОЛОmЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 

Данные, характеризующие рост внутренних органов и отделов 
черепа полевок, представлены в табл. 6. Из девяти исследован­
ных признаков для пяти (вес почки, вес надпочечника, скуловая 
ширина, ширина межглазничного промежутка и высота черепа) 
достоверных различий обнаружить не удалось. Для четырех 
остальных признаков различия в аллометрических показателях 

статистически достоверны. Однако при анализе мы принимаем 

1 Так как средние покаэатели окраски F1 и F2 сходны, достоверность раз­
личия вычислялась только для F1• 
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Таблицн "6 
Аллометрические показатели внутренних органов, черепа и его отделов 

памирской и арчевой полевок и их гибридов 

Признак 
Арчевая Памнrская Гибриды 
(n=l38) (n=l31) (n=66) 

Кондилобазальная длина череnа 0,408±0,014 0,507 ±0,024 0,530 i 0,018 
Скуловая ширина 0,924±0,032 0,976±0,015 0,989±0,026 
Ширина межглазничного nр оме-

жутка . . . . .. •' О, 196±0,030 О, 132±0,029 0,200±0,039 
Длина верхнего зубного ряда 0,555±0,029 0,351 ±0,022 0,566±0,039 
Высота черепа . 0,365±0,015 0,341 ±0,017 0,344±0,037 
Вес сердца 0,478±0,011 0,626±0,010 0,684±0,013 

nечени 0,979±0,012 0,919±0,018 1,201±0,050 
nочки 0,636±0,01 1 0,602±0,013 0,605±0,036 
надnочечника О, 170±0,035 0,358±0, 110 0,354±0,030 

во внимание не только достоверность различий, но и их абсолют­
ное значение. С этой точки зрения по относительным размерам 
печени памирская и арчевая полевки практически не отличаются. 

У обеих форм, осqбенно у арчевой полевки, индекс печени при 
увеличении размеров тела почти не меняется, а различия в алло­

метрическом показателе относительно невелики. Это позволяет 
полагать, что различия в индексе печени обусловлены различия­
ми в весе тела ( в наших выборках средний вес тела у памирской 
и а рчевой полевок равен, соответственно, 29,0 и 33,2 г). 

Что же касается различий в росте черепа и сердца, то они, 
хотя и достоверны, невелики и могут быть обнаружены лишь 
при сравнении самых кру-пных или самых мелких экземпляров 

в выборках (рис. 4). В среднем же памирская и арчевая пQ.1ев­
ки характеризуются примерно равными относительными разме-
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рами сердца. Различия в росте черепа выражены в еще меньшей 
степени. 

По-видимому, наиболее резко памирская и арчевая полевки 
отличаются по относительной длине зубного ряда. При увеличе­
нии размеров черепа, как следует из аллометрических пеказате­

лей (см. табл. 6), у памирской полевки относительная длина зуб­
ного ряда падает резче, чем у- арчевой. Это дает основание ут­
верждать, что большинство различий в пропорциях органов и 
частей черепа является следствием различий в размерах тела. 
При равных размерах тела обе формы должны иметь одинако­
вую или близкую морфафизиологическую и краниологическую 
характеристи-ку. 

Анализ этих же признаков у гибридных животных показы­
вает, что резкого изменения аллометрических показателей при 

гибридизации не происходит. Это можно рассматривать как сви­
детельство в пользу генетической близости сравниваемых форм. 

Однако пр именение другого метода анализа- характера 
распределения признаков-говорит о значительной дивергенции 
памирской и арчевой полевок. Нами анализировалось распреде­
ление двух признаков: ширины межглазничного промежутка и 

белизны. Выбор первого обусловлен тем (Ищенко, 1967), что этот 
признак имеет большое значение в архитектуре черепа, второ­
го- тем, что при очень близких лимитах сравниваемые формы 
четко различаются по средним его значениям: для памирской 
nолевки этот nоказатель 8,78, для арчевой -7,36 (t=9,36!). 

Ширина межглазничного промежутка различна у памирской 
и арчевой полевок. У арчевой полевки он варьирует в пределах 
3,6-4,1 мм (в среднем 3,85 MJ'It). Распределение его близко к 
нормальному (А= -0,053), т. е. положительные и отрицатель­
ные отклонения от модального значения встречаются с одинако­

вой частотой. Иная картина иаблюдается у памирской полевки: 
при большем диапазоне изменчивости (3,4-4,2 мм) средняя ши­
рина межглазничного промежутка значительно меньше-3,72 AtM, 

и распределение его резко асимметрично (А= +0,934). При оДи­
наковой средней кондилобазальной длине черепа (25,42 мм­
у арчевой и 25,55 мм- у памирской) и одинаковом распределении 
ее значений (длЯ арчевой А= +0,12+0,22, для памирской А= 
= +0,04±0,22, при Р>О,10) у арчевой полевки ширина межглаз­
ничного промежутка проявляет явную тенденцию к увеличению 

(рис. 5, А). Это свидетельствует о том, что независимо от разме­
ров черепа отбор у арчевой полевки идет на уве.rшчение ширины 
межглазничного промежутка, тогда как у памирской этот признак 
стабилизировался. 

Не менее резкие различия между формами обнаруживаются 
и при сравнении распределения одного из признаков, характе­

ризующих окраску,- белизны (см. рис. 5, Б). Последняя у арче­
вой полевки варьирует от 5,8 до 9,8, причем положительные от­
клонения от среднего значения доминируют. Это находит отра-
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Рис. 5. Распределение величины межглазн'lчноrо промежутка А 
и белизны Б памирской 1 и арчевой 2 полевок. 

жение в показателе асимметрии, равном для этой формы +0,732. 
У памирской полевки при несколько более широком диапазоне 
варьирования (5,8-11,2) распределение этого признака близко 
к нормальному (А= -0,080). 

Таким образом, мы можем утверждать, что по этим двум 
признакам- ширине межглазничного промежутка и белизне­
действие отбора в популяциях памирской и арчевой полевок про­
является по-разному. Вполне обоснованно предположить, что 
это ведет к их дальнейшей дивергенции. 

ЭJIЕКТРОФОРЕТИЧЕСКОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ 

СЫВОРОТОЧНЫХ БЕЛКОВ КРОВИ 

Поскольку методика электрофореза и обработки данных из­
ложена ранее, в этом разделе мы ограничимся лишь изложением 

конкретных результатов исследования. 

На фореграммах всех исследованных особей ясно видны две 
а-глобулиновые фракции, движущиеся вслед за альбумином, две 
~-глобулиновые и одна v-глобулиновая фракция. в табл. 7 при­
ведены данные о количественном содержании белка в каждой 
белковой фракции у памирской и арчевой полевок, в табл. 8-
об относительной их подвижности. · 

Содержание белка по фракциям у арчевой 
и памирской полевок, % 

Таблица 7 

~:а 
Глобулины белковых фракций 

Стнистические 

1 1 1 1 

величины для -"= 
сравниваемых форм о:= а, а, 1\, 1\, у 

<:о 

М. carrut 47,17 9,36 16,34 19,2~ 1 2,82 5,11 
~ М. juld. 46,19 13,61 15,32 17 ,5G 2,75 4,63 

е: 
М. carrut 0,91 0,32 0,71 0,50 0,50 0.,55 

+1 
М. juld. 1,29 0,93 1,38 0,72 0,59 0,81 

М. carrut 3,30 1,19 2,56 1,82 1,80 2,01 
ь М. juld. 2,90 2,08 3,08 1,62 1,33 1,82 

t. . . . . 0,62 
1 

4,3? 0,66 1,94 0,06 0,49 
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Таблица 8 
Относительная подвижность глобулиноных фракций 

у арчевой и памирской полевок 

Гnобупины белковых фракций 
Статистические 

1 1 1 1 

величины сравни-

ваемых форм а, а, /1, 11. у 

м. carrut . 0,62 0,24 0,45 0,77 1,45 
~ М. jиld . . 0,64 0,26 0,43 0,72 1,28 

е: 
М. carrut . 0,0051 0,0081 0,0133 0,0203 0,0209 

+1 
М. juld . . 0,0108 0,0187 0,0210 0,0262 0,0367 
М. carrut. 0,0184 0,0293 0,0479 0,0587 0,0756 \j М. jиld. 0,0243 0,0420 0,0470 0,0733 0,0821 
t ... 1,68 0,98 0,81 1,73 

1 

4,03 

Содержание а-глобулинов у памирской полевки выше, чем у 
арчевой. По f:l- и у-глобулиновым фракциям статистически досто­
верных различий констатировать не удалось, хотя у некоторых 
особей арчевой полевки содержание белка в этой фракции выше, 
чем у памирской. 

Различия по подвижности достоверны лишь по у-глобулина­
вой фракции. Следует, однако, заметить что из-за значительного 
варьирования у-глобулиновой фракции эти различия не всегда 
проявляются с достаточной четкостью и могут оказаться невыяв­
ленными при небольшом материале. 

Обобщая результаты исследования, следует сказать, что хотя 
изученные формы могут быть дифференцированы по электро­
форетическим особенностям сывороточных белков, различия эти 
выражены нерезко, гораздо слабее, чем между видами. Соот­
ветственно, и показатель электрофоретической дистанции меж­
ду ними невелик- 6,8. Необходимо отметить, что ранее иссле­
дованные нами подвиды узкочерепной полевки (Microtus gre­
galis gregalis и М. g. major) и полевки-экономки (М. oeconomus 
oeconomus и М. о. chahlovi) отличаются примерно на том же 
уровне: соответственно, 7,7 и 5,3. 

КАРНОТИПЫ ПАIПIРСКОй 
И АРЧЕВОЙ DOJIEDOK И ИХ ГИБРИДОВ 

И у памирской, и у арчевой полевок диплоидное число хро­
мосом во всех клетках оказалось одинаковым -54 (52 аутасомы 
и две половые хромосомы). 

Суммарная длина всех хромосом набора была измерена для 
37 метафазных пластинок с примерно одинаковой степенью спи­
рализации ( 18- памирской и 19- арчевой полевки). Средняя 
суммарная длина метафазных хромосом памирской полевки 127, 
арчевой -113 мк. Различия между этими величинами статисти-
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чески недостоверны (t = 1 ,4; Р>О,ОБ). Абсолютные и относитель­
ные размеры хромосом у обеих форм сходны: длина самой круп­
ной хромосомы набора и у памирской, и у арчевой полевок равна 
в среднем 6 мк, самой малой- 1 мк. Х-хромосома- вторая по 
размеру хромосома в кариотипе; в обоих случаях ее средняя 
относительная длина равна 39%0. Однако морфология Х-хромо­
сомы у памирской и арчевой полевок различна: у первой она 
представлена метацентрическим элементом, у второй- акро­
центрическим (рис. 6, А, Б). У-хромосома у обеих полевок мо..\ 
жет быть идентифицирована лишь приблизителыю, как один 
из средних или малых акроцентриков. 

Среди аутасом памирской и арчевой полевок можно с уверен­
ностью выделить одну пару акрацентрикав-самых крупных хро-
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рис. б. Карнограммы и соответствующие им метафазные пластинки полевок. 
А- самцы памирской полевки: 1 - N F=61, Il - N F=60; Б- самец ( l) с N F=Sб d сам­
ка (ll) с NF=57 арчевоfi полевки; В-самец арчевоfi полевки с NF=SB; Г-гибридные 

самки: 1- NF=SB, ll- NF=59. 

мосом набора с индексом А, равным в среднем 47°/00, и пару ма­
лых метацентрикав со средней относительной длиной 11,2°/00; 

Остальные 48 аутосам арчевой полевки представляют собой ак­
роцентрики, которые можно расположить в последовательный, 

убывающий по размерам ряд без выделения гомологов. У памир­
ской полевки в эту группу аутосом, помимо акроцентриков, вхо­
дит несколько субметацентрических элементов, на описании ко­
торых остановимся позже. 

Мы провели также сравнение распределения хромосом па­
мирской и арчевой полевок по их относительной длине. Для этого 
были отобраны метафазные пластинки со сходной степенью спи­
рализации. Все хромосомы набора разбивались по относитель­
ной длине на пять групп, %о: 30 и более; 29,9-21,0; 20,9-16,0; 
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Лол 

Самцы 

Самки 

Таблица9 

Распределение хромосом памирской и арчевой полевок 
по относительной длине внутри карнотипа 

Среднее число хромосом в наборе, о .... 
имеющих относительную длину, ofoo о ... 

"" .а " " .. " tio: 
" .. " о= 

Подвид "= ~ о ~ "' :Х.' t:: 
~:;;'i о .. .. 

"' - "' - :1$ ... 
= "" = 

<>:а ~t:;:r: 
1 1 1 о"( "'"'"" ~;о ~ 8.~ ~ "': "': "': "': ""' о О"> о ~ :: =о ~о>-

"' "" "" :r::! а..5:5 

Памирская 5 10 13 18 8 54,74 68 Р=0,90 
Арчевая 5 11 13 19 б 
Памирская б 10 14 16 8 33,92 56 0,99 
Арчевая б 10 12 18 8 

Пр и м е ч а н и е. Значения :Х.' вычислялись вначале для самок и самцов каждого под­
вида отдельно. У самцов памирской полевки было использовано 9 кариограмм, у самцов 
арчевой- 10; у самок памирской и арчевой полевок- по 8 кариограмм. Затем, пользуясь 
свойством аддитивности :Х. 2 , мы суммировали значения :Х. 2 и числа степеней свободы. 

15,9-11,0; 10,9 и менее. Затем с помощью критерия х2 проверя­
лось, однородно ли распределение хромосом по этим группам у 

сравниваемых форм полевок (отдельно для самцов и самок). 
Оказалось (табл. 9), что хромосомы памирской и арчевой поле­
вок распределены по относительной длине практически одина­
ково. 

Таким образом, хромосомные наборы памирской и арчевой 
полевок сходны по ряду признаков: числу и абсолютным разме­
рам хромосом, суммарной длине диплоидного набора, распреде­
лению хромосом по относительной длине. Вместе с тем они хоро­
шо различаются по морфологии трех пар аутосам иХ-хромосомы. 
У арчевой полевки все хромосомы (в том числе и Х-хромосома), 
кроме пары малых метацентрических аутосом, акроцентрические. 

Исключением является лишь одна пара средних по размеру ауто­
сом;1tоторая может быть представлена как акроцентрическими, 
так и субметацентрическими элементами. Среди четырех иссле­
дова~ных особей арчевой полевки одна была гетерозиготна по 
этой аутасомной паре (один гомолог акроцентрический, другой­
субметацентрический); две- гомозиготны по всем аутасома м, 
причем все аутасомы среднего размера- акроцентрики (см. 
рис. 6, Б) и одна- также гомозиготна по всем аутосомам, но две 
из них- средние субметацентрики. Иными словами, у арчевой 
полевки наблюдается хромосомный полиморфизм: одна из ауто­
сом представлена в исследованной группе особей двумя альтер­
нативными формами- субметацентрической и акроцентриче­
ской, что соответствует определению внутрипопуляционного хро­
мосомного полиморфизма, данному Уайтом (Whitc, 1954). 
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У памирской полевки в отличие от арчевой · Х-хромосома 
метацентрическая, а среди аутосом наряду с 46 акроцентриками 
и парой малых метацентрикав имеются четыре крупных субме­
тацентрических элемента, обозначенных нами как 11 и 111 пары. 
Однако в некоторых случаях в 111 пару входят и акрацентриче­
ские хромосомы. Из шести изученных особей памирской полевки 
три были гетерозиготны по 111 паре (одна хромосома субмета­
центрйческая, другая- акроцентрическая, см. рис. 6), две- го­
мозиготны (обе хромосомы субметацентрические) и одна также 
гомозиготна по 111 паре, но в этом случае оба гомолога представ­
•1ЯЮТ собой акроцентрики. Следовательно, у памирской полевки, 
как и у арчевой, наблюдается полиморфизм по одной из ауто­
сомных пар. 

На рис. 6 приведены карнограммы гибридных особей. Число 
и размеры метацентрических и субметацентрических элементов 
в хромосомных наборах гибридов полностью согласуются с при­
ведеиными результатами анализа карнотипов родительских 

форм. Интересно, что животные с кариотипом, идентичным гиб­
ридному, были обнаружены Е. А. Ляпуновой и Т. Б. Фишер ( 1969) 
в Алайской долине, на стыке ареалов памирской и арчевой по­
левок. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Несмотря на то, что . различия в плодовитости памирской и 
арчевой полевок в лабораторных условиях, по нашим данным, 
невелики (соответственно, 3,44 и 3,63 детеныша в пqмете), они 
тем не менее близки к достоверным. Однако эти различия зна­
чительно меньше тех, которые известны для разных природных 

популяций одной и той же формы (Большаков, Покровский, 
1969). Плодовитость помесных пар и гибридных животнь1х так­
же мало отличается от плодовитости исходных форм. 

Гибридизация происходит чрезвычайно легко, нарушения по­
ловой аттракции при этом отсутствуют. Это подтверждается не 
только непосредственными наблюдениями за поведением живот­
ных, но и близкими по значению сроками появления пометов 
после формирования пар в «чистых» и помесных вариантах скре­
щивания. 

Все изложенное позволяет с абсолютной уверенностью гово­
рить о полном отсутствии генеративной изоляции между памир­
ской и арчевой полевками и, следовательно, их видовом единстве 
по этому признаку. 

Различия в окраске памирской и арчевой полевок вполне до­
стоверны по средним показателям. Однако широкий диапазон 
изменчивости окраски приводит тому, что определить по этому 

признаку принадлежиость отдельной особи к той или иной форме 
невозможно. Таким образом, различия в окраске не· выходят за 
пределы подвидовых и могут быть обнаружены лишь иа сериях 
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экземпляров. О близости сравниваемых форм говорит и одина­
ковое, по сравнению с природными популяциями, направление 

изменений окраски при содержании их в виварии. Вместе с тем 
стойкое сохранение различий и отсутствие тенденции к сближе­
нию показателей, характеризующих окраску, можно, по-види­
мому, рассматривать как доказательство генетической закреп­
лениости этих различий. Различия в характере аллометрическо­
го роста внутренних органов и отделов черепа памирской и арче­

вой полевок невелики; как уже отмечалось, не происходит их 
существенного изменения и при гибридизации. Это тоже можно 
рассматривать как одно из доказательств генетической близости 
сравниваемых форм. Интереснее и, пожалуй, еще убедительнее 
другое: сравнение результатов наших исследований с проведеи­
ными ранее исследованиями подвидов узкочерепной полевки 
(Ищенко, 1966) и полевки-экономки (Ищенко, 1969) показывает, 
что они сопоставимы по уровню скорее с различиями, харак­

терными для отдельных популяций полевки-экономки в пределах 
одной ландшафтно-географической зоны (Ищенко, 1967), чем с 
различиями между подвидами экономки (не говоря уже о под­
видах узкочерепной полевки). 

Аллометрические показатели- недостаточное основание для 
окончательного решения вопроса о таксономическом ранге~ Тем 
не менее мы можем вполне обоснованно утверждать, что р зли­
чия между памирской и арчевой полевками по этим приз акам 
не выходят за пределы подвидовых. 

Изучение ряда видов наземных позвоночных показала, что 
в пределах вида распределение одних и тех же признаков может 

быть принципиально отлично и свидетельствует о различном на­
правлении отбора в разных популяциях (Шварц и др., 1966). 
Это нашло .подтверждение в длительных экспериментах с расти­
тельными объектами (Щербак, 1968). Установлено, что измене­
ние направления отбора или усиление его давления обязательно 
приводит к изменению распределения признака, по которо­

му идет отбор. Количественная мера таких изменений- показа­
тель асимметрии, меняющейся в процессе преобра.зования попу­
ляции. 

В этой связи особое значение приобретают данные, получен­
ные нами при изучении асимметрии распределения у памирской 
и арчевой полевок таких признаков, как ширина межглазничного 
промежутка и белизна. Различия в распределении этих призна­
ков, несомненно, говорят о значительных различиях в направле­

нии отбора у исследуемых форм, ведущих к их дальнейшей ди­
вергенции. 

Данные, полученные при электрофоретическом анализе сыво­
роточных белков крови настолько однозначны, что не дают мате­
риала для обсуждения. То, что уровень различий между памир­
ской и арчевой полевками не превышает подвидового, не вызы-
вает сомнений. -
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Четкие кариатипические различия, обнаруженные между па­
мирскоi'I и арчевой полевками, могли бы послужить поводом для 
выделения их в самостоятельные виды. Однако в сочетании с 
результатами, полученными другими методами, эти различия 

можно рассматривать как проявление внутривидовой хромосом­
ной изменчивости. 

При решении вопроса о ранге различий между хромосомны­
ми наборами памирской и арчевой полевок мы исходили из до­
статочно обширных доказательств существования у млекопи­
тающих многообразной внутривидовой изменчивости кариотипа. 
Подробный обзор литературных данных, свидетельствующих о 
значительной изменчивости числа и формы хромосом у некото­
рых видов, приводится нами в ранее опубликованной работе 
(Гилева, Покровский, 1970). 

Большинство известных до сих пор случаев хромосомного 
полиморфизма у млекопитающих сводится к существованию 
внутри вида робертсаневских перестроек (Sharman, 1956; Matt­
hey, 1963 а, б, в; Meylan, 1965; McFee и др., 1966; Gustavsson, 
1966, 1969). Полиморфизм, обнаруженный у памирской и арче­
вой полевок, относится к иному типу; видимо, он объясняется 
длинными перицентрическими инверсиями, т. е. перевертыва­

нием на 180° участка хромосомы, включающего центрамерную 
область. Полиморфизм такого рода наблюдался Маттеем (Matt­
hey, 1964, 1966 а, б) у Mus (Leggada) minutoides, а также в по­
пуляциях целого ряда подвидов Peromyscus maniculatus (Spar­
kes, Arakaki, 1966; Ohno и др., 1966). 

Можно предполагать, что различия между памирской и ар­
чевой полевками в морфологии Х-хромосомы и трех пар аутасом 
также связаны с длинными перицентрическими инверсиями. Это 
подтверждается отсутствием различий в числе хромосом, сум­
марной длине диплоидного набора и различий в распределении 
хромосом по их относительной длине. Абсолютные размеры 
Х-хромосомы, идентификация которой не вызывает сомнения, 
практически одинаковы у обеих форм, несмотря на изменение 
положения центромеры. 

Различия в строении хромосом сравниваемых форм не при­
водят к нарушениям митоза при гаметогенезе у гибридов, о чем 
свидетельствует полная фертильность последних. 

Изложенное еще раз подтверждает несомненную справед­
ливость утверждений о видовом единстве памирской и арчевой 
полевок. Обе эти формы, как было показано ранее (Больша­
ков и др., 1969), представляют один вид-Microtus (Phaio­
mys) juldasclri Severtzov, 1879, с двумя подвидами: М. juldaschi 
iuldaschi Severtzov, 1879, и М. juldaschi carruthersi Tho­
mas, 1909. 

Примененный нами комплекс методов позволяет с достаточ­
ным основанием говорить о некоторых интересных для изуче­

ния процессов видообразования особенностях подвидов. 
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Первая. и основная из них- четкие кариатипические раз­
личия. Из всех исследованных признаков это единственный, по­
зволяющий с высокой степенью достоверности идентифициро­
вать подвидовую принадлежиость отдельной особи. В соответст­

вии с Представлениями Маттея (Matthey, 1966 а) можно пола­
гать, что эта группа находится в состоянии интенсивного видо­

образования. Это предположение находит подтверждение, во­
первых, в генетической закреплениости особенностей окраски и, 
во-вторых, в различных показателях асимметрии для некото­

рых признаков, свидетельствующих о различном направлении 

отбора. Все это позволяет утверждать, что памирская и арчевая 
полевки представляют собой подвиды с ясной эволюционной 
судьбой; они дивергируют в сторону видового обособления. 

