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ВВFДЕНИЕ 

Почему сеrодня, в начале XXl в., мы обращаемсяк проблемам фс­
ногенетнки и феноrенетической изменчивости? В первую очередь пото­

му, что только в наши дни блаrодаря многочисленнымнедавним открыти­

ям в областях молекулярной генетики, биологии развития, иммунологии и 

биоинформатнки происходит пересмотр существовавших и существую­

щих фундаменrальных представлений в биолоrнн и меДJЩИНе. Эти откры­

тия затронули и основы эвоmоциоииой теории, которая традиционно в те­

чение двух последних веков является теоретическим стержнем биологии, 

позволяющим представить «биологическую картину мира>>, а также пути 

происхождения, развития и прообразования Жизни в истории Земли. По­

скольку явление изменчивости представляет собой основу тобой биоло­

гической теории эвоmоции, неизбежно переосмысление природы измен­

чивости и ее роли в эвоmоционном процессе. Феноrенетические исследо­

вания и анализ проявлений феногенетической изменчивости заннмаюr 

кmочевое положение в решении этих общебиологических проблем. 

В последние несколько лет зашатались устои синтетической теории 

эвоmоции (СТЭ), которая вплоть до конца ХХ в. считалась компромис­

сным развитием классической дарвиновской теории в союзе с nопуля­

ционной генетикой. Молекулярная биология, порождениая классической 

генетиюй, в конце ХХ и начале XXI в. неожццанно оi<аЗаЛась в стане против­
ников неодарвнинзма и СТЭ (Jab1onka, Lamb, 1998). Молекулярные био­
лоm и генетики, если и не отказались от центральной догмы (ДНК-> ДНК-> 

РНК ->Белок), то иначе трактуют ее струюурные блоки и nереходы между 

ними (Инге-Вечтомов, 2004). Более тоrо, многие молекулярные генетики 
начали атаку на СТЭ nод флагом «молекулярноrо ламаркизма>>, как весь­

ма метко опредеJПIЛ это направление Ю. В. Чайковский (2006). Все это неиз­
бежно заставляет вновь ·вернуться к изучению природы фенотипической 
изменчивости, и в частности к проявлениям феноrенетической изменчи­

вости(Кренке, 1933-1935). 
Обрушение значительной части «Здания>> СТЭ в наши дни вновь 

открьшо научный горизонт биологии, который бъш плотно закрыт более 

половины века для ниых эволюциоiПIЫХ теорий, кроме неодарвинизма. На 

наших глазах формируется новая область биологии- молекулярная эпше­

нетнка, хараперизующая процессы эпиrенетических (надrенетических) 

молекулярных взаимодействий при функционировании генома в пропес­

се онтогенеза (Ги.'Iберт и др., 1997; Zuckerkand1, 2002). Она также лежит в 
русле тех молекулярно-генетических достижений, которые привели к кри-
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зису неодарвинизма и позволили, ншrонец, вывести ламаркизм и номоrе­

нез нз теtШ критического непрЮIТия совремеШШI<аМИ-неодарвJПШстами. 

И опять, как и в начале ХХ в., мы стоим на пороrе создания новой 

общей теории эволюции. Сегодня возникла сmуация, наблюдавшаяся в 

биолоrии как науке еще в начале ХХ в., коща почти на равных конкуриро­

вали дарвинизм, ламарi<ИЗм, номогенез, мутационная теория Де Фриза, 

жоффруизм (идея эволюции за счет изменения зародышей), витализм 

Г. Дриша и множество иных теоретических варнаций эволюционной идеи. 

При внимательном рассмотрении существовавших ранее эволюционных 

теорий, в свете все тех же поел~ поrрясающих оrкрыrнй молекулярной 

бнолоmи, а таюке достижений неJППiейной неравновесной термодинами­

Юf и теории систем очень многое в них оказывается современным н весь­

ма полезным для новых эволюциоЮIЫХ построений. В настоящее время 

становится все более ясно, что в каждой нз теорий эволюции имеются 

верные блоки, :коrорые :никем не оспариваюrся и могут бьпь взаимно до­

полнены и использованы при создаЮIИ общей теории эволюции. 

В послеДЮiе годы стремительно формируется новое направлеiШе 

исследоваiПIЙ, базирующсеся на объединении представлеиий биологии 

развития, морфологии, молекулярной биологии и эволюционной биоло­

rии, :коrорое Брайаном Халлом (Hall, 2000) шутливо было названо «Evo­
Devo» от <<Evolutionary Developmental Biology» -«эволюционная биология 
развитЮI)>. Сегодня- это мощное и перспективное направление исследо­

ваний. Основателями эволюционной биологии развmия в русле <<Evo-Devo» 
следует считать, по-видимому, С. Ф. Гилберrа (S. F. Gilbert), Б. К. Халла 
(В. К. Hall) и Б. Гудвина (В. Goodwin), несмоrрянанесходство их научных 
интересов и установок. В этих исследованиях на переДIШЙ план выходит 

сознательно иrнорировавшаяся в начале становления генетики область -
биология развития, рассматривающая морфогенез на разных его этапах и 
уровнях организации и учитывающая молекулярно-rенетические факrо­

ры развития. Другими словами, это направление исследований представ­

ляет собой ренессанс полузабьпой на Западе феноrенетнки 20-х годов 

ХХ в., но на совершенно новой основе совремеиных исследовательских 

технологий в морфологии, эмбриолоrнн, молекулярной сенетике и эпиrе­

нетике. 

Необходимость обращения от проблем передачи наследственной 

информации к проблемам реализации наследственной информации в ходе 

индивидуального развшия задолго до этого подчеркивал академик Б. Л. Ас­

тауров, который всегда видел проблемы развития, морфологии и генетики 

в неразрывной связи и с нетерпеинем ожидал наступления такого синтеза. 

Он писал: « ... несмоrря на очевидность того, чrо наследственность иразви-
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тис лишъ разные аспекты в познании одной и той же биологической конк­

ретности, ибо наследственность реализуется через развитие и генотип не­

прерывно связан с фенотипом, мысль тщетно пьпалась объединить эти 

разные стороныпредмета единой концепцией» (Астауров, 1967, с. 181). 
И далее: «Я твердо уверен, что именно решение проблем осушествления 

наследственной информации в процессах индивидуального развИТIЩ проб­

лем rенетики развития стало сейчас направленнем главного удара не толь­

ко rенетикн, но и всей современной биологии» (АСJуров, 1972, с. 547). Воз­
никновение синтетического научного направления «Evo-Devo» на рубеже 
веков можно считать символичным и надеяться, 'ПО именно на его основе 

способна возникнуть ОТЭ - общая теория эволюции. В этом отношении 

популяционная феноrенетика, эпиrенетика и фенетика, о которых пойдет 

речь в книге, тесно примыкают к линии «Evo-Dcvo» и опираются на пред­
ставления Б. Л. Астаурова об особой форме «феноrенетической» изменчи­

вости, которая обусловлена не генотипом, не внешней средой, а стохасти­

ческими процессами мехаинки развития. 

Полагаем, что вполне возможно найти компромиссное и одновре­

менно инвариантное решение и осуществить рациональное объединение 

всех базовых теорий эволюции в одну композиционную эволюционную 

теорию (Васильев, 2005). Поэтому путь выхода из кризиса СТЭ состоит не 
в непримиримой борьбе этих теорий, а в создании общей теории эволю­

ции- ОТЭ илн GET (geпeral evolutioп theory) на основе модифицирован­
ной эпиrенетнческой теории эволюции М. А. Шишкина, в:клкнающей эле­

менты теорий неодарвинизма, нсоламаркизма, номоrенеза и др. Это не 

означает, что эпиrенетнчес:кая: теория «подомнет)) под себя все остальные, 

поскольку эпиrенетические процессы фундаментальны, объективны н обя­

заны служить базисом тобой теории эволюции (Васильев, 2005). 
Усилнвающаяся специализация знания, в том числе и биологическо­

го, требует наладить обязательный процесс междисциплинарной инте­

грации. Особенно важно сегодня находить общие аналогии и выстраивать 

познавательные мостики между разными науками. Для познавательного 

nporpecca необходима организационная интегрирующая связь между мо­
лекулярной генетикой, эмбриологией, клеточной биологией, морфологи­

ей, популяционной и эволюционной экологией, включая палеонтологию и 

филоценоrенетику(Жерихии, 2003; Васильев, 2005). В эrом отношенииизу­
чение феноrенетической изменчивости может быть связующим звеном 

при рассмотрении ее проявления на разных уровнях биологической инте­

грации: от молекулярно-rенетического и цитологического до популяцион­

но-видового и ценотнчсского в экологически контрастных средах. Не слу­

чайно в самые последние годы в русле «Evo-Devo», главным образом бла-
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rоддряусилиям С. Ф. Гилберта (GilЬert, 2003), появилась новая ветвь, :коrо­
рую предложили назвать «Eco-Devo» (Ecological dcvelopmental Ьiology)­
«экологическая биология развития». 

Тахим: образом, параллелъно изучая феноrенетичес:кую и морфо­

rенетическую реаiЩИИ особей из природиых популяций у разных форм на 

воздействие различных э:кvлоrических факгоров иидивндуалъноrо разви­

тия как у растений, так и у животных, можно rлубже понять эвошоционно­

ЭI(ОЛОrические процессы и их механизмы. 



Глава 1 

ФЕНОГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСIЪ 

И ПРАВИЛО Б. Л. АСТАУРОВА 

Возникновение «феноrенетикю> как области исследований, наце­

ленной на КJУЧСНИе генетической природы развиrия признаков или «физио­

логии генов)), связано с именем немецкого генетика Валентина Геккера 

(Нaekker, 1918, 1925), давшего такое название новому направлению гене­
тики. Появление этого русла исследований дЛЯ генетики вполне законо­

мерно, посmльку важно не толъm знать правила и законы персдачи носи­

телей наследственной информации от родителей к потомкам, но, что еще 

более важно, знать, как воспроизводится в процессе индиви,цуалъноrо раз­

вкrия переданная наследственная информация, как она влияет на морфо­

генез пurомmв. Данное направление исследований интенсивно развивалось 

в 20-е годы мосmвсmй IIП<Олой популяционной генетики. Много бъшо сде­

лано в этой области Б. Л. Астауровым, Е. И. Балюпшпюй, Д Д. Ромашовым, 

П. Ф. РоКJЩКИМ, Н. В. Тимофеевым-Ресовеким и С. Р. Царапкиным. Рабоrы 

П. Ф. Рокицкого проводилисЪ в области теории полядействия rена в разви­

тии дрозофил, исследования Д. Д Ромашова и Е. И. Балкашиной были наце­

лены на изучение направленности фенотипнчесmй изменчивости. Симе­

нем одноrо нз самых ярких представкrелей школы - Николая Владими­

ровича ТИмофеева-Ресовсmrо связаны такие важные понятия феноrене­

тики:какпенетрантностъ и экспрессивность прнзнаков, а также исследования 

по симметрии фенотнпическоrо выражения прнзнака. Им бъmи заложены 

представления о роли rенетической среды в развитии и проявлении при­

знаков. Он одним нз первых обратил внимание на то, что фенотипнческая 

изменчивость в популяциях существенно меньше rенотипической. Друrими 

словами, Николай Владимирович фактически установил, что, во-первых, 

нет жесткой связи меж.цу генотиnом и формирующимся на его основе 

фенотиnом, а во-вrорых, чrо существенно меньший размах феноrипичесюй 

изменчивости обусловлен регуляторными причинами развкrия (в феноти­

пе проявляется далеко не все, что может проявкrъся). Важные результаты 

были получены Борисом Львовичем Астауровым при изучении мутации 

tr (tetraptera)- дополнкrелъной пары кръmъев у дрозофИЛЪL Он обнару­
жил особую изменчивость билатеральных признаков, при которой прояв­

ление признака в фенотиnе не завискr ии от генотипа, ни от среды, а обу­

словлено эндоrенными стохастическими явлениями развкrия (Астауров, 

197 4). Мы версмея к этому в дальнейшем и подробнее рассмоrрнм данный 
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феномен. В то же время по причинам, о которых речь пойдет во второй 

главе, в США, а также Великобритании и многих других странах Западной 

Европы фенагенетика не только не развивалась, но и долгое время, вплоть 

до 90-х годов ХХ в., игнорировалась научным сообществом. 

В конце 20-х- начале 30-х годов прошлого века интерес к проблемам 

генетической природы изменчивости фенатипических признаков и фено­

генетики в СССР бьm очень высок, поэтому неудивительно, что Николай 

Петрович Кренке, изучая закономерности проявления формы листьев на 

побеге, назвал такого рода изменчивость феногенетической. Пример фе­

ногенетической изменчивости листьев малины (Rubus idaeus) по форме 
их рассеченности, взятый из книги Н. П. Кренке ( 1933 -1935), в виде схемы 
(Корона, Васильев, 2000) приведем на рисунке 1. Листья в ряду расположе­
ны в порядке усложнения формы и числа структурных элементов. Феноге­

нетический ряд не является полным, так как в него включены только сим­

метричные варианты строения. 

~Ф.~4.· 
·~$·· 6 7 в 9 10 

Рис. 1. Феноrенетический (рацемический) ряд листьев малины 
(Rubus idaeus L.) по Н. П. Кренке (1933-1935) с модификациями. 

Илтострация из книги В. В. Короны и А. Г. Васильева (2000). Пояснения в тексте 

На рисунке выделены узловые по строению листья ряда. Если предста­

вить непрерывный процесс усложнения структуры листа, то хорошо видно, 

что сначала имеется трилистник, затем появляются вырезы на централь­

ном листочке, завершающиеся образованием второй пары боковых лис­

точков. На этом этапе трилистинк превращается в пятилистннк. Централь­

ный листочек далее вновь усложняется, на нем снова формируются вырезы, 

затем отделяется третья пара боковых листочков и формируется «семи­

листнню>. Российским ботаником В. В. Короной, в отличие от Н. П. Кренке, 

бьmо установлено, что в основе этого процесса усложнения лежат в первую 

очередь структурные трансформации расположения жилок, а не рассе­

ченности листьев. Причем наращивание сложности листьев происходит от 
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их основания к вершине за счет добав..чення модульных элсмсюов сrруюуры 

жилок (Корона, Васильев, 2000). В. В. Корона подобные ряды листьев рас­
сматривал с позицин проrраммированного морфогенеза. Действительно, 

этот ряд может рассматриваться как пошаrовая реализация морфогене­

тичесmй программы. Поэтому феномен вторичного упрощения струюу­

ры листа на побеге, который Н. П. Кренке назьmал «циклическим омоло­

жением», с позиций В. В. Короны представляет собой просто остановку 

морфагенетической программы на более раннем ее шаге. 

В качестве модельного объекrа для изучения внутрииндивццуалъной 

фенагенетической изменчивости струюуры, формы и размеров листьев 

можно рассмотреть комнатный виноград - роициссус ромбовидный 

Rhoicissus rhoтboidea. Этот вид имеет харакrернъrе выступающие за край 
листовой пластинки жилки, внешне напоминающие небольшне «остю>, 

I«)Торые формируют краевые зубчики. Такие струюурные элементы бьшо 

предложено называть «двельш от словосочетания: денто-веналъные эле­

ментъi (Корона, Васильев, 2000). На основе теоретичесmго изучения две­
лярной структуры листа бьши раскрьiТЪI общие структурные аспекты ее 

разнообразия. Двел, как структурное воплощение фена-устойчивого сос­

тояния неметрического признака, может проявиться на той или иной сто­

роне метамера, а может и не проявиться, хотя на первый взгляд имеются 

все основания для его формирования. Проявившаяся выступающая жилка 

может варьировать от малых до больших размеров. Нет сомнения, что в 

основе своей изменчивости двелы имеют I«)ЛИЧественную природу, однако 

на их проявление накладываются пороговые оrраничения, обусловленные 

законами ра.звития - эпиrенетическими процессами морфогеиеза. Пре­

одолевая некий пороговый уровень в своем варьировании, жилка получает 

возможность реализации в определенном струюурнам узле данного ме­

тамера и сопровождается формированием зубчика. Таким образом, не­

смотря на строго заmномерный и в целом детерминированный план 

структурной трансформации жилок листа, у кахщого метамера в силу сто­

хастических, эндоrенных и экзогенных процессов, сопровождающих раз­

витие, имеется вероятность случайной реализации элементов сrруктуры­

отдельных (определенных) жилок. Следует, ОДНЗI«), подчеркнуть, 'ПО после 

прохождения определенного шага в ряду структурной трансформации 

соответствующие элементы структуры уже не варьируют и становятся 

mнстантной частью системы двелов субметамеров (листоЧI<Ов) листа. 

Рассмотрим проявление феноrенетичеСI«)Й изменчивости латераль­

ной струюуры листовой пластинки, то есть противолежащих боковых по­

ловин листа, осью разделения I«)ТОрых: является главная жилка листа- ра­

хис (рис. 2). Одновременная реализация на левой и правой сторонах разных 
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Рис. 2. Закономерности внутринндивидуалыюй (фсноrенетической) изменчивости 
латеральных композиций фенов двелярной СтрУJСIУРЫ листьев 

роициссуса ромболистиоrо. Стрелки соединяют латеральные композиции двелов, 

встретившиеся как антимерные сочетания на разных сторонах одного и roro же 
листа, и направлены от простых к более сложным композициJIМ. 

Жирные линии- вновь пояВЛJIЮщиеся двслы в структурных конфигурациях. 

Цифры- число двелов, приходящееся на данную композицию 

структур (композиций фенов) является допустимым сбоем (ошибкой) 

нормального хода развития данного органа (листа). Все варианты неодина­

ковых структур, обнаруженных у одних и тех же листьев, но на разных их 

сторонах, соединяли между собой стрелками (от простых вариантов к бо­

лее сложным). Данная схема характеризует все внуrрииндивидуалъные 

варианты сочетаний разных структурных композиций двелов-антимеров в 

пределах одной и той же листовой пластинки. Все латеральные композиции 

двелов приведены только как левые половинки. Обращает на себя внима­

ние то, что в пределах одной и той же листовой пластинки допустимый 

внуrриинднвидуалъный «moфD>, т. е. структурное несовпадение, не превы­

шает величины закладки или непроявления одного или реже двух двелов. 

Одновременная реализация на левой и правой сторонах разных компози­

ций фенов является естественным сбоем (ошибкой) нормального хода раз­

вития данного листа, поскольку генотип и условия развития для левой и 

правой сторон каждого метамера практически идентичны. Поэтому асим­

метричные билатеральные композиции фенов позволяют построить есте­

ственные морфогенетические ряды допустимых в онтогенезе (не леталь­

ных) структурных трансформаций. Видно, что внуrриинднвидуальная из­

менчивость почти линейно упорядочена от простых структур к сложным 

по числу двелов. Специальный анализ показал, что <ипофт» встретившихся 

в выборке асимметричных билатеральных композиций фенов жилкования 

листа невелик. Это обстоятельство, по-видимому, и определяет линейный 
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характер дискретных структурных изменений (шагов) в выявленных струк­

турных морфоrснетических рядах. 

Из рисунка также видно, чrо в процессе морфоrенеза возможна 

реализация структурных изомеров при одинаковом числе структурных 

элементов- двелов, но с разным их расположением. В часrности, при струк­

туре, включающей восемь двелов при их билатеральном проявлеНШf, в 

пределах одной и той же JШстовой пластинки возможны два изомера две­

лярной структуры: в одной композиции восьмой элемент добавляется как 

третья наружная жилка бо:кового JШсточка, а в друrой -как третья жилка 

центрального листочка. Такие же варианты-изомеры встречены при 1 О и 
11 двелах, т. е. существует возможность реализации разных путей струюу­
рогенеза, :которые допустимы в nроцессе развития. По мере усложнения 

двелярной структуры новые элеменrы постепенно встраиваются и фик­

сируются, а дальнейшее усложнение предполагает только линейное пота­

говое добавление очередного двела. Тем не менее, комбинаторика прояв­

ления фенов у всех субметамеров JШСТа в целом довольно велика. Анализ 

530 JШстьев только для одного растения роициссуса ромбовидного выявил 
108 разных билатеральных композиций (сочетаний) фенов, или l 08 
разJШЧИЪIХ двелярных структур JШста. 

«Феногенетическая изменчивость» Н. П. Кренке- это внутрiПIНДИ­

видуалъная метамерная изменчивость, :которая одновременно отражает 

два аспекта: направленное усложнение структуры последовательно закла­

дывающихсялистъев (метамеров) в морфоrенезе инх стохастическое (слу­

чайное) формирование. В этом явлении присутствует элемент «орrаннза­

цию>, что весьма точно nодметил М. М. l'vfаrомедмирзаев, то есть «опреде­

ленной» изменчивости, с одной стороны, и «стохастикю>, чrо может свя­

зываться со случайной :компонентой «неопредсленной» и «сnонrанной» 

изменчивости. Феноrенетическая изменчивость, следовательно, содержит 

в себе как закономерную, так и случайную компоненrы. Она отражает 

закономерную трансформацию структуры в морфоrенезе в наnравлении 

ее усложнения и случайные сбои (ошибки) в ходе развития этих структур. 

Интересен еще одни асnект рассмотрения феноrенетической из­

менчивости: с позиций изучения широты морфоrенетической «нормы ре­

акцию>, т. е. возможности оnисания всех реально допустимых в развнтни 

данной особи проявлений элементов структуры и их комnозиций ( морфо­
типов). Действительно, в ходе развиrия анrимеръr и метамеры сталкивают­

ся с большим разнообразием условий реализации, и по их фенотиnическо­

му разнообразию можно судить о морфоrенетической «nrnpoтe нормы 

реаiЩИИ>> данной особи. Существующий в настоящее время мощный аn­

парат статистического анализа, разработанный д..'IЯ изучения nопуляций и 
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популяционной (групповой) изменчивости, можно применить и к изуче­

нию закономерностей внутрииндивидуальной изменчивости. Метамеры 

одноrо и того же растения: можно уподобить «особям» популяции (напри­

мер, «теневые» и «световые» листья являются аналогами особей, живу­

щих и развивающихся в контрастных биотопах), а сравнение групп мстаме­

ров разных особей растений (разных генотипов)- межпопуляционному 

сравнению. Одновременно появлястсявозможность решения целого ряда 

феноrенстическнх проблем. Прнмснение технологии nопуляционноrо ана­

лиза к изучению групповой внутрииндивидуальной изменчивости листьев 

растений, а таюке антнмерных и метамерных сrруюур животных позволя­

ет, на наш взгляд, решить не только многие до сих пор верешеиные пробле­

мы феноrснетнкн, эколоrичесюй морфолопm и физиолоrии развития рас­

тений и животных, но и приблизиться к общебиологическому пониманию 

самого явления изменчивости. 

Внутрииндивидуальная феноrенетическая изменчивость может 

проявиться как у разных метамеров особи, так и на левой и правой сторо­

нах метамеров, то есть у гомотнпичных антнмеров (Беклемишев, 1994). 
По В. Н. Беклемишеву (1944, с. 13 3), антнмеры- «симметрично-подобные 
друг другу части тела, расnоложенные друг против друrа, либо вокруг оси 

симметрии, либо по обе стороны IШосюсти симметрию>. Антимеры ха­

рактерны для ситуаций двустороннего и радиального типов сrрукrурной 

симметрии. Метамерию В. Н. Беклемишев (1944) рассматривал как «по­
ступательную симметрию». Он так писал об этой форме симметрии тела 

животных: « ... шгда мы встречаем в теле I<ai<Dro-либo животноrо множество 
подобных друr друrучастей, ио расположенных не вокруг оси, а вдоль осв 

и nовторяющихся на протяжении всего или почтя всего тела, такие части 

называютсяуже не антнмерами, а метамерами» (Там же, с. 133). Поэтому 
при рассмотрении варьирования тех или иных антнмерных элементов 

струюуры можно зафиксировать различия этих элементов, как на разных 

сторонах метамера, так и у разных метамеров, что nозволяет говорить об 

антимерной, метамерной и антимерно-метамерной комnонентах внут­

рииндивидуальной изменчивости (Васильев, 2005). При этом сле.цует ясно 
осознавать, что внутрииндивидуальная изменчивость может быть проана­

лизирована только при rруnповом анализе метамеров и/ или антнмеров. 