выводы 

1. Экспериментальное изучение памирской и арчевой поле­
вок подтвердило их видовое единство. Они представляют один 
вид - Microtus (Phaiomys) juldaschi Severtzov, 1879, с двумя 
подвидами: М. juldaschi juldaschi Severtzov, 1879 (памирская 
полевка) и М. juldaschi carruthersi Thomas, 1909 (арчевая 
полевка). 

2. Сопоставление данных, полученных в результате примене­
ния ряда методов, позволяет утверждать, что исследуемые под­

виды дивергируют в сторону видового обособления. 
3. При определении таксономического ранга близких форм 

надежные результаты могут быть получены лишь при использо­
вании комплекса методов. 
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В настоящее время серьезное внимание уделяется изучению 
генетических механизмов внутривидовой изменчивости, состав­
ляющих основу микроэволюционного процесса. Особое значение 
придается исследованиям генетической структуры популяции и 
ее преобразованиям. 

Реакция тканей несовместимости, как наиболее полно ее 
охарактеризовал Кальмаи (Kallmaп, 1964), может. удовлетво­
рять основным требованиям, предъявляемым к методам опре­
деления генетической вариабельности популяций. Для этого не­
обходима оценка размера генофонда не по эффекту действия 
одного или нескольких генов, а по «воздействию относительно 
большого числа генов, рассеянных рендемично на хромосомах, 
каждый из которых представлен двумя или более аллелями»; 
это дает достаточную информацию о широте генетической из­
менчивости. Не менее важно, чтобы возможные генетические 
комбинации даВ'али различный фенотип, не изменяемый воздей­
ствиями внешний среды. В этом отношении преимущества мето­
да гомотрансплантации тканей очевидны. 

Система тканевой совместимости представлена довольно 
широкой группой генов. Так, у мышей она определяется при­
мерно 30 структурами. Различия в наборе и сочетании их детер­
минируют специфичность антигенного комплекса тканей каждо­
го животного. Проникшие в организм антигены воспринимаются 
им как чужеродные вещества, на которые развивается реакция 

тканевой несовместимости. Вещества, присутствующие в тканях 
реципиента и отсутствующие у донора, обычно не принимают 
участия в этой реакции. 

В системе тканевой совместимости выделяют локусы, конт­
ролирующие продукцию сильных и слабых антигенов. Сила со­
ответствующих антигенов у мышей определяется сроками оттор­
жения трансплантатов кожи (Berriaп, Jacobs, 1959; Graff и др., 
1966б). 

Сейчас выясняются особенности проявления и взаимодейст­
вия отдельных структур. Отмечено, что одна и та же специфич-

41 



ность иногда проявляет разную силу в зависимости от особенно­
стей в сочетании генов у отдельных штаммов крыс (Stark и др., 
1968) и генетического фона (Silvers, Billiлgham, 1967). Не исклю­
чено кумулятивное действие слабых антигенов (Graff и др., 1966а), 
возможность их аддитивного воздействия, равнозначного по 
эффекту сильным антигенам (Мс Khaпn, 1964; Eichwald, Weis­
sman, 1966). Клинический эффект сильного антигенного воздей­
ствия однозначен- отторжение трансплантатов донора прохо­

дит в минимально короткие сроки. Напротив, различия по груп­
пе антигенов слабой весовместимости характеризуются широкой 
вариабельностью сроков отторжения (Eichwald, Weissman, 
1966). 

У близкородственных животных ряд лакусов может фикси­
роваться. У сибсов доказана фиксация сильных локусов, в свя­
зи с чем различия между ними в основном определяются по 

группе слабых антигенов ( Ceppellini и др., 1966). 
Новейшие данные расширили круг иммуногенетических ис­

следований, которые находят сейчас применение в такой дале­
кой от· медицины области, как генетика популяций. В настоящее 
время доказана возможность использования метода трансплан­

тации тканей для определения индекса генетического разнооб­
разия популяций амфибий. Используя методику «двух, следую­
щих один за другим, доноров - одного реципиента», Хильде­
манн и Ха аз (Hildemann, Haas, 1961) по срокам отторжения 
второго трансплантата определяли степень генетической одно­
родности изолированных популяций. Они доказали, что среди 
особей небольшой популяции амфибий наблюдается высокая 
общность по ряду антигенов, тогда как в больших популяциях, 
напротив, обнаруживается более высокое их разнообразие. 
Обсуждая эти исследования, Хильдеманн (Hildemann, 1962) 
отмечал, «что внутрипопуляционная доля совместимых антиге­

нов (генов) будет выше, чем между двумя разными популяция­
МИ»; это обосновывает проведение исследований межпопуляци­
онных отношений. 

Аналогичные закономерности тканевой совместимости были 
изучены Кальманом (Kallmaп, 1964) на изолированных популя­
циях рыб. «Трансплантационный тест», как подчеркивает Каль­
м ан, «должен быть чувствительным индикатором генетической 
дифференциации на микропопуляционном уровне». Эти иссле­
дования позволили установить степень генетической гомогенно­
сти в отдельных популяциях, связи между ними и межпопуля­

ционные различия. 

Таким образом, использование реакции тканевой несовме­
стимости для изучения генетических особенностей природных 
популяций обосновывается солидным теоретическим материа­
лом и непосредственными исследованиями животных разных 

классов. О широких возможностях применения этого метода сви­
детельствуют последние работы на тритонах разных географи-
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ческих популяций (Cohen, Hildemann, 1968) и ящерицах (Maslin, 
1967). 

Итак, возможности метода позволяют направлять исследо­
вания на изучение вопросов внутривидовой изменчивости и ге­
нетических механизмов микроэволюционного процесса. Среди 
них особый интерес представляют: 

1. Оценка емкости генофонда популяций по разнообразию 
и генетической емкости слагающих ее генотипов. Обоюдный об­
мен трансплантатами между животными одной популяции мо­
жет дать характеристику степени гетерогенности популяции. 

Экспериментальные исследования проявления несовместимости 
между однопометными животными позволяют судить (в преде­
лах возможности этого метода) о генетической емкости отдель- ·. 
ных пар, взятых из природных популяций. Это может дать мате­
риал для определения потенциальных возможностей генетиче­
ского разнообразия внутри «однородных» групп животных. 
В определенной степени они будут отражать пределы обратимых 
изменений, заключенных в генофовде этих популяций. 

2. Определение генетического своеобразия популяции в це­
лом. Оно может быть отражено как в средних показателях сов­
местимости тканей в отдельных выборках животных, так и по 
соотношению в них разных генотипов (по проявлению реакции 
песовместимости и эритроцитарным антигенам). Эти данные 
могут вскрыть и некоторые специфические закономерности вну­
трипопуляционных генетических преобразований во времени. На­
конец, своеобразие популяции может быть определено и путем 
сравнения реакции ее особей на ткани Животных из других по­
пуляций, т. е. в сравнении степени чужеродности для реципиен­
та трансплантатов от зверьков «своей» и «чужой» популяции. 
Решение этих вопросов важно для определения основных меха­
низмов внутривидовой дифференциации, познания сущности по­
пуляции как элементарной единицы эволюционного процесса. 

3. Выяснение вопросов о соотношении фена- и генатипической 
изменчивости, а на популяционном уровне- соответствия сте­

пени морфологической дифференциации и степени общегенети­
ческих различий. Подход к изучению этого - трансплантация 
между животными разных популяций, морфафизиологически 
слабо или резко различающимися. Значение этих исследований 
как для изучения вопросов адаптации, так и для проблемы мик­
роэволюции вполне понятно. 

4. Изучение видовой специфичности, признаков, составляю­
щих единство внутривидового многообразия. Антигенные свой­
ства в данном случае могут быть использованы как индикаторы 
видовой специфичности тканевого метаболизма. При этом важ­
но сравнить восприимчивость к трансплантатам между внутри­

видовыми формами, включая и контрастные подвиды, с воспри­

имчивостью к трансплантатам филагенетически близких к ним 
видовых форм. Подбор донора при межвидовых пересадках дол-
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жен до минимума ограничивать влияние антигенных характе­

ристик, отражающих его филогенетические отношения к реципи­
енту. 

В этих направлениях и проводились настоящие ис\:ледова­
ния. Одновременно испытывались возможности метода гомо- и 
гетератрансплантации для изучения указанных вопросов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Основные исследования проводились на полевках двух ви­
дов: обыкновенных (Microtus arvalis) и полевках-экономках. 
Для определения межвидовых отношений были взяты узкочереп­
ные (М. gregalis), тяньшанские полевки ( Cletrionomis frater) и 
белые мыши- неинбредные и два линейных штамма (СВА 
и C57BL). 

Для внутривидовых исследований использовались обыкно­
венные полевки, отловленные с двух участков - в ботаническом 
саду института (популяция бот. сад) и в учебном хозяйстве 
(популяция учхоз). Обе формы затем разводились в виварии 
со строгим учетом скрещивания. Внутрисемейные и гибридало­
гические опыты проводились на виварном материале. Полевки­
экономки были представлены лабораторными колониями двух 
подвидавыл форм- южной (М. oeconomus oeconomus), заве­
зенной из районов Курганской области, и северной (М. oecono­
mus chachlovi)- с Ямала. Обе формы экономок четко изоли­
рованы географически. Популяции обыкновенных полевок смеж­
ные, участки их отлова находились на расстоянии 50-60 к.м. 

В опыты подбирались животные полутора-трехмесячного воз­
раста разного пола. Проводилась попарная пересадка кожного 
трансплантата между зверьками одного пола и возраста. I3 пе­
риод линьки животных пигментация кожи затрудняла оценку и 

лоскуты обычно не приживались. 
Комбинации партнеров по трансплантации в отдельных груп­

пах и их количество отражены в таблицах и тексте. Всего нахо­
дилось в опытах около 1500 животных. 

Трансплантация производилась по общепринятой методике 
пересадки полнослойнаго лоскута кожи размером 60-70 .м.м2 в 
область спины. Фиксация трансплантата обеспечивалась нало­
жением прерывистого хирургического шва. Оценка реакции ре­
ципиента проводилась путем ежедневных наблюдений за клини­
ческим состоянием трансплантата (цветом, консистенцией, по­
движностью, температурой, ростом волос) и окружающих тка­
ней. Состояние эпидермиса и васкуляризация определялись пу­
тем просмотра лоскута через микроскоп МБС-2. 

Сроки жизни трансплантатов оценивались временем наступ­
ления полной гибели эпителия, уплотнением или лизисом лоску­
та в целом. Для каждой группы животных высчитывалось сред­
нее время выживания трансплантатов у 50% зверьков (MSTso) 
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по графическому методу, с применением номограмм Литчфиль­
да (Беленький, 1963). Тем же способом устанавливалась и до­
стоверность различий между группами (вычисление относитель­
ного эффективного времени и его пределов с использованием 
фактора fтR). 

Для изучения гуморальных изменений в организме реципиен­
та проводились серологические исследования. Кровь у опериро­
ванных животных брали после отторжения трансплантата, обыч­
но на 10-й день после операции (реже на 15-17-й день) для оп­
ределения подвидовых особенностей экономок). Исследовалась 
гемагглютинирующая активность сыВЩ)_Qтки по общепринятой 
методике. 

Для определения полных гемагглютинирующих антител 
реакция ставилась в солевой среде с отмытыми эритроцитами и 
с обработанными трипсином эритроцитами -по методике 
Е. А. Зотикова, П. М. Уринсон и А. П. Пор~шиной (Zoticov и др., 
1962) для выявления группы неполных антител. 

Позитивные сыворотки, реагирующие с эритроцитами донора, 
испытывались с эритроцитами отдельных зверьков для опреде­

ления антигенных связей между ними и донором. Как при гомо-, 
так и при гетератрансплантации между близкородственными 
видами были получены сыворотки, специфичность которых обыч­
но была выше кроличьих гетераиммунных сывороток. 

РЕЗУЛЬТАТЫИССЛЕДОВАНИИ 

Реакция т к а н е в ой н е с о в м е с т и м о с т и к а к по к а­
затель степени родства и генетической емкости 
ж и в о т н ы х. Родственные связи у полевок, как и у других мле­
копитающих, достаточно хорошо выявляются методом гомотран­

сплантации. Несовместимость тканей при пересадках кожи 
между сибсами полевок одного пола и одного помета выражена 
слабее, чем между тканями животных, не связанных кровным 

родством. Это выражено не по клиническим или морфологиче­
ским признакам реакции (они типичны для всех позвоночных), 
а в общем проявлении гибели трансплантатов - динамике их 
отторжения у всей совокупности (группы) , близкородственных 
животных. 

Особенности реакции тканевой несовместимости у полевок 
при межсемейных и внутрисемейных пересадках кожи показаны 
на схеме*: 

М. oeconomus 
Дни 

5+ 
++6+++ 

+++++7+++++ 
. ++В++++++++++++++ 

9++++++++++ 
++10++++++++ 

М. arvalis 
Дни 

5 
++++6++++++++ 

+++++7++++++++++ 
++++В++++++++++ 
++++9+++ 
++++IO + 
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• Знак + означает гибель трансшлактата у одного зверька; слева от цифры- группа 
nересадок внутри семьи, справа -· между се\lьями. 

Видно, что обмен лоскутами кожи между полевками из раз­
ных семей завершается отторжением трансплантатов на 10-й день 
после операции у всех зверьков этой группы. Процесс носит ла­
винный характер с пиком гибели трансплантатов на 7-8 день у 
обыкновенных полевок, на 8-9-й день- у экономок. Реакция 
проходит в предельное время (у части животных уже на 5-6-й 
день), необходимое для иммунологической перестройки орга­
низма, впервые встречающегося с чужеродными антигенами 

этого типа. Она следует непосредственно за первой стадией при­
живления, которое может быть неполным, без слияния краев 
трансплантата с эпидермисом реципиента. Подобная динамика 
отторжения трансплантатов характерна для всех случаев пере­

садки кожи между веродетвенными животными· одного вида. 

Она отмечалась у всех исследованных нами полевок- обыкно­
венных, узкочерепных, тяньшанских и экономок. Ха рактер этого 
отторжения определил высокое генетическое разнообразие поле­
вок и высокую степень тканевых различий между ними. К.роме 
того, дЛя всех представителей этого подсемейства ха рактерна 
укорочение сроков жизни трансплантатов, что отличает их от 

мышей и хомячков. 
В динамике отторжения трансплантатов от родственных ре­

ципиенту животных, одной с ним семьи, типична большая растя­
нутость сроков их гибели, более широкие различия в проявлении 
тканевой весовместимости между отдельными особями. Оттор­
жение трансплантатов у полевок наблюдается в разные сроки. 
Часть животных этой группы оказывается четко несовместимы­
ми. Они воспринимают трансплантат своего сибса как ткань не­
родственного им животного из другой семьи. В отдельных сериях 
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Таблица 1 

Сроки жизни rомотрансплантатов кожи М. ar'Dalis н М. oeconomus 
при внутри- н межсемейных пересадках 

. " 1 6~ >.., Погибшве 
~!!а &~с :O:t: 

лоскуты, % C>t: "'="' Пределы [St: 
Группа t:o ~~>.5 :О о;>. 

~~~~ ==C':f= среднего ~~е-
~;.; .... ., времени 

~gj"' до 1 О 1 после u:.: ., >." 
=о о.ь::::.::о дней 10 дней 
::т., U:>iut: t::iE~ 

м. arvalis 

Между семьями (учхоз!::::; учхоз) 32 6,8 6,4-7,1 5-9 100 о 
Между пометами одной семьи . 21 9,1 7,3-11,3 7-22< 61,9 38,1 
Внутри помета одной семьи . 69 10,3 8,2-12,8 6-45< 50,7 49,3 
Внутри помета (учхоз Х бот. сад) 19 8,6 7,0-10,4 6-28< 63,2 36,8 
Внутри помета (бот. садхучхоз) 12 12,0 9,7-15,8 6-55< 33,3 66,7 

М. oeconomus 

Между семьями М. оес. oecon. 51 8,0 7,7-8,3 5-10 100 о 
Между семьями М. оес. chachl. 16 7,7 7,0-8,4 6-10 100 о 
Внутри семьи разные пометы-
Моо. 9 9,2 8,3-10,1 6-30< 66,6 33,4 

Внутри помета одной семьи -
Моо. ••• о о •••••• 16 8,8 6,5-11,9 6-30< 62,5 37,5 

Внутри помета F1 (MooxMoch) 12 9,8 6,0-16,1 6-52 54,0 46,0 
Внутри помета F 1 ( Moch Х Моо) 12 7,3 6,0-8,5 5--41< 75,0 25.0 

наших опытов число четко несовместимых полевок-экономок и 

обыкновенных полевок было значительно. Оно иногда даже пре­
вышало 50% от общего количества зверьков в опыте (табл. 1), 
что говорит о высоком индивидуальном разнообразии даже меж­
ду животными одного помета. 

Ослабленная реакция тканевой несовместимости у полевок из 
одной семьи наблюдалась в 40-50% случаев. Тем не менее пол­
ное продолжительное приживление лоскутов кожи сибсов обна­
руживалось только у единичных полевок. Но даже и у тех жи­
вотных, у которых лоскут оставался жизнеспособным свыше 
45-60 дней (срок наблюдения), наблюдались отдельные прояв­
ления несовместимости. На трансплантатах периодически.появ­
лялись точечные изъязвления, шелушение поверхностного слоя 

эпидермиса, истончение и выпадение волос. Это свидетельствует 
о том, что полной совместимости тканей даже у близких род­
ственников практически не наблюдается, антигенная и генетиче­
ская индивидуальность существует, несмотря на кровное родство. 

Известно, что для оценки совместимости тканей в группах 
обычно определяют среднее время выживания трансплантатов. 
Растянутость сроков выживания отражается на увеличение Этого 
показателя. Как показали наши исследования (см. табл. 1), у 
обыкновенных полевок продолжительность жизни лоскутов кожи 
во всех группах сибсов была заметно выше, чем у неродст-
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венных животных; такие же результаты, хотя и не так четко выра­

женные, были получены и на экономках. Однако по материалам 
исследования экономок видно, что среднее время выживания 

трансплантатов не во всех группах сибсов превышает или даже 
достоверно отличается от аналогичных показателей при меж­
семейных пересадках. Особенно показательны результаты ис­
следования сибсов первого поколения от скрещивания северных 
и южных экономок. У большинства (75%) зверьков отмечалась 
высокая чувствительность к тканям своего сибса, по срокам 
отторжения совпадающая с реакцией на трансплантат от поле­
вок другой семьи. На родственные связи между ними указывали 
только единичные случаи продолжительного сохранения транс­

плантатов (более 41 дня). 
Таким образом, различия между группами сибсов далеко не 

однозначны. При оценке их важно учитывать число долгоживу­
щих трансплантатов. Действительно, во всех опытах на обыкно­
венных полевках и экономках (внутри пометов от скрещивания 
родителей одной и разных популяций, между пометами и пр.) 
имелись животные, у которых явления весовместимости тканей 
были выражены слабее и трансплантаты сохранялись свыше 
десяти дней. Поскольку отторжение межсемейных транспланта­
тов к этому времени всегда заканчивается, степень совместимости 

между тканями сибсов оценивалась по числу- проценту транс­
плантатов, переживших десятидневный срок после операции. 

Внутрисемейные особенности тканевой совместимости по сред­
нему времени выживаиия и проценту-долгоживущих трансплан­

татов определялись достаточно четко. Это давало возможность 
провести оценку родителей по степени внутрипометного разно­
образия тканей. В частности, представляло интерес выяснить, 
как отражается межпопуляционное скрещивание на совмести­

мости тканей потомства. Предполагалось, что она должна быть 
тем менее выражена, чем большие различия в наборе генетиче­
ских структур между генотипами родителей. Скрещивание обык­
новенных полевок из двух смежных популяций, морфафизиологи­
чески не отличимых, и экономок разных подвидов, четко разоб­
щенных географически, давало материал для сравнения. Резуль­
таты исследований проявления тканевой весовместимости у сиб­
сов первого поколения от скрещивания этих форм оказались 
близкими к результатам внутрисемейных пересадок между по­
левками одной популяции. У обыкновенных полевок и у экономок 
(см. табл. l) средние сроки жизни трансплантатов не имели 
достоверных отличий. У гибридов обыкновенной полевки прак­
тически совпал и процент долгоживущих трансплантатов с дан­

ными межпометных пересадок зверьков одной популяции, а у 
гибридов экономки отмечалось даже увеличение числа более 
совместимых зверьков. 

Не менее интересными кажутся различия в восприимчи­
вости к тканям между двумя реципрокными комбинациями. Ме-

48 



ханизм этого явления не 

совсем ясен. Создается 
впечатление о большей 
передаче свойств по ли­
нии матери. Так, при скре­
щивании самки из попу­

ляции северных экономок, 

где реакция на транс­

плантат проходит более 
интенсивно, с самцом из 

группы южных экономок, 

слабее реагирующих, не­
совместимость тканей 
между их потомством 

была заметно выше, чем 
у сибсов реципрокной 
комбинации этих же ро­
дительских форм (см. 
табл. 1). Надо полагать, 

Таблица 2 

Внутрисемейные различия в реакции 
на трансплантат у обыкновенных полевок 

= Дни гибели' .а 
:о; лоскута 

" "' Пределы (.) о ., 
о. о>: жизни ~ """ 1 "о "" " о;-" лоскута 

<О 1~= ..... 
»:о; :о; u"" Uo 

""" 
о "'" 1 О о 

"-<u ::с :r~ U",) 
,__ t:-

48 10 б-20< 2 3 5 
1 29 8 б-1б 1 3 4 

57 б б-30< 1 2 3 

3б 13 5-50< 3 б 7 
2 39 15 б-35 5 7 3 

33 б б-22 3 1 2 

58 8 7-45 о 3 5 
3 32 14 7~~ о б 5 

17 9 10-21 о 1 8 
31 7 9-55< о 1 б 

что и различия в тканевой совместимости у гибридного поколе­
ния обыкновенных полевок (см. табл. 1) связаны с большей 
тканевой однородностью полевок ботанического сада, что и от­
разилось на повышении показателей совместимости сибсов реци­
прокной комбюшции __.:бот. садХучхоз. Естественно, что для вы­
яснения этих вопросов необходимы специальные исследования. 

В целом результаты этой серии опытов оказались достаточно 
убедительны. Групповой анализ внутрисемейных отношений в 
проявлении тканевой совместимости потомства от родителей раз­
ного происхождения (взятых из qдной или территориально раз­
общенных популяций, даже на уровне подвидов) не позволил 
определить существенных отличий между сибсами в этих груп­
пах. Показатели тканевых раз~ичий и степень разнообразия в 
сроках отторжения трансплантатов между сибсами от разных 
комбинаций межпопуляционных скрещиваний не имели досто­
верных отличий. При этом во всех группах сохранялся внутри­
семейный характер проявления гистосовместимости. 

В связи с этим возникла необходимость провести более де­
тальное изучение характера тканевой совместимости потомства 
отдельных семей. В этих опытах реакция учитывалась по срокам 
отторжения трансплантатов. Гибель лоскутов кожи на 5-6-й день 
указывала на четко выраженную несовместимость тканей у поле­
вок, отторжение на 7-10-й день на обычную реакцию и после 
десяти дней- замедленную или ослабленную несовместимость. 
Такая оценка была выведена из средних групповых показателей 
динамики отторжения трансплантатов у полевок. 

Как видно из табл. 2, в разных семьях полевок устанавли­
вается и различная степень совместимости тканей между сиб­
сами. В этом отношении выделяются семьи с четко выраженной 
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несовместимостью и семьи, в которых тканевая разнокачествен­

ность между потомством ослаблена. Между ними обнаруживает­
ся большое число переходных вариантов. 

По признакам совместимости можно было выделить три груп­
пы семей. Одну группу составляли семьи, в которых преобла­
дали зверьки с внутрипометной разнокачественностью тканей, 
близкой к межсемейной и заметно меньшим числом особей с 
ослабленной реакцией (семьи 36, 39, 33). К другой группе можно 
отнести семьи, где четкая несовместимость между зверьками 

встречалась редко, относительно большее количество зверьков от­
торгало трансплантаты в обычные сроки или проявляло ослаб­
ленную реактивность (семьи 48, 29, 57). Наконец, в третью груп­
пу входили семьи, в которых не было отмечено случаев четкой 
несовместимости между сибсами. Среди них отмечалась отно­
сительно высокая степень общности- преобладала ослабленная 
несовместимость тканей (семьи 17, 31, 58). 

Посемейный анализ, таким образом, показал, что, несмотря 
на сближение генетических свойств, характерное для особей 
одной семьи, тканевая несовместимость между сибсами остается 
очень высокой и при определенных сочетаниях родителей, взятых 
из одной колонии, она может перекрывать эти показатели у гиб­
ридного потомства межпопуляционных скрещиваний. Надо пола­
гать, что межсемейное разнообразие является отражением гене­
тической емкости популяции. В свою очередь, специфика ткане­
вых различий внутри каждой семьи определяет генетическую 
емкость родителей как дискретных единиц этой популяции. 

Показатели тканевого разнообразия внутри потомства одной 
семьи, возможно, однозначны. Об этом свидетельствуют резуль­
таты опытов, в которых производился обмен трансплантатов меж­
ду полевками разных пометов одной пары родителей. Несовме­
стимость тканей у них практически совпала с внутрипометной. 
У экономок совпал даже процент зверьков, сохранивших транс­
плантат более десяти дней (см. табл. 1). Несмотря на это, есть 
основания считать, что в отдельных случаях возможны и разли­

чия в этих группах. В векоторой степени они определялись у 
обыкновенных полевок. Выживаемость трансплантатов у зверь­
ков из разных пометов занимала среднее положение между одно­

пометными полевками и полевками из разных семей. Это опреде­
лялось не столько средними показателями жизни лоскутов (пре­
делы их значений при пересадках внутри и между пометами пере­
крываются), сколько процентом долгоживущих трансплантатов 
(см. табл. 1). Естественно, что небольшие опыты и на животных 
вивария не могут дать достаточно полного представления о меж­

пометной изменчивости тканевой совместимости. Тем не менее 
они позволяют предполагать возможность появления межпомет­

ных различий в связи с воздействием отбора, изменяющим соот­
ношение животных разной совместимости. Не случайно эти раз­
личия выявились у обыкновенных полевок, которые в условиях 
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,вивария дали только несколько пометов и еще не полностью, по­

видимому, адаптировались к ним. 

Определенным подтверждением данных по совместимости 
тканей между полевками явились результаты их серологических 
обследований. Прежде всего следует отметить, что у полевок 
·внутрисемейная реакция на трансплантат, как правило, не сопро­
вождается выработкой гемагглютинирующих антител. Из 20 
обыкновенных полевок, получивших трансплантат от своих сиб­
·сов, только две реагировали образованием неполных антител, но 
и у них реакцию нельзя было назвать специфичной, поскольку 
обе сыворотки агглютинировали и собственные эритроциты. 
Из всех 35 экономок в аналогичных опытах гемагглютинирую­
щие антитела были обнаружены только у одной и только к эрит­
роцитам донора. Это, видимо, определялось особенностями, 
сближающими ткани близких родственников, которые, однако, 
не связаны с комплексом эритроцитарных антигенов. Разнооб­
.разие выявляJtось только по антителам, которые продуцирова­

лись на трансплантат животных другой семьи. 
У оперированных полевок гемагглютинирующие антитела час­

то реагируют с эритроцитами не только донора, но и ряда одно­

пометных с ним зверьков. Это, должно быть, связано с наличием 
между полевками одной семьи общих эритроцитарных антигенов, 
а следовательно, и общих генетических структур. На обыкновен­
ных полевках это подтверждалось высоким процентом положи­

тельных реакций с эритроцитами сибсов донора (табл. 3). 
Однако при оценке внутрисемейной общности нельзя не отме­

тить совпадений в частоте положительных реакций с эритроци-

Таблица 3 

Появление у полевок после трансплантации антител 
к эритроцитам зверьков разной степени кровиости 

Реакция с положительными сыворотками 

Донор 
Сибсы реци-

Неродственные 
Сибсы донора донору 

комбинации опыта пиента зверьки 
реципиент..-донор 

о 

1 +/ 
о 

1 +1 
о 

1 + 1 

о 

1 1 

'- '-
% 

'-
% 

'-
% <1) % <1) <1) <1) + <J <J <J <J 

~ ~ ~ ~ 

М. arvalis 

Между семьями . 40 22 55 35 12 34 26 9 34 141 50 35 
Fl (учхоз Х 
Х бот. сад) +- учхоз 20 12 60 14 7 50 24 9 37 25 15 60 

Учхоз+- F1 (учхозх 
хбот. сад) . 20 12 60 29 15 51 7 2 28 33 19 57 
М. oeconomus 

Между семьями . 32 13 40 8 1 11 11 1 9 51 4 7 

Пр и меч а н и е. Здесь и в других таблицах приведены положительные реакции ( +) 
и проценты положительных реакций от общего числа (%). 
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тами сибсов донора и перодетвенных донору животных, а также, 
что очень показательно, и сибсов реципиента. Поэтому правиль" 
нее рассматривать результаты этих исследований как подтверж­
дение наличия между полевками комплекса общих антигенов, 
уровень которых у сибсов существенно не отличается от уровня 
животных, не связанных с ними близким родством. Внутрисемей, 
ное разнообразие и по группе эритроцитарных антигенов, как 
видно из этих данных, может приближаться к межсемейному. 

Последующие опыты на гибридных животных показали, что 
антигенное разнообразие среди особей одного помета существен­
но не повышается при увеличении генетических различий между 
родителями, взятыми из разных популяций. Как видно из табл. 3, 
сибсы донора имели даже большую антигенную общность, чем 
в первом случае, у зверьков одной популяции. Отличия между 
ними и сибсами реципиента выявились резче. Повышение гомо­
генности между полевками в этих опытах трудно объяснимо. 
Не исключено, что на это повлиял случайный подбор пар. 

Высокое внутрипометное разнообразие по эритроцитарному 
комплексу антигенов устанавливалось и по данным исследова­

ний другого вида полевок- экономки. Процентное выражение 
антигенной общности с донором у сибсов донора, реципиента и 
перодетвенных донору зверьков практически совпало. Итак, мож­
но считать, что антигенное разнообразие сибсов в исследованной 
колонии экономок, как и у обыкновенных полевок, очень высокое 
и слабо различимо или даже совпадает с межсемейным. Однако 
в отличие от обыкновенных полевок у экономок гуморальная 
реакция более специфична. Позитивные сыворотки от этих поле­
вок реагируют с эритроцитами других особей, кроме донора, 
сравнительно редко (7%). Это указывает на слабое распростра­
нение у экономок общих групповых антигенных факторов. Высо­
кой антигенной общности по групповым эритроцитарным факто­
рам, как у обыкновенных полевок, у них не отмечается. Это согла­
суется с более выраженной песовместимостью тканей- меньши­
ми сроками выживаемости трансплантатов у экономок. Следова­
тельно, подтверждается их более высокое генетическое разнооб­
разие, включая и внутрисемейное, по сравнению с обыкновен­
ными полевками. 

Реакция т к а н е в ой н е с о в м е с т и м о с т и к а к по к а­
з а т е ль в н у т р и - и м е ж поп у л я ц и о н н о й д и ф ф е ре н­
ц и а ц и и по л е в о к. Для каждой однородной группы живот­
ных характерна высокая степень индивидуального разнообразия 
по комплексу трансплантационных антигенов. Это определяет 
универсальность песовместимости тканей животных, не связан­
ных кровным родством. Исследования полевок, взятых из при­
родных популяций во всех сериях опытов, подтвердили высокое 
антигенное разнообразие между ними. Оно сохранилось у поле­
вок-экономок- двух подвидов, несмотря на разведение их в усло­

виях лаборатории от небольшого числа производителей в тече-
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ние трех лет. Генетическая разнородность потомства от этих 
зверьков оставалась высокой. 

В колонии южной формы среднее время выживания транс­
план;атов от заведомо веродетвенных зверьков l1e превышало 

восьми дней (табл. 4). Не меньшее разнообразие было обнару­
жено и в колонии северной формы. Количество четко несовмес­
тимых зверьков в обеих колониях оказалось одинаковым. Абсо­
лютное выражение показателей средней продолжительности 
жизни трансплантатов в колониях хотя и имело некоторые раз­

личия, однако доверительные интервалы между ними перекрыра­

лись. Надо полагать, что это является результатом высокой и 
приблизительно равнозначной степени антигенного и генетиче­
ского разнообразия полевок обеих колоний. Дифференцирующих 

Таблица 4 

Реакция на rомотрансплантат у двух подвидов экономки 
и их гибридов в разных сочетаниях донора и реципиента (Р-0,05) 

" 
Достоверность разлиЧий, 

"' TR>fТR 
"' Пределы -'" 

Донор о мsт., s "'"" с"' ·MST,. ""' 
1 

"'"' ""' :if!Ei одного разных u"-
о:" о. :о nодвида nодвидов 
::r~ t::m 

М. о. oeconomus 

М. о. oeconomus 51 8,0 7,7-8,3 1,15 5-10 1,25>1.05 
1,19--1,31 

F1 (MooxMoch) 16 6,5 6,0-7,0 1,18 5-9 1,23>1,10 1,015:{>1, }(} 
1,12-1,35 0,91-1,12 

F1 (MochxMoo) 12 6,4 5, 7-7,1 1,23 6-10 1,25>1 '12 
1 '12-1,39 

1 ,00:{>1,13 

М. о. chachlovi 32 6,4 6,0-6,8 1,16 6-9 1,25>1,05 
1,19-1,31 

М. о. chachto"Ji 

М. о. chachlovi 16 7,7 7,0-8,4 1,15 6-12 1,22>1 ,OZ 
1,19-1,24 

F1 (MochxMoo) 11 6,6 6,1-7,1 1,14 6-14 1,16>1,11 
1,04-1,28 

1,04:(>1,11 

F1 (MooxMoch) 6 5,4 4,1-6,3 1,22 5-7 1,42>1,18 
1,20-1,67 

1,16:{>1,18 

М. о. oeconomus 18 6,3 5,9-6,7 1,16 5-9 1 ,24>1 ,02 
1,19-1,24 

F1 (М. о. chachlovixM. о. oeconomus) 

М. о. chachlovi 1 1 1 1 
7,1 ,5,3-9,311,6315-141 1,08:(>1,3511,101>1,34 

М. о. oeconomus 26 5,6 5,0-6,21,31 4-9 1,42>1,12 1,12:(>1,13 
1,26-1,59 

FI (М. о. oeconomusxM. о. chachlovi) 

М. о. oeconomus 1 11 

1 

6,1 15,8-6,4,1,0715-8 1 1,07>1,0211,03:{>1,07 
1,04-1,10 
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межколониальных и специфических для подвидов различий при 
этом анализе не устанавливалось. 

Обыкновенные полевки, взятые непосредственно из природы, 
в подавляющем большинстве оказались очень несовместимыми. 
Они были отловлены из одного стога, и, следовательно, родство 
между ними исключить было невозможно (табл. 5). На это ука­
зало и исследование полевок (меткой у которых было белое пят­
но на голове), попадавшихся на этом участке. Среднее время 
выживания лоскутов у них было 11 дней, а у некоторых зверь­
ков- 15-22. Наличие таких животных отразилось и на средние 
показатели жизни трансплантатов по всей группе (хотя крайние 
сроки при этом не учитывались). 

Высокое антигенное разнообразие сохранилось у этих поле­
вок и через полтора года при условии содержания их в виварии. 

Скорее, у виварной группы скрещивание заведомо веродетвен­
ных животных привело даже к большему генетическому разно­
образию, чем в природе. Различия между виварной и природной 

Таблица 5 

Реакция на rомотрансплантат у М. ar'Dalis разных 
популяций и их гибридов 

"' 
Достоверность различий, 

"' "' "' TR>IтR 
Сочетание, "' "' ~~ :а"' о ot s "'~ реципиент-донор о"' 

~ " . 1:;:~-;-

1 

.,.., 
"if." одной разных "о. 8,VJ "'Q) V) 8.-= популяции популяций 

::r~ :;;; t:~ t:"'"( .,_ 

Одной популяции, учхоз 
(природа, стог) . . . . 17 7' 1 6,3-7,9 1,24 5-12 1 ,04;t>1 '12 1,26>1,12 

1' 12-1,41 
Одной популяции, учхоз 

1,21 >1 ,05 (виварий, ра::~ные семьи) 32 6,8 6,4-7,1 1 '16 5-9 1 ,04;t>1, 12 
1 '15-1 ,27 

Разных популяций 
(учхоз .... бот. сад) 30 5,6 5,3-5,9 1,15 5-8 1,21 > 1 ;05 -

1 '15-1 ,27 
Учхоз+- F1 (бот. садх 

Хучхоз) . 10 5,5 4,9-6,1 1,20 5-8 1,23>1,03 0,01;t>1, 13 
1,19-1,26 

Учхоз+- F 1 (учхозх 
1, 03;t>1, 07 хбот. сад) 23 5,4 5,0-5,8 1,20 5-8 1,26>1,08 

1,17-1,37 
F1 (учхозхбот. сад)+-уч-

хоз 23 6,0 5,8-6,2 1 '11 5-8 1,13-1,05 
1,08-1 '18 

1,00;t>1,05 

F1 (бот. садхучхоз)+-уч-
хоз 12 6,5 6,2-6,8 1,09 6-9 1 ,04;t>1 ,05 1 ,091>1 ,05 

F 8-учхоз. 27 7,6 7,0-8,2 1,24 6-17 1, 10;t>1, 10 1,37>1,11 
1,23-1,51 

Учхоз-F8 26 5,9 5,5-6,3 1 '18 5-9 1,15>1,07 1 ,05;t>1,07 
1,07-1,23 

Бот. сад- учхоз . 29 6,0 5, 7--6,3 1,14 5,8 - -



группой заметны только по абсолютным значениям средних ве­
личин. Продолжительность жизни трансплантатов между полев­
ками, взятыми из природы, 7,1 дня, вивария- 6,8. Хотя эти 
показатели и перекрываются их доверительными интервалами, 

тем не менее они не могут не учитываться. Кроме того, сохране­
ние гетерогенности при условиях изолированного содержания и 

разведения от небольшого числа производителей указывает на 
состояние гетерозиготности и высокую генетическую емкость их 

в природе. 

На фоне высокой несовместимости тканей у полевок одной 
популяции межпопуляционные отличия животных разного гене­

тического фонда казались трудно выявляемыми. В связи с этим 
первая серия опытов была проведена на экономках двух под­
видов. Трансплантат северной формы получила южная эконом­
ка, и наоборот, южная форма -трансплантат северной экономки. 

Особенности реакции полеi;JОК в этих опытах отражены в 
табл. 4 и подробно разобраны нами раньше (Сюзюмова, 1967, 
а, б). Было показано достоверное усиление иммунологической 
реакции полевок на трансплантат зверьков другого подвида. Оно 
выражалось как в сокращении средних сроков выживания транс­

плантатов, так и в увеличении числа полевок, проявивших гумо­

ральную реакцию. Таким образом, иммунологические методы 
позволили установить определенные генетические различия меж­

ду полевками на уровне подвидовых форм. 
Последующие опыты обнаружили характерные различия в 

проявлении несовместимости тканей и между обыкновенными 
полевками из смежных популяций. Средние сроки жизни транс­
плантатов при межпопуляционных сочетаниях донора и реци­

пиента были заметно ниже, чем при внутрипопуляционных (см. 
табл. 5). 

Анализ этого явления показывает, что различия между под­
видовыми формами экономок и между полевками смежных попу­
ляций выражены не в днях выживания лоскутов у отдельных 
зверьков (крайние пределы их остались теми же, что при внутри­
популяционных), а в сдвиге среднего времени жизни трансплан­
татов в целом по группе. В группах, где донорами являлись 
зверьки чужой популяции, у подавляющего большинства живот­
ных гибель трансплантата отмечалась с 5-го по 7-й день. В груп­
пе животных, получивших трансплантат своей популяции, оттор­
жение начиналось так же интенсивно, но охватывало в этот пе­

риод относительно меньшее количество зверьков. У части живот­
ных этих групп явления отторжения трансплантата появлялись 

на 7-8-й день, а у некоторых и позднее. Таким образом, в обеих 
группах обнаруживались зверьки, которые реагировали на транс­
плантат в одни сроки и с однозначной интенсивностью реакции. 
Межгрупповые отличия в большей степени определялись только 
различным количеством зверьков, у которых трансплантаты от­

торгались в первые два-три дня с момента появления реакции. 
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Считаем нужным отметить здесь эту однозначность реакции 
у определенного числа полевок в той и другой группе. Она ука­
зывает на внутригрупповую неоднородность животных. Ее можно 
рассматривать либо как результат индивидуальных различий 
иммунологической реактивности отдельных зверьков, либо как 
проявление высокого внутригруппового разнообразия полевок по 
комплексу трансплантационных антигенов. Однако в сравнивае­
мые группы для опытов и особенно в партнеры по пересадкам 
кожи подбирались животные всегда из одной и той же колонии 
по принципу аналогов по возрасту, полу, физиологическому со­
~тоянию. Действительно, если на сроки отторжения транспланта­
тов основное влиянИе оказывают реактивные особенности орга­
низма, то надо было бы ожидать и приблизительно однозначного 
диапазона различий в днях гибели лоскутов кожи в каждой груп­
пе животных (как при внутри-, так и при межпопуляционных 
пересадках). Поэтому более растянутые сроки отторжения транс­
плантатов в первом случае и более сжатые- во втором указы­
вают на то, что в основе этого явления в первую очередь лежат 

антигенные различия между донором и реципиентом. Четко не­
~овместимые особи имеются в каждой популяции, колонии жи­
вотных. Однако животные разных популяций в подавляющем 
большинстве четко несовместимы по тканевым антигенам. 

Некоторые отклонения от этого были получены по группе 
южных экономок, получивших трансплантат от полевок северной 
формы. У них наблюдалось два пика гибели трансплантатов­
на 6 и 8-й день. Создавалось впечатление о наличии среди север­
ных экономок зверьков, приближающихся по антигенному комп­
лексу тканей к южной форме. Во всяком случае внутригрупповая 
реакция на трансплантат у северных экономок определила боль­
шее их разнообразие. О~наруживались как четко несовместимые 
зверьки (гибель трансплантата на 6-7-й день), так и зверьки, 
совместимость между которыми близка к совместимости род­
ственных животных (гибель лоскута на 9-12-й день). Естествен­
но, что этот материал позволяет судить только о связи между 

данными животными и о наиболее общих отличиях между ними. 
Более детальное рассмотрение происхождения и генетической 
дифференциации подвидовых форм, конечно, требует специаль­
ных исследований. 

Установление межпопуляционных различий не только между 
подвидовыми формами, но и смежными популяциями, несмотря 
на очень высокое внутрипопуляционное разнообра:зие, выдвинулu 
вопрос об изучении особенностей единства этого многообразия, 
определяющего популяцию в це.ГJом. Чтобы изучить особенности 
отдельных групп полевок в целом и отличия между ними, необхо­
димо было провести серию опытов на полевках разных популя­
ций и гибридных животных. 

Исследования проводились на полевках первого поколения от 
скрещивания зверьков из разных популяций: полевка-эконом-

56 



ка- южная Х северная формы и их реципрокные комбинации и 
обыкновенная полевка- учебное хозяйство Х ботанический сад и 
реципрокно. Объем исследований и результаты отражены в 
табл. 4 и 5. 

Основные закономерности реакции полевок на трансплантат 
гибридов и гибридных животных на трансплантат от полевок из 
популяции родителей оказались равнозначными для обоих видов. 
вне зависимости от особенностей пространствеиной изоляции их 
популяций. Оба вида полевок проявили высокую степень невос­
приимчивости к трансплантатам гибридных животных. Сроки 
жизни трансплантатов от доноров-гибридов у полевок из роди­
тельских популяций были замеiно сокращены по сравнению с 
выживаемостью трансплантатов у полевок из своей популяции. 
Известно, что у родительских форм отторжение трансплантатов 
гибридов должно проходить в промежуточные сроки и слабее, 