Пасюльку метамерия может бьпь rомономной и гетерономной (Бекле­

мишев, 1944), сле.цует учитывать их проявления. Гомономпая метамерия 
весьма относительна и чаще она может тяготеть к rетерономной. Напри­

мер, сходно устроенные листья на побеге моrут несmлъm различаться в 

завиенмости от места и порядка расположения на побеге. В случае анали­

за rетерономных гомотипических струюур (например, разных пар юнеч-
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ностей речного рака) определение степени rомолоrическоrо сходства еще 

больше осложня:етс.11. Весьма трудно оценивать степень гомологической 

близости н между струюурамн при радиальной симметрии. Групповой 

внуq>иннднвидуальный анализ проявлений тех нлн иных отдельных rомо­

Т'ПJНЫХ струюур и/ или их композиций (сочетаний) позволяет разобраться 
в их •"'~fолоrнн у блнз:кнхтаксонов. 

В П~>даВЛЯЮщем числе случаев элементарные днежретвые вариации 
струпурныл нризна:иов предt.:тё:UIJVПОТ I.O(kiO тоv чазываемые «феНЪD>, о 

I«ЛОрых речь пойцет в дальнейших главах. Последнее oбcтoxl ... m.("J'RO для: 
нас важно, поскольку rрупповой ( <mопуляциоиныЮ>) анализ элементар­
НЪIХ антимериых струюуриъiХ вариаций (частот фенов) -это юпоч к изуче­

IППО трансформаций струкrуры в морфогеиезе и феногеиетическому ана­

лизу (Васильев, 2005). 
В последние rоды становится поЮJТИЫМ, что в основе феиоrсиети­

ческой изменчивости лежат эпи:генетичеспе явления, о которЪIХ в свое 

время писал К. Х. УоД!J,ННI"IОн (1970)- автор терМIПiа «эпигенетиюl)>. Уод­
дюптон приводит множество примеров реализации альтернативных путей 

развития, переюпоченне которых зависит, жак он полагал, от присутствш 

определенных мутантиых аллело:морфов. Позднее :мы вновь вернемся к 

«эпигенетике» Уоддшптова и ее связи с современной :молекулярной «эпи­

rенетикой)). 

Исследованна: феногенетической изменчивости Н. П. Кренке на рас­

теИШIХ тесно связаны с изучением особой формы изменчивости у живот­

ных, которую, не давав: ей специального наименования, впервые описал в 

1925-1929 гг. один из самых яр:кнх щхщставителей четверlfi(()ВСJDЙ школы . 
Б. Л. Астауров. 

Наиболее важные и глубокие результаrы в области феногенетики 

были получены Б. Л. Астауровым в конце 20-х годов при изучеиннмутации 

tetraptera у дрозофИJIЫ. Он обнаружил, 'ПО проявление rомодииамных 
аитнмериых признаков - резко увеличенных в размерах rалтеров (жуж­

жалъцев), создающих впечатление четырехiq>ылостн :мух ( отсщца и назва­
ние мутации- tetraptera), осуществJDiетсн иезависимо на разных сторонах 
тела. По этой причине в :качестве единицы изучения подобной изменчивос­

ти билатеральных струюур предлагалось рассматривать не особь, а поло­

вину особи. При ТЗJ([)М способе анализа магериала Борис Львович ОТI(J)ЫЛ, 

'ПО существует особая форма изменчивости билатеральных признШФв, 

при которой проявление призважа в феноrипе не зависит ни от генотипа, 

ни от среды, а обусловлено эндоrенными стохастичесi(НМИ явлеННJIМи 

развКТНJI (Астауров, 197 4). Только в начале 90-х rодов В. А. Струнников и 
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И. М. Вышинский (1991) вновь вернулись к данной проблеме н назвали Э1У 
особую форму изменчивости как «реализационная: изменчнвосrЪ». 

Б. Л. Астауров всеrда UirOТeл к феноrенетнческой стороне rенети­

ческих исследований. Исследования, проведенные этим талантливым рос­

сийским rенетиком и зоолоrом в 20-е rоды на мутации tetraptera на JПП1ИJ1Х 
дрозофИJIЫ, позволшш ему математически сформулировать заi<Ономернос­

ти изменчивости билатеральных проявлений этой струюурной аберрации, 

:коrорые можно оnределить как «правило или принцип Астауро.ва>> (Бабmв, 

1985). 
ОПЫТЪI на Drosophila melanogaster по изучению :мутации tetraptera 

были иач<ПЫ Б. Л. Астауровым еще в 1925 г. во время rенетическоrо врак­
тикума под руmводством С. С. ЧетверИЕОва. Максимальпаи э:кспресСЮI 

мутации tetraptera (tr) позволяла различить в дополнительном крылъппке 
1рИЖИЛКИ, харакrерные идmrиормалъиого крыла (radius, costae инеполная 
media). При наличии измененной струкrуры с обеих сторон тела, как уже 
оrмечалосъ въппе, муха выmядела четырехкрылой. Эrа мутация: бъша иеста­

билъной и при разных варнанrах скрещивания: обычно IIpOJIВJDIЛacь непол­

но. Ве1речались обычио четыре типа билатералъвых сочетаний: симмет­

ричное пропление tr на теле особи слева и справа (+ 1 +), асимме1рнчное 
проявление (+/-и+ 1-) и полное отсутствие на обеих сторонах тела ( -/-). 
Б. Л. Астауров установил, что вероятности одностороннего проявлеиия 

признака на левой и правой сторонах тела обычно одннаiСОвы и при слу­

чайном формировании признака на развых сторонах тела вероJIТRОСТЪ сим­

метричного сочетания ( + 1 +) доJDКИа быть равна квадраJУ средней одно­
сторонней вероятности ero npoJIВJieния:. 

На рисунке 3 внизу пр введена схема, поясияющая соотношение ве­
роятностей четырех указанных симметричных и асимметричных билате­

ральных композиций признака. Вероятности Ь, и Ь d означают проявление 

асимметричных mмпозиций сооrветственно левостороинеrо (нижний ин­

декс s от sinister- левый) и правостороннего (d от dexter- правый) выра­
жений фена. Наряду с этим имеются билатеральные mмпозиции с сим­

метричным пропленнем-с и непроJIВлеиием- е. Все особи, имеющие 

признак, помечеНЪI символом-р. Число особей в выборке принпо за N, а 
число сторон- 2N. Вероятность левостороннего проявлеиия признака бу­
дет рассчиrыватъся как а,= (Ь, + с) 1 N, а правостороннего-а d=(b d + с) 1 N, 
то есть симметричиые особи дважды вюпочаются в расчет односторонней 

вераятиости проявления признака. Если вероятиости проявления признака 

слева а, и справа а4 равНЪI и в среднем составляют а0=(а,+а) 12, то ве­
роятность симметричного проявления будет равна с= а02 • 
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Рис. 3. Правило Астаурова «иезависимой реализации аитимеров», 
представлепное в виде зависимости вероятности функщtй асимметричных 

и симметричных билатеральных композиций фена от вероятности 

ero одностороннеrо проявления - ао. 

В таблице приведены теоретические вероятности проявления симметричных 

(Симм) и асимметричных (Асимм) билатеральных композиций для разных значений 

частот встречаемости одностороннеrо проявления фена 

(* -частота оценивается одновременно по левой и правой сторонам тела). 
Пояснения к схеме и формулам см. в тексте (по Астауров, 1974, с изменениями) 

В работе 1927 года Астауров рассмотрел типичный пример билате­
ральной изменчивости мутации tr. В выборке из 200 особей (N) для кон­
кретной линии дрозофил частота правостороннего проявления мутации 

составила ati = 47, левостороннего- а,= 45, а симметричного- ctJ, = 28. 
Соответственно число мух, у которых признак не проявился, с = 80. На 
серии подобных примеров он проверил свою гипотезу, которая состояла в 

том, что признаки случайно и независимо проявляются на разных сторо­

нах тела. В соответствии с описанным выше числовым примерам вероят­

ность левостороннего проявления составила а,= (с + Ь) 1 N =0,365, право­
стороннего- ati=(c + Ь) 1 N=0,375, а в среднем одностороннее проявление 
a0=(2c+b,+b)I2N=0,370. Соответственно теоретическое число сим­
метричных проявлений признакас=а02 ·N=О, 1369·200=27,38. 
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Следовательно, теоретическая (27 ,38) и эмпирическая (28) частоты 
проявления симметричных особей по произиаку tr практически совпали. 
Эrо означает, чrо признак реаmtЗируется на разных сторонах независимо, 

а его случайное варьирование на левой и правой сторонах тела создает 

билатеральные :композиции симметричноrо проявления. В этой связи Ас­

тауров заюпочает: « ... набmодаемые факrы вполне согласуются с предпо­
ложением о независимом проявлении признака tr на разных сторонах од­
ного и тоrо же организма» (Астауров, 197 4, с. 39). Далее, анаmtЗируя при­
родуэтого феномена, он рассуждает следующим образом: « ... в случае tr 
не может возиикнуть никаких сомнений в том, чrо генотипическая струк­

тура обеих половин одной и той же особи одинакова; в то же время трудно 

предположить, чrо различные стороны одной и той же особи вполне неза­

висимо друr от друrа испытывают влияние каких-то обусловливающих 

проявление внешних условий ... Таким образом, остается видеть причину 
различного поведения одного и того же генотипа на разных сторонах осо­

би в каких-то не зависящих друr от друrа различиях процессов развития на 

разных сторонах» (Там же, с. 39). Эrо указывало на особую изменчивость, 
не зависящую ни от генотипа, ни от внешней среды, а обусловленную 

внутренней механикой и сrохасти:кой развития, как уже rоворилось выше. 

В та:ком случае для билатерально проявляющеrося признака необ­

ходимо проводиrь расчет относительной частоты встречаемости не в виде 

отношения числа особей, проявивших признак, к общему числу изучен­

ных особей в выборке, а в виде оmошсння числа сторон, на :которых он 

проявился, к общему числу изученных сторон: a0=(2c+b,+b)/2N, т.е. 
едmпщей набJПQЦення при этом б)дет не особь, а половина (сторона) особи. 

Астауров пишет в этой связи: «Отсюда следует также, что основной 

единицей, с :коrорой rеноrип вСiупает во взаимодействие, ЯВJDiется для слу­

чая tr не организм как целое, а лишь половина последнего. Поэтому, если 
мы хотим найти величины, характеризующие способность определенного 

генотипа проявляться фенотипически, то основной единицей, по оmоше­

нию к которой мы должны высчитывать вероятность проявления, должна 

являться не особь, а половина особи» (Там же, с. 3 9). Он приводит также 
:кон:креmые формулы для расчета вероятностей одностороннего проявле­

ния признака, общей доли асимметричных проявлений, вероятности не­

проявления признака. Во всех этих формулах в качестве базовой величины 

используется вероятность среднего одностороннеrо проявления признака 

- а0, или а. Например, вероятность присутствия признака на сторонах вы­

числяется какр=а(2-а), а полиого отсутствия- как е= l-a(2-a), вероят­
ность односторонних проявлений как Ь =а( 1-а), а вероятность всех 
асимметричных левых н правых проявлений как 2Ь = 2a(l-a ). Схема соот-
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ношения в выборке билатеральных признаков и теоретические кривые, 

характеризующие зависимость их проявления от изменения частоты 

средиего одностороннего проявления признака, приведсны на рисунке 3. 
Позднее, в четвертой главе мы вновь вернемся к правилу Астаурова и вос­

пользуемся им для вычисления теоретических вероятностей симметрич­

ньiХ и асимметричных композиций у ряда видов живогнъ1х и растений. 

Поскольку все эти закономерности, обусловленtrые случайной ком­
бинаторикой проявления билатеральных структур на разных сторонах осо­

би, чрезвычайно распространены и типичнъr для большинства дискретных 

вариаций билатеральных признаков и их фенов, имеет смыслрассматривать 

их :как «правило независнмой реализации антнмеров» Астаурова, или, как 

прЩ~Iаrает В. В. Бабков (1985),- <<nрИIЩИП автономной изменчивости при­
знаков» Астаурова. Тем не менее, иногда встречаются искmочения из обще­

го правила Астаурова, природа которых бъmа описана им самим, а также 

случаи направленной асимметрии (киральности), например, асимметрия 

клешней манящего краба нли лево- и правозакрученности раковин ряда 

молmосков, асимметрия расположения ряда внутренних органов и другие, 

и, наконец, явление антисиr.rnетрии (отрицательной :корреЛЯЦIШ проявле­

ния признака на левой и правой сторонах тела). В дальнейшем Н. В. Тимо­

феев-Ресовский и В. И. Иванов (1966) предложили классификацию разных 
отклонений от правильной симметрии проявления билатерального при­

знака. Согласно их классификации, сле.цует выделять случаи симметрии, 

диссимметрии(неполнойсимметрии),аснмметрни,дисантисимметрии(не­

полной антиснмметрии) и антисимметрни. 

В мировой и огечсствен:иой лнтераrуре, начиная с середиНЪI про­

шлого века, широко обсуждается и исnользуется как некая мера стабиль­

ности или дестабилизации развития явление «флукrуирующей асиммет­

рии»(Тhоdау, 1955;Soule', 1979;Захаров, 1978, 1987;GrahaщFelley, 1985; 
Palmer, Strobeck, 1986; Parsons, 1990; Zakharov, 1992; Mitton, 1993; Palmer, 
1994; КlingenЬerg, 2003 и ми. др.). При максимальной выраженности флук­
туирующей асимметрии, т. с. независимой вариации признака на разных 

сторонах тела, корреляция проявления билатерального дискретного при­

знака на левой и правой сторонах близка к нулю. Феномен флукrуирую­

щей асимметрии мы рассмотрим подробнее в главе 6. В данном случае 
важно лишь заметить, что как огсутствие координированности развития 

признака на разных сторонах это явление впервые было описано Б. Л. Ас­

тауровым, и лишь значительно позднее многие исследователи начали ис­

пользовать его для оценки стабильности развития (см. Захаров, 1987). 
Исследования Б. Л. Астаурова имеют чрезвычайно важное значение 

для развития фсногенстическнх исследований, поскольку он показал, что 
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узко редукционистское рассмотрение формирования тех или иных призиа­

mв как жестко детерминированных теми или иными rенами не позволяет 

объяснить феномен открытой им особой формы изменчивости, не своди­

мой ни к rенотипическим, ин к средовъrм причинам. Для этоrо требуется 

допустить, что существует особая «развитийная», или эпиrенетическая, 

природа этой изменчивости (если применять терминолоrшо Уоддингrо­

на). Посi<Олъку болыmmство дискретных вариаций- фенов альтернатив­

ныхнеметрических признаков, о I<ОТОрЫХ пойдет речъ в данной книrе, под­

вержены феноrенетичссi<Ой изменчивости, то можно полаrать, что работы 

Б. Л. Астаурова могут считаться исторической основой становления со­

временной фенстики и феноrенетики. Примечателъно, что феноrенети­

ческие исследования, проводимые на популяционном уровне, во многом 

совпадают с фенетическими исследованиямни могут успеппю развиваться 

лишь на основе методического арсенала современной фенетики. 



Глава 2 

ФЕНЕТИКА И ПОmJIЯЦИОННАЯ ЭПИГЕНЕТИКА 

2.1. Предыстория феJtеJИКи 
и ее популяционно-генетические истоки 

Рассматривая историю фенети:ки, исследователи обычно обраща­

ются к истокам менделизма, и знаменитые дискретные варианты окраски и 

строения горошин, оnисанные Грегором Менделем, вполне сnраведливо 

BЫC'I)'IIaiOТ в качестве классических фенов (Яблоi«Jв, 1980; Яблоюв, Лари­
на, 1985). Тем не менее, во второй nоловине XIX в., I«Jrдa Мендель nрово­
дил свои, ставшие впоследствии классическими, эксnериментальные ис­

следования, ни генетики, ни фенети:ки формально еще не существовало. 

Фенетика как поrенциальная область исследований моrла наме­

титься лишь после тоrо, какдатский rенетикВилъrелъм Иоrанисен в книге 

«Элементы точноrо учения о наследственности» в 1909 r. ввел в уnоrреб­
лсние две пары терминов: «фею> и <<rею>, «фенотип» и «rенотип». Он nред­

ложил и термни «аллелъ», обозначающий разные состояния одного и того 

же гена, которые вызываюr феноrюmчес:кие различия:. Вероятно, именно 

с этоrо момента формально можно говорить о появлении nредпосылок 

возни:киовения фенети:ки и ее истоках. В. Иоrаннсен считал, что фен- это 

некий обусловленный rеноrипом признак и подчеркивал, что не нужно, 

однаю, понимать фен в том смысле, что феноrип состоит из фенов, как 

геноrип из генов (Яблоi«Jв, Ларина, 1985). В своей более поздней работе 
1926 r. он оnределяет rеиоrип как «констmуцию обоих гамет, посредством 
соединения коrорых образуется орrаниЗМ>>, а феноrип- это «выражение 

всех nроявляющихся свойств особи». Примечательно, что в энциклопе­

дическом словаре дано краткое определение фена как дискретного, гене­

тически обусловленного признака (СЭС, 1980). Поскольку все признаки в 
той или иной степени генетически обусловлены (Шмалъrаузеи, 1969; 
Шишкин, 1988), то внешней оrличительной черrой фена в Tai«JM случае 

является ero дискретность. Очевидно, что этого явно недостаточно для вы­
деления фена. 

Позднее мы обсудим эти аспекrы, а теперь обратимся к рассмотре­

нию проблемы взаимоотношения фенети:ки и популяционной rенети:ки, 

причастной к возникновению анrлийской и российской версий фенети:ки 

(Вerry, 1963; Berry, Searle, 1963; Тимофеев-Ресовс:кий, Яблоков, 1973; Тимо­
фесв-Ресовс:кийидр., 1973), о которыхречь пойдеJ ниже. 
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Популяционная rенетш<а, по-видимому, берет свое начало от клас­

снчеСI«>й работы С. С. Четверикова «0 некоторых момешах эволюционно­
rо процесса с точки зрения современной генетики», которая была опубли­

кована в одном из первых номеров «Журнала экспериментальной биоло­

гии» в 1926 г. В ней С. С. Четвериков впервые привел эксперимешалъные 
доказательства насыщенности мутациями природных внешне фенотипи­

чески однородных популяций дрозофил. Эта работа заложила основы экс­

перимешальной популяционной генетики и стала своеобразным образ­

цом и стратегией проведения последующих популяционно-генетических 

исследований. 

Сергей Сергеевич Четвериков был необычным ярким человеком и 

выдающимся российским ученым. Благодаря ero усилиям возННЮ1а н ста­
ла известной в мире московская школа эволюционной генетики, к коrорой, 

как известно, принадлежали Б. Л. Астауров, Е. И. Балюшпmа, Н. К. Беляев, 

С. М. Гершензон, В. С. Кирпичников, А. А. Малиновский, А. Н. Промпrов, 

П. Ф. Рокицкий, Д. Д. Ромашов, Н. В. Тимофеев-Ресовский, Е. А. Тимофее­

ва-Ресовская (Фидлер), С. Р. Царапкин, бывшие участниками со:щанноrо 

им уникалъноrо научноrо семинара «СООР» (Четвериков, 1983; Бабков, 
1985). 

С. С. Четвериков вовсе не ра:щелял все ре,дуiЩИоннстские представ­

ления Т Х. Моргана, но взял за основу ero модельные объекrы- дрозофил 
(Drosophilafunebris, D. melanogaster, D. obscura и др.). За сравНIПельно 
неболъшое время- с 1923 по 1929 г.- С. С. Четвериковым, ero учеНИЮlМИ и 
последователями были развернуты обширные работы с использованием 

природноrо материала, в результате которых эксперимешалъно были вы­

явлены только на первых этапах исследований более 30 мутаций. Специ­
альными скрещиваниями Четвериков установил, что каждая самl\а в сред­

нем бьша гетерозиrотна по пяти-шести «хорошим генам» с выраженным 

морфологически.\i эффектом (из тех, что были обнаружены), причем все 

мутации бьши рецессивными и локализованы, кроме одной, в аутосомах. 

Внешне эти мутации выглядели разнообразно и затрагивали все части тела 

дрозофилы. По словам С. С. Четверикова: «их значение чрезвычайно не­

одииаmво, простираясь от незначителъных уклонений в ЖИЛ}({)ваиии или в 

числе щеrииок до нарушений фундаментальных законов струюуры орга­

иизмю> ( 1983, с. 224). Бьши выявлены классические мутации: aristopedia­
на западе приwпо название aristapedia (появление днетальной части mнеч­
ности с коrотi<ами и другими rомолоrичными струюурамина mнце ашен­

ны, коrорая является примером гомеозиса), abdomen rotundum (левосто­
роннее смещение брюшка вдолъ продольной оси тела), polychaeta (увели­
чение числа щетинок на груди и на щшке) и др. 
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Исследования четвериковцен показали, что некоторые геиовариа­

ции (так они прсдпочиrали называть мутации) встречаются крайне pcдi<D, а 

другие «заражают» до 50% самок. Выявлены и географические разJШЧИЯ 
между удаленными популяциями по выраженности отдельных струюур. 

С. С. Четвериков отмечал, что среди гелеиджикского населения дрозофил 

«средний тип некоторых признаков (например, число rрудных макрохет)» 

несколько отличен от берлинских, что указывает на определенную геогра­

фическую, расовую изменчивость, обус.:ювленную изолированностью этих 

двух популяций, и предположил наличие разных процессов геновариаци­

оииой изменчивости в каждой из них. 

С. С. Четвериков как профессионалъный энrомолог при изучении 

геновариаций у разных видов дрозофил заметил явление, которое ранее в 

1920 г. обнаружил и описал Н. И. Вавилов при изучении параллелъных 
рядов изменчивости нормальных признаков у культурных растений как 

закон «гомологических рядов в наслецствеииой изменчивостю>, а позднее, 

в 1935 r., Н. П. Креm<еразвилвботанш<еRакзаюн «родственных отклонений». 
По мнению Четверикова, « ... особенно интересно и важно отметить тот 
факт, что неi<ОТОрые из ... «биологически безразличнъоо> геновариаций, 
случайно возникающих среди нормального населения какого-либо вида, 

иногда соответствуют «нормальным» признакам соседних видов или даже 

родов и семейств» (Четвериmв 1983, с. 177). В закточеюrе Четвериков под­
черкивает, что наличие такого рода проявлений изменчивости ДОI(ЗЗЪIВает 

существование общих геновариационных механизмов и путей возникно­

вения этих отклонений у разных вцдов. 