чем отторжение от другого родителя. Это связано с тем, что в 
геноме гибрида представлена только половина набора генов дру­
гой родительской формы. Однако на полевках этой промежуточ­
ной реакции не наблюдалось. Оба вида полевок из разных попу­
ляций отторгали гибридные трансплантаты в сроки, характер­
ные для лоскутов кожи от доноров из чужой популяции. Во всех 
группах среднее время выживания трансплантатов статистически 

значимо отличалось от выживаемости трансплантатов полевоц: 

своей популяции. 
/ Несколько растянутый период отторжения отмечался у север­

ной экономки на лоскут от гибрида- северная Х южная. У одной 
полевки трансплантат жил 14 дней. Однако этот случай вряд ли 
типичен, поскольку и в этой группе выживаемость лоскутов за­
метно сокращена. 

Во второй комбинации- на гибридных животных- полу:. 
чены результаты, подтверждающие генетические различия меж­

ду популяциями. Как известно, у межлинейных гибридов транс­
плантаты родительских форм успешно приживаются. Потомство 
аутбредных животных проявляет разную степень несовмести­
мости с тканями родителей. На трансплантат одного из родите­
лей, а в нашем случае- животного одной с ним популяции, орга­
низм гибрида должен реагировать только на чужие для нет 
антигены. Поскольку гибрид получает от одного из родителей 
только половинный набор хромосом, то при состоянии гетерози­
готности определенный комплекс антигенов этого родителя вос­
принимается им как чужой. Кроме того, для гибрида будут чужи­
ми и антигены, отсутствующие у родителя, но встречающиеся у 

других животных этой популяции. Высокая специфиЧность ткане­
вого комплекса дает основание говорить, что донор будет всегда 
отличен от родителя, однако эти отличия должны быть в преде­
лах, определяемых генофондом данной популяции. Следователь­
но, исходя из этих представлений, можно было ожидать, что гиб­
ридные животные должны реагировать на трансплантат живот-
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ных родительской формы, как на ткань зверьков своей популяции. 
Геном второго родителя, если он происходит из популяции, в 
генофонде которой много общих структур с популяцией первого 
родителя, может дополнить отсутствующие структуры и тем 

самым, возможно, ослабить реакцию гибрида. 
Реакция гибридных животных на трансплантат доноров из 

родительских колоний превосходила по интенсивности и срокам 
жизни кожных лоскутов реакцию на ткань своей популяции. Как 
на экономках, так и на обыкновенных полевках среднее время 
выживания трансплантатов родительских форм у гибридов не 
отличалось от реакции при межпопуляционных пересадках. 

В двух группах были получены отклонения. Потомство от скре­
щивания севернаяХюжная экономка реагировало на трансплан­
тат северной формы в более растянутые сроки (два лоскута 
жили 9-14 дней). Средние показатели также были повышены, 
но их доверительные пределы совпадали с данными реципрокной 
комбинации. Аналогичные результаты были отмечены и у потом­
ства реципрокной комбинации обыкновенной полевки бот. 
садХучхоз (см. табл. 4 и 5). 

На основании этих данных очевидно, что реакция гибридных 
животных на ткани родительских форм значительно сложнее. 
Возможно, здесь помимо повышения гетерозиготности имеет 
место и аддитивный эффект взаимодействия генов тканевой сов­
местимости и характер сочетания родительских пар (матро­
клинный эффект). Для потомства от межпопуляционного скре­
щивания характерны новые генетические особенности, отличные 
от родителей и животных родительских популяций. Это воз­
можно при генетических различиях между популяциями. 

Последующая серия опытов на гибридах возвратного скре­
щивания достаточно наглядно подтвердила эти различия. Потом­
ство первого поколеffия от скрещивания учхоз Х бот. сад было по­
сажено в пары со зверьками из попу.'lяции учхоза. Опыты про­
водились на потомках от этих пар. Учитывалась реакция зверь­
ков на трансплантат полевок из популяции учхоз и обратна? 
комбинация- реакция зверьков учхоза на трансплаl:lтат этих 
гибридов. 

Невосприимчивость в группах полевок оказалась различной. 
Потомство возвратного скрещивания отторгало трансплантаты 
менее интенсивно. Продолжительность их жизни статистически не 
отличалась от выживаемости трансплантатов животных одной 
популяции. Абсолютные значения средних показателей даже пре­
вышали их, а у некоторых зверьков приближались к внутрисемей­
ным (см. табл. 5). У трех полевок трансплантаты погибли на 
14-15-17-й день (здесь, возможно, была 3-4-я степень родства 
между донором и одним из родителей). Четкие и статистически 
значимые различия устанавливались между этой группой и реак­
цией полевок на ткань зверьков другой популяции. Поглотитель­
ное скрещивание, таким образом, исключило отмеченные особен-
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ности гибридов первого поколения и способствовало появлению 
у этого потомства групповой реакции, характерной для внутри­
популяционных пересадок 

Полевки учхоза, напротив, проявили высокую степень несов­
местимости к трансплантатам животных возвратного скрещива­

ния. По средним показателям они воспринимали их как ткань 
зверьков другой популяции и существенно отличались от показа­
телей при внутрипопуляционных пересадках. Средние сроки вы­
живания были заметно сокращены, и пределы их значений не 
перекрывались (сравнительно с группой вивария). У станавли­
валась и статистическая значимость различий по относитель­

ной величине среднего эффективного времени от внутрипопуля­
ционной, хотя нижний предел его значения и совпал с факто­
ром tтR· 

Типичного для F в расщепления установить было невозможно, 
вероятно, из-за значительного внутригруппового разнообразия 
реакций и однозначности признаков отторжения. Важно, что 
даже при поглотительном скрещивании сохраняются антигенные 

особенности зверьков другой популяции. Таким образом, обе 
серии опытов на гибридных животных первого поколения и воз­
вратного скрещивания определили заметные антигенные разли­

чия между зверьками из разных популяций. Каждая из них пред­
ставляет определенное единство генетически разнокачественных 

особей, 1юторое, должно быть, и обусловливает генетическое свое­
образие популяции в целом. Гибридное поколение при межпопу­
ляционных скрещиваниях, совмещая генатипические признаки 

обеих популяций, заметно отличается от животных из родитель­
ских популяций. 

Некоторое представление о генетических изменениях у гиб­
ридного потомства дают результаты исследований гуморальной 
реакции полевок на трансплантат родительских и гибридных 
форм (табл. 6). Особенности антигенного комплекса трансплан­
татов гибридных зверьков наиболее четко обнаруживались по 
гуморальной реакции родительских форм. Все сыворотки поле­
вок, реагирующих на трансплантат от гибридов, проявляли наи­
более высокую агглютинирующую способность к эритроцитам 
зверьков из обеих родительских популяций. Здесь надо отметить, 
что феномен появления антител к антигенам своей и чужой попу­
ляции в данных опытах вполне закономерен, поскольку реци­

пиент реагировал на трансплантат гибрида, в геноме ко­
торого представлены структуры обеих родительских форм. 
Исходя из этого, следовало ожидать, что групповая реакция в 
крайнем случае могла достичь уровня, характерного для внутри­
популяционных (31 %) или межпопуляционных (25%) пересадок 
Однако у обеих реципрокных комбинаций гибридов антигенный 
комплекс стимулировал образование гемагглютинирующих анти­
тел, реагирующих с заметно большим числом зверьков родитель­
ских популяuий (50-81%). Антигенные преобразования в тка-
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Таблица б 

РГА у М. arvalis н гибридов между их популяциями в разных 
сочетаниях донора и реципиента (по положительным сывороткам) 

Эритроциты 

донора 
полевок nолевок 

Поnуляция Поnуляция учхоза бот. сада 
рециnиента донора -

" 
1 1 

" 
1 

+ 1,% jl 
1 

'- '-
Q) + % а; + % u u 

"' "' 
Учхоз Учхоз . 40 22 55,0 209 75 31 ,О 54 5 9,8 
То же Бот. сад . 17 11 б4,7 45 7 15,5 44 11 25,0 

» F1 (учхозх 
Хбот. сад) 20 12 бО,О 41 21 51,2 24 12 50,0 

» F1 (бот. садх 
хучхоз) . 9 7 77,7 1б 13 81,2 14 8 57,1 

F1 (учхозх Учхоз . 20 12 бО,О 45 27 бО,О 24 3 12,5 
бот. сад) 

Бот. сад То же. 17 12 70,5 30 23 7б,8 2б б 20,б 

нях гибридных животных здесь очевидны, хотя их механизм и 
остается неясным. 

На фоне определяющихся особенностей гибридных животных 
более четко подтверждаются этими исследованиями и межпопу­
ляционные различия. На это указывает, во-первых, сам эффект 
гибридного трансплантата и, во-вторых, относительно низкие 
показатели положительных реакций позитивных сывороток· с 
эритроцитами зверьков, которые не относятся к популяции до­

нора. 

Характерно, что основные различия проявляются именно по 
групповым реакциям. Число же зверьков, реагирующих на транс­
плантат появлением антител против эритроцитов донора, прибли­
зительно однозначно во всех комбинациях донора и реципиента, 
включая и реакцию на трансплантат гибридов. Одновременно по­
ложительные сыворотки агглютинировали эритроциты полевок 

из популяции донора в относительно высоком проценте случаев 

(31-76%). Групповая реакция отмечалась с эритроцитами не­
родственных донору зверьков. Это может быть связано с нали­
чием общих групповых антигенов, которые у представителей 
одной популяции имеют широкое распространение. Возможно, 
что процент этих реакций определяет внутрипопуляционные свя­
зи по групповым антигенным факторам. Процент «гетерологич­
ных» реакций- с эритроцитами полевок другой популяции (9,8 
против 31 ,О%)- отражает межпопуляционные отношения. По­
этому при оценке гуморальной реакции следует учитывать не 
только родственные связи в пределах семьи, но и возможность со­

держания общего антигенного комплекса. 
Видимо, на степень общности эритроцитарных антигенов 

влияет характер меЖпопуляционной дифференциации. На это 
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Т а б л и u а. 7 

Результаты реакции rемаrглютинации у экономок двух подвидов 
в разные сроки после трансплантации 

Реципиент 
1 

Донор 

1 

М. о. 1 М. о. oeco-
oeconomus nomus 

м. о. 
chachlovi 

м. о. м. о. 
{;hachl ov i chach/ и• i 

М. о. oeco­
nomus 

Эритроциты 

1 О·й день 1---15-·й_д_ен_ь_. _ 1 ___ 1 7-·..,..й_д_ен_ь __ _ 

оЛ:С·о::~. М. о. М. о. М. о. М. о. М. о. 
mus chach/ovi oeconomus chacii/(J()i oeconomus chachlovi 

60 

16 

11 

40 

10 9 о 94 

о 29 27 58 

о 47 23 10 

37 32 6 15 

25 18 

о 22 

о 24 

13 8 

о 

18 

8 

о 

55 

61 

25 

3 

о 

4 

9 

43 

22 

о 

30 

о 

указывает специфичность гуморальной реакции экономок. Пози­
тивные сыворотки полевок, реагирующих на трансплантат особей 
своего подвида, как правило, не агглютинируют эритроциты по­

.Тiевок другого подвида (табл. 7), хотя отдельные случаи подоб­
ных реакций не исключаются (например, у северной экономики 
на трансплантат южной). Между этими формами устанавлива­
ются и некоторые различия в проявлении иммунологической 
реактивности и в частности в динамике гуморальной реакции. Се­
верная форма реагирует на трансплантат южной более ранним 
появлением в крови антител и более ранним их исчезновением, 
тогда как южная проявляет реакцию только на 15-й день, кото­
рая сохраняется у отдельных животных до месяца. Это, по-види­
мому, свидетельствует об определенных генетических преобразо­
ваниях у подвидовых форм. Однако внутрипопуляционная транс­
плантация у полевок редко вызывает гуморальную реакцию. По­
этому анализ по этим показателям не может быть полон. Харак­
тер межпопуляционной дифференциации антигенных особенно­
стей определился всем комплексом реакции тканевой несовмес­
тимости. 

Реакция тканевой н е с о в м е с т и м о с т и к а к по к а­
-з а т е л ь г е н е т и ч е с к о й о б щ н о с т и в и д а и м е ж в и д о­
вы х различий. Распознавание организмом тканей животных 
чужого вида является одной из характерных черт внутривидового 
единства. Оно выражается однозначно высокой степенью ткане­
вой несовместимости у животных разных подвидовых форм и раз­
ных популяций с тканью любого вида животных. Для реакции на 
гетератрансплантат характерно ускоренное отторжение в сжатые 

сроки, в среднем в течение первых пяти-шести дней (табл. 8). 
Индивидуальные отклонениЯ в сроках гибели этих транспланта-
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Т а блиц а 8 тов выражены слабо. Ма-

Реакция полевок и мышей на гомо- кроекопически отторже-
и гетератрансплантат (Р-0,05) ние проходит однотипно 

,;, CIJ 

" с. ooi 
" "'"' """' Среднее время 1-:ж: 
од о с.., 

Донор 
о"'"' выживания. "'"' -:"'"" дни 

<to 
<>'"с. "'" ="'" .. ", 

:т 8.~ 
,_.,_ 
Uo 

По л е в ка-эк о н о м к а 

Полевка-эка-

"' "' :а;; 

""' ""' :;:;.;,. 
O..:Q:c 
l::co<t 

у всех животных. Замечен­
последовательный пере­
ход реакции на хирурги­

ческую травму и на гете­

ротрансплантат. Отмеча­
ется и отторжение по типу 

белого трансплантата. 
Межвидовых различий в 

номка 

Обыкновен-
51 8,0±0,3 1,15 5-10 клиническом проявлении 

ная полевка 19 
Узкочереп-
ная полевка 11 
Тяньшанская 
полевка .. 
Белая мышь 

13 
17 

5,2±0,4 

5,3±0,5 

4,9±0,4 
5,2±0,5 

1,25 5-7 

1,19 4-8 

1,17 4-6 
1,23 4-7 

Обыкновенная полевка 

Обыкновен-

реакции обычно не на­
блюдается. У всех видо­
вых форм полевок реак­

ция протекает однотипно, 

ускоренно. 

ная полевка 17 
Полевка-эка-

Обращает на себя вни­
мание также совпадение 

сроков гибели гетеро-
7,1±0,8 1,24 5-10 трансплантатов. В ряде 

номка 20 
Т явьшанекая 
полевка .. 5 

5,0±0,2 1,08 5-6 

5,6±0,3 5-6 

четко несовместимых 

групп полевок оно отме­

чено даже по средним по-

казателям выживаемости 

кожи (см. табл: 5 и 8). Однако, как правило, ранние сроки от­
торжения гетератрансплантатов наблюдаются у подавляющего 
большинства или у всех зверьков, тогда как гаматрансплантаты 
в это время гибнут только у единичных животных. Это связано 
с общефизиологическими механизмами реакции на сильное анти­
генное раздражение. 

Обнаруживаются и видаспецифические изменения. Они отра­
жены в иммунологической реактивности, специфичности некото­
рых ее проявлений. На полевках указанная специфичность под­
тверждается исследованиями положительных сывороток. Все 
внутривидовые формы полевок представляли однородную группу, 
объединенную общностью антигенов, специфичных для определен­
ного вида, на что указывают результаты исследований гумораль­
ной реакции полевок на гетератрансплантат-анализ специфич­
ности группы полных гемагглютинирующих антител. Гемагглю­
тинирующая активность позитивных сывороток была во всех 
случаях видаспецифичной (табл. 9). Антигенное воздействие 
трансплантата от близкого к реципиенту вида не вызвало обра­
зования гемагглютинирующих антител (даже в следовых количе­
ствах) к антигенам эритроцитов животных вида реципиента 
(смежных популяций или географически изолированных попу­
ляций разных подвидов). 

С другой rтороны, видовая специфичность подтверждалась и 
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Таблица 9 

Гуморальная реакция на rетеротрансплантат у полевок 

Эритроциты полевок 

Пробы сыворотки 
реципиента 

+ % 

РГА с положитель­
ными сыворотками 

+ % 

Реакция М. о. oeconomus на трансплантат М. arvalis (учхоз) 

М. arщ/is (учхоз) . 16 15 93 38 38 100 
М. aп·a!is (бот. сад) . 14 13 92 14 13 92 
М. о. oeconomus . 6 О О 12 О О 
М. о. chach/ovi 12 О О 12 О О 

Реакция М. о. oeconomus на трансплантат М. grega/is 

м. ' 

: 1 

10 

1 

о 

1 

о 

1 

39 

1 

о о о. oeconomus 
м. о. chachlovi 5 о о 14 о о 
м. grega/is 10 8 80 22 19 86 

Реакция М. о. oeconomus на трансплантат мыши 

м. о. oeconomus 14 о о 31 о о 
М. muscu/. СВА 5 5 100 17 17 100 
М. muscul. С57 5 5 100 12 12 100 
М. muscu/.* 12 12 100 26 26 100 

Реакция М. arvalis на трансплантат М. о. oeconomus 

м. aп:alis (бот. сад) . 11 о о II о о 
М. arvalis (учхоз) 17 о о 29 о о 
м. о. oeconomus 18 18 100 42 42 100 
м. о. chachlovi 18 18 100 18 17 94 

Реакция М. grega/is на трансплантат М. о. oeconomus 

М. gregalis ..... ·1 9 

1 

о 

1 

о 

1 

22 

1 

о 

1 

о 
М. о. oeconomus (трипси-

низированы) . . . • . 10 8 80 46 24 52 

• Аутбреди а я колония. 

<Общностью реакци~ с эритроцитами всех исследованных внутри­
видовых форм. Полные гемагглютинирующие антитела у обыкно­
венных полевок, получивших трансплантат от южной экономки, 
в одинаковой степени реагировали с эритроцитами зверьков как 
южной, так и северной формы. На трансплантат аутбредных мы­
шей у экономок появлялись антитела, реагирующие с эритроци­
тами любого зверька из колонии донора, а также и с эритроцита­
ми мышей линии СВА и С57. В этих реакциях не отмечалось даже 
различий в титрах. Внутривидовые колебания их обычно пере­
крывали средние показатели значений по отдельным внутриви­

довым группам полевок и мышей. Подробнее вопросы специфич­
ности гуморальной реакции на гетератрансплантат рассматрива­
.nись нами ранее (Сюзюмова, 1969). 
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У полевок гуморальная реакция на гетератрансплантат осо­
бенно типична, поскольку для нее характерно появление полных 
антител, отсутствующих в реакции на гомотрансплантат. 

Эта гуморальная реакция определяется, по всей вероятности, 
комплексом сильных антигенов, не проявляющихся при пересад­

ках гомологичной ткани, поскольку и у донора, и у реципиента 
они равнозначны. 

В этом отношении понятна и однотипность реакции отторже­
ния всех гетеротрансплантатов. Систематическое положение и 
филогенетические отношения донора и реципиента, как известно. 
не оказывают влияния на интенсивность проявления тканевой не­
совместимости. Исследования полевок дают наглядные представ­
ления об этом (см. табл. 8). Так, невосприимчивость экономок 
к тканям близких видов, одного с ними рода, узкочерепных и 
обыкновенных полевок, оказалась такой же, как и к трансплан­
татам мышей. Те же особенности обнаруживались и у обыкновен­
ной полевки. Интенсивность ее реакции на трансплантаты эконо­
мок и тяньшанских полевок была одинаковой. 

Кроме того, для всех полевок характерно отторжение тканей 
приблизительно в одни сроки. Средние сроки жизни транспланта­
тов экономка- обыкновенная полевка, узкочерепная полевка­
экономка и обратные сочетания почти полностью совпадают. 
Все это, по нашему мнению, указывает на четкие антигенные меж­
видовые различия, определяемые комплексом специфичностей. 
характерных для вида в целом. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

В результате обсуждения характера внутри- и межпопуля­
ционных отношений у полевок становится очевидным, что для всех 
обследованных групп- от сибсов до выборок из природных по­
пуляций и гибридов подвидовых форм- характерно высокое ин­
дивидуальное разнообразие по комплексу тканевых антигенов. 
В любой группе имелись животные, высокая несовместимость 
между тканями которых приравнивалась или была близка к не­
совместимости с тканями полевок из другой популяции. Эти осо­
бенности сохранились и в виварных колониях, при условии их 
разведения от небольшого числа производителей и относительно 
близкого родства. У полевок-экономок средняя продолжитель­
ность жизни трансплантатов семь-восемь дней сохранилась, не­
смотря на содержание их в виварии в течение пяти лет (срок на­
блюдения). Эти данные устанавливают высокую гетерогенность 
полевок по комплексу тканевых антигенов, что отражает высокое 

разнообразие генотипов в популяциях, из которых были взяты 
исходные особи. 

Опре~ленным показателем гетерогенности изученных при­
родных популяций надо считать и материалы, полученные на 

полевках при внутрисемейной трансплантации. Этот метод оцен-
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ки был использован впервые Кальманом в 1964 г. (Kallman, 
1964) на рыбах. Определение генетического разнообразия изо­
лированных nопуляций рыб в его опытах проводилось путем 
исследования совместимости тканей у зверьков от F 1 и до F5, 

полученных от отловленных в природе родительских экземnля­

ров. Было установлено, что потомство F 1 от рыб, взятых из изо­
лированных небольших водоемов с низкой численностью попу­
ляций, отличалось от потомства рыб из больших популяций 
высоким пр_оцентом долгоживущих трансплантатов. На этом 
основании Кальмаи доказал связь степени генетической гетеро­
генности популяции с высокой численностью. 

Высокие показатели тканевых различий были обнаружены и 
между сибсами полевок разных групп. Характерно, что внутри­
семейное разнообразие среди потомства животных одной попу­
ляции, например, обыкновенных полевок (с учебного хозяйства), 
не перекрывалось показателями весовместимости тканей между 
сибсами от скрещивания полевок из разных популяций (учхоз 
Х бот. сад), гетерозиготность которых, как предполагалось, 
должна быть выше. 

Не меньшим было антигенное разнообразие и у экономок. 
В процентнам выражении оно совпало с показателями обыкновен­
ных полевок, хотя весавместимость одной гибридной комбинации 
(северная Х южная) и превосходила ее. 

Как известно, несовместимость тканей между близкородст­
венными животными выражена слабее. В комбинациях, где до­
норами являются сибсы реципиента, и в сочетаниях родители -
дети обычно отмечается удлинение сроков жизни трансплан­
татов (Loeb, 1930; Ефимов, 1959; Капичников, Порешина, 1963; 
Fablan и др., 1963; Cepellini и др., 1966; Breпt, 1968). Те же чер­
ты внутрисемейной гистосовместимости были отмечены Bc:'J всех 
группах пересадок кожи между сибсами полевок (удлинение 
сроков жизни трансплантатов, дробность их гибели). Наряду 
с этим среди однопометных полевок выделялись особи, несов­
местимость тканей между которыми по силе отторжения при­

равнивалась к несовместимости с тканями животных другого 

генотипа- семьи или популяции. В генетическом отношении 
это r:~зможно только при наличии высокой гетерозиготности по 
аллельным генам у родителей. В связи с этим можно полагать, 
что разнообразие зверьков одного помета по антигенам ткане­
вой совместимости должно указывать на степень генетической 
емкости родительских пар. У исследованных полевок, как эконо­
мок, так и обыкновенных, она была очень высокой. При усло­
вии паимиксии это, в свою очередь, может являться отражением 

высокой генетической емкости популяции в целом. Действитель­
но, генетическое разнообразие потомства полевок одной попу­
ляции, по результатам этих опытов, было столь велико, что 
скрещивание животных разных популяций и даже подвидовых 
форм не вызывало существенных сдвигов в этом разнообразии. 
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Оценка этого разнообразия с точки зрения современной ге­
нетики трансплантационных антигенов представляет определен­

ные трудности. Это связано с тем, что генетическая характеристи­
ка системы тканевой совместимости для полевок, и в частности 
для этих видов, не определена. Неизвестно минимальное число 
генов, контролирующих гистосовместимость и проявления от­

дельных специфичностей. Поэтому конкретно определить специ­
фику отдельных генотипов было невозможно. Для исследований 
природных популяций в зоологическом плане эти чрезвычайно 
трудоемкие обследования вряд ли могут быть широко использо­
ваны. 

В настоящих исследованиях был выбран следующий имму­
ногенетический подход. Вся система гистосовместимости гено­
ма донора, которая детерминирует соответствующий комплекс 
антигенов, оценивалась по реакции реципиента. В реакции про­
являли себя структуры, т. е. определяемые ими антигены, отсут­
ствующие в геноме реципиента. Групповая попарная трансплан­
тация определяЛа по средним данным степень генетических 

отличий между животными. Кроме того, имелась возможность 
выявить отличия, связанные с группой сильных антигенов, от 

комплекса слабых антигенов, поскольку несовместимость п~ 
сильным антигенам обычно сопровождается появлением гемаг­
глютинирующих антител в сыворотке реципиента (Palm, 1964; 
Cohen и др., 1964; Staгk и др., 1967). При несовместимости по 
группе слабых антигенов этого типа антител не обнаруживают 
(Eichwald, Weissmann, 1966). Поэтому отторжение трансплан­
татов в минимально короткие сроки, которое сопровождаетс\I 

появлением в крови животных гемагглютинирующих антител, 

рассматривается как несовместимость по группе сильных анти­

генов. 

У полевок при реакции на трансплантат сибсов во всех се­
риях опытов гуморальная реакция обнаруживалась не более чем 
у одного процента зверьков. Это, по-видимому, связано с фикса­
вяей сильных специфичностей в пределах одной семьи. В этих 
случаях явления весовместимости в основном определяются си­

стемой слабых антигенов, аддитивный эффект между которыми 
может вызвать интенсивное отторжение ткани донора. Таким 
образом, высокое внутрисемейное разнообразие у полевок опре­
деляет и высокую генетическую емкость особей, слагающих при­
родные популяции. 

С другой стороны, межсемейные связи способствуют еще 
большему повышению их гетерогенности за счет сегрегации груп­
пы сильных антигенов (Hi\demann, 1962). У полевок это прояв­
ляется в увеличении количества четко несовместимых между 

собой животных, реагирующих на трансnлантат появлениеl\1: 
гемагглютинирующих антител. При этом гетерогенность по сла­
бому комплексу выражается не всегда (Billingham и др., 1962; 
Stark и др., 1967). 
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На фоне высокого антигенного внутрИпопуляционного разно­
образия существует и определенная общность, характерная для 
отдельных групп животных. Это явление подробн6 изучено 
Е. А. Зотиковым ( 1958, 1969) у кроликов. Среди животных од­
ной колонии, несмотря на высокое антигенное разнообразие, 
выделялись группы животных, обладающих антигенным сход­
ством. О возможности распространения сходных антигенов у лю­
дей неоднократно сообщалось (Rapaport и др., 1960; Friedman 
и др., 1961; Wilson и др., 1963). Подобное было установлено 
нами у обыкновенных полевок (положительные сыворотки реа­
гировали с эритроцитами веродетвенных с донором животных 

и даже сибсами реципиента), а также и экономок, хотя гумо­
ральная реакция у них выражена слабее. 

В настоящем исследовании специальные вопросы о связи 
эритроцитарных и трансплантационных антигенов не решались. 

Здесь мы ограничивались изучением общих проявлений (в основ­
ном различий), а также антигенных особенностей между груп­
пами животных. Антигенная общность отмечалась только внутри 
популяции, у животных смежных популяций она наблюдалась 
реже, а между подвидовыми формами практически отсутство­
вала. 

-·О.тмеченные проявления реакции тканевой весовместимости 
позволяют предполагать наличие у полевок сильного антиген­

ного комплекса, подобного Н-2 мышей. Это отличает полевок 
от некоторых представителей Cricetidae, например сирийских 
хомяч11.ов, у которых гуморальных антител на первичный гамо­
трансплантат обычно не обнаруживается (Billingham, Silvers, 
1964). Намечаются и некоторые внутривидовые особенности, воз­
можно обусловленные структурными различиями сильного ло-