В работах Д. Д. Ромашова и Е. И. Ба.m<ашиной (учеников Четверико­

ва) было обнаружено множество случаев мутаций, IФТОрые «неправиль­

но» наследовались, отклоняясь от ТИПИЧНЪIХ менделевских отношений, при­

чем часто они давали при скрещиваниях непостояиные числовые отноше­

ния. Это резко отличалось от тех результатов, которые были представлены 

в отчетах о работах школы Т. Х. Моргана: там приводились лишь редкие 

случаи такого отклонения от простых меиделевских соогношений. Д. Д. Ро­

машов и Е. И. Балкашина заметили, что большинство таких <<Неправилъио» 

наследующихся мутаций, :которые И.\f стали известны, в работах морrанов­

ской шmлы просто не были привецены. Принципиалъным различием чет­

верИI<ОВСIФЙ н моргаиовекой школ оказался именно этот момент. В следую­

щем разделе мы коснемся этой проблемы еще раз и попъrrаемся по казать, 

что в основе стремления Т. Х. Моргана и некоторых его последователей 

уйти от проблем биологии развития и феногенетических исследований 

лежа.тm достаточно серьезные причины, а не только желание сосредото­

чиrься на законах передачи наследственной информации. 
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Следует подчерЮI}'Ть, что российская четвериковекая школа попу­

ляционной генетики заметно отличалась от западной ветви популяцион­

ной генетики Моргана, Добржанскоrо, Сrерrеванта, Фишера, Райта, Хол­

дейна, посколысу стремилась нспользоваrь в своих представлениях фенаге­

нетические аспе:кrы н модель полей действия rенов, почти полностью про­

иrнорированные западной ветвью rенетики. Российские rенетики опнра­

лнсь на идеи существования генотнпнческой среды и массовосrи генова­

рнаций в природных попуЛЯЦИJIХ, а также традиционно связывали свои кон­

цепции с экологическими и эволюционно-историчсс:кнми представления­

ми. Поскольку популяционная генетика в традициях четвериковекой шко­

лы совмещала лабораторные эксперименты с изучением природных по­

пуляций и работала с дискретными геновариациями, неу.цивительно, что у 

Н. В. Тимофеева-РесовсRОrо, авrора термШiов «пенетранrностЪ» и юкспрес­

сивность», в ходе дискуссии с коллегами-учениками: зоолоrом А. В. Ябло­

ковым и генетиRОМ Н. В. Глотовым, возникла мысль о возможности косвен­

ной генетичесRОй хара:кrеристи:кн популяций при использовании элемен­

тарных, дискретных, далее не подразделимых на большом материале вариа­

ций признаков - фенов. Эrо мноrообещающее направление они решили 

назвать« фенетика популяций». 

Далее мы детально рассмотрим исторшо становления российской 

фенегики популяций н ее сестринской английской версии, но прежде доJDК­

иы определить, так ли безупречна была научная платформа фенетики -
популяционная генетика в объяснении эволюционноrо процесса и может 

ли только популяционная генетика без привлечения биологии развития, 

морфологии, феиогенети:кн и молекулярной биологии претендовать на 

абсолютное лидерство в изучении и объяснении эволюции, которым она 

владела на протяжении второй nоловины ХХ в.? В последние годы на заnа­

де появилось множество кршических работ, написанных генеnmами, био­

логами развития, эволюционистами и молекулярными биологами, кото­

рые убеждают чиrателя в том, что роль популяционной генетики в мо­

нопольном объяснении эволюции бъmа nереоценена современниками 

(см. Гилберт и др., 1997). Постарасмея в этом объективно разобраться. 

Прежде чем говорить о том, как исторически в процессе становле­

ния синтетической теории эволюции была nереоценена роль популяцион­

ной генетики при объяснении эволюционных явлений, следует коротко ска­

зать о тех ученых, которые существенно повлияли на формирование такой 

ситуации. Главными персоналнями в этом научном <<nереrибе)) были, по­

видимому, Томас Хант Морган и ero прямой ученик Феодосий Гриrорье­
вич Добржанекий (Гилберт и др., 1997). 
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Оrромную положительную роль в развиrии rенетики :как науки сыr­

ралн экспернменrальные исследования Т. Х. Моргана на классическом 

объекrе- Drozophila melanogaster. На выбор этого объекrа ero натоJП<НУ­
JШ рабоrы, въшолненные в лаборатории Кастла в 1902 r:, rде дрозофилы 
исполъзовались в совершенно ином назначении. В 1911 r: Т Х. Морган 
впервые выступил с теорией сцепления rенов в хромосомах. Он по праву 

считается основным творцом хромосомной теории наследственности. 

Хотя, :как оrмечал Б. Л. Астауров, первые доказательства роли хромосом в 

процессах наследственной nерсдачи и осуществления признаков, а также 

параллелъности этим nроцессам мснделевских закономерностей при на­

следованиихромосом в ходе образования половых клеток и оплодоrворении 

дали цитоэмбриолоrичесi<Не работы Бовери и Сэттона. Хромосомная тео­

рия сразу нацелила исследователей на то, rде следует искать молекуляр­

ную природу rенетических явлений, nородив циrогенетику и ориентиро­

вав молекулярную rенетику. Морган и ero учениi<Н nервыми разрабоrали 
основы эксперименrальноrо rенетическоrо .картирования хромосом, ис­

пользуя явление кроссИIП'Овера, и внесли огромный вклад в создание шко­

лы экспериментальной rенетики во всем мире. 

Томас Хант Морrан бъm изначально известен как эмбриолоr и очень 

мноrо сделал для становления механики развиrия и будущей биолоrни раз­

виrия. Морrан одним из первых доказал, что перераспределение содержи:­

моrо бластомеров может приводиrь к переюпочению хода индив:идуалъ­

иоrо развиrия. Он был талантливым эмбриологом, зоологом-эксперимен­

таrором и генетиком в одном лице. В 1923 r. он был избран иностранным 
членом-:корреспонденrом Российской АН, а в 1932 r: -nочетным иностран­
ным членом АН СССР. В 1927-193 1 гг. он бьm Президенrом Национальной 
академии наук США. Однако в середине 20-х rодов Морган решиrелъно 

выСJУПИЛ проrив эмбриолоrии, счиrая эту науку устаревшей, и твердо стал 

оrстаивать rенстику н ее экспериментальные методы, полагая, что только 

они способны пролепить nроблему эвошоции. Это nослужило одной из 

ведущих причин расхождения эмбриологии и rенетики (Гилберт и др., 1997). 
Наш бывший соотечественник Ф. Г. Добржансi<Нй (Theodosius 

Dobzhansky) родился в г. Немирове на Украине. С детства Ф. Г. Добржаи­
сi<Нй весьма серьезно интересовался биологией, и в частности энrомоло­

гией, оnисав в возрасте 17 лет новый для науки вид коiЩННеллид (Захаров, 
2003). В 1921 г. он успешно окончил Киевскийуниверсиrет и три rода рабо­
тал на кафедре зоолоrии Киевсmrо политехнического института, оrкуда в 

1924 г. по приглашению Ю. А. Филипчен:ко переехал в Петроград ассистен­
том на кафедру rенетиi<Н и эксnериментальной зоологии Петроградекого 

универсиrета. 
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В 1927 г. Ф. Г. Добржанекий получил Рокфемеровскую стипендmо 
и выехал на стажировку в США в лабораторию Т. Х. Моргана, где в знаме­

нитой «муiШiиой IФмнате» присутствовал при рождении эксперимен­

тальной генетики рядом с такими замечательными генетиками, как Брид­

жсс, Бруке, Сrсртевант, MeJUJep. Еще рабагая в Киеве, а заrем в Петроrраде, 
он начал заниматься изучением дрозофил, что ему весьма пригодилось в 

лаборатории Моргана, посiФльку дрозофилы бьuш главным объекrом за­

рождающейся эксперименrальной генетики. Стажер из России присту­

пил к изучению цитоrенетики дрозофил и плейотропных эффектов генов. 

В 1930 г. после оi<Ончания срока стажировки Ф. Г. Добржанекий pennm не 
возвращаться в СССР и продолжил рабооу в Калифорнийсmм технолоrи­

чесmм инсnпуrе в Пасадене. 

ИменноФ. Г. Добржанекий в 1951 г. пришелксл~щимвыводам: 
«Эвотоция- это изменение rснетическоrо состава популяций. Изучение 

механизмов эвотоцни лежит в области популяционной rенетикю>. Эти 

взrnядьr резi<О изменили оrиошение биолоrов разных стран к популяционной 

генетике. Они породили мощную волну увлечения полиморфизмом как 

особым «инструментоМ>> для изучения эвотоционноrо процесса. Англий­

ская и российская ветви фенетики, о которых упоминалось выmе, во мио­

rом бьuш рождены на этой волне повыmенного интереса к дискретным 

проявлениям изменчивости, и в частиости полиморфизма. Поэтому мож­

но считать, что роль Ф. Г. Добржаисmrо в развнrни и появлении фенетики 

весьма велика. Велика ero роль, по-видимому, и в том, что может бъrrь 
названо переоцеНI\ОЙ роли популяционной генетики в объяснении эво­

шоции. 

СI<Отт Ф. Гилберr с коллегами (1997) детально описали исторmо 
поnуляционно-rенетичесmrо «nереворота», который произошел в облас­

ти эвотоционной теории после нашумевшего обращения Т. Х. Моргана 
под названием «Восход генетики» ( «The rise of genetics» ), появившегося в 
1932 r. в «Science)>. Морrан полагал, что генетика, полностью заменив эмб­
риолоrmо, привнесла строгий порядок и точность в изучение эвотоц1m.. 

Морган счнrал, что, в отличие от точных и объективных методов генетики, 

для старых исторических методов изучения эвотоцин характерны ЛИIIIЬ 

спекуляции. 

В 1937 rодуФ. Г. Добржанский, развиваяэrивзrляды, упростилситуа­
цию до тоrо, что определил эвошоцию как изменение частог генов. Сейчас 

это удивительно, но в те rоды расцвета редукционистских взглядов на 

природу, появления квантовой механики, построения теории элементар­

ных частиц и поиска элементарных явлений в природе взгляды Моргана и 

Добржансmrо были лerm принятъ1 последователями. С известной долей 
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иронии Гилберт с соавт. (1997, с. 326) такпишут об этом: «Изменения час­
тот генов, выявленные при изучении пигментации крылъев бабочки или 

надкрыльев жут<а, с этой точки зрения как бы моделировали такие процес­

сы, как происхождеиие амфибий от рыб». Так возникла эпоха «современ­

ного синтеза» - соединения генетики и дарвиновской эволюционной тео­

рии (Нuxley, 1942), известной как неодарвинизм, или синrетическан теория 
эволюции (СТЭ). А11ьтернативой «современному синтезу», иронизируют 

Гилберт с соавторами ( 1997), бьm «несовремеииый синтез» -соединение 
эволюционной теории с эмбриологией, т. е. представление о том, что «эво­

люция обусловлеwа изменением в развИТИИ>>. Следует заметить, чrо теория 

«филэмбриогенезов» А. Н. Северцова вполне может претендовать на эту 

роль. Согласно А. Н. Северцову, филэмбриогенезом называется эволюци­

онное изменение индивидуального развития. 

«Современный синтез» в вiЩе генетики заместил эмбриологшо, ко­

торая постепенно отошла от работ эволюционной проблематики. Индиви­

.дуальное развитие и mобые эмбриологические событЮI было предложено 

рассматривать как разную экспрессшо генов. Причины такого успеха по­

пуляционной генетики и ее экспансии в область эволюционных исследова­

ний, по мненшо Гилберта и его соавторов ( 1997), обусловлены следующи­
ми обстоятельствами. Во-первых, приложсине популяционной генетики к 

pememпo эволюционных задач на уровне микроэволюционных исследова­

ний дает пракrический результат в полевых условиях, что привлеl\ательно. 

Во-вторых, результаты такого приложсиня могли быть достаточно строго 

математически выражены и проверены, т. е. выглядели точной наукой. 

В-третьих, существовали особые социальные предпосьтки предпочrения 

генетики, которые отличались в западной науке и в СССР. 

Популяцнонно-генетические исследования были близки по духу 

физикам, а Добржанекий н ero коллеги изучали, в том числе, н генетичес­
кие эффекты радиации. Поэтому такие исследования с готовностью фи­

нансировалнсь Комиссией по атомной энергии США, где доминировали 

физики. Классические эволюционные исследования, напротив, поддержи­

вались с трудом, поскольку в США всегда существовало неприятие эволю­

ционнъiХ представлсний, и были силъНЪI сторонники креационизма. В СССР, 

напротив, IЩеология материализма стремилась поддержать дарвинизм н 

эволюционную теорию, поэтому генетика могла успешно развиваться толъ-

1\0 в соединении с дарвинизмом, поскольку в чистом виде она, 1\ЗК н «ки­

бернетика», представлялась «буржуазной наукой». 

Усиление популяционно-генстических эволюционных представле­

ний, по мнеmпо Гилберта с соавторами, привело к серьезным утратам: во­

первых, сведение макроэволюции к мнкроэволюции, т. е. утрата представ-
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лений о самостоятельности макроэвотоции; во-вторых, утрата существа 

nонятия морфологической rомологни. Гомология восnринималась теnерь 

только как дарвиновское отражение общности nроисхождения, а не как 

nостроение живых объектов по одному рациональному плану в русле nред­

ставлений Жоффруа Сент-Илера и Ричарда Оуэна. Гомолоrии с позИЦIПI 

rенетики отражают действие эвотоции, не раскрывая ее механизма. Мор­

фологическая rомология и построение фи.;1оrении на основе эмбриональ­

ных структур теперь казались старомодными и были отодвинуты на зад­

нийплан (Тhлберr и др., 1997). Были идруrие поrери: в частности, концеп­
ция морфоrенетических полей зародыша, которая возникла в 191 О г. благо­
даря работам Бовери, впоследствии бъша тихо оставлена мировой науi«>й, 

несмотря на поддержку целого ряда эмбрнологов (Гурвича, Вейса, Шпе­

мана, Уоддmптона, Нидхэма, де Бира и др.). Ренессанс теории морфоrене­

тических полей набmодается лишъ в наши дни, поЗ'IОму более подробно 

мы рассмотрим эти представления в главе 3, лишь коротко коснувшись 
проблемы в даmюм разделе. 

Дальше в науке nроисходили поистине драматические события. По 

материалам, nредставлеННЪIМ IИлберrом с соавт. ( 1997), началась nрямая 
оmюзиция генетических и эмбриолоrических исследований. Морган, ко­

торый был ранее эмбриолоrом и сам много писал о градиентных полях в 

морфогенезе, начал nperurrcтвoвarъ публиющиям rлавноrо cropoННIIIOi идеи 

морфоrенетическоrо поля - Чайльда и ero учеников, называя эти работы 
старомодными и не относящимися к настоящей науке. Морган отвергал 

идею поля потому, что в те rоды «морфоrенетическое поле бъшо альтерна­

тивой rену ICaK едюпще онтогенеза>>. Ген н nоле, I«ЛОрых 11НКГ0 не видел, а 

оnределяли лишь экспериментально, имели равные шансы на объяснение 

наследования nризнаков и поЗ'IОму находились в nрямой оnпозиции. 

Следует заметить, что четверИI(()вская московская школа генетики в 

зто же самое время, наnротив, активно интересовалась проолемой поля 

действия rена, разработкой которой занялся по совеrу Н. К. Кольцова один 

из ее nредставителей- П. Ф. Рокицкий. Он еще в 1927 r. :ВЪIЯВИЛ зональное 
плейотроmюе действие неi«ЛОрых генов, которые называл «сшналъньiМю>, 

на nримере расположения и проявления стерно-плевральных щетинок 

дрозофилы. Оказалось, что rен delta, связанный с расширением жилок на 
концах крыла, плейотропно действовал и на число щетинок. На располо­

жение и число этих струкrур на щитке :влияли и друrие rены (hairy, scute ). 
Е. А БалiСаmина и А Н. Промптов также обнаружили зональность плейот­

ропноrо влияния: гена на мутации aristopedia и poiymorpha. В основе пред­
ста:влений П. Ф. Рокицкоrо о поле действия гена лежит мысль, согласно 

которой зона морфологического эффекrа rена nредстав.:IЯет собой некое 
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целое, имеющее специфическую сrруюуру. Он прокоррелировал прояв­

ление разных точек поля и обнаружил, что, несмотря на внешнюю целосr­

ностъ поля, его элементы ведут себя незавнсимо друг от друrа. Получен­

ные им результаты проrиворечили пр~сrавлениям, ранее высказывавшим­

ся школой Моргана о том, что ДJIЯ каждого признака имеется сnецифич­

ный ген. Вероятно, эrо н привело С. С. Четверикова к созданию представле­

иий о геноrнпической среде. Тем не менее, сторонники школы Моргана 

nочти nолностью nроигнорировали предсrавления четвериковцев о nоле 

действия rена. 

К концу ХХ в. эмбрнология н морфология nостеnенно начали воз­

врашать утерянны:е nозиции, но вынуждены были совмещать свои концеn­

ции с уnрощенной праrматнчной схемой генетики, утвер)fQJ.ЗВmей, что эво­

mоция сводится лншъ к изменению генетического сосrава nоnуляций, а 

изучение эвоmоцнонных механизмов есть искmочительно ирерогатива 

nоnуляционной генетики. Неудивительно, что в основу зарождавшейся в 

это время российской версии фенетикибыли nоложены самые nередовые 

представления того времени, основанные на орrодоксальных концепциях 

nоnуляционной генетики и тесно связанной с ней синтетической теории 

эвоmоции (СТЭ). 

2.2. OcoбeiПiocm российс11."'0Й и английской ветвей феtrеmки 

Поскольку, нарядУ с российской ветвью фенетmщ в мире сущест­

вовали н сущесrвуют другие одноименные биологические направления, 

сле.цует вернуться к вопросам о том: где, когда и как она возинкла н чему 

nосвящена? 

Ответ на воnрос о време101 и месте nоявления фенетикидалеко не 

просr, nоскольку только в отечественной биологической науке nредсrавле­

ны два совершенно не связанных друr с другом направления под одним и 

тем же назва101ем «фенетика>>. В мировой науке таких направлений, ко­

торые по nраву могут быть отнесены к феиетике, было, по крайней мере, 

три. Условно определим эти направления как <<Н)'Мерическая», «англий­

ская» н «российская» линии фенетики. Начнем с пумерической фенеm­

ки- второго направления, если учитывать время его nоявления. Оно так и 

называлось - «фенетика» (phenetics) и представляло собой nрикладную 
область систематики. В насто.ящее время именно эта область в большинстве 

таксономичесi<НХ работ сохраняет за собой такое назваЮiе. 

Данное направление фенетикивозникло в 60-е годы ХХ века и было 

связано с рабоrами, лежащими в русле «Numerical Taxonomy» - нумери-
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ческой ИJlli количественной таксономии. Основные идеи, nрииципы и под­

ходы количественной таксономии были впервые компактно изложены в 

.книге Т. Снита и Р. Сотала «Пршщипы пумерической таксономию> ( «Prin­
ciples ofNurnerical Тахоnошу» ), изданной в 1963 г. в CIIIA., а затем расши­
ренной и переизданной в 1973 г. под друmм названнем - «Нумерическая 

таксономия. ПрИНЦШIЫ н пракrика пумерической классификации» ( «Nurne­
rical taxonorny. The principles and practice of numerical classification») (Sneath, 
Sokal, 1963; Sokal, Sneath, 1973). В настоящее время эти методы, включая 
многомерный статистический анализ, являются нормой пракrнчески mо­

бого современного таксономического исследования. В nракrике подобных 

исследований большинства современных систематиков и популяционис­

тов, как уже говорилось, фигурируют термины «фенетика» (phenetics) и 
фенетический анализ, под которыми обычно подразумевается морфамет­

рическая характеристика тоrо или иного таксона, часто основанная на 

методах многомерной статистики. Несмотря на то, что в наши дни сис­

тематика и филоrенетика все шире опираются: на методы молекулярной 

биолоrии, молекулярной генетики и цитоrенетики, ведущими методами 

таксономического анализа по-nрежнему остаются морфологические, т. е. 

изучение фенотипического разнообразия нпоиск фенотипических мар­

керов, наиболее устойчиво характеризующих даниыйтаксон. 

Р. СоюлиФ. Снит вводят в обиход систематиков операциональные 

таксономические еДИIПЩЫ- ОТЕ (ОТU- operational taxonornic unit) -эле­
ментарные единицы Юiассификации. Э. Майр (1968, 1974) и :мноmе его 
последоватеJlli вслед за этим вводят «феноны» (phenon), т. е. rруппы (вы­
борки) однородных по происхождеmпо и сходных в фенотипическом от­

ношении особей, Юiассификация которых позволяет относить их к тем или 

иным таксовам (taxon). Однако нумерическая: таксономия не привязана к 
какому-либо иерархическому уровюо организации вида, и большинство 

ее методов успешно могут применяться на JПОбом из них. В качестве еди­

mщ классификации (ОТЕ) могут быть взяты и особи, и популяции, и даже 

высшие таксоны. В этом отношении методы пумерической таксономии 

являются просто методами формальной Юiассификации. Исследователи в 

настоящее время далеко не всеrда строго следуюr изначальному форма­

лизму нумерических таксономисто в, но акrивно пр имеюпот статистичес­

кие методы классификации в своей nракrнческой работе. 

Нумерическая таксономия: в приложении к эвоJПОционистике, если 

так называть науки, ориентированные на изучение процесса биологичес­

кой эвоJПОции, и популяционной биологии мало отличается: от особого 
направления:, которое, по-видимому, сформировалось именно в россий­

ской науке. Практически одновременно и параллельна о сущности этого 
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наnравлении популяционных морфологических и морфофизиологичес­

ких исследований написали в своихработах С. С. Шварц и А В. Яблоков. 

По:щнее А. В. Яблоmв весьма удачно назвал это направление популяционная 

морфология, которая, с его тоЧЮI зрения, входит :как составная часть в 

сферу популяционно-биологических наук (Яблоков, 1987). Есди не сужать 
задачи нумеричесmй таксономни до решения конкретных таксономических 

проблем, а использовать нашпленный ею методический арсенал, то на 

пракrике становится трудно провести четную грань ме)IЩJ ней и совре­

менной попуЛJЩИонной морфологией. В этом смысле поня.тие «nопуляци­

онная морфологИЯ>>, предложенное А. В. Яблоmвым, видимо, значитель­

но шире по сравнению с термниом <<Н_УЫерическая таксономию>, оказываясь 

применимым к значительно большему круrу задач. В первую очередь по­

nуЛJЩИонно-морфологическим является сравнительное описание измен­

чивости н разнообразия строеНИJI, а также поиск заmномерностей эволю­

ционно-морфологических иреобразований популяций, внутривидовых 

форм и близких в систематическом отношении таксонов. В русле популя­

ционной морфологии лежит решение :как тиnичных таксономических и 

эволюциоНЮdХ задач, так и примеиеиие, например, метода морфофизио­

логических индикаторов ДJl1I решеиия проблем эволюционной и популя­

ционной ЭI<DЛОГНН (Шварц И др., 1968). 
Следует заметить, что метод морфофизиологических индикаторов, 

разработанный академиmм С. С. Шварцем и его mллегами Л. Н. Добрип­
ским и В. С. Смирновым, был создан практически в «доmмпьютерную» 

эпоху. Это наложило на него и историю его использования существенный 

отпечаток, так как этот метод, .и:вляясь по своей сути многомерным, за 

редкимиисключеииями (Галакrионов и др., 1985; Галакrионов, 1996; Хн­
ревич и др., 2001; и др.), использовался: без применения методов много­
мерной статистики. В 60-70-е годы ХХ в. зоологами бывшего СССР были 
выполнены сотни исследований с использованнем этого метода. В итоге 

накоплен mлоссальный факrическнй материал о сшуациях rиno- и ги­

перфункции внутренних органов у разных струюурно-функциональных 

групп в попул.и:циях различных видов nозвоночных животных во всех 

природных зонах, включая горы (Шварц и др., 1968; Большаков, 1972; 
Ивантер, 1975; идр.). 

Многократно была подтверждена эффективность метода при груп­

повом (попул.и:ционном) анализе морфофизиолоrических признаюв-ин­

дикаторов (абсолютных и относительных (инде:ксов) массы сердца, почки, 

печени, селезенки, надпочечника, длины тонmго и толстого кишечника, 

содержания витамина А и др.), а также оценке состо1IИИЯ популяций по 

степени отклонений значений ннде:ксов в сторону увеличения или ум:ень-
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шения относительных величин, т. е. RОсвенной харакrеристики гипер- или 

гипофункции органов. Постепенно, как это часто происходит, сформиро­

вались «привы:кавие» к методу и «утеря ощущения новизиьD> подхода. 

Появились также скептики, справедливо указьшающие на rрубость метода 

по сравнению с лабораторными физиологическими исследованиями, 

упрощения и ошибки в физиолоrичесi«>й иитерпретации rиперфункции 

тех или иных орrанов и их сочетаний. 

ОдпаRО не следует путать экспресс-метод полевого исследования с 

ТОЧНЪIМ физиолоrическим эксперимеиталъным исследованием в I«>итро­

лируемых лабораторных условиях, поскольку здесь преследуюrся совер­

шенно разные цели. Физиолог исследует сам процесс морфофизиолоm­

чесRОй реакции, ero природу, а также RОнкретиые побудительные причи­
ны, механизмы и направления этого процесса. ЭRОлог, напротив, оценива­

ет неодинаi«>востъ ШIДИВидуалъного ответа животных на тот или иной фак­

тор (или RОнстелляцию факrоров) среды обитания, т. е. изменчивость аr­

дельных морфофизиологических признаRОв. При этом делается попытка 

ответить не на вопрос «как это у особи происходит)), а на вопрос «для 

чего это нужно популяцию>. Вторая задача эRОлога состоит в том, чrобы 

по сходству морфофизиологических реакций особей в популя:ции выявить 

скрытые внутрипоnуляционные струюурно-функциональные rруппы и 

оценить их роль в адаптивном ответе популяции на факrор/ факrоры qхщы. 

В этом случае многомерная ордннация морфофизиолоrических показате­

лей позволя:ет провести такую классификацию по всей совокупности при­

знаков индпкаторов. Естественно, что без использования методов поnу­

ля:ционной морфолоmи в этом случае невозможно обойтись. Наi«>нец, 

третья задача заключается в том, чтобы оценить морфофизиолоrичесRОе 

состояние данной популя:ции и получить возможность сравнить его в раз­

ИЬIХ популяциях вид,а, подверженньrх различным вщцействиям среды, вюпо­

чая техноrениые. В этом случае методы популяционной морфолоrни вновь 

служаr надежной основой такоrо исследования и перскликаются с задачами 

ПОпуЛЯЦИОННОЙ ЭRОЛОmи И попуЛЯЦИОННОЙ ЭRОТОКСИКОЛОГИИ (Безель, 2006). 
Предложенный в 1968 r. С. С. Шварцем и его RОллеrами Л. Н. Доб­

ринеким и В. С. Смирновым метод морфофизиологических индикаторов 

(Шварц и др., 1968) существенно опередил свое время. Пожалуй, тольi«> 
сегодня, с усилением мощности I«>мпъютеров и совершенствованием 

арсенала мноrомерной статистики, появля:ется реальная возможность 

многомерного применения зтоrо метода. 

В последние rоды в мировой «популяционной морфологию> все 

большее применсине находкr методы rеометричесRОй морфометрии (Rohlf, 
1990; 1999; Bookstein, 1991, Павлинов, 2000; Павлинов, Микешина, 2002; 
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Zelditch et al., 2004 ). Преимущества и бурное развитие этого направления в 
последние годы обусловлены тем, что геометрическая морфометрвя дает 

возможность избавляrься от влияния общих размеров объекгов и сравни­

вать толь:ко их форму и за:кономсрности ее изменчивости. Данный подход 

основан на многомерном сравнительном анализе изменчивости формы 

заранее оцифрованных изображений биологических объекгов. 

Можно закшочить, что большая часть нумеричес:кой таксономии, 

популяционной морфологии и геометрической морфометрви основана 

на методах популяционного (группового) анализа и статистических мето­

дах исследоВЗНЮI. В то же время в пределах этих направлений существуют 

подходы, которые нельзя отнести к популяционной морфологии как по 

объекгам исследоВЗНЮI, так и по методам. Одна:ко все эти направления 

морфологических исследований связаны с изучением результатов морфо­

гене за, в основе которого лежат фенагенетические процессы, приводящие 

к формированию тех или иных фенотипов. 

Российская ветвь фенетики связана с именами Н. В. Тимофеева­

Ресовс:кого и А В. Ябло:кова (1973), :коrорые предложили использовать мел­
кие дискретные элемешарные вариации отдельных призна:ков, или фены, в 

Rачестве :косвенных маркеров генотипичес:кого состава популяции, без 

проведения специальных исследований «характера их наследования». 

Начиная с пионерных работ Н. В. Тимофеева-Ресовс:кого, А. В. Ябло:кова и 

Н. В. Глоrова, под фенети:кой в нашей стране понималось особое научное 

направление, лежащее почти строго в русле популяционной генеrики и 

связанное с распространеннем генетических подходов и прmщшюв на 

виды, непосредственное генетичес:кое изучение которых затруднено или 

невозможно (Тимофеев-Ресовский и др., 1973). Методологией фенетики, 
:как уiШЗЫВЗЛИ А. В. Яблоков и Н. И. Ларина, бьшо <<Выявление и изучение 

дискретных вариаций mобых призна:ков (морфологических, физиологи­

ческих и др.), маркирующих своим: присутствием генеmческие особенности 
разных групп особей внутри вида» (Ябло:ков, Ларина, 1985, с. 5). 

По общему определенmо, данному А. В. Яблоковым, «фенетика 

популяций- это междисциплинарное направление в популяционной био­

логии, сущностыо которого является распространение генетических под­

ходов и прннципов на формы, собственно генетическое изучение :коrорых 

затруднено или невозможно>> (Яблоков, Ларина, 1985, с. 6). Как уже гово­
рнлосъ, отлнчительнойчерrой эrой линии Фенетики изначально было стрем­

ление использовать в Rачестве маркеров rенотипического состава популя­

ций элементарные дискретные вариации признаков -фены. 

«Фею> - это юпочевое поняrие фенетики популяций, поэтому важ­

но привести первое определение, данное ему А В. Ябло:ковым: «Фены-
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это дискретные, альтернативные вариации кахого-то признака ИJDI свой­

ства, которые на всем нмеющемся (обязательно многочисленном) мате­

риале далее неделимы без потери качества. Фены отражают генотипичес­

кую mнстиl)'цmо особи, а частота их встречаемости - генетические осо­

бенности rруппы особеЙ>> (Яблоmв, Ларина, 1985, с. 6). Таким образом, 
предполагалось, что если гены в той или иной степени детерминируют 

признакц фенотипа, то можно найти мельчайшие дискретные вариации 

признаmв, IФТОрые далее качественно уже не подра:щеляются (не редуци­

руются) даже на очень большом материале, приближающемсяк генераль­

ной совоl<}'пности (Тнмофеев-Ресовский и др., 1973; Яблоmв, 1980). 
В соответствии с замыслом основателей фенетнки по своеобразию 

частот фенов, которые, таким образом, рассматривались в качестве mс­

венных и прямых маркеров геноnmического состава популяций, можно 

было в общих чертах судить о генетичесmм своеобразии сравниваемых 

rрушmровок. Неоднократно подчеркивалосъ, что предметом изучения 

фенетикипопуляций является «внутривидовая изменчивость, доводимая в 

mнечном итоге до рассмотрения ... фенов», а методы заключалисъ в выяв­
лении и использовании фенов при изучеiППf природных группировок, опи­

раясь на качественный и mличественный анализ «их разнообразия, кон­

центрации и динамики» (Яблоков, Ларина, 1985). 
По инициативе Алексея Владимировича Яблокова в 1976 .r: в r. Сара­

тове при акrивной поддержке зав. кафедрой зоолоrш1 Саратовского госу­

дарственного университета, известного российского ученого- профессора 

Нины Ивановны Лариной, RОГОрая также очень много сделала для развиmя 

фенетнки, состоялось первое Всесоюзное совещание по «фенетике nопу­

ляций». И."\iенно такое официальное название было дано этому научному 

направлению для того, чтобы отдеJШТъ его от уже рассмотренной выше 

линии фенетики, являющейся ра:щелом нумерической таксономии. 

Авторитет А. В. Яблокова как круnного ученого в те rоды был уже 

весьма высок и в СССР, н в мировой науке. Поэтому выдвинутая А. В. Яб­

локовъJМ идея mсвенной экспресс-оценки степени генетических различий 

между популяциями без проведения специальных скрещиваний была лег­

ко подхвачена начинающими фенетиками. С этого совещания в 1976 г., ко­
торое проходило в акrовом зале Саратовского государственного универси­

тета, российская фенетика и берет свое официальное начало. Примечатель­

но, что здесь же в 1920 г. на III Всероссийском съезде селекционеров впер­
вые ВЫС1)'ПИЛ с докладом о законе гомологических рядов в наследственной 

ИЗ.."\iенчивости Н. И. Вавилов. А. В. Яблоmв и Н. И. Ларина ( 1985) полагали, 
что этот закон является первой формулировкой теоретической основы фе­
нетнки популяций, а следовательно, уже в 1920 г. возник ее научный базис. 
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Важно подчеркнуть, что к зоологам и ботаниЮI.М-популяционистам, 

юлорые были пионерами фенетических исследований (А. В. Яблоков, 

Н. И Ларина, В. Н . .БоJJъШЗRОВ, Ю. И. Новаженов, М. В. Мина, И. М. Хохупсин, 
В. Е. Берсrовой, Г. В. Ilimix:nщ Н. С. Ростова, И. В. Еремина, В. Н. Яковлев, 

Ф. С. Кохмашок, В. Г. Ище100, Т. А АбЬI.JIЮlсымова, И. М. Киреева, В. М. За­

харов, А С. Баранов, А В. Валецкий, В. В. Зюганов, В. А Лапшов, А Г. Ва­

сильев, И. А Васильева, Л. В. Турутина, А В. Кожара, Н. С. Москвнтина, 

Ю. П. ЛНхацкий, С. О. Серmевскнй, Ю. Г. Изюмов, А Б. Сrрелъцов, КВ. Фе­

дотова и ми. др.) примкнули и генетики, работавшие с популяциями 

животиых и растений (В. С. Кирпичников, Н. В. Глотов, Л. Ф. Семериков, 

Л. А Животовс:кий. М. М. Маrомедмирзаев, В. Н. Стеrннй и др.), а тЗI<Же 

палеонтолоm (К Л. Паавер, Н. Г. Смирнов, А. Г. Малеева, Б. А Калабушкии 

и др.). 

Авrоры российскоrо направления фенетики основывались на боль­

шом числе примеров из rеиогеоrрафин растений и животных, полученных 

популяциоНИЪIМИ генетиками на диких популяциях и селеiЩИонерами на 

сортах К)'ЛЪ'JУРНЪIХ растений. В этой связи ими в качестве примеров ис­

пользовались и неоднократно цитировались исследования английских ге­

нетиков 50-60-х rодов ШI(I.)ЛЪJ Г. Грюнеберrа. 

Работы анrлийской ШI(I.)ЛЪJ генетиков мы относим к первой по вре­

мени возникновения анrлийской линии фенетики, хотя данное направле­

ние исследований никогда так не называлось, однако по существу и направ­

ленности очень близко к российской фенетике. 

Английские генетики провели на lППiеЙНЪIХ мышах множество спе­

циаJIЬНЪIХ исследований дискретиых вариаций так называемых неметри­

ческих пороrовых признаков скелета (GtiineЬeгg, 1950, 1952, 1963, 1964; 
Truslove, 1961; Grewal, 1962). Первые работы этого цикла датируются, по­
видимому, 1950 r. Г. Грюнеберг описал на дискретНЪIХ вариациях неметри­
ческнх признаков скелета rрызунов явление так называемой кквазинепре­

рывной изменчивостИ>>. Он установил (GruneЬerg, 1950, 1952), что все эти 
признаки имеюr скрытую количествеиную природу варьирования, но про­

являюrся признаки не у всех особей, а лишь у тех, у коrорых размер заклад­

ки признака превышает пороrовую величину. Проявившись в фенотипе, 

они варьруюr как обычиые :количествениые признаки. Обобщая этот цикл 

исследований, Грюнеберг (GruneЬerg, 1963) предположил, что мелкие дис­
кретные вариации в строении скелета (minor variants) моrут косвенно мар­
кировать генетическую специфику популяций млеко nитающих, так как их 

часrогы коррелируюr с крупными мутациями в разНЪIХ линиях. Поэтому, 

nри сравнении частоты встречаемости пороговых неметрическнх призна­

ков, становится возможным косвенно оценить величину генетических раз-
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личий между природными поnуляциями. Очевидно, что в таком варианте 

российсRаЯ и английсжая ЛШIИИ фенетики о:казываются почти тождествен­

ными. Если не брать в расчет теоретической подоплеки обоих направле­

ний, то они представляют собой и феиоменологически, и по интерпрета­

ции результатов пракrически одно и то же (Васильев, 2005). 
Оrромный вклад в поnуляризацшо английской версии «фенетикю> в 

мировых исследованиях внесли работы английского зоолога Р. Берри и его 

коллег(Вепу, 1963, 1964, 1986; Berry, Sear1e, 1963; Berry, Jakobson, 1975; и 
др.). Они исследовали природные популяции различных видов млекопи­

тающих с использованием неметричсских признаков скелета. Р. Берри и 

А. Сиэл (Вепу, Sear1e, 1963), обобщив полученные на десЯТI\е видов млеко­
питающих результаты, предложили называrь дискретное проявление не­

метрических признаков скелета «эпигенетическим полиморфизмом», от­

четливо понимая эпнгенетическую приро.цу этой дискретности и опираясь 

на представления К. Уоддингтона об эпнгенетическом ландшафте и эпнге­

нотипе (см. Уодцингтон, 1964, 1970). Позже МЫВНОВЪ вернеМСЯКП]ХЩСТав­
ленням Уоддинrтона и обсужденmо его терминологии. Важно, что впервые 

об эпнгенетической природе проявления неметрических признаков в фено­

типе бьшо с:казано именно в работе Р. Берри и А. Сиэла (Белу, Searle, 1963). 
Совершенный Р. Берри переход к исследованиям природных поnуляций 

домовых мышей с использованием набора неметрических признаков 

скелета, обнаруженных и изученных ранее на линейных мышах школой 

Грюнеберга, стимулировал немалъiЙ последующий интерес зоологов н ге­

нетиков к этой методике косвенного генетического сравнения природных 

поnуЛJЩНЙ млекопитающих. 

В 70-х и 80-х годах ХХ в. с распрое1ранением метода элеюрофореза 

белков и развитием других методов молекулярной генетики это направ­

ление на некоторое время потеряло свою прнвле:кательность (см. обзор 

Bauchau, 1988). Однако после длительного периода снижения интереса к 
английской версии «фенетнкю> (в СССР на эти годы, напротив, приходится: 

время становления российской фенетнки) в конце 80-х и начале 90-х годов 

прошлого века число исследований иеметрических признаков с~<елета мле­

копитающих вновь возросло (Нartman, 1980; Andersen, Wiig, 1982; Василь­
ев, 1982; Мarkowski, 1995; Vasilyev, Vasilyeva, 1995; и др.). Последователи 
английского направления «фенетикю> появились в разных странах мира: 

Австралии, США, Германии, Австрии, Италии, Польше, России, Чехии, 

Хорватии, Болгарии. Начали собираться: международные рабочие совеща­

ния: генетиков и зоологов, где, наряду с электрофоретическими и иными 

молекулярио-генетическими сравнениями природных поnуляций млеко­

питающих, обс}ждалась и изменчивость не метрических nризнаков скелета. 
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Большое сходство английской концеrщии и прсдставлений россий­

ской фенеrики популяций подчеркивали А В. Яблоmв н Н. И. Ларина ( 1985). 
ОднаiФ, несмотря на их значительную общность, английский вариант фе­

неrики отличается от росснйсmго. Ero своеобразие состоит в том, что он 
рассматривается как один из прикладных методов nопуляционной rенети­

ки, причем разработанный rлавным образом для неметрических пороrо­

вых признаi«>в скелета мле.коrnпающих, включая человека. Поп:ьпок евро­

пейских или американских ученых сделать то же самое с учетом изменчи­

вости пороrовых неметрических признаmв, но на других rpynnax живот­
ных или растений, известно немного (см. обзор Bauchau, 1988). Однаi«> 
имеются многочисленные популяционно-rенетические исследования rео­

rрафичес.кой изменчивости отдельных дискретных nризнаiФв, выполнен­

ные с использованием биохимических, цитоrенеrических и окрасочных 

признаi«>в-маркеров. В последнее десятилетие появляются также много­

численные работы по молекулярно-rенетической фнлоrеоrрафни самых 

разных видов животных (Fedorov, Stenseth, 2002; и др.) и растений 
(Semerikov, Lascoux, 2003; Semerikovet. al., 2003; и др.), вкоrорыхсисnолъ­
зованием РСR-методов решаются некоrорые из тех nрикладных задач, юrо­

рые были провозrлашены Н. В. Тимофеевым-Ресовским, А. В. Яблоковым 

и Н. В. Глотовым (1973) для фенетики и феноrеоrрафии. 
Второй характерный признак- отчетливое пониманне эпиrенетн­

чесmй природы набтодаемых различий в прояв.;Iении частот неметричес­

ких признаmв и сВJIЗь с эпиrенетической miЩеrщией УоддиНП'Она. Наm­

нец, третья особеiПIОСТЬ заключается в nредставлении о nороговой искры­

той количественной (квазииепрерывной) природе дискретных nроявлений 

неметрических признаmв в фенотипе. В последующих rлавах мы вновь 

вернемся к этим nонятиям и термiПiам и nодробно их прокомментируем. 

В пракrическом отношении эти исследования основаны на том же прiПIЦИ­

пе косвеiПiой генетичесmй интерпретации дискретных морфолоrических 

различий, но обусловленных эпиrенетичес.кой реrуляцией в ходе развигия. 

Российская ветвь фенетикиотличается широтой охвата биолоrичес­

ких объектов: от растений и rрибов до животных разных rpynп, но, к сожа­

лению, при этом часто недостаточно разработаны критерии 01бора при­

ЗНЗI\ОВ и их проявлений, что приводит к векоторой эклекrичиости в ряде 

сравнений. Иноrда оrчетлнво популяциоiПiо-rенетические сравнения рас­

сматриваются как фенетические, и наоборот. Существующий прИIЩиn 

поиска дискретности или альтернативности как косвенной метки rенетн­

ческой обусловленности nроявления вариаций данного nризнака, скорее 

всего, правплен только как способ выявления фенов, но не как объяснение 

их пр ироды. Есть все основания полаrать, что дискретное nроявление фе-
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нов сrруюурных признаков связано с дискретностью реализации альтер­

нативных программ развития, имеет скръпую количественную природу н 

обусловлено расстановкой эпиrеиетических noporoв. Поэтому правиль­

нее для: таких сrруюурных морфологических признаков использовать анr­

лийский вариант понимания эпиrенетической пороrовой природы дис­

кретных проЯRЛений изменчивости неметричсских признаков, но расnрост­

ранять эти принципы и на другие группы живых существ наряду с млеко­

nнтс:UОщими, как это делает российская ветвь фенетики (Васильев, 2005). 
Наряду со структурными морфологическими признаками существу­

ет довольно мноrо дискреmых варнаций признаmв окраски, которые отра­

жают различия в молекулярной природе пиrментов и, вероятно, в большей 

мере обусловлены прямыми молекулярио-генетическими факторами, а 

не э:пиrенетическими. В то же время наши работы и исследования мноrих 

коллеr показали, чrо это не касается: проявления дискретной изменчивости 

сrруюуры :пиrмеитных рисунков, которая обычно имеет пороrовый харак­

тер и эпиrенетическую природу (Васильев, 1988; Захарова, 2002; Василь­
ев, Лобанова, 2002). 

Молекулярио-генетическую природу имеют, в частности, дискрет­

ные различия по чувствительности серой крысы к яду-варфариву в Вели­

:кобрпании. ПроЯRЛение чувствительности к яду в разных попуmщиях кры­

сы имело разную пр ироду, но зависело от действия, по крайней мере, трех 

генов. Такой же дискретный полиморфизм наблюдается у человека по про­

явлению серповидио-клеточной анемни и целому ряду врожденных болез­

ней, которые, :как известно, тоже имеют молекулярио-генетическую при­

роду. Подобные признаки встречаются значительно реже, чем «струкrур­

ные», и обычно используются: в русле популяциоююй rеиетнки. В анrлий­

ской версии фенетикииспользуют только струюурные признаки, дискрет­

ное проявление которых носит пороrовый харакrер. В дальнейшем будет 

показано, что это больше оправдано для: целей фенетики, чем использова­

ние признаков, заведомо имеющих молекулярио-rенетическую детерми­

нацию и относящихся: к сфере интересов популяционной и молекулярной 

rенетики. 

Специфичентакже набор количественных криrерисв и методов, при­

меняемых российской и английской версиями феиетики. О 1П1Х мы подроб­

но расскажем в rлаве 5. 
В СССР работы, выполненные в традициях российскоrо (Крылов, 

Яблоков, 1972) и анrлийскоrо (Рычков, Мовсесян, 1972) направлений фе­
нетики, появились одновременно. Изучая изменчивость млеко питающих, 

А В. Яблоков бъщ конечно, хорошо знаком с исследованиями Р. Берри и 

ero коллеr- английских rенетиков. Не случайно в названии одной нз самых 
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первых, вьmолненных в России рабаr по фенетике, послужившей толчком 

для появления целой лавины фенетических исследований, на первое место 

поставлено юпочевое поиятие «эпиrенетический полиморфизм». Поэто­

му именно с данной пионерной рабаrой А. В. Яблокова и Д. Г. Крьшова 

можно связывать формальное объединение российского крыла фенети­

ческих исследований с анrлийсi<ИМи исследованиями неметрических по­

роговых признаков. 

Таким образом, заnадное и отечественное наnравления фенетики 

феноменолоrически очень близки: в обоих случаях это популяционный 

(rрупповой) уровень исследований, широкое использование различных 

nроявлений индиъидуалъной фенаrипнческой изменчивости, в том числе 

анализ дискретных состояний признаков, применение современных мето­

дов статистики, а также нацелеiШостъ на изучеiШе диверсификации попу­

ляций и анализ эволюционнъiХ и эколоrических проблем. 

В дальнейшем мы попытаемся: показатъ, что объединяющей осно­

вой обоих направлений фенетики, а также попутщионной морфолоrии и 

феноrенетики JIВЛJiется: эпиrенетическая: теорИJI (Waddington, 1957, 1962; 
Шмальrаузен, 1946; AlЬerch, 1980; Шишкин, 1984, 1988), объясняющая по­
рождение феветичесmго развообразИJI в широком смысле слова и позво­

ЛJIЮщая: использовать ero как IШструмевт вЪIJIВленИJI биологического раз­
нообразИJI на самых разИЪIХ уровня:х орrаиизации. 