~~~~ри~~~~о:~:м;~ф~~~:иЦиа~::и~~Iсо~:: п~~~:~~~J н~~~~~~~ 
стимости - это различия по ряду структур локуса, что особенно 
Вl,Jражено между подвидами. У смежных популяций эти разли­
чия сглаживаются. Устанавливается большая общность по на­
личию однородных антигенов в обеих популяцих. Однако она 
заметно ниже, чем у полевок одной популяции, это не исклю­
чает внутрипопуляционную разнородность. 

Возможно, что в каждой генетически обособленной группе 
животных, как колонии, так и популяции, частота распределе­

ния отдельных специфичностей и их проявление своеобразны и 
отличаются от любой другой группы. Экспериментально это под­
тверждается всеми материалами межпопуляционных трансплан­

таций и гибридалогическим анализом. Механизм этого своеоб­
разия, по-видимому, поливалентен, поэтому он и проявляетсq 

не в индивидуальных, а в групповых показателях. С другой сто­
роны, своеобразие, по-видимому, может выражаться в характеrе 
сочетаний отдельных структур и их комбинативной изменчиво­
сти. В этом случае имеются отличия от установленной поли-
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валентности штаммной специфичности у крыс, где определяетсн 
закрепленный комплекс структур (Stark и др., 1967). 

Структура общего генофонда популяции включает и крайние 
варианты генотипов, которые могут приближаться к средним 
нормам отличий даже между популяциями подвидовых форм. 
Они составдяют генетическую емкость популяции в целом. У изу­
ченных форм эта структура определяет потенциальную возмож­
ность широких обратимых изменений, даже в пределах подвидо­
вой дифференциации. Четкая несовместимость тканей между 
отдельными животными колонии одного подвида совпала с оттор­

жением трансплантата чужого подвида. 

Эти факты свидетельствуют о широких генетических потен­
циях популяции, развитых механизмах ее адаптивной изменчи­
вости. Среди них, возможно, играет роль гибридизация на гра­
ницах ареалов популяций. Иммунологический эффект на при­
мере смежных популяций обыкновенных полевок учебного ха~ 
зяйства и ботанического сада кажется очевидным. Не исключе­
на возможность обогащения генофонда качественно отличимыми 
от обеих популяций сочетаниями отдельных структур, а следо­
вательно, и признаками. Эволюционное значение этих преобра­
зований подробно рассматривается в работах С. С. Шварца 
(1967, 1969). 

Сравнение проявления раздичий между популяциями с оди­
наковыми морфафизиологическими признаками и таксанамиче­
ски разобщенных по этим признакам 'дало приблизительно одно­
значные результаты. Разнокачественность по тканевым антигенам 
сопровождалась интенсивной реакцией отторжения и гумораль­
ными изменениями, указывающими на несовместимость по силь­

Iюму лакусу в обоих случаях. Поэтому рассматривать полевок 
как лабильные формы с выраженной фенатипической изменчи­
востью адекватно среде, при условии сохранения и поддержания 

генофонда (Поляков, 1967), в данном случае нет оснований. 
Генетические различия между популяциями подвидовых форм 

(и даже одной формы), территориально изолированными, выра­
жены достаточно четко. Межпопуляционная дифференциация у 
полевок устанавливалась по крайней мере по двум важнейшим 
признакам. Во-первых, по степени распространения у животных 
комплекса общих эритроцитарных антигенов: более широкое рас­
пространение однородных антигенов у полевок смежных, близких 
популяций и, напротив, относительная редкость их выяв.~ения 
у животных отдаленных популяцией (подвидов). Это объясняет­
с~ различиями в структуре сильного локуса, подобного Н-2. Во­
вторых, одинаково высокая весовместимасть тканей (по средним 
срокам жизни трансплантатов) независимо от пространствеиной 
изоляции и таксономического ранга сравниваемых популяций. 

Известно, что у мышей комплекс Н-2 имеет двойственную 
природу. Он детерминирует сильную тканевую несовместимость 
и эритроцитарные антигены (Горер, 1958). Поскольку эритро-
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цитарные специфичности не отражают всей системы гистосовме­
стимости (Billiпgham и др., 1956), различия по ним, по-видимо­
му, следует расценивать как проявление более обrцих антиген­
ных свойств (подобно групповым факторам крови). Проявление 
сильной тканевой песовместимости можно рассматривать слс­

дуюrцим образом: либо реакция организма на ткани животны'< 
другой популяции настолько интенсивна, что не в Состоянин 
выявить межпопуляционные отличия (чувствительность метода), 
JJИбо она отражает действительные различия между популя­
циями. В любом случае резкие различия между тканями живот­
ных смежных популяций дают основание предполагать, что сте­
пень морфологической дифференциации и степень обrцегенети­
ческих отличий, возможно, не всегда соответствуют друг другу. 
«На генетическом и морфафизиологическом уровнях различны~ 
формы репродуктивной изоляции передко выступают как явле­
ния разного порядка» (Шварц, 1969). 

Межвидовые различия тканей, несмотря на широту внутри­
видового разнообразия, всегда выступают отчетливо. Чужерод­
ность ткани воспринимается организмом независимо от филоге­
нетических отношений между донором и реципиентом (Лопа­
шев, Строева, 1950; Steinmulleг, 1961). Здесь даже между 
полевками относительно однородной в морфологическом отно­
шении группы видов, в пределах рода или одного подсемейства, 
никаких признаков уменьшения песовместимости не наблюдает .. 
ся. Возможно, что в сложной антигенной структуре тканей выде­
ляется комплекс антигенов, определяемый генетическими струк­
турами, характерными для вида в целом. Этим подтверждается 
один из основных аспектов биологической концепции вида -
«объективность биологического вида- результат внутренней 
связанности генофонда и биологической обусловленности разры" 
вовмежду видами» (Майр, 1968). · 

Видовая специфичность тканей, должно быть, объединяет 
все уровни внутривидовой дифференциации. Это подтверждает­
ся как самим характером проявления тканевой песовместимо­
сти на гетератрансплантат (вне зависимости от внутривидовых 
различий донора), так и видовой специфичностью гумораль­
ных изменений. Действительно, гуморальная реакция реципиен­
та на гетератрансплантат обычно видосцецифична. Установлено. 
что иммунизация крыс тканями одного штамма хомяков вызы­

вает образование антител, реагируюrцих с эритроцитами доно­
ра и других штаммов (Steinmuller, 1961). Видовая специфич­
ность определяется у лейкоцитарных антигенов (Merril, 1964; 
Gray и др., 1966б) и в культуре ткани по цитотоксическому эф­
фекту гетераиммунных сывороток (Harris, 1943; Habel и др., 
1957). Она наблюдается по отношению к виду в целом, незави­
симо от штаммной принадлежности или индивидуальных особен­
ностей донора. Нашими исследованиями была установлена 
обrцность эритроцитарного комплекса антигенов даже между 
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подвидовыми формами, несмотря на различия между ними П'J 
«сильным» антигенным структурам. В связи с этим можно 

предполагать, что видовая специфичность определяется боле~ 

широким комплексом антигенов (вызывающих интенсивное от­
торжение), которые подавляют внутривидовые специфичности. 
Однако иммуногенетика весовместимости тканей животных, от­
носящихся к разным видам, как и механизм отторжения гетера­

трансплантатов, остаются слабо изученными. 

выводы 

1. На полевках двух видов - Microtus oeconomus и М. arva­
lis - показано, что для представителей этого подсемейства ха. 
рактерны общие всем позвоночным закономерности проявления 
реакции тканевой несовместимости. 

2. Внутрисемейное разнообразие тканевой совместимости 
между сибсами очень высокое. Оно зависит от подбора родитель­
ских пар, т. е. состояния Гетерозиготнасти родителей по комп­

JJексу структур тканевой совместимости. 
3. В определенных сочетаниях родителей, взятых из одной 

популяции, разнообразие в совместимости тканей между сибсами 
может превосходить внутрисемейное разнообразие потомства от 
межпопуляционных скрещиваний (даже подвидовых форм). 

В целом показатели тканевых различий между сибсами каждой 
семьи. определяют генетическую емкость родителей, а группы 

семей_,_ генетическую емкость популяции. 

4. Генетическая емкость животных природных популяций 
высокая; длительное разведение полевок от небольшага числа 
производителей в течение трех-пяти лет (аутбредные колонии) не 

приводит к существенным изменениям внутрисемейного разно­
образия в проявлении совместимости тканей между сибсами. 

5. По группе эритроцитарных антигенов внутрисемейное раз­
нообразие полевок приближается к межсемейному, хотя гумо­

ральная реакция на трансплантат сибсов отмечается редко. Ан­
тигенное разнообразие выявлялось по позитивным сывороткам 
от животных в опытах межсемейных пересадок тканей. 

6. Реакция тканево~ весовместимости может быть использо­
вана для изучения генетических особенностей структуры популя­
ций полевок. Величина среднего времени выживания первичных 
трансплантатов в группе рендемично взятых полевок определяет 

степень генетического разнообразия популя_ции. Высокое инди­
видуальное разнообразие свойств тканевой совместимости у по­
левок отражает высокую генетическую гетерогенность их при­

родных популяций. 
7. Обнаружены межпопуляционные отличия в проявлении 

тканевой несовме·стимости. Животньн~ разных популяций, как 
nравило, отторгают трансплантат в ускоренные сроки. Различия 
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в реакции на трансплантат полевок своей и чужой популяции 
статистически достоверны. 

8. Каждая популяция представляет своеобразное единство по 
комплексу трансплантационных антигенов и общих групповых 
антигенов эритроцитов. Это единство подтверждается результа­
тами гибридалогических опытов. 

9. Степень пространствеиной изоляции популяций и морфафи­
зиологических отличий между полевками (единых, смежных попу­
ляций и разобщенных подвидовых форм) не оказывает влияния 
на интенсивность реакции. Четкое проявление весовместимости 
тканей в обоих опытах показывает, что степень морфологической 
дифференциации, возможно, не всегда соответствует степени об­
щегенетических отличий. 

10. Характер межпопуляционной дифференциации прослежи­
ьается по показателям общности эритроцитарных антигенов. 
Групповые антигены, общие для животных смежных популяций, 
обнаруживаются чаще, чем у подвидовых форм. 

11. Гибриды первого поколения при межпопуляционном скре­
щивании проявляют свойства, заметно отличные от свойств жи­
вотных родительских популяций . .Явления тканевой весовмести­
мости и общий комплекс эритроцитарных антигенов у них выра­
жен резче. Проявление гибридного эффекта доказывает приобре­
тение новых генетических признаков у потомства в результате 

повышения состояния гетерозиготности по ряду структур, свя­

занных с тканевой совместимостью. 
12. Единство вида на тканевом уровне объединяет все формы 

внутривидовой дифференциации. Ткани животных одного вида, 
но разных популяций или подвидовых форм в равной степени 
высоко чужеродны даже для филагенетически близких и морфо­
логически объединенных в один род видов. Определяется единый 
видаспецифический комплекс эритроцитарных антигенов, реаги­
рующий с антителами, выработанными на трансплантат любой 
из форм вида донора. 
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Труды Института экоаогии растений и животных 

В. В. ЖУКОВ 

ИММУНОЛОГИЧЕСКИЕ ВЗАИМООТНОШЕНИЯ. 

НЕКОТОРЫХ ФОРМ 

В. ПОДСЕМЕЯСТВЕ MICROТINAE 

1973 

В последние десятилетия при решении вопросов, связанных 
с уточнением естественной системы организмов, наряду с ра:з· 
личными биохимическими методами (электрофорез, хроматогра­
фия и др.) используется и И!ltмунологический метод. Об этом 
свидетельствуют многочисленные работы, начатые еще в начале 
ХХ в. (Uhleпhuth, 1901; Nuitall, 1904; Friedenthal, 1904; Sasaki, 
1928; Moody, Levine, 1939; Строганов, Иевлева, 1964; Аверкина 
и др., 1965). Сводные работы о применении серологического ме· 
тода в систематике (Erhardt, 1929; Ларина, Денисова, 1966) 
указывают на достаточно полную изученность антигенных отно­

шений между видами позвоночных крупных систематически" 

категорий (классов, отрядов, семейств). Вместе с тем иммуно­
логические связи между филогенетическими близкими и морфо· 
логически довольно сходными формами в пределах рода, под­
семейства исследованы недостаточно. Об этом свидетельствуют 
работы, посвященные исследованию птиц (Irvin, 1938; Irvin. 
Gumley, 1943; Irvin, Miller, 1961; Sha \V, 1962), некоторых близ­
ких видов КОПЫТНЫХ (Wolfe, 1939) И ХИЩНЫХ ЖИВОТНЫХ (Leone, 
Wiens, 1956). Работы же о близких видах метшх млекопитаю­
щих, в частности грызунах, немногочисленны (Hicks, 1926; 
Аверх, Калабухов, 1937; Moody, Levine, 1939; Ларина, Куль­
кова, 1959; Ларина, 1964; Srbek, 1955; Сюзюмова, 196G, 1967). 
В основном обследованы виды, филагения которых довольно 
спорна и не подкреnлена паJJеонтологически. 

Для изучения антигенных взаимоотношений были взяты сле­
дующие формы полевок: 1) близкие роды на примере четко раз­
личающихся форм Microtus- Arvicola; 2) филагенетически 
далекие от них роды Ondatra, Clethrianomys в пределах 
подсемейства Microtinae; 3) морфологически относительно сход­
ные, близкие виды Microtus (М. oeconomus, М. arvalis, М. agres­
tis) и далекий вид этого же рода - М. gregalis, как 
представитель самостоятельного подрода Stenocranius; 4) мор­
фологически очень слабо дифференцируемые подвиды полевки­
экономики (М. ое. oeconomus Pall. и М. ое. chahlovi Scalon). 
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Видовой состав этих полевок представляет широкий диапазон 
морфологических различий, а филогенетические связи внутри 
данной группы наиболее полно подкреплены палеонтологиче­
ским материалом. Цель настоящих исследований сводилась к 
следующему: 1) установить степень соответствия антигенных и 
морфологических различий между данными формами полевок 
и 2) проверить во_;;~можность использования иммунологической 
методики для уточнения филагении близкородственных форм. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Для изучения антигенных отношений полевок были приго­
товлены антисыворотки. В качестве продуцентов антител исполь­
зовали кроликов, которых иммунизировали 50% -ной взвесью 
трижды отмытых в физиологическом растворе эритроцитов от 
нескольких зверьков одного вида полевок. Антиген вводили в 
вену уха. Курс иммунизации состоял из шести увеличивающих­
ся доз антигена, начиная с 0,2 до 1,2 .мл, с интервалом между 
введениями - двое суток. Из них третью и пятую инъекции 
сочетали с введением полного стимулятора Фрейида (Freund, 
Mc'Dermott, 1942) в виде эритроцитарно-адювантной смеси под­
кожно, в нижнюю часть брюшной стенки в четыре места по 
0,25 .мл. Всего иммунизировано 40 кроликов. Предварительно 
у каждой группы иммунизированных животных (не менее пяти 
кроликов) брали кровь на седьмой день после последнего вве­
дения антигена (Ивани, Томашкова, 1960; Palm, 1962). Проб­
ную серию антисывороток инактивировали при температуре 

+ 56° С в течение 30 .мин. Качество их nроверяли в реакциях ге­
м агглютинации (РГА) с пробами гомологичных эритроцитов 
и оценивали их по высоте титра антител. 

Специфичность антисывороток контролировали в РГ А с эр и· 
троцитами от особей других видов полевок. Антисыворотка счи-. 
талась специфичной, если титр антител к пробам гомологичных 
эритроцитов превышал титры к гетералогичным эритроцитам. 

Это указывало на специфичность антисыворотки в отношении 
вида полевки, против клеток крови которого она была получена, 
а выражением видаспецифичности служили различия в титрах 
гомологичной и гетералогичной реакций. 

Реакцию гемагглютинации ставили по общепринятой методи­
ке в объеме трех капель с последующим центрифугированием 
при 1500 об/мин в течение 3 .мин и оценивали в крестах. Антиге­
ном в РГА служила 2,5%-ная взвесь эритроцитов в физиологи­
ческом растворе. В большинстве опытов нееледовались свежие 
эритроциты. В полевых условиях взвесь клеток крови хранили 
при температуре + 2, +4° С в течение 3-4 дней. Каждую пробу 
эритроцитов контролировали в Р Г А с сывороткой неиммунизиро­
ванного кролика и по состоянию в физиологическом растворе 
после центрифугирования. Кровь брали под наркозом из вен шеи 
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(серые и лесная тяньшанская полевки), а у водяной крысы и 
ондатры -из сердца. Антикоагулянтом был 5% -ный раствор 
лимоннокислого натрия на физиологическом растворе, который 
смешивали с кровью в соотношении 1:2. Плазму отделяли путем 
центрифугирования, а _затем трижды отмывали клетки крови в 
девяти-десятикратном объеме физиологического раствора. Отмы­
тые эритроциты и использовались в качестве антигена для имму­

низации и РГА. 
Кроликов, у которых титр специфических гемагглютининов 

в сыворотках был достаточно высок, через сутки обескровливали 
путем кардпальной пункции под наркозом с соблюдением асепти­
ки. Инактивированные антисыворотки консервировали мертиоля­
том ( 1 : 10 000), маркировали и хранили в ампулах в холодиль­
нике или на льду. За время исследований снижения титров не 
отмечено. 

Непосредственно перед исследованием небольшое количество 
антисыворотки (1-1,2 мл) абсорбировали компактным осадком 
отцентрифугированных эритроцитов от нескольких зверьков 
одного вида. Абсорбция гетералогичными клетками крови про­
водилась в количестве, достаточном для полного удаления всех 

действующих с ними антител по методике Ю. П. Делевекого 
( 1960). 

Обследовано 370 особей полевок разных видов и 20 особей 
мышей Muridae. Экономка, узкочерепная и лесная тяньшанская 
полевки взяты из лабораторных колоний 1964-1967 гг. Обсле­
дование же зверьков из природных популяций (обыкновенная, 
темная полевки, водяная крыса и ондатра) проводили в период 
весение-летних полевых работ в Свердловекой и Курганской 
областях. Поставлено 2730 РГ А с неабсорбированными анти­
сыворотками. Приготовлена 42 истощенных антисыворотки, 
с которыми проведена 1000 реакций. 

В основных опытах использовали следующие семь антисыво­
роток (анти-М. ое. oeconomus, М. ое. chahlovi, М. arvalis, М. gre­
galis, Arv. terrestris, Ond. zibethica, Cl. fater). Все они различа­
лись по специфичности. Сыворотки против крови серых и лесной 
тяньшанской полевок были с титрами гомологичных реакций 
в основном 1 : 4096- 1 : 8192, сыворотки же против крови во­
дяной крысы и ондатры были с более высоким титром-
1 : 16 384-32 768. Антисыворотки, полученные рядом авторов 
(Molfe, 1939; Moody, Levine, 1939; Moody, 1941; Mainardi, 1957, 
1958, 1962; Gasparski, 1962), обладали сходной дифференци­
рующей способностью в отношении близких и более отдален­
ных видов и по этому признаку согласовывались с данными на­

ших опытов. У всех антисывороток наблюдали отклонения в 
титрах антител к пробам эритроцитов от некоторых зверьков 
одного вида. Как мы полагаем, они отражают внутривидовые 
антигенные различия эритроцитов, так как проявились в гомо­

логичной и гетералогичной реакциях. Это согласуется с данны-

76 



ми некоторых авторов (Похиль, 1967; Aizawa и др., 1966; Oja­
veer, 1966). 

При установлении антигенных отношений полевок мы исполь­
зовали результаты исследований эритроцитов' от разных полевок 
в РГ А с неабсорбированными антисыворотками и по реакциям 
судили об общем комплексе их эритроцитарных антигенов. Путем 
абсорбции каждой антисыворотки гетералогичными эритроцита­
ми выяснили и различия в составе этого общего комплекса у 
полевок разных видов. 

Полученные данные обработаны статистически: дан процент­
ный состав особей внутри каждого вида полевок, эритроциты ко­
торых дали однотипную реакцию, вычислены средний геометри­
ческий титр антител, а также его доверительные пределы для 

эритроцитов особей каждого вида полевок (Ашмарин, Воробьев, 
1962). 