2.3. Современная фенетика н эпнгенетика 

За три десяrилетия: существования Фенетики в нашей стране бьш 
накоплен оrроМНЪIЙ эмпирический материал (Яблоков, Ларина, 1985; Яб­
ло:ков, 1987), однако до сих пор не nрекращаюrся: споры о теоретических 
основах фенетики, о том, что такое фен и ка:кова его природа. С этим, по­

видимому, и связан не который скепсис по аrиошенюо к фенетике у специа­

листов смежньiХ аrраслей науки. Одни сводит фенетику к рассмотренной 

въппе популя:циоiШой морфологии, что на пракrике выrЛJIДИТ как упро­

щенное приложение западного нумерико-таксономичесmго понимания 

термина «фенетика>> к иссл~ованmо поnуЛJIЦИЙ. Другие счвтаюr фенетику 

неким суррогатом генетики, особым, но не очень полноценНЪIМ разделом 

генетики, так как строго генетические исследования морфологических при­

знаmв предполаrаюr обязательное проведение специально организован­

ных скрещиваний. Мноrие критикуют фенетиков за недостаточно строrую 

интерпретацию полученных результатов. Есть, mнечно, справедлнвая: кри­

тика, но в главном она кажется: неверной. Как нельзя: описать онтогенез 
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только морфолоrичес:кими или только rеиетичес:кими методами, посколь­

ку ero глубииное содержание вюпочает в себя, пожалуй, все мноrообразие 
явлений, присущих жизни, так и феиетику, в основе которой лежат явления 

развития, нельзя свести только к популяционной морфолоrии или разделу 

генетики. Фенетика имеет «свое ЛIЩО», свое наnравление. 

В последние rоды все яснее становится, чrо фенетика основана на 

популяционном анализе процессов развития (эпнrенеза) и является свое­

образным <(популяционным окно.м>> в онтогенез и морфоrенез (Яблоков, 

1987;3ахаров,1987;Магомедмирзаев, 1990;Васильев, 1988, 1996). ~еяне­
обходимости такоrо «популяционноrо» или <<rрупповоrо» видения онто­

генеза отчетливо угадывается: в первых работах по феноrенетике Н. В. Ти­

мофеева-Ресовскоrо и Б. Л. Астаурова. Одна1<0, пожалуй, впервые эrа .мысль 

была четко сформулирована А. В. Яблоковым (1974) и развивалась в рабо­
тах ero учеников и последователей (Захаров, 1978; 1987; Васильев, 1982; 
1988, 1996; Кожара, 1987). Глубокое обоснование этой идеи приводиr в сво­
еймоноrрафииМ. М. Маrомедмирзаев (1990). 

В конце ХХ в. возрос mrrepec к различным, в том числе эвошоцион­
иым аспекrам эпнrенетики (Alberch, 1980; Alberch et al., 1979; Шишкин, 
1984, 1988;Белоусов, 1987; Васильев, 1988, 2005; Saunders, 1990; Васильев и 
др., 2000; Гродиицкий, 2001; РаСВIЩЪПI, 2002). Особенноважны в этомот­
ношении теоретические работы М. А Шишкина и П. Олберча, которые 

факrически объедиюпот и развиваюr взгЛJIДЫ И. И. Шмалъrаузена (1946, 
1 %9) и К. Х. УQДДИНIТОна (194 7, 1970). 

То, что именно эпнrенеТИI<е принадлежит ведущая роль в развитии 

фенетики (Васильев, 1988, 1996), - сеrодня эrо уже не голословное утверж­

дение. В последние rоды, как уже rоворилось, успехи молекулярной био­

лоrии позволили установить, что предс:ка.заииые Уоддиигrоном эпнrенети­

ческие механизмы реально существуют и акrивно реrулируюr функцио­

нирование генома и морфогенез (Гилберт и др., 1997; Zuckerkaпd1, 2002; 
Salazar-Ciudad, Jemvall, 2004). Показано, что эпиrенетические процессы 
главным образом определяют канцероrеиез и другие морфоrенетические 

нарушеиия. Обзор важнейших достижений этой крайне интересной облас­

m современной биолоrии сделан в rлаве З. 
По словам специалиста в области генетики развития млекопитаю­

щих Б. В. Конюхова ( 1986, с. 264 ), «фенотип мноrоклеточноrо орrаиизма 
рассматривается сейчас не как мозаика признаков, контролируемых от­

дельными rенами, а как общий продукr взаимодействия многих тысяч ге­

нов в онтогенезе. Следовательно, генотип развивающеrося орrаиизмапред­

ставляет собой эпнrеиетическую систему, или, как назвал ero Уоддинrтои, 
эпиrенотm)}}. В этом плане также интересно мнение Н. В. Тимофеева-Ре-
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совскоrо и В. И. Иванова, писавших, что «сложность взаимоотношений 
между кодом наследственной информации, с одной сrороны, и феноти­

nом - с другой, давно уже ясна генетикам. И лишь критики генетики, не 

имеющие к ней отношеНЮI, nриnисывают генетикам nримитнвные линей­

ные схемы ген-nризнак ... Генотиn работает в онтогенезе не как сумма 
генов, оnределяющих соответствующую сумму nризнаков, а как целост­

ная система, в которой ЮlЖДЪIЙ ген ответствен за многие nризнаки, а :каж­

дъiЙ nризнак определяется многими генами» (Тимофеев-Ресовский, Ива­
нов, 1966, с. 116). Уже из зrих высказываний становшсяясно, чrо те альтер­
нативные (дискретные) проявления изменчивости, которые на nракrике 

сравниrелъно легко обнаруживаются и называются фенами, в генетичес­

ком отношении должны быть далеко не элементарными. 

Хорошо известно, что не сами гены взаимодействуют друr с дру­

гом, а их продукrы (Коюохов, 1986; Zuckerkandl, 2002). Эти «надгенетичес­
кие» взаимодействия nродуктов работы генов собственно и называются 

эпигенетически.ми. Они и обеспечивают весь сложнейший процесс само­

сборки организма, т. е. «развитие с новообразованием», илиэпигенез, как 

его оnределил еще Касnар Фридрих Вольф в 1764 r. К этому следует доба­
вить, что такие изначалъно важные для генетики явления, как домiПfант­

ность и рецессивность, -это свойсrва «nризнаков», а не генов, поСI<Ольку 

транс-аллели ю:щирующих генов на молекулярном уровне функциониру­

юткодоминантно (Митрофанов, 1977; Коюохов, Нончев, 1981). Функцио­
нирование цис-аллелей и некодирующих генов регулируется только эли­

генетической системой генома (Суслов и др., 2004). Не вызывает сомнения 
то, что явлениядомiПfанrносrи и рецессивности nризнаков макрофеноти­

nа обеспечиваются эпигенетнческнмимеханизмами. Таким образом, нам 
nредставляется, что именно эпигенетическне явления и теория эпигенети­

кн и есть та основа, на которой должны строиться современная фенетИRа и 
популяционная феногенетика (Васильев, 2005). 

Поэтому, по определению, данному А. Г. Васильевым (2005, с. 61), 
«фенетика-это популяционная дисциплина, которая на популяционном 

(групповом) уровне позволяет изучать развитие (альтернативные пути 

развития) и дает возможность сравнительного эпигенетического ана­

лиза не только популяций и внутривидовых таксонов, но и более высоких 

таксономических категорий в пространстве и в историческом времени>>. 

Посrолъку после появления последних работ молекулярных биоло­

гов стало ясно, что прямой жесткой связи меJIЩу генами и признаi<ЗМи не 

существует даже на молекулярном уровне (Zuckerkandl, 2002; Инге-Вечто­
мов, 2003, 2004, см. такжематериалъ1 главы 3), то, очевидно, большинство 
фенов не могут считаться непосредственными маркерами генотнпичесrо-
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ro состава популяции какдис:креrиые вариации фенотипа с моно-или ОJШ­
rоrснной детерминацией. Однаi<О фены представлнют собой «маркеры» 

особенностей организации процесса развития- «эпигенеза», т. е. моrут 

служить маркерами особекостей эпигенетичесmй системы популяции. 

Поэтому принцип маркирования наследственно обусловленных (эпигене­

тических) различий разных популяций на основе сравнения частоr фенов, 

предложенный Н. В. Тимофеевым-Ресовским, А. В. ЯблоmвымнН. В. Гло­
товым (1973), оказывается впоJШе современным и правильным. 

Современная фенетика в широmм ее nонимании вюпочает все ужа­

заиные в этой главе направления морфологических исследований, оrmраясь 
на эпигенетические механизмы развития и становления фенотипа в мор­

фоrенезе, включая проявления феноrенетичесmй изменчивости билате­

ральных и метамерных струюур. Фенетm<а использует не толъm груnпо­

вой многомерный анализ внутрииндивидуальной изменчивости дискрет­

ных состояний морфологических струКI)'р, т. е. особекости струюуроrе­

неза, но учитывает размероrенез и формоrенез (Корона, Васильев, 2000). 
Многомерные подходы позволяюr получать mсвенные оценки эпнrенети­

чесmй дифференциации внутривидовых форм, а также эnигенетичесmй 

дивергенции видов и надвидовых таксоков (ВасЮIЪев, 1996, 2004; Василье­
ва и др., 2005). 



Глава 3 

МQЛЕКУЛЯРНЫЕ ЗОИГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ 

Информация в данной области пополняется ежегодно, стремитель­

но прибывает и может быть размещена лищь в многотомной энциклопе­

дии. Приводимые здесь данные должны послужить необходимым мини­

мальным справочным материалом при рассмотрении достаточно слож­

ных явлений молекулярной эпигенетики или эпиrеномики- области моле­

кулярной биологии, изучающей nроцессы молекулярной регуляции функ­

ционирования генома в ходе клеточной дифференцировки и индивидуаль­

ного развития (Gilbert, 2003). Один из ведущих российских специалистов в 
области молекулярной биологии Б. Ф. Ванюшин (2004) утверждает в этой 
связи:« ... век двадцатый был веком торжества генетики. Нет сомнений в 
том, что век нынешний поправу-век эпиrенетикю>. Не случайно У. Гиббс 

(2004, с. 64) приходит к аналогичной мысли: «Долгое время ДНК считалась 
единственным носителем наследственной информации. Но сегодня. биологи 

уверены, что существует другой, более лабильный информационный уро­

вень, связанный с хромосомами. На смену генетике приходит эпиrене­

тика>>. 

Поскольку элигенетика и эпиrенетические процессы в последние 

годы из области гипотез nерешли на твердую почву изучения реальных 

молекулярных процессов, причем главным образом за счет усилий моле­

кулярных биологов, то это обстоятельство привело и к резкому сужению 

области эпигенетики до молекулярных процессов. Теперь основными мо­

лекулярными эпигенетическими изменениями считают те, которые связа­

ны с изменением экспрессии генов без нарушения нуклеотидной последо­

вательности ДНК. Это вполне справеддиво, но эпиrенетика данными явле­

ниями не исчерпывается. Несомненно, что сфера эпиrенетики значитель­

но шире явлений метилирования ДИК, о которых ниже пойдет речь. Она 

объединяет всю совокупность сложнейших процессов регуляции функцио­

нирования генома в процессах клеточной дифференцировки и морфоге­

неза, включая поливариантность морфогенеза на всех его этапах, механи­

ку развития, нелинейную термодинамику развития, экологические факто­

ры развития., и тесно связана с эволюционным процессом (Уоддинrтон, 

1970; Robert, 2001 ; Gilbert, 2003 ). 

Структура и экспрессия генов. Сегодня не только студенты, но и 

школьники знают, как устроена двухцепочечная спиральная молекула ДНК, 

состоящая из полинуклеотидных последовательностей, составленных ком-
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бинациями двух пар комплементарных нуклеотидов. Снаружи каждая цепь 

ДИК имеет остов из повторяющихся остатков дезоксирибозы, соединен­

нъrх друr с друrом с помощью фосфодиэфирных связей, а изнутри распо­

ложены связанные с ними нуклеотиды: адении (А), rуанин (G), цнтозин (С) 
и тимин (Т). Соединение дезоксирибозы с азотистым основанием пред­

ставляет собой мономер- дезоксирибонуклеотид, последовательность ко­

торых и образует полимер-ДНК (дезоксирибонуклешювую кислоrу). Цепи 

ДНК, представляющие собой спиральный дуплекс, удерживаются за счет 

водородиъrх связей между пуриновыми основаниями одной цепи и пири­

мидиновыми- друrой: адении связан с rуанином, цитозин с тимином. 

При соединении между собой дезоксирибозиъrх остатков каждый 

фосфат соединяет гидроксильную rруппу (ОН) в определенном положе­

нии, а именно, при 3'-уrлеродном атоме дезоксирибозы одноrо нуклеотида 

с OH-rpynnoй при 5'-уrлеродном атоме дезоксирибозы у смежного нукле­

отида (рис. 4). Поэтому 5' и 3' позиции углеродных атомов в дезоксирибозе, 
имеющей пять атомов углерода, обозначают не только места соединения 

сахаров фосфодиэфирной связью, но и места разделения нуклеотидных 

последовательностей. ДНК прокарнот чаще представлены кольцевой дуп-
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Рис. 4. Структурные формулы соедш1ения дезоксирибозных остатков 
в цепочке нуклеотидов, образующих последовательность ДНК 

(5' и 3'- I<Онцы уг.леродных атомов дезоксирибозы, 

обеспечивающие сшивку нуклеотидной цепочки) 
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лекеной молекулой, которая встречается в митохондриях и хлоромастах, а 

также в бактериальных мазмидах и вирусах млеко питающих. Встречаются 

кольцевые одноцепочечные, кольцевые двухцепочечные и линейные двух­

цепочечные ДНК. У эукариот ДНК - это линейная двухцепочечная спи­

ральная форма. 

Для всех уже является аксиомой, что основная часть ДНК упакована 

в хромосомах. У эукариот хромосомы состоят из хроматина: двухцепочеч­

ной ДНК, образующей коммексное соединение с пятью вариантами бел­

ков-гистонов: Н 1, Н2А, Н2В, НЗ и Н4. Важно при этом заметить, что гисто­
нъr моrут быть ацетилированы, фосфорилированы и метилированы, что 

влияет на степень конденсированности хромосом и доступность генов 

транскрипционным процессам (Neweii-Price et. al., 2000). В дальнейшем 
эта информация нам пригодится. 

Молекула ДНК «намотана» на гнетоновые октамеры, соединенные 

друг с другом. Гистон Н l приблизительно вдвое больше по числу входя­
щих в него аминокислот по сравнению с остальными четырьмя. Хроматин 

под электронным микроскопом напоминает волокно толщиной 1 О им, на 
котором видны реrулярно расположеm1ые утолщения, похожие на «бу­

синки». Последmlе представляют собой гистоновые октамеры, состоящие 

из парных молекул четырех разных малых гистонов. Это образование на­

зывается нуклеосомный кор, на который наматывается сегмент ДНК про­

тяженностью 145 пар оснований (Синrер, Берг, 1998), причем ДНК, уже 
являясь спиралью, при наматывании на кор превращается в плотно упако­

ванную сверхспираль (спираль второго рода). Хотягистон Н1 и не входит в 

состав нуклеосомноrо кора, но обеспечивает сшивку и своеобразную про­

кладку для тех мест суперспирали, где ДНК начинает навиваться, а затем 

завершает свой виток на нуклеосомном коре- бусинке. Такое уплотнение 

за счет гнетона Н 1 приводит к большей конденсации суперспирали, диа­
метр которой достигает уже не 10 нм, а 30 им. В метафазной хромосоме 
степень конденсации еще сильнее возрастает и достигает 5 000-кратноrо 
уплотнения (Сингер, Берг, 1998). Хроматин обеспечивает высокую степень 
компактности геномной ядерной ДНК, что важно для возможности разме­

щения в идре громадных молекул ДНК у эукариот. 

Высказывается предположение (Трифонов, 2002), что нуклеосом­
ная упаковка ДНК, требуя формирования нуклеосом на расстоянии при­

близительно в 200 пар оснований, является одной из основиых причин воз­
никновения прерывистой, мозаичной структуры генов. Вероятно, ДНК бьmа 

эволюционно сформирована на основе кольцевых генов, типичных для 

многих прокариот, поэтому ДНК эукариот имеет сегментированный ха­

рактер (Трифонов, 2002). Э. Н. Трифонов (2002, с. 796) замечает:« ... гено-
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мы современных организмов построены из структурных единиц стандарт­

ного размера- около 360 и 450 пн у эукариот и прокарнот соответствен­
но». Элигенетические процессы регуляции транскрипции генов у эукари­

от связаны с нуклеосомной «разметкой» ДНК, поскольку от положения 

нуклеосом зависит доступность тех или иных частей ( сайтов) ДНК для ре­
гуляторных белков или, напротив, для блокирования доступа к определен­

ным сайтам (Суслов и др., 2004). 
Хорошо известно, что наряду с ДНК в клетках присутствуют три 

типа РНК: рибосомпая- рРНК, транспортная-тРНК и матричная- мРНК, 

которую иногда назьmают информационной РНК. Однако не очень широ­

ко известно, что одновременно с этим существуют малые цитоплазмати­

ческие РНК- мцРНК и малые ядерные РНК- мяРНК. У эукариот в ядре 

клеток имеется также гетерогенная ядерная РНК - гяРНК, которая пред­

ставляет собой смесь транскриптов нескольких ядерных генов (транскрип­

то.м ). По данным, М. Сингера и П. Берг (1998), почти 80 % от массы всех 
РНК составляют рРНК трех-четырех видов, поскольку они непосредствен­

но участвуют в биосинтезе белка. Из оставшейся массы около 15 % прихо­
дится на тРНК, которых насчитывают более 100 видов. Интересно, что на 
доmо изменчивой матричной РНК приходится менее 5 %массы, но видов 
мРНК известно несколько тысяч. Остальная масса, т. е. менее 2% приходит­
ся на малые ядерные и цитоплазматические РНК. 

Всем также хорошо известны такие явления, как конвариантная 

редупликация ДНК, явление рекомбинации между гомологичными участ­

ками родительских хромосом при кроссинrовере, транскрипция и трансля­

ция информации с помощью РНК, триплетный код и общие черты про­

цесса биосинтеза белков в рибосомах, завершающиеся формированием 

третичной структуры белка. Долгое время цепочка передачи молекуляр­

но-генетической информации представлялась в анизотропном виде: 

ДНК->ДНК->РНК->Белок. В целом она характеризовалалогику детерми­

нированного программирования со стороны генома белков и остальных 

черт фенотипа. Эта схема, как уже отмечалось, бьша названа центральной 

догмой молекулярной биологии. Затем были открыты новые nути передачи 

информации, включая возможность репликации РНК (РНК -> РНК) и осу­
ществления обратной транскрипции ретровирусами, ретротранспозона­

ми и ретрогенами (РНК-> ДИК), т. е. возможности обратного встраивания 

РНК в ДНК. Сравнительно недавно открыто явление прионизации белков. 
В 1982 г. американский биолог Стеили Прусинер, обсуждая пробле­

му медленных инфекций, включая «rубкообразную энцефалопатию», вы­

сказал гипотезу об особых белковых инфекционных частицах, которые на­

звал «proteinaceous infections particle», переставив для удобства произно-
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шения буквы в сокращенном названии «pro-in» на «prion». В дальнейшем 
гипотеза nодтвердилась, и была обнаружена особая структура белковых 

молекул - nрионов, которая вызывает nроцесс конформационного уnо­

добления себе других гомологичных белков (Белок-> Белок). Это nроисхо­

дит лавинообразно и наnоминает кристаллизацию, причем рост таких бел­

ковых аналогов «кристаллов»- амилоидов- nараллельно соnровождается 

образованием небольтих олиrомеров, которые служат своеобразными 

семенами для роста таких же новых стр)'К'I)'р (Инге-Вечтомов, 2000). За это 
открытие С. Прусинер в 1997 г. nолучил Нобелевскую nремию. Возмож­
ность прионизации, т. е. реrтикации nолиnеmидов на основе nростран­

ствеиных конформационных белковых матриц, а также явлений обратной 

транскриnции и авторешшкации РНК заставляет nересмотреть традици­

онную схему центральной догмы молекулярной биологии (Инге-Вечто­

мов,2003). 

Схему информационных связей между ДНК, РНК и белком в моди­

фикации, nредложенной С. Г. Инге-Вечтомовым (2003), можно теnерь nред­
ставить иначе (рис. 5). Из нее следует, что логика жесткой генетической 
детерминации белков и классические рассуждения Дж. Бидла и Э. Татума 

о том, что «один фермент соответствует одному гену», уходят в nрошлое. 

Этому во многом сnособствовало открытие альтернативного сплайсинга 

(речь о нем пойдет nозднее), nозволяющего на одном и том же гене созда­

вать множество вариантов белков. Возникла иная логика рассуждений, со­

гласно которой ДНК существует как основа длительного хранения и пере­

дачи информации, т. е. как «генетический склад>) или «арХИВ)) (Ратнер, 200 1 ). 
Молекулы РНК представляют собой основные олерациональные единицы 

считывания (транскрипции) и перевода (трансляции) данной информации. 

Рис. 5. Современная модификация «центральной догмы» молекулярной биологии: 
нарушена анизотропия изначальной схемы «информационных}) связей между ДНК, 

РНК и белком (по Инrе-Вечтомову, 2003) 
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Собственно и сами молекулы ДНК, как полагают, эволюционно возникли 
изРНК. 

Вся зоигенетическая система, включая функционирующие ДНК, 

РНК и их продукты- белки, обеспечивает полноценное осуществление и 

регуляцию репликации, транскрипции и трансляции генетической инфор­

мации в нужное время, в нужном месте и в должной мере. Таким образом, 

теоретические представления Уоддингтона о том, что генотип развиваю­

щегося организма представляет собой эпигенетическую систему, или 

эпигенотип, подтверждаются на практике. 

Особые регуляторные способности молекулярной эпитенетической 

системы в клетке стали очевИДНЪiми после открытия прерывистости генов 

у эукариот. Как стало известно еще в 1970-х годах, у эукариот кодирующие 

белок гены, в отличие от генов большинства прокариот, могут быть преры­

вистыми: кодирующие части ДНК прерываются некодирующими. Коди­

рующие части были названы экзонами, а вставочные некодирующие -
нитронами. Название нитрон произопшо от английского словосочетания 

intervening zone- буквально «промежуточная зона», а экзон от expressing 
zone, т. е. «выражающая гею>, экспрессируемая часть гена. Это было обна­
ружено при сравнении мРНК и исходных участков ДНК. Оказалось, что 

матричные РНК эукариот часто не соответствуют (неколлинеарны) нук­

леОТИДНЬIМ последовательностям исходных участков ДНК. Установлено так­

же, что фрагменты целого ряда мРНК соответствуют участкам ДНК из 

разных частей генома. Давно известно, что матричная РНК используется 

как своеобразный «лентопротяжный» механизм при биосинтезе белка: на 

мРНК нанизывается множество рибосом, которые, перемещаясь вдоль нее, 

обеспечивают условия для трансляции информации с мРНК, позволяя с 

помощью тРНК переводить ее с триплетиого нуклеотидного кода в последо­

вательность расположения аминокислот в синrезируемом белке. Понятно, 

что для обеспечения этого процесса биосинтеза должна использоваться 

только кодирующая часть генома, т. е. экзоны. Было обнаружено, что ис­

ходные транскрипты мРНК, полученные с ДНК,- про-мРНК, содержат пол­

ную информацшо и об экзонах, и об интронах. Однако сразу после исходной 

транскрипции участки мРНК, соответствующие нитронам, удаляются с 

помощью особого процесса, который называется сплайсинг (рис. 6). 
Зрелые мРНК после сплайсинга содержат только информацию о 

сшитых друг с другом экзонах. Интроны не относятся к постоянным атри­

бутам абсолютно всех генов эукариот. В генах, которые кодируют молеку­

ЛЪI функциональных РНК, т. е. рибосомньiХ или транспортных, нитроны 

почти не встречаются. Наряду с нитронами в последовательностях, коди­

рующих РНК, часто содержатся промежуточные последовательности -
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Рис. 6. Схема транскрипции и сплайсинга, включая альтернативный сплайсинг 
транскрШIТОма (по Васильеву, 2005). 

Один ген (единица транскрипции) позволяет за счет эпигенетически 

регулируемого процесса альтернативного сплайсинга nроизводить мРНК ДJIJI 

синтеза не одного, а нескольких белков. Поиснении см. в тексте 

спейсеры, которые удаляются из первичных транскрипrов, но они есть толь­

ко в тех из них, которые кодируют РНК. Многие спейсеры способны к транс­

крипции и участвуют в реrуляции экспрессии, что стало известно отно­

сительно недавно. Особо активную роль среди них при экспрессии генов 1 
класса (см. ниже) играют протяженные спейсеры - межгенные спейсе­

ры, разделяющие кластеры рРНК-генов. Общая масса ДИК, содержащей 

нитроны, значительно превышает ту ее часть, которая содержит экзоны. 

К этому важному обстоятельству мы вернемся несколько позднее. Следует 

еще добавить, что гетерогенная ядерная РНК (гяРНК) является сложным 

комплексом, вюпочающим и первично транскрибированные участки, еще 

содержащие информацию об нитронах, и зрелые процесспрованные транс-
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крипты уже после сnлайсинrа. В цитоплазме клетки цитоnлазматические 

мРНК функционируют только в зрелом виде. 

В процессе сплайсинга происходят реаiЩИи расщепления с образо­

ванием лассообразной структуры инrрона (петли) и лиrированием (сшив­

кой) двух эюонов (см. рис. 6). Судьба удаляемых нитронов еще не выяснена 
во всех подробностях. Процесс сплайсинrа катализирует сложный комп­

лекс, который называется «сnлайсингосома» и состоит из самого нитрона, 

с коrорым связаны до пяти мяРIШ (множество ядерных рибонуклеопроте­

идных комnлексов), и вспомогательных белков. Сплайсинr разных типов 

генов, образующих разные РНК. может отличаться. однако в конечном итоге 

чаще всего происходит линейное удаление нитронов и лигпрованне экзо­

нов. Наряду с «самосплайсинrом» в цис-реакциях (внутримолекулярных) 

известен и транс-сплайсинг, т. е. процесс лигирования экзонов, принадле­

жащих разным молекулам РНК. Транс-сnлайсинг может давать комбина­

торику экзонов в цис- (внутри молекул) и транс-сочетаниях (между моле­

кулами), т. е. обеспечивать разнообразие конечных продуктов трансляции. 

Имеется еще один способ комбинировать последовательность экзо­

нов. Как уже было сказано выше, существует явление альтернативного 

сплайсинга, когда на одном и том же гене возможно кодирование разных 

вариантов строения зрелой мРНК, которые будут иметь разные наборы 

экзонов и, следовательно, формировать разные белки. Д. Л. Блэк (Black, 
2000), например, показал, что ген Dscam у Drosophila тelanogaster за счет 
альтернативного сnлайсинrа может обеспечить разнообразие до l 000 вер­
сий белка, который ответственен за процессы, сВJIЗанные с контролем фор­

мирования аксонов, что позволяет достаточно тонко регулировать разви­

тие нервной системы дрозофилы. Поэтому возникновение у эукариот эк­

зон-интронвой прерывистой струюуры считается важнейшим арогенети­

ческим событием, или, по А. Н. Северцову, - ароморфозом, что позволяет 

компактно кодировать генетическую информацию за счет комбинирова­

ния экзонов и инrронов и альтернативного сплайсинга (Суслов и др., 2004 ). 
Экспрессия самих генов- участков ДИК, не может осуществляться 

без помощи белков-ферменrов, т. е. функционирование генов невозможно 

безэпиrенетических(надгенетических)процессов.Экспрессиягенов,как 

правило, регулируется на этапе образования РНК, однако может осуществ­

ляться при трансляции мРНК в белки. Начало транскршщии (инициация 

экспрессии генов) регулируется двумя известными способами: либо за 

счет модифиющии репрессорных белков, изначально блокировавших транс­

крипцшо, либо активаторными белками, которые должны находиться в 

необходимом функциональном состоянии. Другими словами, либо нуж­

но испортить блокирующее устройство, чтобы машина экспрессии запус-
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тилась, либо повернуть тумблер в состояние «заnуск машины». Иногда 

сами белки, которые получаются при экспрессии генов, могут регулиро­

вать собственное производство, влияя на экспрессию собственного гена. 

Иногда изменение самой структуры ДНК, например, при перемещении и 

встраивании так называемых мобильных диспергированных элементов rе­

нома вблизи места начала транскрипции, может влиять на регуляцию экс­

прессии гена. 

Место начала транскрипции и ее запуск определены наличием в 

ДИК регуляторных последовательностей: это сложные системы повторяю­

щихся коротких последовательностей ДНК-своеобразных «замков». Для 

открывания этих «замков» существуют специфические «ключи» - белки, 

которые называются факторами транскрипции. Связывание фактора 

транскрипции со своей стороны, так или иначе, запускает транскрипцион­

ный комплекс с соответствующей РНК-полимеразой. 

Известны три типа РНК-полимераз: РНК-полимераза 1, транскриби­
рующая гены рибосомальных РНК; РНК-полимераза 11, транскрибирую­
щая гены, кодирующие белки и отдельные РНК; РНК-полимераза П1 -
осуществляет транскрипцию rенов, кодирующих в основном транспорт­

ные РНК. В соответствии с номерами разных РНК-полимераз и различия­

ми в предназначении для кодирования конечных продуктов выделяют и 

типы rенов 1, 11 и III классов. Наряду с факторами транскршщии для различ­
ных РНК-полимераз существуют специфические белки, которые называ­

ются факторами терминации и обеспечивают прекращение процесса транс­

крипции. 

Модификация центральной догмы молекулярной биологии потре­

бовала изменить представление о гене. По М. Сингеру и П. Берг (1998, с. 9), 
молекулярным эукариотическим геном можно считать «совокупность 

сегментов ДНК, составляющих экспрессируемую единицу, которая дает 

начало одному или нескольким специфическим функциональным продук­

там- молекулам РНК либо полипептидам». В отличие от прокариот, гены 

у эукариот моноцистронные, т. е. кодирующие одну РНК или белок, а не 

полицистронные, кодирующие несколько белков или РНК, как оперон. 

В струюуру rена эукариот входят: 1) единица транскршщии- область транс­

крибирования, которая содержит интроны, экзоны, 5'-лидирующие (начи­

нающие) и 3'-трейлерные (завершающие) последовательности, располо­

женные по краям кодирующих последовательностей, а также необходимые 

регуляторные элементы в составе единицы транскршщии; 2) фланкирую­
щие единицу транскрипции регуляторные последовательности, которые 

необходимы для экспрессии гена и ее завершения (см. рис. 6). 
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Все транскрипты генов класса 11 на начальной 5'-лидерной последо­
вательности содержат так называемую кэп последовательность (7 -метил­
rуанозин) в мРНК, за которой в формирующейся мРНК извне присоединя­

ется полиаденплатный хвост (ро\у(А}-хвост) до 300 пн (Сингер, Берг, 1998). 
Установлено, что кэп-струюура, обладая защитной функцией по отноше­

нию к 5'-лидирующей последовательности, специфично взаимодействует 

с факторами инициации трансляции. Наряду с факторами транскрипции 

для начала экспрессии гена необходимы так называемые пра~оторы -
минимальные базальвые последовательности, требующиеся для правиль­

ного начала транскриnции, которые расположены непосредствеmю перед 

единицей транскрипции. В струюуре базальных промоторов, которые весь­

ма сходны у разных организмов, присутствуют характерные повторности 

нуклеотидных последоваrельностей, в частности ТАТА-бокс. Такие харак­

терные повторности встречаются в разных регуляторных элементах гено­

ма и называются мотивами. Выявлены также и особые последовательнос­

ти-усилители- энхансеры, способствующие началу экспрессии гена неза­

висимо от расстояния и расположения относительно точки инициации 

транскрипции. Энхансеры обычно сосредоточены вблизи промоторных 

зон. При мутации в одном из элементов последовательности энхансера его 

активность может снизиться на порядок, но при делеции всего энхансера 

эффективность транскрипции может снизиться на два порядка, т. е. в сотни 

раз (Синrер, Берг, 1998). 
Относительно недавно было обнаружено явление посттранскрип­

ционного редактирования мРНК, которое заключается в том, что во время 

процессингапроисходит замена одних нуклеотидов на другие и наблюда­

ется транслирование уже иной последовательности, чем была в исходной 

мРНК. Редактирование осуществляется за счет элигенетических процес­

сов соответствующими ферментными системами. В результате на основе 

«исправленноЙ>> мРНК осуществляется синтез «правильной» полипептид­

ной цепи, которую нельзя было бы получить без такого редактирования. 

Таким образом, эпигенетическая система может определить, какие осно­

вания нужно удалить, чтобы получился полноценный белок при трансли­

ровании, т. е. возможно, что существует механизм сравнения потенциаль­

ного белка с имеющимися правильными белками. Это позволяет предпо­

лагать возможность эпнгенетнческой передачи информации в направле­

нии Белок->РНК (Животовский, 2003 ). 
Структура генов и ДИК может нарушаться. Перестройки ДНК мо­

rут быть представлены неаллельным и нереципрокным кроссинrовером; 

транспозицией фрагментов ДНК в другой локус; амплификацией - мно­

жением (копированием) участка ДНК в виде тандема или в разных локусах; 
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делецпей-удалением участка ДИК; негомологичной рекомбинацией. Воз­

можны nерестройки фланкирующих регуляторных последовательностей, 

что может приводить к блокированию эксnрессии, а nри обратной пере­

стройке - к ее восстановлению. Обнаружено явление программируемой 

системной реорганизации и ремоделирования генома в ответ на новые 

антигены, тепловой шок и иные факторы. 

Важно подчеркнуть, что собственно мутациями являются измене­

ния nоследовательности нуклеотидов в ДИК. В случаях, когда такое измене­

ние (мутация) осуществилось в том месте ДНК, которое обеспечивает 

транскриnцию мРНК и соответственно синтез белка, может измениться 

триnлетвый кодон. Это nриведет к замене аминокислоты, которая оnреде­

ляется данным кодоном. Такое явление принято назьшать точечной или 

точковой мутацией. Подавляющее число измененных белков функцио­

нируют не нормально и теряют свои основные свойства, включая оnреде­

ленную трехмерную конфигурацию, и мутации, приводящие к их образо­

ванию, чрезвычайно вредны. Известным nримером такого круnного нару­

шения функции, вызванного всего одной аминокислотной заменой, является 

феномен серповидноклеточной анемии, когда нарушается сnособность ге­

моглобина nереносить кислород. Известно, что молекула гемоглобина яв­

ляется гетеродим ером, состоящим из двух б-цеnей и двух в-цеnей. У боль­

ных серnовидноклеточной анемией в 6-м nоложении в-цепи, состоящей из 

146 аминокислот, nроизошла всего одна аминокислотная замена: вместо 
шутаминовой кислоты nомещается валин. Замена nриводит к тому, что в 

гомознrотных по этому гену эритроциrах больных тодей, а также в меньшей 

степени у гетерозиготных, nроисходит формирование гигантских агрега­

ций нарушенных молекул гемоглобина, и они сильно деформируют клет­

ку, приводя к характерной серповидности. 

Передающиеся половым путем мутации, однако, возникают очень 

редко. Наиболее вероятными факторами возникновения мутаций в ДНК (в 

том числе соматических) являются мутагены- rенотоксические химичес­

кие вещества, которые нарушают nроцесс нормальной репаратинной nро­

верки. Механизмы возникновения мутаций связывают с точностью копи­

рования ДНК- или РНК-последовательностей по матричным молекулам 

ДНК или РНК. Зависит это от четырех классов ферментов: ДНК -полимера­

зы, РНК-полимеразы, РНК-репликазы и обратнойтранскриптазы. При реп­

ликации ДНК, как уже было выше отмечено, ДИК-полимеразный фермент­

НЪiй ансамбль сnособен к редактированию и репарации ошибок. Система 

копирования работает с поразительной точностью и высокой скоростью: 

от 500 оснований в секунду у бактерий до 50 оснований у высших позво­
ночных (Стили др., 2002). Средняя частота мутаций, по разным оценкам, 
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очевидно, около I0-10 (всеrо одна ошибка на 10 миллиардов прочитанных 
оснований), а максимальная- I0-8• При встрече с ошибочным участком 

ДИК-полимеразный «ансамбль» узнает ero по искажению двойной спира­
ли, например, l({)rдa Т «соединяется» с G, а не с А и т. д. Затем эror участок 
(неправилъное основание ИJШ группа оснований) вырезается и на ero мес­
то вставляется такая замена, которая должна быть, например, G, стоявший 
напротив Т, удаляется и заменяется на А Поскольку репликация ДНК осу­

ществляется сразу в нескольких сайтах хромосомы, то она полиостью реп­

mщируется за 5-20 часов. Въппе число ошибок при копировании, вкmочаю­
щем одноцепочечных РНК -посредниmв, т. е. при nревращении РНК в ДНК 

и наобороr, посl({)лъку ферментные системы РНК-полимеразы, РНК-реп­

ликазы и обратной транскриптазы не имеют функций проверкии исправ­

леиияошибок(Стилидр., 2002). 
Следовательно, процесс транскрипции обставлен очень сложным 

mмпле:ксом необхоДИМЪIХ молекулярных струюур и их взаимодействий, а 

таюке присутствием специфичных ферментов, без которых он не может ин 

начаrься, ин завершиться. Первичный транскрипт в дальнейшем подвер­

гается сплайс:инrу, причем, как уже отмечалосъ, набшодаются вариаJПЫ 

транс-сплайсинrа и алътернативноrо сплайсинrа, которые обеспечиваюrся 

не менее сложной аранжировmй молекулярных: взаимодействий, чем сама 

транскрипция. Наi<Онец, нас-rупает этап трансляцив транскрипта, которая 

тоже обеспечивается сложнейшими и специфичными взаимодействиями. 

При несобтодении необходимых условий и недостатке специфических 

mмпонентов они моrут прерваrъся почти на mобой стадии. Поэтому роль 

эпиrенетических (надrенеrических) взаимодействий продуктов rенома, 

обеспечивающих эти процессы по переводу молекулярно-rенетичесmй 

информации в молекулярно-фенотипическую, крайне велика. Or слажен­
ности и надежности рабоrы эпиrенеrичесmй системы зависят все этапы 

извлечения нужной rенеrичесmй информации и ее фенотипичесmrо ове­

ществления в развшии. 

Псевдоrены и мобильные повторяющиеся элементы rенома. 

Наряду с генами в геноме имеются псевдогены - такие участки rенома, 

liDТOpыe близки (ииоrда почти идентичньr) no своей струюурс нормалъньrм 
акrивным rенам, но не являются их аллелями и не mдируюr обычные ген­

ные продукrы. Как правило, псевдоrены имеют структурные нарушения в 

регуляторной и/ или кодирующей чacuiX. У них, например, моrут бьпъ толь­

ко частично изменены терминальные реrуляторные nоследоваrельности, 

nозтому наряду с молчащими псевдоrенами, возможны и такие, которые 

сnособны транскрибировать и транслировать дефектные полипепrиды. 
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Поскольку псевдоrены часто являются фланкирующими струюурами с 

акrивными геиа.\Ш, то их происхождение связывают чаще всеrо с явлением 

амплификации (умножения) генов, приводящей к тандемным повторам. 

В области центромер и теломер содержатся тандемные повторы, 

которые елносятся к так называемой сателлитной ДНК, которая: представ­

ляет собой типичный компонент генома эукариел. Термин «сателлнтная» 

возник в связи с тем, что эта фршщия ДНК при градиентном ультрацентри­

футировании образовывала отдельные зоны плелиости - «сателлнтные» 

зоны. Однако позднее выяснилось, что rены рибосомальной РНК (рДНК), а 

также мнтохондриальные и хлоропластвые ДНК способны образовывать 

елдельные сателлитоподобнъ1е пики в градиенте, а собственно сателлиты 

невозможно елделить ел основной массы ДНК. В настоящее время под 
термином «сателлитная: ДНК» подразумевается харакrерНЪIЙ компонент 

rенома эукариел, который представлен тандемНЪIМИ повторами, но не ко­

дирует белки и локализован в консткrутивном rетерохроматине хромо­

сом. Для родственных rеномов харакrерно наличие общих или родствен­

ных типов сателлитных ДНК. Псевдоrены часто имеют черты, сходнъ1е с 

транскриптами, полученными с акrивных rенов, например, полиадени­

латные хвосты (роlу(А)-хвост), которые присоединяются обычно к 5'-ли­

дирующей последовательности мРНК. Поэтому, скорее всеrо, такие 

псевдоrены являются продуктом (жертвой) обратной транскрипции РНК и 

транспозiЩИИ. 

В струкrуре rенома присуrствует довольно мноrо повторяющихся 

последовательностей разноrо типа. В геномах млекопитающих кодирую­

щие фуmщиональные экзоны составляют до 2 %, повторяющимнся эле­
ментами не эюоmюй природы занято до 50 % rенома, н только 48 % прихо­
дится на уникальные последовательности ДНК, большинство из которых 

произоiiiЛи ел мобильных элементов. Геномы содержат перемежающиеся 

повторные последовательности, которые амплифицировалнсь при перс­

мещении по геному, т. е. способные к транспозiЩИИ элементы. Установле­

но, что они взаимодействуют с целым геномом и влияют на ero эвоmоцию. 
В последние rоды были елкрыты так называемые кассеты транспозирую­

щихся элементов (ТЗ)- ТЗ-кассеты (ТE-cassetes), что является, по-види­

мому, нормой, а не исключением (Lorenc, Makalowski, 2003). Блаrодаря 
методу рамок считывания протеиновых последовательностей обнаруже­

но информационное присуrствие ТЗ-кассет у всех позвоночных, вюпочая: 

вставки от всех известных типов транспозирующихся элементов. Белки, в 

создании которых играли роль ТЗ-кассеты, обладают всеми основными 

фуmщиями: белки СIIIИВКИ нуклеиновых кислаr, белки-фермеНТЬI, сиrналь­

нъrе трансдукrоры, струюурные белки, молскулы К.iiеточной адrезин, pery-

54 



ляторы апоптоза, регуляторы работы ферментов, белки-транспортеры, 

регуляторы клеточного цикла, лиrирующие и белки теплового шока- ша­

пероны, белки иммунной защиты и многие друrие, функция которых была 

не ясна. А. Лоренц и В. Макаловекий (Lorcnc, Makalowski, 2003) считают, 
что геномы используют такие кассеты как готовые для использования мо­

тивы при эвотоциоННЪIХ перестройках. Частоты встречаемости разных ти­

пов мобильных элементов млекопитающих, обнаруженные этими иссле­

дователями, приведены в таблице l. 
Таблица 1 

Частоты встречаемости разных типов мобильных элементов 

у млекопитающих (по данным Lorenc, Makalowski, 2003), % 

Мобильные элементы rенома Приматы Грызуны Другие группы 

днк-тРанспозоны 8,25 177 10,53 
UNE 22,90 12,39 44,74 
SINE 35,69 51,33 26,32 
LlR 30,98 34,51 18,42 
Друrие ретротранспозоны 2,19 0,00 0,00 
Общеечисло 594 113 38 
найденных типов 

Перестройки генома, связанные с повторяющимвся последователь­

ностями, могут быть как случайными, так и запрограммированными. 

Многие повторяющиеся сегменты ДНК способны к мобильным транспо­

зициям и называются мобильными элементами. После встраивания мо­

бильного элемента в новый сайт может происходить нарушение или изме­

нение свойств регуляции экспрессии генов. Некоторые мобильные эле­

менты содержат регуляторные элементы и обеспечивают новые варианты 

регуляции генов. Все эти варианты мобильных элементов обусловливают 

быструю перестройку структуры генома, которая часто сопровождается 

изменением функционирования генов-мишеней. 

Мобильные элементы, способные к транснозиции, обычно содер­

жат ген или ряд генов, обеспечивающих транспозицию, а на концах имеют 

характерные инвертированные последовательности, необходимые для осу­

ществления транспозиции. Иногда мобильные элементы содержат гены, 

обеспечивающие важные свойства при изменении условий, приводящих к 

мутагенным последствиям после транспозиции. Например, известны мо­

бильные элементы, которые имеют гены, усиливающие устойчивость к 

антибиотикам. Часть мобильных элементов способна к транспозиции без 
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обратной транскрипции, используя для этого фермент транспозазу. Имен­

но такие ТЭ, обеспечивающие nестроту окраски зерна, были обнаружены 

в классических исследованиях лауреата Нобелевской премии Барбары 

Макклинток у кукурузы и названы «прыrающими генами», или трансnо­

зонами. 

В случае, если транспозиция происходiП при транскрипции и обрат­

ной транскрипции ДНК, такие мобильные элементы называются ретро­

транспозонами. Они обладают сегментом, кодирующим обратную транс­

криптазу. Часть ретротранспозонов имеет концевые повторы, а по своей 

структуре и способу транспозиции напоминает провирусы ретровирусов, 

но неспособные иметь активные формы вне клеток, как, например, у 

ретровирусов. У других ретротранспозонов концевые инвертированные 

повторы отсутствуют. Необходимо отметить, что все ретротранспозоны 

имеются лишь у эукариот. 

Известны ретротранспозоны двух типов: LТR-транспозоны (от Long 
Terminal Repeats- с протяженными терминальными повторами), которые 
структурно напоминают ретровирусы, но не формируют специальной 

оболочки за пределами клетки и не-LТR-транспозоны (ретропозоны) двух 

характерных семейств: SINE и LINE. Первое семейство SINE- это сравни­
тельно короткие диспергированные повторы ( «Short INterspersed rEpeats» ), 
включающие до 300 rrn. Они не способны к автономной транспозиции без 
участия друrих элементов генома. Второе семейство LINE- относительно 
длинные дисперrированные повторы («Long INterspersed rEpeats»), в сос­
тав которых вхоДIП не менее 6 тысяч rrn. Эта группа ретропозонов спо­
собна к автономной транспозиции. 

Предполагается, что SINE- это процессированные псевдоrены, ко­
торые исходно относятся к генам 111 класса, т. е. тем, которые обычно коди­
руют тРНК. Бьmо показано, что у каждого вида имеется свой набор SINЕ­

семейств генов. У грызунов в составе ретротранспозонов SINE встречено 
огромное семейство МIR-последовательностей. У приматов известно мно­

гочисленное семействоАiu-последовательностей, названных так из-за того, 

что все они содержат сайт для эндонуклеазы Alu \. Аlu-последовательности 
фланкируют гены и обнаружены в интронах и сателлитной ДИК. Установ­

лено, что А\u-последовательности способствуют делециям. 