Серологическое родство между полевками рассчитывали в 
процентах по А. Бойдену (Boyden, 1926) и по. <<Иммунологиче­
ским дистанциям» /. d., представленным по Д. Майнарди (Mai­
nardi, 1957). 

l.d.= ' 
, / оа.оь 
V Еа ЕЬ 

где Оа и ОЬ- титры антител к гомологичным эритроцитам; Еа и 
ЕЬ- титры антител к гетералогичным эритроцитам (при исполь­
зовании сывороток против видов а и Ь, соответственно). Оба ме­
тода сравниваются. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИИ 

Иммунологические взаимоотношения между некоторыми 

видами серых полевок 

Материалы исследований показали, что серые полевки 
М. oeconomus, М. arvalis, М. agrestis, М. gregalis характери­
зуются содержанием общего комплекса антигенов, который 
определяется в РГ А с неабсорбированными антисыворотками. 
Наличие в структуре эритроцитов сходных антигенных группи­
ровок определялось по высоте титров гетералогичных реакций. 
Наиболее отчетливо антигенная общность обследованных се­
рых полевок выступает по сыворотке анти-М. arvalis. 
Из табл. 1 видно, что степень антигенной общности с обыкно­
венной полевкой, вычисленная по усредненным данным, состав­
ляет у южной и северной экономок, соответственно, 26,7 
(32,6-21,2) и 32 (42,5-24) %, у темной 29,5 (37,6-23,2) и узко­
черепной 15 (18,3-12,1) %, тогда как для водяной крысы она 
щ~ньше- 6,2 (8,2-4,6)%. Исследования сывороток анти-
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Результаты перекрестных опытов и степеtь нr:oвt:oro родства 

Эритроциты 
-

Абсорбция эритроцита ми 
экономки южной экономки северной 

" 
1 1 

-

1 1 

"' .... п• т % n т % о 

"' 

"'~ 
Неабсорбированная 53 1 :2820 100 32 1 :1290 49 

.:: 0:: Экономка северная 6 1:4 О, 1 10 о о 
::Е"' Обыкновенная . 4 1:128 100 4 1:64 50 о 0: 
0: ~ У экачерепная . 5 1:256 100 4 1:192 75 ~ Q 
m~ Водяная 9 1:142 100 5 1:128 90 

Лесная тяньшанская . 4 1 :512 100 4 1:380 75 

«>t;;' Неабсорбированная 32 1: 1470 34 25 1 :4350 100 
:.:"' Экономка южная 10 о о о 1 :4 О, 1 
::;; - Обыкновенная . 4 1: 16 50 3 1:32 100 gs. 
о О) ~' экачерепная . 4 1 :2[6 100 5 1:256 100 :.: :в Водяная 4 1:64 66,7 4 1:96 100 (Т)~ 

Лесная тяньшанская . 5 1:128 60 6 1 :212 100 

0:: 

"' Неабсорбированная 38 1:870 26,7 32 1 :1024 32 
~ Экономка южная 14 о о 14 о о О) 

"' Экономка северная 4 о о 7 о о о 

~ У экачерепная . 5 1 :64 25 4 1:64 25 
:;; Водяная 5 1:56 22 4 1:64 25 
8 Лесная тяньшанская . 3 1:128 25 4 1:128 25 

< 
0:: 

Неабсорбированная 30 1:580 5,5 24 1:620 5,8 "' 0: 
Экономка южная 7 о о 5 о о t:: 

"' Экономка северная 5 о о 6 о о о. 

"' Обыкновенная . . . 3 1:32 6,25 5 1:32 6,25 :т 
о 

Водяная 3 1 :32 12,5 3 1:32 12,5 :.: 
"' Лесная тяньшанская . 3 1 :64 12,5 3 1:64 12,5 >, 

1 

* Здесь и в других таблицах n- число обследованных особей, Т- средний титр анти 

М. oeconomus подтверждают установленные связи внутри рода. 
Кроме отмеченной антигенной общности, обнаруживается и ряд 
различий между представителями одного рода. Уровень общих 
антигенов у узкочерепной полевки заметно ниже, чем у других 
близких видов. Особенно четко это видно при исследовании сы­
воротки анти-М. gregalis. Антисыворотка реагировала· в одних 
и тех же титрах с эритроцитами всех обследованных полевок. 
Исследования с сыворотками анти-М. oeconomus и анти-М. gre­
galis определили у серых полевок только их общие антигенные 
связи для подсемейства в целом. Так титры антител сыворотки 
анти-М. oeconomus к эритроцитам водяной крысы были такими 
же, как и для узкочерепной полевки, и ондатра обнаруживала 
высокую степень антигенной общности с экономкой. 
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1 

j 

Таблица 

между полевками, вычисленная по усредненным данным РГА 

полевок 

обыкновенной темной уэкочерепно1 водяной 

n 
1 

т 
1 

% n 
1 

т 

1 
% n 

1 
т 

1 
% n 

1 
т 

1 
% 

36 1:720 25,7 13 1:690 24,4 34 1:520 18,6 35 1:480 16,8 
14 о о 12 о о 10 о о 8 о о 
10 о о 4 1:32 25 10 1:4 3,12 4 1 :8 6,25 
4 1:128 50 4 1:64 25 5 о о 2 1:64 25 
3 1:53 37,5 3 1:64 45 4 1:16 11,25 6 о о 
4 1:128 25 4 1:96 18,7 4 1:64 12,5 2 1:64 12,5 

20 1:11801 27,1 12 1:1080 25 15 1:780 18 25 1:820 19 
10 о о 10 о о 10 о о 10 о о 
14 о о 4 1:8 25 4 1:2 6,25 2 1 :2 6,25 
4 1:64 25 4 1:48 19 10 о о 2 1:32 12,5 
4 1:32 33,3 4 1:32 33,3 10 1:16 16,6 5 о о 
5 1:64 30,1 4 1:64 30,1 4 1:16 7,5 2 1:16 7,5 

35 1:3270 100 15 1:970 29,5 33 1:480 15 35 1:200 6,2 
5 1:128 100 4 1:32 25 6 1:4 3,12 2 1:8 6,25 
5 1:128 100 4 1:32 25 5 1:4 3,12 2 1 :8 6,25 
5 1:256 100 4 1:64 25 14 о о 2 1:64 25 
5 1:256 100 4 1:96 37,5 4 1:16 6,25 4 о о 
4 1:512 100 3 1:128 25 4 1:32 6,25 4 1:64 12,5 

22 1:1240 11 '7 3 1:1290 12,1 35 1:10600 100 29 1:760 7,2 
5 1:32 12,5 - - - 5 1:256 100 3 1:64 25 
5 1:32 12,5 - - - 5 1:256 100 2 1:64 25 
5 о о - - - 5 1 :512 100 2 1:128 25 
4 1:64 25 - - - 2 1 :2Е6 100 3 о о 
3 1:128 25 - - -- 4 1:512 100 2 1:64 12,5 

те""' %-степень кровного родства, О- отрицательная реакция. 

Более наглядно степень антигенной общности между полев­
ками представляется в процентах по Бойдену. Абсолютные ве­
личины титров гетералогичных реакций не давали возможности 

четко судить о степени антигенных различий между ними, так 

как некоторые значения титров гетералогичных реакций часто 

перекрывалисЬ. В частности, по сыворотке анти-М. ое. oecono­
mus титры гомологичных реакций для экономок равны 

1 : 2048-1 : 4096, титры же для обыкновенной, темной и узко­
черепной полевок, соответственно, 1 : 1024 - 1 : 2048, 1 : 512 -
1 : 1024, 1 : 256-1 : 1024. При использовании усредненных тит­
ров и их пределов степень серологического родства с эконом­

кой составила, соответственно, 25,7(33-20); 24,4(32-18) и 
18,6 (22,6-15,8) %. 
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Результаты перекрестных опытов и степень кровного (Юдства 

Эритроциты 

о 
"' экономки обыкновенной 
:а Абсорбция эритроцитами u., 

\ 1 

--

1 1 

=:.: ...... n т % n т % о: о 
<о. 

Неабсорбированная 53 1:2820 1 100 36 1:720 25,7 
"'~ Обыкновенная . 4 1:128 100 10 о о :<: ~ 
:! "' Узкочерепная 5 1:256 100 4 1:128 50 о :z: 
:z: :Е Водяная 9 1:142 100 3 1:53 37,5 ~ Q 
m~ Ондатра 8 1:512 100 4 1:128 25 

Лесная тяныuанская . 4 1:512 100 4 1:128 25 

Неабсорбированная 48 1:310 2,4 27 1:390 3 
~ Экономка . 8 о о 4 1:16 4,7 "' :z: Обыкновенная 4 1:8 3,1 5 о о ~ 

~ Узкочерепная . 4 1:32 6,25 5 1:32 6,25 
CQ Ондатра 12 1:8 8,3 4 1:8 8,3 

Лесная тяньшанская . 4 1:32 6,25 4 1:32 6,25 

Неабсорбированная 51 1:420 2,7 27 1:620 4 
"' Экономка . 12 . о о 3 1:32 9,4 о. ... Обыкновенная . 4 1 :8 3,1 8 о о "' "i Узкочерепная . 4 1:64 12,5 4 1:128 25 :z: 
о Водяная 12 1:12 16,.2 8 1:18 

1 

23,4 
Лесная тяньшанская . 4 1:28 22 3 1:32 25 

~ Неабсорбированная 40 1:480 10,1 28 1:410 8,6 "' ~ :<: Экономка . 5 о о 4 1:8 6,25 
"' t) :z: :z: Обыкновенная . 4 1 :4 1,5 4 о о uo:s Q)a Узкочерепная 4 1:32 12,5 4 1:32 12,5 
!::;.а :z: Водяная 3 1:32 12,5 4 1:32 12,5 

~ ... Ондатра 4 1:16 12,5 4 1:16 12,5 

Подобные антигенные отношения между видами Microtus 
подтверждаются в аналогичной серии опытов с сывороткой 
анти-М. ое. chahlovi (см. табл. 1). 

Исследования северной и южной форм полевки-экономки от­
ражают равную степень их анти_генной общности, которая выра­
жалась самыми высокими титрами перекрестных реакций -
1:2048-1: 1024. Антигенное подобие с экономками у других 
видов серых полевок меньше: у обыкновенной и темной поле­
вок титры 1: 512-1:2048 и сходны по обеим сывороткам про­
тив экономок. С сывороткой анти-М. arvalis различий между 
близкими видами по гетералогичным реакциям также не выяв­
лено. В частности, титры антител этой антисыворотки к эритро­
цитам Экономок и темной полевки не только близки к гомоло­
гичным, но и сходны между собой (1: 512~1: 2048). Следова-

во 

1 
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Таблица 2 
между полевками, вычисленная по усредненным данным РГ А 

полевок 

узкочерепной водяной ондатры лесной тяньшанской 

n 
1 

т 
1 

% n 
1 

т 
1 

% n 
1 

т 

1 
% n 

1 
т 

1 
% 

34 1:520 18,6 35 1:480 16,8 31 1:260 9,3 23 ! :170 6,1 
10 1:4 3,12 4 1:8 6,25 2 1:2 1,5 4 1:3 2,4 
5 о о 2 1:64 25 2 1:16 13,25 3 1:4 1,5 
4 1:16 11 ;25 6 о о 6 1:10 7 4 1:7 5 
4 1:64 12,5 2 1 :24 4,7 3 о о 4 1:5 1 
4 1 :64 12,5 2 1 :6-! 12,5 2 1:32 6,25 11 о о 

30 1:230 1, 7 37 1:13100 100 32 1:500 3,8 26 1:142 1, 1 
6 1 :8 2,3 6 1:340 100 5 1:76 22,4 3 1:6 1, 7 
2 1:8 3,1 5 1:256 100 2 1:32 12,5 3 1:8 3,1 
4 о о 5 1 :512 100 2 1:64 12,5 3 1:8 1,5 
4 1 :8 8,3 4 1:96 100 7 о о 4 1:4 4,1 
4 1:8 1,5 5 1:512 100 2 1:64 12,5 8 о о 

30 1:520 3,4 34 1:1280 8,4 41 1:15280 100 26 1:140 0,9 
4 1:16 4,7 5 1:300 90 5 1:340 IOO 9 1:16 4,7 
4 1:8 3,1 3 1:128 50 5 1:256 100 5 1:16 6,25 
8 о о 4 1:256 50 5 1 :512 100 4 1:16 3,12 
3 1:8 11 5 о о 14 1:74 100 6 1 :6 8,1 
3 1:16 12,5 4 1 :64 50 4 1:128 100 5 о о 

29 1:260 5,5 28 1:320 6,7 15 1:450 9,5 53 1 :4750 100 
4 1:4 3,1 3 ' 1:10 8,3 2 1:32 25 4 1:128 100 
4 1:2 0,8 2 1: 16 6,25 2 1:16 6,25 4 1:256 100 
5 о о 2 1 :8 3,1 2 1: 16 6,25 4 1:256 100 
3 1 :8 3,1 5 о о 2 1:32 12,5 3 1:256 100 
3 1 :8 6,25 2 1:12 9,4 4 о о 3 1:128 100 

тельно, по комплексу общих антигенов экономка, обыкновенная 
и темная полевки очень близки. Этого нельзя отметить у узко­
черепной полевки. По сыворотке анти-М. arvalis титры антител 
к М. gregalis 1:256-1: 512 (88% всех обследованных зверь­
ков). По сывороткам против экономок узкочерепная полевка 
отлиЧается от видов Microtus в такой же степени, как вид дру­
гого рода, например, водяная крыса: степень родства узкочереп­

ной полевки с экономкой составила 18,6 (22,6-15,8) %, вычис­
ленная по сывороткам анти-М. ое. oeconomus и М. ое. chahlovi, 
у водяной крысы - 16,8 (22,6-14,5) и 19 (36,6-13,6)% 
(см. табл. 1). При исследовании сыворотки анти-М. arvalis анти­
генное обособление узкочерепной полевки от видов Microtus 
было видно отчетливо, о чем свидетельствуют усредненные тит~ 
ры антител и процентвое выражение степени родства. По сыво-
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ротке анти-М. gregalis степень родства обследованных серых 
полевок с узкочерепной составляла величины межродовых ран­

гов: показатели антигенной общности с ней у всех видов под­
семейства от 5,3 до 12,1 %. 

Исследования с неабсорбированными антисыворотками по­
казали: экономка, обыкновенная и темная полевки очень близки 
в антигенном отношении, так как содержание общих антигенов 
у них высокое и одного уровня. Узкочерепная полевка обнару­
живала общие с ними антигены, однако содержание их в ряде 
опытов близко к величинам, характерным для видов других 
родов. 

Лучше удалось проанализировать антигенные отношения 
между видами Microtus путем абсорбции антисывороток. Этот 
метод подтвердил их антигенную общность. Она выразилась в 
высокой способности эритроцитов полевок абсорбировать анти­
тела в данных антисыворотках. При абсорбции видны и раз­
личия полевок, эритроциты которых использовали в качестве 

абсорбентов. Так, абсорбция сыворотки анти-М. ое. oeconomus 
клетками крови наиболее близкой к ней формы М. ое. chahlovi 
извлекает из нее всю группу видоспецифических.антител: при 
этом удаляются входящие сюда антитела, имеющие родство с 

антигенами эритроцитов близких видов полевок, а также к эри­
троцитам более отдаленных форм внутри подсемейства. Титр 
антител истощенной антисыворотки- 1 : 4. Определенным родст­
вом с антителами в ней обладают и эритроцитные антигены 
обыкновенной и узкочерепной полевок. Однако эритроциты 
М. gregalis извлекли из антисыворотки меньший комплекс анти­
тел (титр реакции после абсорбции 1 :256) 1 чем клетки крови 
обыкновенной полевки (титр - 1 : 128). Наименьшее родство 
с антителами обнаружили эритроциты лесной тяньшанской по­
левки и ондатры- титр 1:512 (см. табл. 1, 2). 

Антигенная обособленность серых полевок более четко опре­
делялась при использовании в качестве абсорбентов эритроци­
тов полевок других видов: водяной крысы, лесной тяньшанской 
полевки (рис. 1). Степень родства с экономкой у обыкновенной 
и темной полевок по сыворотке анти-М. ое. oeconomus была в 
большинстве опытов не менее 25%. Аналогичные результаты 
были получены по сыворотке анти-М. ое. chahlovi и анти-М. arva­
lis. У узкочерепной полевки степень родства с экономкой и обык­
новенной полевками в большинстве опытов выражалась более 
низкими величинами (3,12-12,5%) и была сходной в тех же 
сочетаниях опыта с водяной крысой (6,5-12,5%). 

Таким образом, процентное выражение антигенной общно­
сти между полевками во многом зависело от видовой принад­
лежности абсорбента (эритроциты полевок одного или разных 
родов по отношению к гомологичным). В этом отношении также 
выделяется антигенная обособленность узкочерепной полевки. 
Эффект абсорбции ее эритроцитами был близок к абсорбции 
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Рис. 1. Антигенные связи между некоторыми серыми 
полевками, по усредненным данным РГ А. 

А-Г- по антисыворотиам: А- М. ое. oeconomus, Б- М. ое. 
chahlovi, В- М. arvalis, Г- М. gregalis. Все антисыворотни 

абсорбированы эритроцитами водяной крысы. 
1- М. ое. оесопоти~. 2- М. ое. chahlovi, 3- М. agrestis, 

4- М. arva/is, 5- М. gregalis. 

клетками крови водяной крысь1. Опыты с сывороткой анти­
М. arvalis также подтверждают данные, полученные с сыво­
ротками против экономок. Так абсорбция сыворотки анти­
М. arvalis эритроцитами одной из форм полевки-экономки пол­
ностью удаляет антитела к другой. Абсорбция антисыворотки 
эритроцитами узкочерепной полевки и водяной крысы дает сход­
ные результаты - титры реакций после абсорбции равны 
1 : 256, а эритроциты лесной тяньшанской полевки оставляли 
наибольший комплекс антител - титр 1 : 512. Анализ гомологич­
ных и гетералогичных реакций во всех сочетаниях опыта с исто­

щенной сывороткой анти-М. arvalis подтвердил более тесные 
связи обыкновенной, темной полевок и экономок, степень род­
ства между которыми достигала 20-37,5%, тогда как для узко­
черепной полевки степень родства с обыкновенной полевкой со­
ставляла всего 6,25%. 

После абсорбции сыворотки анти-М. gregalis разными эри­
троцитами степень родства с узкочерепной полевкой у сравни­
ваемЬiх серых ниже 6,25-12,5%. Для обыкновенной полевки 
степень родства достигала в ряде опытов 25%, т. е. величины, 
характерной по этим опытам и для полевки другого рода -
Arv. terrestris. Эти опыты подтверждают антигенную обособлен­
ность М. gregalis от других сравниваемых Microtus, несмотря на 
наличие у них общего антигенного комплекса. 

Установленный характер антигенных связей между обсле­
дованными видами серых полевок подтвердился и методом 

иммунологических дистанций (рис. 2). Меньшие величины ди­
станций между обыкновенной полевкой и экономкой в сравнении 
с узкочерепной отражают антигенную общность первых двух 
видов. Дистанция явно обнаруживает. тенденцию к уменьшению, 
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Рис. 2. Иммунологические дистанции между некоторыми видами по­
левок четырех родов: Microtus (М. arvalis, М. gregalis, М. ое. oeco­
nomus, М. ое. chahlovi ), Arvicola terrestris, Ondatra zibethica, Clet-

hrionomys frater. 

если степень антигенной общности между сравниваемыми фор­
мами увеличивается, что согласуется и с выводами Д. Майнар­
ди (Maiпardi, 1962). Результаты исследований позволили вы­
явить наряду с антигенной общностью близких видов и наличие 
специфических антигенов у каждой из них. Примечательно, что 
абсорбция всех антисывороток эритроцитами М. gregalis выде­
ляет ее среди остальных Microtus. Узкочерепная--тrолевка отли­
чается более низким содержанием комплекса общих для Micro­
tus антигенов и приближается по данным показателям к пред­
ставителям другого рода. 

Иммунологические отношения между полевками 

разных родов 

Антигенные связи на уровне родов рассматривали на приме­
ре отношений между экономкой, водяной крысой и лесной тянь­
шанской полевкой. Все исследования с неабсорбированными 
антисыворотками показали, что эти формы полевок, независи­

мо от их родственных связей, характеризуются наличием комп­
лекса общих антигенов. Доказательством служат титры пере­
крестных гетералогичных реакций: во всех сочетаниях опытов 
они выражались величинами 1 : 128- l : 1024. Общность комп­
лекса антигенов у сравниваемых форм ясно выражена nри срав­
нении результатов исследований РГ А эритроцитов грызунt,d из 
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семейства Muridae (лесная мышь, серая крыса). Реакции по 
сывороткам против полевок в этих опытах не превышали титров 

1 : 8- 1 : 16. Антигенная видаспецифичность полевок, как пра­
вило, выражена отчетливо. На это указывали титры гомологич­
ных реакций, которые в два-четыре и более раз превышали 
показатели гетералогичных реакций. Однако по титрам этих 
реакций не всегда удавалось дифференцировать представителей 
разных родов. Лишь использование усредненных титров позво­
лило вскрыть некоторые связи между родами полевок. Так по 
сыворотке анти-М. ое. oeconomus устанавливалась общность ан­
тигенов водяной крысы ·с экономкой, тогда как с ондатрой 
и лесной тяньшанской полевками антигенные связи у нее выра­
жены слабее· (см. табл. 2). Это подтв-ерждает и анализ данных 
по сыворотке анти-М. ое chahlovi. 

Между тем анализ других сывороток ( анти-М. arvalis и 
анти-М. gregalis) не позволил установить подобные связи. Раз­
личия между формами разных родов в этих опытах были выра­
жены крайне слабо, что можно отметить и при анализе сыворо­
ток анти-Опd. zibethica и анти-Сl. frater. 

<.:ледовательно, опыты с неабсорбированными антисыворот­
ками определяли антигенную обособленность каждой из срав­
ниваемых форм (гомологичные реакции), что же касается гете­
рологичных реакций, то они установили лишь антигенную 
общность между всеми обследованными полевками. Для изуче­
ния межродовых отношений полевок по комплексу общих анти­
генов был использован метод абсорбции. Титры антител гомо­
логичных реакций после истощения антисывороток гетералогич­
ными антигенами в разных сочетаниях опыта снизились до 

1 : 128- 1 : 512, тогда как титры всех неабсорбированых анти­
сывороток составили от 1 : 4096 до 1 : 32 768. Антигенные разли­
чия между полевками устанавливали по абсолютным величинам 
титров в гетералогичных реакциях. После истощения сыворотки 
анти-М. ое. oeconomus клетками крови любой формы полевок 
выявлялась большая антигенная общность с экономкой у водя­
ной крысы, в два-четыре раза превышающая таковую у ондат­

ры и лесной тяньшанской полевки. С другой стороны, при ана­
лизе данных реакций с -сывороткой анти-Аrv. terrestris после 
абсорбции ее эритроцитами всех использованных видов более 
высокая степень антигенной общности водяной крысы и эконом­
ки не подтвердилась. Напротив, устанавливались более тесные 
антигенные связи водяной крысы с ондатрой. С уверенностью 
можно говорить об антигенной отдаленности представителей 
надрода Fibrini от Microtus, что заметно в сыворотке анти­
М. ое. oeconomus по остатку антител после абсорбции клетками 
крови Ond. zibethica и Cl. frater и в сыворотке анти-Опd. zibe­
thica- остаток антител после абсорбции эритроцитами лесной 
тяньшанской полевки равнялся 1 : 128, а эритроцитами эконом­
ки- 1:512. 

' 
7 Заказ 121 85 



100'!. 100% 
А б 

Антигенные отноше-
ния полевок анализиро­

вали и в опытах по 

Д. Н. Талиеву (1941). 
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Рис. 3. Антигенные связи между полев­
кой-экономкой, водяной крысой и ондат­
рой, вычисленные по сывороткам против 

эритроцитов этих полевок. 