LINЕ-последовательности тоже фланкируют гены, встречаются в 

нитронах и сателлитной ДИК, но в отличие от SINЕ-последовательностей 

не являются леевдогенами обычных генов. Они, по-видимому, представля­

ют собой мобильные элементы, которые амплифицировались и встрои­

лись в новые сайты в результате обратной транскрипции РНК (Синrер, 

Берг, 1998). 
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Существует еще один класс- ретрогены, или ретропозоны, которые 

не имеют ни кодирующих последовательностей, ни коiЩевых повторов, 

характерных ДJIЯ транспозоков и ретротранспозонов, но обладают на од­

ном из концов так называемой А Т-богатой последовательностью и транс­

позируются с помощью РНК посредника. Имеются также эндогенные рет­

ровирусы- ЭРВ (ERV s-endogenous retroviruses ), происходящие от ретро­
вирусных инфекций герминативных клеток, которые «гомозиготизи­

ровались» и стали постоянным генетическим элементом хромосом по­

томков. Своеобразной группой ТЭ являются мобильные нитроны, способ­

ные к транспозиции при сплайсинге после создания РНК-транскрипта. На­

конец, были открыты иные по принципу транспозиции мобильные ТЭ -
транспозоны, не являющиеся ретроэлементами. Среди них, например, 

известны миниатюрные транспозирующиеся элементы с обратными по­

вторами- МIТЕ (Miniature Inverted Repeat TransposaЬle Elements ), а также 
FВ-транспозоны (от Foldback- обратная петля), маркированные харак­

терными тандемными обратными терминальными повторами, и другие 

транспозоны. 

Все процессы транспозиции мобильных элементов ДНК сопряже­

ны с быстрой перестройкой структуры и функции генома, могут возни­

кать в результате изменения условий среды, управляются и регулируются 

большим числом белков-ферментов и иных регулирующих эпигенетичес­

ких факторов. Часть перестроек может приводить к формированmо и ДJIИ­

тельному наследованmо так называемых долговременных модификаций 

фенотипа (Васильева и др., 1995 а, б; Животовский, 2003). 
Л. А. Васильевой и ее коллегами в ИЦиГ СО РАН были обнаружены 

эффекты адекватной перестройки генома дрозофил при тяжелом тепло­

вом шоке (ТТШ) за счет транспозиции мобильных диспергированных ге­

нетических элементов (МГЭ) в соответствующие сайты хромосом и связь 

этих перестроек с фенотипическим выражением мутации ri - неполного 

проявления радиальной (второй) жилки на крьmе (Васильева и др., 1995 а, б). 
Тепловой шок, осуществленный в определенные чувствительные момен­

ты развития, приводил к направленному перемещенmо транспозона Dm-
412 в соответствующие сайть1, что сопровождалось формированием вполне 
конкретного фенотипа. Эпигенетические изменения строения генома, 

возникшие при транспозиции МГЭ, устойчиво наследовалисъ и сохраня­

лись в течение многих поколений уже без применения тяжелого теплового 

шока. Фактически полученные авторами материалъ1 были строгим гене­

тическим подтверждением наследования «приобретенных признаков», как 

уже отмечалось выше. Примечательно, что поскольку были известны 

nериоды чувствительности к ТТШ, то эксперименты были повторяемы и 
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обратимы, а это, в свою очередь, указывает на режим адекватной физио­

логической перестройки генома в ответ на конкретное воздействие среды. 

Нужные фенотипячеекие «Эпимутации», следовательно, можно экспери­

ментально получить в виде массовых направленных изменений генома. 

Таким образом, мобильные элементы моrут играть роль переклю­

чателей развития. Перестройки генома часто осуществляются в ответ на 

прямое воздействие среды, а приобретенные эпиrенетические изменения, 

будучи экспериментально обратимыми, способны, тем не менее, длитель­

но наследоваться в чреде многих поколений, а возможно, и закрепляться в 

дальнейшем. 

Метилированне ДИК и системы эпигенетической наследствен­

ности (СЭН). В последнее время основными молекулярными эпиrене­

тическими изменениями считают те, которые связаны с дифферен­

циальными изменениями экспрессии генов и без нарушения нуклеотидной 

последовательности ДНК устойчиво наследуются в ряду митотических 

(и, как уже показано выше, мейотических) делений клетки (JaЬionka, Lamb, 
1998). Наиболее известны два таких механизма, которые влияют на 
экспрессию генов: модифицирование гистонов нуклеосомноrо кора и ме­

тилирование ДНК (рис. 7). Если хроматин конденсирован, то факторы, 
регулирующие экспрессию rенов, не моrут действовать на ДНК, поэтому 

гены находятся в «выключенном» состоянии. Напротив, если хроматин 

«открыт», то rены моrут быть «Включены». Существуют ферменты- деаце­

тилазы гистонов (НDАС), которые модифицируют белки rистоны нуклео­

сомноrо кора, что изменяет ero струюуру. Хроматин, содержащий ацетили­
роваЮIЫе гистоны, является «открытым» и досrупен для факторов транс­
крипции, поэтому потенциально гены моrут быть активированы. Проти­

воположноесостояние,когдагистоныдеацетилированы,вызываетконден­

сацию хроматина, что приводит к прекращению доступа факторов транс­

крипции, и гены становятся «молчащими». 

Цитоэин 5-метилцитозин 

Рис. 7. Структурные формулы цитозина и 5'-метшщитозина после его 
метилирования. Цифры слева- nорядок нумерации атомов углерода; 

стрелка- место присоединения метиловой группы 
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Метилированне ДНК счиrается в насто.ящее время одним из наибо­

лее изучеШIЫХ зпшенетWiеских механизмов при фушщионированиигено­

ма. Метилированне- зто обратимая ювалеитиая модификация структуры 

ДНК у неюлорых азотистых оснований, вызванная присоединеннем ме­

тилъной rрулпы- СЦ к уrлероду (рис. 7). Достаrочно давно известно, чrо, 
.кроме четырех обычных азотистых оснований, в ДНК моrут присутство­

вать нетипичные варианrы их строеНИJI: 5-меrилцитознн (m5C) и N6-меnmа­

денин (m6 А), :которые были названы минорными из-за редюло их обнару­
жения. Раньше счиrалосъ, что они по этой nричине не иrраюr каюй-либо 

роли в функционировавни ДНК. Позднее бъшо установлено, что минор­

ные основания возникают в результате ферментативной модифиющни, 

сопровождающейся метилироваиием обычных оснований, но бъшо не ясно, 

чrо дают эти перестройки. 

Особо важендля нас динуi<Леотид 5'-CG-3', являющийся мишенью в 
процессе метнлирования. ВероJIТНо, в связи с этим у зукариот он встреча­

етсяв два или nять раз реже, чем ero изомер 5'-GC-3'. Известно, чrо у позво­
ночных животных при метилвровании оснований часто встречается 5-ме­

тилцнтозин, который иногда обозначается :как 5-МеС (рве. 7). По данным 
М. Синrера и П. Берг (1998), более 95% метильных rрупп в ДИК у позво­
ночных животных содержится в остатках одиоrо азотистоrо основания­

цитозина (обычно в форме 5-метилцmозниа), прWiем именно у редкой 

динуклеотидной формы CG, у :которой оказываются метилпрованными 
более половины динуклеотидов. Существует и триплет CNG, rде N - зто 

mобое промежуточное основание, :который ведет себя почти аналоrичво, 

и у растений тоже может быть с успехом м:етилирован (JaЬ1onka, Lamb, 
1998). Метилированне ДИК встречается практически у всех орrанизмов­
от бактерий до млеюпнтающих. 

Приоритет на начальной стадни изучеНИJI метилироваНИJI ДИК по 

праву nринадлежит российским ученым школы академшса А. Н. Белозер­

скоrо (см. Ваюоmин, 2004). Начиная со второй половины 1960-х годов, 
российскими молекулярными биологами были выявлены многие аспекrы: 

жизни клетки, связанные с метилированием ДНК, RОТОрые ceroдm1 счиrа­

юrся классWiеским:и. Однако после переоткрытия западными учеными 

особой роли метилирования ДИК в зпигенетических процессах, широюrо 

осознания явлеНИJI, а также лавинообразного расширении этих работ роль 

российских ученых в этих исследоваНИJIХ явно или не явно занижается. 

В Росени задолго до работ Р. Холлидея (Холлидей, 1989) и других 
западных исследователей было установлено, что метилпрованне препят­

ствует связыванвю с ДНК специфWiеских ядерных белков, влияющих на 

репликацию, репарацшо и транскрипцию. В дальнейшем российские уче-
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ные впервые обнаружили тканевую, субклеточную и возрастную разнока­

чественность метилирования ДНК у растений и животных. Установлено, 

что у разных организмов (горбуша, корова, серая крыса) с возрастом в 

органах происходит уменьшение уровня метилирования ДИК (Ваmошин, 

2004). В 1970 г. в журнале «Nature» российские исследоваrели впервые опуб­
ликовали данные, что метилирование ДИК регулирует экспрессию генов и 

процесс клеточной дифференцировки. В 1976 г. этот же коллектив исследо­
вателей обнаружил субклеточную специфику метилирования в ядерной и 

митохондриалъной ДНК. Наконец, в 1977 году ими бьmа обнаружена связь 
метилирования ДНК в нейронах с процессом обучения и памятью, а также 

выявлено снижение уровня метилирования при вирусном заражении и 

лимфолейкозе коров. Показано также, что метилпрованне может препят­

ствовать связыванию с гормон-рецепторными комплексами, т. е. вызывает 

мечуветвительность к гормональному влиянию. 

Со временем было обнаружено, что гипер- и гипометилирование 

ДНК может приводить к кшщероrенезу, а при подавлении (нокауте) одного 

из генов ДИК-метилаз может прекращаться эмбриогенез и вызываться 

апоптоз - запрограммированная гибель клеток. Начинает изучаться роль 

метилирования и иных эпигенетических механизмов в регулирующих 

апоптоз процессах на разных уровнях- от митохондрий (митоптоз ), клеток 
( собствеюю апоптоз ), органов ( орrаноптоз) до организма ( феноптоз ). 

В последние годы доказано, что метилирование ДИК участвует в 

контроле, по-видимому, всех молекулярио-генетических процессов: транс­

крипции,репликации,рекомбинации,транспозициимобильныхэлемен­

тов, репарации, генетическом импринтинrе и инактивации Х-хромосомы 

при определении пола, а также в формировании систем эпиrенетической 

наследственности (СЭН), которые в английском сокращении называются 

«epigenetic inheritance systems» (EISs). 
Эпиrенетическое наследование в ряду соматических клеточных по­

колений известно уже давно. Еще в 1976 г. Ю. Б. Бахтин подчеркивал, что 
«Природа этих изменений (которые, несомненно, являются наследствен­

ными, так как передаются из поколения в поколение при размножении 

клеток) может быть различна, но, тем не менее, все они могут быть объеди­

нены одним названием- "эпигенетические изменения"». Роль эпиrенети­

ческой системы в наследовании в общем виде была ясна уже в 1970-х годах. 

Важно подчеркнуть, что наряду с «Эnигенетическим наследованием» уже 

давно применялея и термин юпигенетическая изменчивость», который, 

однако, касался исключительно возникновения различий между линиями 

соматических клеток при создании клеточных культур in vitro и прослежи­
вании клеточной дифференцировки in vivo. 
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БсЯI<Ое научное nредставление должно вызревать и широiФ распро­

страняется лишъ при возникновении необхоДИМЪIХусловий. Работы no изу­
ченшо метнлнрования, иачагые российсRИМи исследовагелями, настольm 

опережали свое врещ что не были «услышанЬD) мировЬIМ сообществом 

в должной мере. Лишь в 1987 r. после выхода в «Science)) стаrъи Р. Холлидея 
возник интерес к проблеме возможности эnиrенетичесmrо наследования 

за счет метилирования в ря.цу клеточныхпоколений (Нolliday, 1987; Хол­
mrдей, 1989). 

Позднее наmпление новых фактов привело Еву Яблоику и Марион 

Дж. Лэмб к объясненшо наследования приобретенной эпиrенетичесmй 

изменчивости, а затем к создаюпо представлений о существовании и функ­

ционирования систем эпиrенетичеСIФй наследственности- СЭН и rипо­

тезы об их особой роли в эвошоционном процессе (JaЬ1onka, Lamb, 1995, 
1998). В 1995 rоду они опубЛНIФвалн юппу с очень необычным названием: 
«Epigenetic Inheritance and Evolution: the Lamarckian Dirnensio@ - «Эпиrе­

нетическая наследственность н эвоmоция: Ламарmвсmе измерение)). Эта 

кннrа, а также серия статей, опирающихся на феноменметилировання ДНК, 

содержали оnисание реальных механизмов и роли клеточной памяти в на­

следственности и эвоmоции. Авторы описывают свойства системы эпи­

генетической наследственности (СЭН), лежащие в основе клеточной па­

мя.тн и обеспечивающие возможность формирования и передачи в кле­

точных JIIIНIOIX характерных черт фенотипа, индуцированных внещией или 

внутренней средой в процессе развития. Особое место в их рассуждениях 

занимает возможность трансrенерационной эпиrенетичесmй наследствен­

ности, котораяранее обычно отрш.r,алась илинrнорировалась. Последняя 

позволяет обосновать эпнrенетический механизм «наследования приоб­
ретеiПIЫХ признаiФв», т. е. отчасти лежит в области, которая традиционно 

относилась к ламаркизму. Ю. В. Ча:йi<овский (2006) отнес этиисследования 
к особому направленшо в биолоrии, которое он остроумно назвал молеку­

лярным ламаркизмом. 

Главная особенность предложенной Е. ЯблоНIФй н М. Лэмб схемы 

заюпочалась в том, чrо картина метилировання блаrоДЩ>я механизмам обыч­
ной реп.11НКа.Цнн ДНК может Передаваi'ЬСJI в -чреде клеточнъ1х поколений. 

Сущность EISs - СЭН они определяют следующим образом. Эпиrенети­
ческие системы наследственности известны rлавным образом по их роли в 

клеточной диффереицировке и определении разных состояний у клеточ­

ных линий. Они являюrся некоей памятью клеточных систем, IФТорая по­

зволяет соматичесRИМ кдеткам с разными фенотипами, но с идентичными 

rенотипами (например, принадлежат одной особи. - авт. ), передавать свои 
фенотипы клеткам-потомкам даже в том случае, если стимулы, которые их 
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исходно вызвали, уже отсутствуюr. Кулътуры клеток и их линии сохраняют 

свои свойства при делеиии (эrmтелиалъные клетки порощдают такие же 

эmпелиальиые, а фибробласты, делясь, дают фибробласты). В качестве 

наиболее яркоrо примера КJ'Iеточной памяти Е. Яблоика и М. Лэмб приво­

дят сохранение инактивированноrо состояния одной из двух Х-хромосом у 

самок млекоrmтающих. Известно, что сразу после имплантации зародыша 

в его клетках происходит ииактивация одной из двух Х -хромосом у самок 

и (ЩИНствеююй Х-хромосомы у самцов, что определяет пол будущей особи. 

Все клетки в дальнейшем устойчиво сохраняют и передают следующим 

своим поколеНЮIМ Эl)' Х-хромосому винактивированном состоянии. 

Е. Яблонка с соавторами полагают, что существуют три типа таких 

СЭН. Во-первых, это самоподдерживание функционирования генетичес­

ких систем: однажды будучи включенным, ген, регулирующий транскрип­

цшо, по принципу обратной петли сохраняет свою транскрипционную ак­

тивность и после деления клетки. Кроме тоrо, если рсrуmпорный продукт 

этого гена диффундирует в соседние клетки, то может переключкrь и их 

рабоl)' по той же унаследованной модели. Во-вторых, существуют струк­

турные системы наследования, к юлорым могут быть отнесены предсу­

ществующие клеточные структуры, исполъзуемые как шаблон для созда­

ния новых структур. Например, у таких одноклеточных животных, как па­

рамеция, генетически идентичные клетки могут иметь разные паттерны 

клеточных ресничек на своей поверхности. Было установлено, что такие 

экспериментально измененные струюуры передаются от родителъских 

дочерним клеткам. Наконец, в-третьих, это могут быть хромспин-меченые 

системы, в частности, маркировка хроматина метиловыми группами при 

метнлировании ДНК. Низкий уровень метнлировання- rипометилирова­

ние - приводит обычно к увеличению потенциальной экспрессии гена, а 

rиперметилирование, напротив, к ее снижению или прекращенню. Однако 
уже давно известно, что условие гипометилированиости едИНIЩЫ транс­

крипции ДНК не всегда сопровождается усилением активности гена, т. е. 

является необходимым, но не достаточным условием. После метилирова­

ния одинаковые нуклеотидные последоваrельности ДНК могут иметь раз­

ные паттерны метнляцнн, которые обеспечивают им разное функциональ­

ное состояние. Яблонка и Лэмб предложили называть такие альтернатив­

ные паттерны метиляции СG-днмеров у одного итого же гена -эпиаллеля­

.ми. Такие эпиаллелъные состояния могут устойчиво наследоваться в тече­

ние многих клеточных поколеннй. 

Системы эпиrенетической наследственности существенно отлича­
ются от генетических. В первую очередь многие изменения СЭН являются 

направленными и предсказуе:мыми, поскольку связаны с изменениями 
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условий среды. Второе отJШЧие состоит в том, что это часто адапrивные 

изменения. В-третьих, частота таких изменений может широко варьиро­

вать- от О до 100 %. Важной чертой является: то, что э.пигенетнческне изме­
нения, mщуцированные изменеНЮIМИ среды, возникают координирован­

но в нескольких локусах. Наконец, и это имеет принципиальное значение, 

эпиrенетические снетемы моrут иметь сходные изменения в более чем 

одной клетке орrаннзма и более чем у одного организма. Эпиrенетичес­
кие системы моrут продуцировать быстрые, обратимые, скоординирован­

ные и наследуемые изменения. В то же время СЭН моrут лежать в основе 

неиндуцированных изменений, индуцированных, но не адапrивных изме­

нений, а также изменений, :которые очень стабильНЬL Яблонка и Лэмб под­
черкивают, что важность эпиrенетического наследования для процессов 

развития на уровне целого орrаннзма очевидна уже из результатов иссле­

дований rеномного импринrинrа. 

У кукурузы был обнаружен R-локус, от :которого зависит интенсив­
ность пиrментации зерен и такназываемые парамутаrенные аллели, :кото­

рые в rетерозиrоте с чувствительным R-аллелем обеспечивали в последую­

щих поmлениях резmе снижение пигментации. По своему происхожде­

ншо это бьши сомэ:rнческие изменения, но они могли наследоваться: через 

мейоз. При передаче R-аллеля в rетерозиrоте через ряд поmлений проис­

ходило усиление парамутаrениого эффе.к:rа, что отражалось в фенотипе. 

Оказалось, что R-локус обладал импринтииrом, а сила парамутаrениого 

эффе.к:rа зависела от условий развития rетерозиrотных растений. В итоrе 
было установлено, что парамутации R-локуса связаны с изменениями в 
результате метилнрования. 

Хорошо известнь1 пионерные работы Барбары Мак-Клннток, в m­
торых доказана передача через половые клетки э:пнгенетнческих варианrов 

изменения состояний окрас:ки зерен кукурузы за счет мобильных элемен­

тов- транспозонов. Установлено, что в этих случаях наследуемые измене­

ния состоJIНИй активности и неактивностн mррелировали с изменениями 

паттернов метилирования н завнсезш от элементов, полученных от родите­

лей, от положения в растении и присутствия друrих мобильных элементов 

(Fedoгov, 1989). Эти эффекrы сохраняются н у трансrеННЪIХ rенетнческих 
структур. Было обнаружено, что индуцированные средовым воздействи­

ем изменения в наследственной активности трансrена окрас:ки кукурузы, 

перенесенного в растения петуньи, в ее цветках были связаны с измене­

ниями в статусе метилирования. 

Другой интересный результат был получен на JШНейных мыmах, 

mгда удалось изменить проявление rена «аrутю> при разной степени мети­

лирования участка ДНК вблизи локализации этого гена: возникли насле-
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дуемые в течение ряда поколений различия в окраске меха у мЪШiей, 

JЩентичных по нуклеотидным последовательностям: ДНК в области этоrо 

rена, но отличающихся по степени и структуре метилирования СG­

димеров (см. Животовский, 2003). В другом эксперименте на линии МЫIПей 
Agouti Yellow было экспериментально получено выключение rена «аrутю> 
при изменении рациона самок во время беременности и дальнейшего 

вскармливания, коrда в их рацион были вкточены повышенные дозы 

фолиевой кислоты, холина и бетаина. Оказалось, что последовательность 

ДНК у потомков не была нарушена, и ген «аrути» у них находился в 

типичном состоянии, но произошла модификация оснований за счет их 

метилирования. Это привело к выюпочеишо функционирования гена и 

формироваишо отличающихся по окраске ПОТОМI(()В. Эти свойства, обу­

словленные метилированнем участков ДИК вблизи гена «аrутю>, не всеrда 

сохраЮIЛИсъ в сл(Щ)'Ющих поколеннях. 

Таким образом, мноrие известные примеры неменделевскоrо на­

следования, в частности, парамутации, трансгенные свойства, транспози­

ции и генетический импрннтинr, связаны с наследованнем изменений хро­

матина и обусловлены метилироваиием ДИК и, вероятно, деацетилиро­

ваниемrистонов (Newell-Price etal., 2000). 

С-парадокс, G-парадокс и роль <<ХЛамовой ДИК>>. Молекулярно­

биолоrические исследования, проведениые в конце ХХ в. в ряду разных 

групп организмов: от низших (прокариот) к высшим (эукариотам), позво­

лили обнаружить общую корреляцшо между величиной генома (ее можно 

выразить в парах нуклеотидов- пнилив числе генов) и общей фенотипи­

чесmй сложностью орrанизмов. У низших орrанизмов сложность фенотипа 

значительно меньше, чем у высших форм (Zuckerkandl, 2002). Так как дан­
ные были получены разными методами, их трудно сравнивать напрямую с 

современными более точными оценками. 