А-Е- по антисывороткам: А- М. oeconomus, 
абсорбированной водяной крысой; Б- М. oeco­
nomus, абсорбированной ондатрой; В- Arv. ter­
restris, абсорбированной полевкой-экономкой; 
Г- Arv. terrestris, абсорбированной ондатрой; 
Д- Ond. ziЬefhica, абсорбированной полевкой­
экономкой; Е- Ond. ziЬethica, абсорбированной 

эритроцитами водяной крысы. 
J- М. oeconomus, 2- Ond. ziЬethica, 3- Arv. 

teгrestris. 

полевок, как и клетками 

крови каждой из сравни­
ваемых форм. Анализ 
показал, что почти во 

всех сочетаниях опыта 

установлены значитель­

ные различия между эко­

номкой, водяной крысой 
и ондатрой. Довольно 
низкий уровень общих 
антигенов и значительная 

антигенная специфич-
ность каждой из них 

(рис. 3) позволяют предполагать примерно равную степень 
антигенной обособленности каждой из этих форм по отношению 
к другой. Однако в некоторых случаях наблюдалось совпаде­
ние титров гомологичной и гетералогичной реакций. Так, при 
абсорбции сыворотки анти- Ond. zibethica эритроцитами полев­
ки-экономки титры реакций с эритроцитами у ондатры и водя­
ной крысы совпали. При абсорбции же этой антисыворотки 
эритроцитами водяной крысы антигенная обособленность ондат­
ры была четко выражена (см. рис. 3). 

Антигенные отношения этих полевок подтверждаются и им­
мунологическими дистанциями. На рис. 2 дистанции, связываю­
щие экономку, водяную крысу и ондатру, представлены в виде 

равностороннего треугольника, что подтверждает равную сте­

пень их антигенной общности. Поскольку дистанции вычисляют­
ся лишь по титрам неабсорбированных антисывороток, они не 
полностью вскрывают антигенную специфику межродовых свя­

зей. 
Так, наибольшие дистанции видны между лесной тяньшан­

ской полевкой в отношении ондатры и водяной крысь1. Однако 
опыты абсорбции вскрывают большую антигенную общность 
между корнезубами (ондатра - лесная тяньшанская полевка). 
Относительно меньшие дистанции заметны между лесной тянь­
шанской и серыми полевками, тогда как абсорбция указывает 
на более ослабленные антигенные связи этих ·видов, относя­
щихся к надродам Fibrini и Microti. 
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Таким образом, сопоставление дистанций с данными абсорб­
ции указывает в ряде случаев на последнюю как на более чув­
стщпельный метод, дополняющий данные, полученные с неаб­
сорбированными антисыворотками. 

Естественные rеиаrrлютинины крови полевок 

Изучали наличие в крови полевок полных естественных 
изо- и гетералогичных антител. Для этого свежие сыворотки, а 
также цитратную плазму испытывали в РГА с эритроцитами 
полевок своего вида и других, а также с эритроцитами мышей. 

Реакцию ставили по общепринятой методике с учетом разве­
дения плазмы. Обследована кровь следующих видов полевок: 
экономки - 25 зверьков, обыкновенной - 44, узкочереп­
ной- 21, лесной тяньшанской- 75, водяной крысы- 42, ондат­
ры- 24. Определяли наличие естественных антител и в сыворот­
ках кроликов. 

Опытами установлено, что плазма серых и лесной тяньшан­
ской полевок не. содержит естественных гем агг лютининов, а сле­
довательно, у этой группы полевок не выявляется изосерологи­
ческая дифференциация. В этом отношении можно обнаружить 
их сходство с мышами и мышевидными хомячками (Rasmussen, 
1961; Amos, 1962). Сыворотки и плазмы ондатры и водяной 
крысы содержат гемагглютинины к эритроцитам зверьков 

своего вида, следовательно, они дифференцированы изосероло­
гически подобно большинству видов млекопитающих. У серых 
и лесной тяньшанской полевок не выявлено и гемагглютининов 
к эритроцитарным антигенам всех сравниваемых видов подсе­

мейства полевок. Гетералогичные антитела обнаружены у них 
лишь к эритроцитарным антигенам мышей. Среди обследован­
ных видов заметно выделяются ондатра и водяная крыса. Эти 
полевки содержали гетералогичные антитела к эритроцитам 

всех сравниваемых полевок данного подсемейства, как и к клет­
кам крови мышей. Сыворотки водяной крысы содержали гемаг­
г лютинины лишь к большинству обследованных видов полевок 
и к эритроцитам всех без исключения мышей. В частности, сы­
воротка водяной крысы не содержала гемагглютинирующих 
антител к эритроцитарным антигенам полевок-экономок и в 

редких случаях в ней обнаруживались гемагглютинины к эри­
троцитам обыкновенной и узкочерепной полевок. Иебольшое 
количество обследованных зверьков в этой серии опытов не 
дает оснований утверждать о полном отсутствии в крови водя­
ной крысы антител к полевкам-экономкам. На отрицательные 
результаты изосерологических и межвидовых гетералогичных 

реакций, по-видимому, не оказала влияния сравнительная одно~ 
родиость зверьков из вивария института (экономка, узкочереп­
ная, лесная тяньшанская полевки). Аналогичные данные были 
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получены при исследовании географически изолированных форм 
экономки, обыкновенной полевки, отловленных в природе. Опы­
ты дали основания для следующих выводов: 

1. Естественные гетерогемагглютинины у всех обследован­
ных полевок обнаруживаются к эритроцитам всех видов мышей. 

2. У обследованных видов серых и лесной тяньшанской 
полевок не выявлено изосерологической дифференциации по 
группе полных естественных гемагглютининов, не обнаружено 
у них гетерогемагглютининов и к эритроцитам полевок данного 

nодсемейства. 
3. У ондатры и водяной крысы выявлена изосерологическая 

дифференциация. Между ондатрой и водяной крысой обнару­
жены различия по содержанию гетерогемагглютининов к эри­

троцитарным антигенам видов внутри подсемейства полевок. 
4. Титры полных антител у водяной крысы и ондатры к эри­

троцитам зверьков своего подсемейства и к зверькам другого 
семейства (Muridae) были низкими. 

ОБСУЖДЕНИЕ ПОЛУЧЕННЫХ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Иммунологические отношения полевок мы будем обсуждать 
по вычисленным дистанциям и по результатам абсорбционных 
опы:гов. Анализ их (см. рис. 2) показал следующее: а) иммуно­
логические дистанции между отдельными формами полевок 

внутри рода Microtus перавнозначны; б) между близкими ви­
дами (экономка- обыкновенная полевка) они могут быть соиз­
меримы с дистанцией между подвидами экономки; в) между не­
которыми видами рода Microtus (узкочерепная полевка -- эко­
номка, узкочерепная полевка - обыкновенная полевка) 
дистанции могут быть соизмеримы с дистанциями между пре­
дельно отдаленными в систематическом отношении видами раз­

ных родов (Microtus- Clethrionomys); г) дистанции не выра­
жают удаленности полевок одного рода от другого, а скорее, 

дают представление о том, насколько вид одного рода отдален 

от конкретного вида другого; д) между отдельными родами по­
левок они широко варьируют; е) дистанции между полевками 
филагенетически близких родов (Microtus- Arvicola) соиз­
меримы с таковыми между филагенетически предельно отдален­
ными родами (Microtus- Ondatra, Arvicola- Ondatra). 

В соответствии с данными ряда авторов (Огнев, 1949; Kretzoi, 
1958; Janossy, 1961; Громов, 1963, 1967; Chalinae, 1966), фило­
генетические связи полевок представлены на схем~ (см. рис. 4). 
Мы сравнивали эти наметившиеся связи внутри данной группы 
полевок с их антигенными взаимоотношениями. Наши исследо­
вания показывают, что филагенетически более молодые формы 
полевок, объединяемые в надрод Microti (tерые nолевки, водя­
ная крыса), содержат определенный комплекс эритроцнтарных 
антигенов, общий с. филагенетически более древними~ ондат-



рой, лесной тяньшанской полевкой. Опытом убедите.пьно дока­
зывается наследование выявленных антигенных структур от об­

щего предка всех полевок. Характер стереофигуры свидетельст­
вует в пользу предположения о происхождении полевок от общей 

предкавой группы. Некоторые дистанции в ней изображают рав­
нс.сторонний треугольник, углы которого составляют экономка, 
водяная крыса, ондатра. Подобные отношения видов животных 
указывают на происхождение их именно от общего предка 
(М ainardi, 1962). 

Абсорбционными опытами установлена примерно равная 
степень общности антигенов у этих видов. 

Таким образом, интерпретация результатов методом иммуно­
логических дистанций и абсорбционные данные подтверждают 
палеонтологические материалы о происхождении данных форм 
полевок от общей предкавой группы примитивных полевкаоб-
разных зверьков. . 

По палеонтологическим материалам (Chaliпae, 1966), пред­
ком Microtus считается раннеантропогеновая полевка (Alloplza­
jomys pliocenicus), эволюционное развитие которой дает одну 
из молодых ветвей филогенетического древа Microtinae. 

Исследования с неабсорбированными и абсорбированными 
антисыворотками вскрыли значительную общность между ви­
дами серых полевок. Исходя из этих данных, мы считаем воз­
можным допустить, что в фигуре дистанции между обыкновен­
ной, темной полевками и экономкой образуют форму равносто­
роннего треугольника, хотя эти данные получены лишь в гете­

рологических реакциях. Этот треугольник отражает большую 
антигенную общность видов Microtus в сравнении с видами 
разных родов. Действительно, дистанции между близкими 
видами значительно сокращены, что и указывает на увеличение 

степени антигенной общности между сравниваемыми формами 
(Maiпardi, J 963). Общий комплекс антигенов для серых полевок 
и подсемейства Microtiпae в целом (т. е. между формами раз­
ных родов), по-видимому, можно рассматривать как унаследо­
ванный ле только от очень отдаленного, но и филагенетически 
более близкого для них предка. В этом плане наши данные 
подтверждают существующие представления о филагении Mi­
crotus, согласно которым серые полевки происходят от само­
стоятельной филогенетической ветви. Палеонтологические дан­
ные указывают на одновременную дивергенцию экономки, 

обыкновенной н узкочерепной полевок (рис. 4). Наши иссле­
дования позволяют высказать предположение о более раннем 
обособлении узкочерепной полевки. Меньший КОМf1Лекс общих 
антигенов у М. gregalis с обследованными серыми полевка]\.ш 
и ее большая специфичность определяются более ;значительным 
временем самостоятельного развития. 

Полученные данные об ослабленных антигенных связях 
между видами разных родов (ондатра, лесная тяньшанская 
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Рис. 4. Филогения некоторых форм Microtinae. 



и серые полевки) хорошо согласуются с Представлениями о том, 
что филогенетические ветви этих микратин (а именно: Mimo­
mys, Dolomys, Allophajomys) ответвились от общей предкавой 
группы значительно раньше, чем виды Microtus. Работами 
П. А. Моуди и Д. Майнарди (Moody, Doniger, 1956; Maiпardi, 
1962, 1963) показано, что иммунологические отношения могут 
отражать и время эволюционного развития. При сопоставлении 
иммунологических дистанций с палеонтологическими данными 
обследованных nолевок складывается впечатление, что дистан­
ции могут указывать не только на антигенную общность, но, 
возможно, и на относительное время самостоятельного развития 

данных форм. Так, дистанция между корнезубыми полевками 
(ондатра- лесная тяньшанская полевка) отражает, по-види­
мому, процесс самостоятельного развития этих форм, это может 
быть обусловлено ранней дивергенцией их от общей предкавой 
группы микратин (см. рис. 4). У морфологически сходных видов 
серых полевок дистанции свидетельствуют о более поздней их 
дивергенции от соответствующей филогенетической ветви. Во­
дяная крыса, предок которой обособился раньше видов Micro­
tus, обнаруживает и меньшую степень антигенной общности 
с ними. В отношении дистанций, отражающих антигенные связи 
экономки, водяной крысы и ондатры, можно было ожидать 
большую иммунологическую удаленность от водяной крысы 
и экономки ондатры, как морфологически резко отличающейся 
от них и филагенетически более отдаленной. Дистанции этого не 
отражают. 

Возможно, что иммунологические отношения в данном 
случае показывают особенности антигенной дифференциа­
ции, не связанной с морфологической дивергенцией этих форм. 
Это согласуется с результатами исследований, выполненных 
на сумчатых (Wemyss, 1953), хищных животных (Leone, Wi­
ens, 1965) и птицах (Mainardi, 1957). 

выводы 

1. Морфологически близкие виды одного рода (экономка, 
обыкновенная и темная полевки) близки и иммунологически. 
Морфологически отклоняющиеся виды в пределах рода (узко­
черепная полевка) в этом отношении более специфичны. 

2. Иммунологический метод может служить надежным кри­
терием для выяснения филогенетических связей видов в преде­
лах рода. 

3. Сравнительное иммунологическое изучение антигенных 
отношений Microtus- Arvico\a, Microtus- Ondatra и Clethri­
onomys показывает, что возможность данного метода в изуче­

нии межродовых связей в значительной мере ограничена. 
4. В результате применения комплекса иммунологической 

методики удается выявить различия между видами несомненно 
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филагенетически близких родов Micгotus- Aгvicola. · Это ука­
зывает на исключительные возможности данного метода при 

уточнении продолжительности самостоптельного развития срав­

ниваемых форм. 
5. Исследование южного и северного подвидов полевки-эко­

номки указывает на иммунологическую специфичность данных 
внутривидовых форм, длительное время развивающихся в ус­
ловиях изоляции. Развитие исследований в этом направлении 
может ока за rься перспективным при решении вопросов о само­

стоятельности внутривидовых форм различных рангов. 
6. Интерпретации иммунологических отношений по А. Бой­

дену и Д. Майнарди в целом согласуются и дополняют друг 
друга. 

7. Иммунологические дистанции между полевками отражают 
их филогенетические связи, однако более детальный анализ 
необходимо подкреплять и абсорбционными опытами. 
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В анализе популяционной структуры рыб определенное место 
занимают иммуногенетические исследования. Они не только 
вскрывают межвидовые различия, но и позволяют установить 

некоторые закономерности внутривидовой дифференциации от­
дельных стад и выявить их межпопуляционные связи, что осо­

бенно важно (Талиев, 1935, 1941, 1946; Ridgway, 1962; Spгague, 
Vгooman, 1962; Закс, Соколова, 1961; Алтухов, Апекин, 1963; 
Лиманский, 1966; Алтухов и др., 1964; Алтухов, 1969). 

Использование иммунологических методов в ихтиологии ос­
новано на исследовании особенностей иммунологической реак­
тивности рыб. Как известно, антигенные признаки у позвоноч­
ных животных используются в качестве генетических маркеров 

(Owen, 1960; Kallman, 1964). Естественно, что распространение 
этих исследований на пойкилотермных животных требовало 
определения чувствительности и специфичности проявления 
у них иммунологических реакций. 

До недавнего времени господствовало представление об от­
носительной иммунологической примитивности (менее резкая 
реакция на антигенные стимулы) холоднокровных животных 
(Skarzynska, 1925; Аветикян, 1956, 1959; Favour, 1958; Эпштейн 
и др., 1960; Papermaster и др., 1963; Лукьяненко, Сорокин, 1965; 
Лукьяненко, 1965, 1966). 

Х. Флеминг (Flemming, 1958) и В. И. Тэц (1964) пришли 
к выводу, что рыбы IJ:еспособны продуцировать антитела в ак­
вариумных условиях. Однако начиная с работ И. И. Мечникова 
и до современных авторов многочисленные исследования свиде­

тельствуют о том, что пойкилотермные животные обладают 
иммунологической специфичностью реагировать на введение 
антигена. _ 

В 1903 г. И. И. Мечников, иммунизируя золотых рыбок и ка­
расей эритроцитами гуся, обнаружил, что оптимальная продук­
ция антител наблюдается при температуре 18-19° С (Мечни-­
ков, 1947). Его выводы о способности рыб (карп, угорь и др.) 
продуцировать антитела в ответ на антигенное раздражение 
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Рис. 1. Пигментные клетки-меланафоры до nересадки чешуи, 

Рис. 2. Пиrментн·,1е кл~тки на 5-й день пос.1е о:~ершrии. 



по,ihверж:Даютtя nоследую­
щими исследованиями (Tбth, 
1932; Schaperclaus, 1938; 
Cushing, 1942; Гончаров, 
1962, 1967). 

В настоящее время уста­
новлено, что по интенсив­

ности синтеза антител и дли­

тельности их сохранения 

рыбы не устуnают млекопи­
тающим и даже могут пре­

восходить их (наnример, 
кроликов). При этом nро­
цесс образования антител у 
рыб зависит от температуры 
среды, физиологических осо­
бенностей отдельных видов 
и экологических условий 
обитания (Гончаров, 1967). 

Так как все метаболи­
ческие функции рыб, как и 
других nойкилотермных жи­
вотных, находятся под пря­

мым воздейстеием окру­
жающей среды, то на прояв­
ление иммунореактивных 

свойств у рыб особое влия­
ние оказывает температур­

ный режим (Smith, 1940; 
Cushing, 1942; Hildemann, 
1962; Ridgway, 1962). В оп-
тимальных условиях имму­

нологические реакции у рыб 
развиты хорошо, так же, как 

и у наземных позвоночных 

(Hildemann, Haas 1960; 
Triplett, Barrymore, 1960; 
Goss, 1961; Hildemann, Coo­
per, 1963) ; Это оправдывает 
исnользование иммунологи­

ческих методов для . изуче­
ния генетических особен­
ностей внутривидовой из- Рис. 3. По.r.ное разрушение nиrментных 
менчиnости и в ихтиоле- клеток . 

гии. 

Для решения ряда вопросов внутри- и межпопуляционной из­
менчивости рыб рекомендуется метод гомотрансплантации 
чешуи. Впервые его применил Мори (Mori, 1931). Дальнейшие 
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Вид рыб 

Золотой 
карась 

Золотая 
рыбка 

Таблица 

Возраст и размер подопытных рыб 

Пол 

СамцЫ 

Самки 

» 

Самцы 

Самки 

» 

Возраст, 
лет 

3+ 

2+ 

3+ 

2+ 

1+ 

2+ 

1 
Длина тела, 1 Ве 

м..м с тела, г 

-

103 22 
(80-187) (14-31) 

73 12 
(67-80) (9-14) 

109 24 
(90-120) (17-36) 

95 14 
(65-183) 

63 
(11-18) 

9 
(60-67) 

68 
(6-12) 

10 
(56-80) (6-13) 

исследования определили некоторые индивидуальные различия 

в реакции на трансплантат чешуи (Sauter, 1934; Nardi, 1935). 
Наиболее детально этот метод на рыбах был разработан и ши­
роко применен в исследованиях Хильдемана, Овена, Хааса 
(Hildemann, 1956, 1957, 1958; Hildemann, Owen; 1956; Hilde­
mann, Haas, 1960), которые пришли к выводу, что иммуноло­
гические реакции рыб хорошо развиты, скорость их зависит от 
условий, а отторжение трансплантата может проходить быст­
рее, чем у наземных позвоночных. 

Эти исследования открыли возможность использования 
реакции на гомотрансплантат для выявления различий между 
популяциями в процессе внутривидовой дифференцировки по 
антигенам тканевой несовместимости. 

Таблица 2 

Реакция на гаматрансплантат у барбусов и обыкновенного карася 

"' .; 
"'" Средняя про· Повтор· ;:-u :.: ., 

должитель· Доверитель- l(раl!иие ные 
Вид рыб 

.,о 

ность выжи- ныl! пределы, &!' - ,; пересадки, 

t:::O .. ванн я чешуи t интервал дни ДНI 
:>!О{ о;: 

<>о о дни 

~ .. ~ 

Барбус суматран-
ский. 21 26 9,3±0,9 8,4-10,4 9-12 4-7 

То же, конхониус 20 18 13,8±1,2 12,6-15,0 12-18 6-8 
Карась 

4-6 ярославский 22 18 7,3±0,4. 6,9-7,7 4-9 
калииовекий 21 18 14,1±1,0 13,1-15,1 11-18 6-10 
камышинекий 20 26 10,3±0,8 9,5-11,1 9-16 5-9 
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Таблица 3 

Реакция на гомотрансплантат между различными популяциями 
обыкновенного карася 

о ~~= с 

" " "' 001:>, 
:а 

Q, 

~ .. = ~ ... 
"' ,; "' Относитель- t:: 
Q, "''""' "' с. 

Донор 
Рецнпи- » :.: "'""' <: t:: ная величина 

.,to .. "' ~gtl:: "'"= ~~ ент ~u ~~ "'"' и значимость .,: 

1 

,..oto "'"' различий Q, • 
<1)0 о:<:"' ~~ ,i"( Oto r:: = "("'"' :;~ :о: - <: ~[;:~= 

.,,_ "'. ... :а о о., а. :а 
!-"( ::0:: u:o:Ei 1::[., ::0::<: 133 

Ярослав-
1 

1 Камышин- 21-22 9 14,9±0,4 4,5-5,3 4-6 1,26 3-7 
екая екая 

Ярославская Камы- 10 ,6,2±0,5 5,7-6,7 6-8 (1' 12-1 ,41) 
шин- 1,12 
екая 

Калиновекая Ярослав- 8 14,7±1,1 3,6-6,0 4-8 1,34 3-6 
екая 23 

Ярославская Калинов- 8 16,3±0,9 5,4-7,3 б-9 (1,0-1,8) 
екая 1,33 

Камышин- Калинов- 11 7,4±0,7 6,7-8,1 7-10 1' 1 
екая екая 21-221 (0,95-1 ,27) 3-8 

Калиновекая Камы- 11 16,7±0,8 5,9-7,5 5-10 1,15 
шин-

екая 

Нами проведены опыты на различных популяциях золотого 
(обыкновенного) и серебряного карасей- Carassius carassius 
L., С. auratus gibelio (Bloch.) -из водоемов Свердловской, 
Курганской, Ярославской и Новосибирской областей, золотой 
рыбки ( Carassius auratus); пунтиуса (барбуса) суматранского 
(Puntins tetrazona tetrazona), пунтиуса (барбуса) огненного 
(Р. conchonius). 

Было использовано 263 экз. названных видов. Подбор видов 
определялся их хорошей приживаемостью к условиям аквариу­

ма и тем, что они удобны для опытов, так как имеют развитую 

чешую. Основным критерием жизнеспособности пересаженной 
чешуи у этих видов является наличие в ней пигментных клеток-

Таблица 4 

Реакция на гетеротрансплантат между серебряным и золотым карасем 

Средняя 

Темпера-
продолжи-

Довери- l(райние 
Повтор-

l(олич. тельность ные 
Донор Реципиент тура экз. выживае-

тельный пределы, 
nересадкв, 

воды. о с 
мости че- интервал дни дни 

шуи, дни 

Золотой Сереб- 20 10 7,8±1,1 6,7-9,0 6-11 4-б 
ряный 

Серебря- Золотой 20 12 9,0±0,7 8,2-9,7 8-14 5-7 
ный 
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меланофоров, в котор.ых 
содержатся гранулы ме· 

ланина, реагирующие на 

физиологическое состоя~ 
ние рыбы (рис. 1-3). 

Пересадка чешуи про· 
водилась по методу Хиль­
демана (Hildemann, 1956, 
1957, 1958). Особенности 
нашей методики более 
подробно описаны ранее 
(Добринская, 1967, 1968, 
1969). До начала опыта 
рыбы содержались в ус­
ловиях постоянной темпе­
ратуры (20-24° С) в те· 
чение недели или десяти 

дней. Трансплантация че· 
шуи проводилась под 

микроскопом без анесте· 
зии. В процессе операции 
рыба фиксировалась на 
специально изготовлен­

ном станке. Каждый под· 
опытный экземпляр полу· 
чал чешую от своего до· 

нора- партнера по пере· 

садке, и одновременно 

проводилась аутотранс· 

плантация (обычно пере· 
саживались чешуйки 

ниже боковой линии), ко­
торая служила контро­

лем. 

В опытах· использова­
лись особи в возрасте от 

1 + до 3 + лет, (табл. 1). 
Оперированные особи 
ежедневно осматрива­

лись, реакция считалась 

законченной с разруше­

нием последнего мелано­

фора. 
Об иммунологической 

природе реакции свиде· 

тельствует ускоренное от· 

торже·ние вторично пере· 

саженной чешуи. Повтор· 



ны\ пересадки проводились на 10-15-й день после гибели пер­
вичн~Iх трансплантатов (табл. 2-5). 

Triк как по внешним признакам у карасей и золотых рыбок 
по.1 трудно различим, то после окончания опыта рыбы вскрыва­
лись. Все полученные данные статистически обрабатывались. 
Среднее время выживания трансплантата определялось мето­
дом пробит-анализа с применением номограмм Литчфильда 
(Беленький, 1963). 

РЕЗУЛЬТАТЬIИССЛЕДОВАНИИ 

При изучении межпопуляционных и межвидовых различий 
прежде всего необходимо было выявить индивидуальную измен­
чивость реакции на трансплантат отдельных групп рыб. Иссле­
дования показали, что у золотого карася при температуре воды 

20-22° отторжение гаматрансплантата проходит в течение 
4-18 дней (см. табл. 2). Широкий диапазон внутривидовых 
различий реакции тканевой несовместимости в относительно 
стабильных условиях опыта указывает на внутривидовое гене­
тическое разнообразие. 

Важно отметить, что скорость отторжения пересаженной 
чешуи в пределах отдельных популяций оказалась неодинако­
вой: у ярославской популяции трансплантат отторгалея в сред­
нем на 7,3 (4-9) день, тогда как у калииовекой на 14,1 
(11-19) день, а камышинекой-на 10,3 (9-16) день 
(см. табл. 2). Пределы колебаний сроков отторжения гомопла­
стической чешуи в каждой популяции обусловлены антигенными 
свойствами особей. -

Четко выраженная иммунологическая реакция у особей яро­
сла,вской популяции свидетельствует о большей генетической 
разнородности ее по сравнению с другими обследованными по­
пуляциями. 

При выявлении генетического разнообразия рыб из природ­
ных водоемов (караси) и аквариумных (барбусы) видов четких 
различий в пределах индивидуальных колебаний выживаемости 
гомологичной чешуи не отмечено. Примерам могут служить 
сроки отторжения трансплантата у огненного барбуса (в сред­
нем 13,8 дня) и калииовекой популяции золотого карася 
(14,1 дня; см. табл. 2). Таким образом, при внутрипопуляцион­
ных пересадках чешуи установлено высокое разнообразие тка­
невой несовместимости как у рыб, взятых из природных водое­
мов, так и у аквариумных. Межпопуляционные исследования 
проводились в те же сроки на рыбах из природных водоемов. 

Выявлено, что продолжительность выживания трансплан­
тата при пересадках между особями различных популяций зо­
лотого карася составляет 4,7-7,4 (крайние пределы 4-10 дней; 
см. табл. 3). Отторжение чешуи при межпопуляционных пере-
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садках проходило интенсивнее, чем при гомотрансплантщrtш 

внутри популяции, 7,3-14,1 (4-18) дней. / 
Обращают на себя внимание различия в характере совме­

стимости тканей между представителями разных популяций. 
При пересадке чешуи между особями популяций, географически 
более отдаленных- ярославская ~ калиновекая и ярослав­
ская~ камышинекая-получены статистически значимые раз­

личия. Различия в сроках отторжения трансплантата между 
особями сравнительно близко расположенных поп_уляций недо­
стоверны, что может свидетельствовать об определенных раз­
личиях тканевой несовместимости в зависимости от степени гео­
графической изоляции. Однако для оценки этого явления необ­
ходимо было провести анализ результатов, полученных во всей 
совокупности опытов. 

Для особей ярославской популяции характерны наиболее вы­
сокие показатели тканевой несовместимости (4-8 дней) с ры­
бами камышинекой и калиновекай популяций. 

Учитывая интенсивность отторжения трансплантата у рыб 
ярославской популяции в обеих группах опытов (внутри- и меж­
популяционные пересадки), можно было бы оценить это явле­
ние как результат более высокой иммунологической реактивно­
сти ее представителей. Однако это предположение исключается 
результатами перекрестных пересадок между рыбами камыщин­
ской и калиновекай популяций. Они отторгают гомопластиче­
скую чешую ярославских рыб в более короткий срок, чем при 
пересадках между особями камышинекой ~ калиновекай попу­
ляций (см. табл. 3), что указывает на более высокую чуже­
родность ткаf!евых антигенов ярославских рыб. В этом плане 
представляет интерес определение степени чужеродности тка­

ней при межвидовых пересадках. Для большей контрастности 
были обследованы две пары видов золотого и серебряного кара­
сей, а также золотой карась и золотая рыбка. 

Среднее время выживания чешуи при пересадках серебря­
ный~золотой карась 7,8-9 дней, крайние пределы 6-14 дней 
(см. табл. 4). Примечательна высокая неоднородность реакции 
рыб на трансплантат чешуи особей других видов. Так, крайние 
пределы выживания гетералогичной чешуи до 12-14 дней сов­
падают или в отдельных случаях превышают срок жизни гама­

трансплантатов. 

При межвидовых пересадках чешуи от золотого карася к зо­
лотой рыбке отторжение проходило еще интенсивнее- за 
5,6-7,8 дня, а от золотой рыбки к золотому карасю- за 
5,1-7,2 дня (см. табл. 5). 

Реакция во всех сочетаниях аквариумного вида и популяций 
золотого карася проходила ускоренно, в среднем в течение 

5-6 дней. Таким образом, межпопуляционных различий при 
гетератрансплантации между золотой рыбкой и особями отдель­
ных популяций золотого карася не отмечалось. 
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Использование иммунологических показателей для изучения 
внутривидовой изменчивости основано на том, что антигенные 
~войства относятся к качественным признакам и находятся под 
непосредственным генным контролем. 

Метод гамотравеплантации у рыб был применен для опре­
деления генетического родства различных линий и «естествен­
но» инбредных популяций пецилий- Platyfish (Kallman, Gor­
don, 1958; Kallman, 1960, 1964; Kallman, Harrington, 1964). 
Трансплантационный тест оказался чувствительным индикато­
ром генетических различий отдельных популяций Xiphophorus 
couchianus. Так, при температуре воды 24-29° С отторжение 
трансплантата внутри популяции проходило в течение 1-12 не­
дель, тогда как при пересадках между особями этих популяций 
трансплантат отторгалея ускоренно за 5-12 дней (Kallman, 
1964). 

Реакцию на гаматрансплантат для определения межпопуля­
ционных различий у амфибий и наземных позвоночных исполь­
зовали Хильдемаи и Ха ас (Нidemann, Haas, 1961), Е. А. Зоти­
ков (1958) и Л. М. Сюзюмова (1967, 1968). 

Результаты наших опытов подтвердили возможность исполь­
зования метода гаматрансплантации у рыб для выяснения не­
которых вопросов внутривидовой и межвидовой дифференциа­
ции. Установлено, что высокое антигенное разнообразие харак­
терно для любой группы рыб (природные популяции и аквари­
умные виды). Это указывает на высокую степень внутри­
популяционной генетической разнородности. Однако у от­
дельных популяций отмечаются отличия в степени проявления 
этой разнородности при пересадке между рыбами одной по­
пуляции. 

Исходя из работы Кальмана (Kallman, 1964), надо пола­
гать, что степень генетической гомогенности изученных попу­
ляций определяется продолжительностью изоляции и числен­
ностью. Внутривидовая дифференциация на уровне популяций 
по проявлению свойств тканевой совместимости выражена чет­
ко. Она отражает генетические различия между генофондом 
отдельных популяций. Примечательно, что у рыб изоляция даже 
близко расположенных популяций не вызывает сомнений, веро­
ятно, степень территориального разобщения оказывает опреде­
ленное влияние на свойства тканевой совместимости. Проявле­
ние чужеродности тканей при межпопуляционных пересадках 
в данном случае во многом зависит от экологических и физиоло­
гических особенностей популяций. Не исключена возможность, 
что они и определяют те исключительные случаи совместимости 

тканей между рыбами разных видов, которые были отмечены 
нами при пересадках между особями золотого и серебряного 
карасей. Действительно, в отличие от млекопитающих, совме-
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стимость тканей рыб разных видов может оказаться в отдель­

ных случаях более высокой, чем между особя;~,ш из разных и 
даже одной популяции. 

выводы 

1. При температуре воды 20-24° сроки отторжения гомо­
логичной чешуи у разных видов и популяций различны. 

2. Использование реакции на гомотрансплантат дает воз­
можность выявить у рыб внутривидовое антигенное разнооб­
разие. 

3. Ярославская популяция обыкновен~ого карася по сравне­
нию с камышинекой и калииовекой того же вида более разно­
родна. Об этом же свидетельствует и межпопуляционная транс­
плантация (ярославские рыбы отторгают гомотрансплантат от 
особей калииовекой и камышинекой популяций в более корот­
кий период). 

4. При межпопуляционных пересадках средняя продолжи­
тельность выживания чешуи колеблется от 4,7 до 7,4 (в преде­
лах четырех-десяти дней). 

5. Межвидовые различия рыб по группе тканевых ангигенов 
выражены менее четко. В отличие от млекопитающих отмечено 
высокое разнообразие в реакции на гетеротрансплантат. Макси­
мальные сроки жизни гетератрансплантата могут достигать 

12-14 дней. 
6. Диапазон генетически обусловленного индивидуального 

разнообразия в комплексе трансплантационных антигенов у рыб 
позволяет полагать, что изменчивость тканевого биосинтеза 
между особями разных популяций может перекрывать межви­
довые различия. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР 
УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

Выл. 86 Труды Института экологии растений и животных 1973 

Н. А. ОВЧИННИКОВА 

БИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ И ГИБРИДИЗАЦИЯ 

ОБЫКНОВЕННОЙ И 3АКАСПИйСКОй ПОЛЕВОК 

На огромном ареале Европы и значительной части Азии 
обыкновенная полевка образует 41 подвид (Башенина, 1966). 
Среди них имеются формы, о таксономическом ранге которых 
до сих пор нет единого мнения (оркнейская, закаспийская по­
левки). Изучение этих форм представляет большой интерес. 

Нами проводилось сравнительное экспериментальное изуче­
ние обыкновенной (Microtus arvalis transuralensis Serebrenni 
kov) и закаспийской (Microtus (а) transcaspicus Satunin, 1905) 
nолевок. Исследовались как экологические (скорость роста мо­
лодняка, плодовитость и т. д.), так и морфологические (вес й 
промеры тела, относительные размеры внутренних органов) по­
казатели. Для определения степени репродуктивной изоляции 
сравниваемых форм проведена серия гибридалогических экспе­
риментов. 

За два года было получено 153 помета от 36 самок обыкно­
венной полевки и 91 помет от 19 самок закаспийской полевки. 
Установлено, что скорость роста молодняка закаспийской по­
левки в 1,5-2 раза выше, чем обыкновенной (рис. 1). Разница 
в весе обнаруживается уже у новорожденных: средний вес ново­
рожденных у закаспийской полевки- 2,8 г, обыкновенной- 1 ,9. 
Различия в скорости роста, хорошо заметные на ранних стадиях 
развития, значительно сглаживаются в старшем возрасте. По­
этому можно отметить существенную разницу в характере роста 

сравниваемых форм: у обыкновенной полевки при относительно 
более низкой скорости период роста продолжается дольше. Эти 
различия особенно хорошо заметны при сравнении веса живот­
ных в возрасте 1,5; 3 и 4 месяца. Средний вес полуторамесячной 
закаспийской полевки 34,6 г, обыкновенной- 21,9 г; к трем 
месяцам- соответственно, 46,0 и 28,8 г. Прирост веса за этот 
период для первой равен 32,6, для второй- 31,5%. Однако в те­
чение следующего месяца жизни закаспийская полевка прак­
тически не увеличивает веса- 46,4 г, а обыкновенная к четы­
рем месяцам весит 38,0 г, и прирост по отношению к весу тела 
в трехмесячном возрасте равен 32,0%. Таким образом, прирост 
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Рис. 1. Рост молодняка полевок. 

А- самцы: 1- за каспийская по.1евка (n= 116); 
2- обыкновенная (n=50); 3- гибриды (самка 
закаспиАскойХсамец обыкновенной полевки: 
n=16); 4- гибриды (самка обыкновеннойХса­
мец эакаспийской но,1евки; n=1). Б- самки: 
I- закаспийская полевка (n=84); 2- обыкно­
венная (n=51); 3- гибриды (самка закаспий­
скойхсамец обыкновенной полевки; n=16); 
4- гибриды (самка обыкновеннойхсамец за-

каспийской по.1евки; 11 =2). 

веса к четырем месяцам по 

отношению к весу в полуто­

рамесячном возрасте у за­

каспийской полевки соста­
вил 34,0, у обыкновенной -
74,0%. 

Вес взрослых самцов в 
течение года меняется (рис. 
2): он резко увеличивается 
весной (март) и меньше 
осенью (сентябрь). 

Плодовитость закаспий­
ской полевки в течение всего 
года ниже плодовитости 

обыкцовенной (табл. 1). 
Число детенышей в помете 
у первой 1-6 (в среднем 
3,7), у второй 2-9 (в сред­
нем 5,1). У обеих форм 
нет четко выраженной се­
зонной изменчивости плодо­
витости, однако максималь­

ная плодовитость отмечена 

в июне, минимальная- в 

зимние месяцы. 

Сравниваемые формы по­
левок хорошо отличаются 

по основным экстерьерным 

признакам. Для закаспий­
ской полевки характерна 
большая длина тела, хвоста 
и ступни (табл. 2). Четко 
отличаются они и по некото­

рым интерьерным призна­

кам. Наиболее резкие отли-
чия отмечены нами по отно­

сительному весу сердца и особенно печени (табд. 3). Относи­
тельный вес сердца закаспийской полевки меньше, чем обыкно­
венной, вес печени намного больше. Так, относительный вес пече­
ни у самцов закаспийской полевки всех возрастных групп 

(n=59) 68,40-99,40 .мг/г, а у обыкновенной полевки (n=71) 
51,20-64,80 .мг/г. 

Обыкновенная полевка имеет довольно темную и менее на­
сыщенную рыжими тонами окраску меха (белизна равна 4,40+ 
±0,12, показатель оттенка 133,3±0,70). Окраска закаспий­
ской полевки более светлая и с большим содержанием охристо­
рыжих тонов (соответствующие показатели 5,40+0, 11 и 136,4+ 
+0,71). В пределах каждой группы окраска варьирует очень 
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Рис. 2. Изменения веса самцов в течение года. 
1 - закаспийская полевка; 2 -обыкновенная; 3 - гибр11ды (самка закаспийскойхса­

мец обыкновенной полевки). 

сильно (рис. 3). У обыкновенной полевки белизна варьирует от 
2,82 до 5,98, показатель оттенка- от 126,0 до 145,0; у закас­
пийской полевки, соответственно, от 3,58 до 7,76 и от 123,0 
ДО 149,5. 

Ряд зоологов, принимая во внимание крупные размеры тела, 
черепа и задней ступни, считают закаспийскую полевку само­
стоятельным видом (Виноградов и др., 1936; Громов и др., 1963; 

--·, 
_ _... ' 3-·--- ., 

г-· '· 

ии~--tJ--------7.ц--------~5--------~б~------~7~-----­
белизна 

Рис. 3. Колориметрическая характеристика окраски. 
1- закаспийская полевка (n=83): 2- обыкновенная (n=38); 3- гибриды (самка эакас­

пийскойхсамец обыкновенной полевки; n-20). 
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Давыдов, 1962; Kratochvili, 1959; Фенюк, Камнев, 1957; Костин, 
1962; Варшавский и др., 1957; Ротшильд и др., 1966; Канеп, 
1967). Н. В. Башенина (1966), подробно анализируя внутриви­
довую дифференциацию обыкновенной полевки, присоединяется 
к их мнению. 

Однако другая группа авторов (Огнев, 1959; Бобринекий 
и др., 1965; Петров, 1963; Афанасьев и др., 1953) считает, что 
крупные размеры и большелапость-это проявление географи­
ческой изменчивости обыкновенной полевки. Закаспийская яв­
ляется подвидом последней. 

Для выяснения таксономического ранга закаспийской полев­
ки провели гибридалогические эксперименты. Было сформиро­
вано 19 смешанных пар в двух реципрокных вариантах. Особи, 
из которых формпровались пары, были половозрелыми. При 
формировании смешанных пар не отмечено враждебного отно­
шения зверьков друг к другу. 

Замечено, что обыкновенная и закаспийская полевки раз­
множаются хорошо, самки приносят пометы каждый месяц, 
часто после рождения молодняка самка оплодотворяется снова. 

При гибридизации оказалось, что размножение этих полевок 
резко заторможено. В течение года из 10 самок обыкновенной 
полевки размножалось 4, от которых получено 6 пометов. Сред­
нее число детенышей в помете 2,1 (1-3). Из 9 самок за каспий­
ской полевки размножались все, от них получено 17 пометов со 
средней численностью также 2, 1 ( 1-4). 

~изнеспособность гибридного молодняка различна в зави­
симости от видовой принадлежности самки. Из 6 пометов, по­
лученных от самки arvalis и самца trimscaspicus, 4 не дожили 
до пяти дней. Средний вес новорожденных 1,5 г ( 1-2 г). 

В 17 пометах от самок закаспийской и самцов обыкновенной 
не было отмечено ни одного случая гибели детенышей. Лучшее 
выживание молодняка, возможно, связано с тем, что зародыш 

развивается в теле более крупной формы. Вес новорожденного 
2,9 г (2,8-3,0 г). 

Существенные различия между реципрокными парами отме­
чены и по времени, которое проходит от формирования пары до 
первого и следующих пометов. От самок закаспийской полевки 
обычно были пометы в первый месяц после формирования пары. 
Из четырех размножавшихся самок обыкновенной полевки толь­
ко одна принесла помет в первый месяц, а три другие- через 
60, 80 и 95 дней после формирования пары. 

·Значительно различаются реципрокные пары и по количе­
ству пометов от одной самки. Из девяти самок закаспийской по­
левки от пяти получено по .два помета, от одной- четыре и от 
трех- по одному. Из четырех р.азмножавшихся самок обыкно­
венной полевки ьт двух получено по два помета, от двух- по 
одному. Для сравнения нужно знать, что самки исходных форм 
приносят за год .цо 13 пометов со средней численностью в по-
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мете 2-9 детенышей у обыкновенной и l-6- у за каспийской 
полевок. В смешанныхпарах и максимальное число пометов ( 4), 
и наибольшее число детенышей в помете (тоже 4) получено от 
самки закаспийской полевки. 

Обращает на себя внимание низкая плодовитость смешан­
ных пар (см. табл. l). Для определения возможных причин сни­
жения плодовитости при гибридизации было вскрыто пять бере­
менных самок. У двух самок обыкновенной полевки было обна­
ружено 4 и 7 эмбрионов на начальной стадии развития. У трех 
самок закаспийской по 4; у одной эмбрионы находились на на­
начальной стадии развития, а у двух других- на разных стади­

ях резорбции (размеры эмбрионов по длине матки 4,0; 4,5; 7,0; 
7,0 .м.м). Сопоставление среднего числа эмбрионов с числом 
рождаемых детенышей позволяет заключить, что малая плодо­
витость и интенсивность размножения при гибридизации обуслов­
лены полной или частичной резорбцией эмбрионов на разных 
стадиях развития. 

Плодовитость гибридных особей проверялась скрещиванием 
с родительскими формами и между собой. Было сформировано 
.23 пары (6 пар с гибридным самцом и 17 пар- с гибридной сам­
кой). Взятые в пары животные родительских форм были прове­
рены на половую активность. За срок, превышающий полгода, 
ни от одной пары не было получено ни одного помета. При 
вскрытии шести гибридных самцов обнаружены недоразвитые 
семенники, в мазках лишь у двух было небольшое число мерт­
вых сперматозоидов. Придатки семенника были очень малы. 
У двух забитых гибридных самок матка была чистая, не увели­
ченная в размерах. Интересно изучение биологических особен­
ностей полученных гибридов. 

На рис. l видно, что скорость роста гибридов от самок за­
каспийской и самцов обыкновенной полевок выше, чем при об­
ратном скрещивании. Ясно видны половые различия: гибридные 
самцы крупнее самой крупной из родительских форм (закаспий­
ской полевки), гибридные самки занимают промежуточное 
положение. 

Вес взрослых гибридных самцов, полученных от этого скре­
щивания, почти в течение всего года был выше веса самцов ро­
дительских форм (см. рис. 2). 

Рост гибридов, полученных от самок обыкновенной и самцов 
закаспийской полевок, сильно замедлен и практически заканчи­
вается к месячному возрасту. 

При сопоставлении морфологических и морфафизиологиче­
ских показателей гибридов с таковыми родительских форм об­
наруживаютсЯ резкие различия. Гибриды имеют большую дли­
ну тела, хвоста и ступни, чем родительские формы. Особенно 
резко это выражено у самцов. 

Гибридные самки .цишь по относительному весу печени рез­
ко отличаются от исходных форм (У них он значительно мень-
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ше), по относительному весу сердца занимают промежуточное­
положение, а по индексу почки достоверно не отличаются. 

Гибридные самцы по относительному весу сердца занимают 
промежуточное положение между обыкновенной и закаспийской 
rюлевками. Относительный вес надпочечников у них близок к 
весу этого органа у обыкновенной полевки. 

Наибольшие отличия между гибридными самцами и самца­
ми исходных форм отмечены по относительному весу печени. 
Из 12 исследованных в виварии видов закаспийская полевка 
обладает наибольшим абсолютным и относительным весом 
печени. Однако у гибридных самцов относительный вес печени 
значительно выше, чем у закаспийской полевки. 

Гибридные самки, полученные от самок обыкновенных поле­
вок и самцов закаспийских, имеют еще больший относительный 
вес сердца и почки, чем родительские формы. 

По окраске гибриды ближе к особям закаспийской полевки 
(белизна 5,13±0,15). Что касается показателя оттенка, то ок­
раска гибридов еще в большей степени насыщена охристо-ры­
жими тонами (140,0+1,41). Так же, как и у родительских форм, 
окраска гибридов варьирует очень сильно: белизна- от 4,12 до 
6,60, показатель оттенка- от 123,8 до 152,8. 

выводы 

Закаспийская и обыкновенная полевки- морфологически 
четко дифференцированные формы, отличающиеся рядом суще­
ственных биологических особенностей (плодовитостью, ско­
ростью роста, весом тела и др.), достигли почти полной гене­
тической изоляции. Степень этой изоляции различна в зависи­
мости от структуры формирования пары. Однако более жизне­
способные потомки от скрещивания самки закаспийской полев­
ки и самца обыкновенной оказались стерильными. Это дает ос­
нование считать закасгlийскую полевку самостоятельным видом 
и именовать Microtus transcaspicus Satunin, 1905. 
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