Хорошо известно, что 15 февраля 2001 r. проекr по расшифровке 
последовательности генома человека был обьявлен в основном завершен­

ным. При этом общее число обнаруженных у человека генов оказалось 
гораздо меньше (3 1 000) по сравнению с ранее предсказаиным (140 000). 
Одиаm по сравнению с числом rенов, известныхдля всех друrих эухариот, 

геном человека имеет существенно больше rенов, являясь своеобразным 

чемпионом (Нahn, Wray, 2002). Оказалось, что в пределах эукариотразме­
ры rенома моrут отличаться по размаху на пять порЯДI([)в, в пределах близ­

ких таксонов-в несколько раз. Величина генома у кузнечиков рода Podisma 
в 10 раз больше, чем у сверчков рода Laupala и в 100 раз больше, чем у 
плодовых мух рода Drosophila. Установлено, что размеры rенома у по-
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звоночныхживоrных могуr различаться более чем в 350 раз. Другими сло­
вами, в пределах эукариот :корреЛЯЦЮI между размером генома или числом 

генов и сложностью фенотипа нарушается из-за кратных различий в раз­

мерах генома и числе генов у близких таксонов. Эrи парадоксалъиые явле­

ния были названы соответственно С-парадокс и G-парадокс. С-парадокс 
(от слова «constant>>, обозначающего видовые :константы коJIИЧества ДНК 
в гаплоидном rеноме, которые измерялись в миллионах оснований- МЪ) 

заключался в том, что физические размеры генома не :коррелируют со 

сложностью орrанизмов. В свою очередь G-парадокс представлист собой 

разрыв между числом генов и сложностью организмов (Нahn, Wray, 2002). 
В :конце :ХХ века выдающийся японский ученый Сусумо Оно, :кото­

рый в свое время предложил механизм душmкации генов как основной 

механизм увеличения их числа н дальнейшей эволюции генома, пришел в 

1997 r. к мысли о существовании «хламовой днк>>- <<junk DNA». Он осио­
вывалея на том, что большая часть генома представлена не:кодирующими 

и, как он полаrал, нефункциональиыми последовательностями, в частнос­

ти, сателлитной ДНК-тандемными повторами вблизи центромер, nсевдо­

генами и рассеяиными по геному мобильными элеменrами. Как уже гово­

рилось вьппе, не:кодирующая часть генома достиrает 95 %, поэтому прида­
ние ей статуса <ооmмовой днк>> отчастиразъяснило С-парадокс. При этом 

полагали, что если взять в расчет еще и не:кодирующую часть ДНК, то 

общее число генов тогда будет mррелироваrъ со сложностью организмов. 
Однако подсчет G-величии геномов (числа генов в rаплоидном rеноме) у 

ряда эукариот показал, что С-парадокс все еще не разрешен. Более того, 

возникает G-nарадокс (Нahn, Wray, 2002). 
Традиционная геноцентрическая редукциоиистская точка зрения 

состоит в том, что геиы, детерминируя развитие тех или иных призна:ков, 

детерминируют и процесс создания фенотипа, на :который накладываются 

лишь модифицирующие помехи со стороны среды. Друrими словами, 

фенотип есть результат взаимодействия генотипа и среды в процессе раз­

вития. Действительно, если «молекулярные геИЪD> являются проrраммио­

ииформационной основой построения фенотиnа организма, то, чем слож­

нее и больше геном, тем больше должна быть и сложность mднруемоrо 

ими фенотипа. Одна:ко С-, G-nарадоксы, cmpee, убеждаюr в том, что меж­
llУ размерами генома и сложностью фенотипа, а следовательно, между 

генотипом и фенотиnом нет линейной и однозначной связи. Поэтому ра­

зумным представлиется эпиrенетичес:кое решение проблемы. 
Эмиль Цукерюндл (Zuckerkandl, 2002) пришел к выводу, что геном 

эукариот - большая эnиrенетическая машина. Как тольm эукариотичес­

кая клетка приобрела ядро, возникли и сложнейшие молекулярные эпиге-
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нетические отношения, обеспечивающие струюурно-информационный 

обмен между ядром и цитоплазмой. «Бум» эпиrенетических процессов 

привел :к а:ктивному использованию ДНК, что потребовало большего учас­

тия в этих процессах совместно действующих ну:клеотидов. Каждое мно­

жество ну:клеотидов приобрело соответствующие функции, и весь rеном 

стал единой эпиrенетичесКDй машиной. Считавшисся ранее нефувкцио­

налъными мобильные элементы rенома, благодаря своей активности либо 

в :качестве транскрибируемых rенов, либо цис-действующих повторов SINE 
и LINE, являются прннципиалъными связующими звеньями между rеиети­
ческими и эпиrеиетическими процессами (Zuckerkandl, 2002). Открытие 
ТЗ-:кассет- :кассет транспозирующихся элементов и их фуНIЩИоналъной 

роли в формировании готовыхдля использования полипеrnидных мотивов 

(Lorenc, Makalowski, 2003), по:казывает, :ка:кважнымобилъные элементы в 
эпиrенетичес:ких процессах, проте:кающих в rеноме. В последнее время 

пассивная роль сателлитной ДНК та:кже оспаривается, и приводятся до:ка­

зательства ее участия в фуНIЩИонироваюm: генома (Zuckerkandl, 2002; 
Fedorova, Fedorov, 2003). 

Псевдоrены :ка:к производные последовательности от фуmщионалъ­

нъrх rенов традиционно рассматривалисъ в :качестве нефуmщиоиалъиых 

последовательностей, КDТОрые уже можно оrноситъ к «хламовой ДНК», 

о,днаю:1 обзор имеющихся данных позволил Е. С. Бала:киреву и Ф. Дж. Айяле 

в 2004 r. придти к иному представлеиню. Они сделали следующие выводы: 
1) псеВдоrеиы часто харакrеризуюrся высоmй степенъю КDнсервации струк­
туры и транскрипционной активности; 2) псевдоrены часто участвуют в 
фуиiЩИоиалъиой регуляции э:кспресии rенов и генерировании rеиетичес­

КDrо разнообразия и имеют ряд особенностей, харакrернъrх для функцио­

нальных rеиов; 3) псевдоrены являются важной составной частью rеиома, 
подвергаются не иейтральной эволюции и могут рассматриваться :ка:к «по­

тоrенъD), т. е. потенциально готовые к формированию новых rенов или 

фуи:кций. Авторы пришли также к представлеиию о том, что «псевдоrены 
в сово:купности с родительскими последовательностями могут формиро­

вать иедеJШМЫе фующионалъио взаимодействующие единицы (межrеиные 
КDмrшексы или "интергены"), в КDТОрых :каждый оrдельНЪIЙ компонент не 

способен успешно выполнить mиечиую фующию)). 

Сравнительно недавно было установлено, что и нитроны, считав­

шиеся пассивными и иефунiЩИоиалъными фрагментами, на самом деле 

ЯВЛJПОТСЯ интегральными элементами эу:кариоrичес:коrо rенома, осуще­

ствляют разЛИЧНЪiе важные фующии и активно участвуют в эволюции rе­

иов. Л. Федорова и А. Федоров (Fedorova, Fedorov, 2003) выявили шесть 
основных ролей сплайсеосомалъных нитронов: 1) неточники некодирую-
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щей РНК; 2) переиоС'ШRИ реrуляториых элеменrов транскрипции; 3) участ­
ники альтернативного и транс-сплайсииrа; 4) зихаисеры мейотического 
кроссииrовера внутри кодирующих последовательностей; 5) субстраты ДJDI 
перемещсиий экзоиов; 6) сиrналы для экспорта мРНК из ща и разрушите­
JШ нонсенс-медиаторов. Известиы также насыщенность иmронов мобиль­

ными элементами и участие их в формировании самих нитронов. 

Эпиrеиеrические процессы могут объяснить парадоксальное пре­
вышеиие протеин-некодирующих над протеин-кодирующими нуклеоrид­

ными последовательностями (Zuckerkandl, 2002). По миеншо Цукерюид­
ла, имеются достаточные основания полаrатъ, что функциональность и 

нефуикционалъиостъ последовательностей не определяются на одном един­

ствеином уровне иуклеоТНдНого множества. Одна н та же последователь­

ность может быть нефункциональной на одном уровне, но окажется функ­

циональной на другом, причем, возможно, более чем одним способом. 

При этом достаточно вспомнить альтернативный сrшайсши: Он полаrаеr 

также, что, только учитывая все масштабы н шкалы зависимостей иукле­
отидиых функций, можно придrи к точиому поиимаюпо функциональнос­

ти и не функциональности иуклеотидиых последовательностей. Правиль­

нее говорить «о возможности оценки функциональной оrвеrствениости 

данной последовательности как функциональной аrреrацин таких после­

довательностей на разных эпиrеиетических уровнях, поскольку эпиrеиети­

ческие функциональные эффекrы наиболее ярко проЯВJUDОТся именно на 

аrреrациях последовательностей» (Zuckerkandl, 2002, c.l 05). Большое I<ОЛИ­
чество «хламовой дик>), вопреки общему мненшо, должно вносить вклад 

в сложиость систем взаимодействия rенов и орrаиизмов. 

Во всех клетках присутствуют активно работающие гены, которые 
называют rенами <<Домашнего хозяйствrо), но в дифференцированных клеr­

ках наряду с ними функционируют специальные rениые ансамбли, обеспе­

чивающие ткаиеспецифичные функции. 

Проблема формирования струкrурио-функциональной сложиости 

феиома на основе функционирования эпиrеиома выходит за пределы проб­

лемаrики С- и О-парадоксов. Поскольку у человека было обнаружено всего 
31 000 кодирующих rеиов, предстаWIЯеrся, чrо это число чрезвычайно мало 
ДJDI объяснения всего многообразия и сложности феиома. В литературе 

существуеr довольно много вариантов, объясняющих такое иесоОIВеrствие 

(Нahn, Wray, 2002). В первую очередь известно, чrо миоrие rены экспрес­
сируюrся в течение онтогенеза несколько раз и в разных местах организма. 

Возрастание сложиости nрофиля экспрессии протеинов во времени 

nозволяеr им обеспечить большее разнообразие функций (Davidson, 2001 ). 
Поскольку в геноме присутствует до 50 % nовrоряющих.ся элементов, то из 
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эroro следует, что в геноме вeJIJf&l доля цнс-реrуляторных элемеiП'Ов. Соот­

ветственно генов может бьпь существенно меньше, чем их копий, :которые 

обеспечивают возрастание размеров rенома. 

По мере возрастания числа генов комбинация кодируемых ими 

протеинов, формирующих сложные совместные функции, растет еще быст­

рее. Известны I<аК сиrнальные, так и метабоJШЧеские (Нahn, Wгау, 2002) 
прогенновые сети. Добавление 100 rенов к геному человека обеспечит 
открыrие до 3,1 млн. дополнительных пар комбинаций протеинов (Наlщ 
Wгау, 2002). Порасчетам Союлап Рольфа (Sokal, Rohlf, 1995), геномчело­
века потенциально способен обеспечить до 480 млн. таких комбинаций. 
Даже при небольшом увеличении числа rеиов может непропорционально 

возрасти сложность протеома. Существует также большое число белков, 

обладающих многими функциями одновременно, поэтому малое число 

rенов достаточно для обеспечения кодируемыми ими белками весьма 

большого числа функций. Выше неоднократно упомниалея альтернатив­

ный сплайсинг, :который весьма распространен: по rрубым оценкам, до 

50% генов облзд,ают альтернативным сплайсинrом при транскрипции. Если 
рассматриваrь только варианты сплайсинrа, связанные с протеин-I<Одн­

рующнмиучаспсами, то приблизиrельно получится до 69 000 разных белi<Ов 
в геноме человека, что в три раза больше числа I<Одирующих их генов. 

Существует и посттранскрипционная модификация транскриптома, 

приводящая к еще большему потенциальному разнообразию протеома 

(Нahn, Wray, 2002). Наi<Онец, геном может бьпь слишком сложен из-за 
большоrо числа взаимодействий и реrул.яций, I<ОТОрые неакrивиы в дан­

ный момент и явЛJПОТс.я «атавистичнымИ>>, что, естественно, не соответ­

ствует исходной детерминистической модели: гены-инструкции и про­

дукт-организм. Сmуационно работающий rеном может проявить то более 

сложную, то более проС'I)'Ю систему таких эпиrенетически взаимодейст­

вующих ансамблей rеиов, которые называются генетическими сетями 

(см. ниже). 

В итоге можно заюпочить, что все элементы генома, которые ранее 

относили к «хламовой ДИК», оказались функционально важными для ра­

боты rенома, причем все струюурно-функциональные блоки и процессы 

оказались подверженными эпиrенетичесi<Ой реrуляцин. 

Молекулярн~rенетическая система управления, сайзерыи remtыe 

сети. Существование молекулярно-rенетичесi<Ой системы самовоспро­

изведения клеток привело В. А Ратиера (200 1) к идее существования моле­
кулярно-генетичесi<Ой системы управления (МГСУ). Системы взаимодей­

ствия генов имеюr определенные конструкции, которые можно назвать 
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генетическими сетями, а весь геном представляет собой потенциальную 

систему иерархически взаимодействующих генных сетей, их продуктов, а в 

информационном отношении может рассматриваться как архив генети­

ческой информации. Эти взаимодействия и их преемственность обеспечи­

вают генетическую память. Автономность и реальность подобных блоков 

или модулей генома вытекают из исторически сформировавшейся системы 

дискретных повторяющихся элементов и во многом определены дискрет­

ностью самих генов. 

Иерархическая организация системы управления, по В. А. Ратнеру 

(200 1 ), основана на том, что модули более высокого уровня состоят из 
композиций модулей нижестоящих уровней, информационно и струюур­

но соединенных и взаимодействующих друг с другом. Элементарными 

блоками можно считать кодоньi, гены и их транскриптъ1, мобильные эле­

менты генома, белки и т. д. В качестве более высоких уровней модульной 

организации выделяется центральная подсистема МГСУ, включающая 

модули,обеспечиваю~епроцессырепликации,транскрипции,сплайсин­

га, трансляции, рекомбинации, репарации и другие блоки. Они являются 

наиболее универсальной частью МГСУ. Наряду с центральной В. А. Ратпер 

выделяет периферическую подсистему, которая обусловливает модули, 

связанные с неуниверсальными функциями воспроизведения генома, но 

важными для его поддержания и существования, включая процессы жиз­

недеятельности, энергетического обеспечения и т. д. 

Наиболее важная часть центральной подсистемы, или ее «ядро», 

формирует взаимодействующие модули репликации, транскрипции, транс­

ляции и сегрегации, которые обеспечивают процесс воспроизводства сис­

темы. Она была названа сайзером (SYSER- System ofSelfReprodiction), 
т. е. системой самовоспроизведения (Рагнер, 2001 ). Сайзер состоит из уни­
версальных модулей репликации, трансляции и транскрипции и обеспе­

чивает воспроизведение всех макромолекулярных компонентов клетки и 

разделение копий в пространстве. На сайзер навешиваются внешние 

контуры в виде генов других систем (рис. 8). Между отдельными модулями 
существуют прямые и обратные связи, обеспечиваюiЦИе поддержание и 

функционирование генных сетей. 

Большим шагом вперед по направлению к холистическому понима­

нию функционирования эпигенома можно считать концепцию генных се­

тей эукариот. По словам В. В. Суслова с соавт. (2004, с. 20), «генная сеть 
(ГС) - группа координированно функционирующих генов, контролирую­

IЦИХ формирование определенного фенотипического признака организма 

(молекулярно-генетического, биохимического, физиологического, мор­

фологического, поведенческого и т. д.)». Согласно этой кшщепции, в основе 
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Рис. 8. Строение сайзера- модуля самовоспроизведения 
(SYSER- System of SelfReprodiction), 

включая ero внешние mнтуры (по Ратнеру, 2001) 

функционирования ГС лежит набор элементарных структур генома- ге­

нов, их РНК, белков и т. д. и элементарных событий- взаимодействий меж­

ду элементарными струК'l)'рамИ (биохимических реакций, реrуляторных, 

транспортных событий). Концепция: ГС пытается материализовать молеку­

лярные эпиrенетические процессы, опираясь на первичность ансамблей 

генов и транскрипционных факторов реrуляции как основы таких взаи­

модействий. 

В каждой генной сети, по представленним И. Л. Степаненко с соавт. 

(Stepanenko et al., 2002), имеются следующие важные черты: 1) определен­
ные пути передачи сигналов от клеточных мембран к генам; 2) присут­
ствие центрального регулятора, которым являются определенные транс­

крипционные факторы, производящие кассетную активацию большой 

группы генов (одновременна" экспрессия определяет работу данной ГС); 

3) наличие определенного набора регуляторных механизмов, которые обес­
печивают положительные и отрицательные петли обратной связи. По сло­

вам этих авторов, существует четыре класса генных сетей: 1) ГС гамеоста­
за с доминированием отрицательных обратных связей (ООС); 2) ГС цик­
лических процессов (существует баланс ООС и положительных обрат­

ных связей- ПОС); 3) ГС стрессового ответа, связанные с тем, что ПОС 
способствуют выведению этого класса ГС из исходного состояния, а ООС 

приводят к состоянию покоя; 4) ГС морфогенеза, в которых важны ПОС. 
Генные сети работают в зависимости от того, каков набор структурно­

функциональных элементов (генов, транскриптов, белков и др.), входящих 
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в зту ссrь, а также вариантов взаимодействий между ними и определенных 

конетаит процессов. 

Обнаружено большое число иерархически соподчиненных и раз­

ветвлеИИЪIХ кластеров rеИИЪIХ сетей, I<Oropыe мoryr сmуативно обьедиmпъся 

и разъединяться. Многочисленные локальные rенные ссrи формируют об­

щие ансамбли, в частности, ансамбль эмбриоrенеза, представляющий со­

бой сложнейший каскад ГС, работающих на основе положительных обрат­

ных связей и увеличивающихся в числе и разнообразин по мере развития 

эмбриона. Каждый такой каскад ГС и струюура ансамбля зависят or функ­
ционального состояния IOicrox, тканей и всего организма. Соответственно 
в разных условиях струюура соподчиненных и взаимодействующих ГС 

может бытъ разJШЧНой. При пересадке ядер опухолевых клеток :карцииомы 

лягушек в энуклеироваиную яйцеЮiетку развивалея головастик, а из неrо­

нормальная ля:rушка, а не опухолевые Юiетки. Известно, наnример, что 

rениая сеть апоптоза может вюпочатъся и работать в составе rениых сетей 

иммунного и противооnухолевого ответа, а также rенной сети ошоrенеза. 

Даже в процессах ремоделирования хроматина участвуют специфические 

rенные сети, которые обеспечивают изменение нуклеосомной разметки 

ДНК и степень конденсации ДИК-последовательностей. Поскольку в 

rоиденснрованном состоянии промоторные зоны rенов недоС1)'ПНЫ, не­

обходимо осуществлять перестройку хроматина-ремоделинг, что, собст­

венно, и осуществляют специальные генные сети (Cosma, 2002), а таюке и 
nроцессы эпиrенетической перестройки ДНК за счет метилироваиия ДНК 

идеацеmлироваиия rиcroJIOв нуклеосомноrо ropa (Newell-Price et al., 2000). 
В свою очередь это вюпочаетработу друrих rениых сетей, обеспечивающих 

специфический каскад транскршщин кассеты rенов. 

Генные сети верхнего иерархичесmrо уровня интеграции объеди­

няются за счет особых rенных сетей, получивших название интеграторов 

(Stepanenko et al., 2002). На самом верхнем этаже интеграции функциони­
рует глобальная генная сеть - ГГС, коюрая объединяет и интегрирует ра­

боту всех rеиных сетей миоrоЮiеточного организма. Нижние уровни ие­

рархии моrут влиять на интеrративные связи и функционирование ГС на 

верхних уровЮIХ. 

Наличие молекулярно-rеиетичесrой управляющей системы и ген­

ных сетей у эухариот может nролить свет на природу рассмотреиных выше 

С- и G-парадоксов, так как генетические сети создают избыточное разно­
образие возможностей построения фенотипа орrаннзма, обладая высоrой 

rибrостъю и маневренностью, и nоэтому не должна наблюдаться rоррсля­

ция между числом rеиов или размером rеиома, с одной стороны, и слож­

иостью фенотипа - с друrой. 
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Гомеозисные мутации, гомеобокс и НОХ-гены. Вильям Бэтсон в 

1894 г. описал явление rомеозиса, т. е. нарушения нормального развития 
эмбрионов, которые заключаются в том, что часть эмбриона, нацеленная 

на развитие определенной структуры, может трансформироваться в ходе 

развития в другую структуру. Бэтсон считал, что дискретные нарушения 

в сегментации эмбриона, различия в числе или типе сегментов отражают 

прерывистый характер эволюции. Б. Л. Астауров изучил мутацию 

tetraptera - nоявление четырехкрылых мух у Drosophi/a melanogaster; 
которую можно считать типичной мутацией, отражающей гомеозисные 

черты (Астауров, 1974). 
В 1940-х годах К. Х. Уоддинrтон и Р. Гольдшмидт обнаружили ана­

логичные явления у насекомых, которые они назвали гомеозисными мута­

циями. Было установлено, что сегмент одного тиnа трансформируется в 

сегмент другого типа, что давало надежду на возможность объединения 

усилий генетики, эмбриологин и теории эволюции. У одного такого мутанта 

гомологичные части антенны бьUIИ заменены гомологичными частями 

ноги, например, кончик антенны был заменен на коготки ноги, а у другого 

антенна полностью заменилась на конечность. Позднее Э. Льюис (Lewis, 
1985) преДJiожил идею, согласно которой ген, ответственный за формиро­
вание второго грудного сегмента, на котором формируются крылья и ко­

нечности, несколько раз дуплицировался. После работ Льюиса возник ин­

терес к гомеозисным явлениям и мутациям, что привело к nочти одновре­

менному открытшо в США и Швейцарии гомеобокса. 

Гомеобокс - это особый класс генов, обладающих чрезвычайной 

консервэ:rивностью структуры и распространенных в самых разных таксо­

номических группах и филумах от растений до млекопитающих. Впервые 

гомеобокс обнаружили у дрозофил. Оказалось, что эти гены играют важ­

ную роль в раннем развитии, участвуя в формировании сегментации и 

плана строения организма, в частности, переднезадней оси тела. Установи­

ли также, что rены, ответственные за реrуляцшо процесса сегментации, 

обладают чрезвычайным гомологическим сходством и общей последова­

тельностью ДИК. Эта последовательность содержит 183 нуклеотида, кото­
рые кодируют полнпептидную цепочку, состоящую из 61 аминокислоты 
(Gehring, 1987). Гомеобоксная последовательность почти в неизменном 
виде встречена была практически у всех организмов. Гены гомеобокса у 

беспозвоночных обозначаются как Нот-гены, а у хордовых животных -
Нох-rены. Удивительно, что гомеозисные гены у дрозофил образуют клас­

теры и расположены на хромосоме в таком же порядке, как у разных видов 

млекопитающих. Еще более удивительное явление- одинаковый паттерн 

экспрессии этих rенов и у позвоночных, и у плодовой мухи. Наконец, са-
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мое удивительное то, что «энхансерная область гомеозисного гена челове­

ка deformed может функционировать у дрозофмы, активируя экспрессию 
генов в том же самом относительном положении, что и у зародыша чело­

века-вголове»(Гмбертидр., 1997,с. 333). 
В дальнейшем бьmо показано, что и у мух, и у позвоночных гены 

гомеобокса связаны с передачей позиционной информации, включая пе­

реднезаднюю ось тела. Гомеобокс, связанный с сегментацией организма, 

экспрессируется на ранних этапах эмбриогенеза. Таким образом, все жи­

вотные, независимо от принадлежности к фметической группе, имеют 

сходные гены гомеобокса, которые одинаково, в одном порядке располо­

жены в хромосоме, экспрессируются в одной определенной иерархичес­

кой последовательности и используются в развитии для начала структури­

рования относительно тех же частей тела вдоль переднезадней оси. Э. Лью­

ис (Lewis, 1985) назвал такой феномен «преформирования» алгоритмом 
экспрессии генов гомеобокса плана строения и посегментной стрУJС1Уры 

организмов, т. е. соответствия генетической и морфологической организа­

ции, колинеарностью. Этот принцип оказался общим для всех сегментиро­

ванных животных, хотя о преформированности имеются разные представ­
ления. 

По мнению лауреата Нобелевской премии Джейсона Скотта Робер­

та (RoЬert, 2001 ), существуют жесткая и умеренная схемы объяснения функ­
ционирования гомеобокса и явления колинеарности. Один из первоот­

крывателей гомеобокса Вальтер Геринг в ранних работах принял более 

жесткую линию объяснения, говоря о том, что ДНК содержит «точную 

развитийную проrрамму, которая контролирует онтогенез». С его точки зре­

ния генетическая программа гомеобоксных генов контролирует развитие 

и эволюцию, а гомеобокс демонстрирует, как много программ развития 

записано в генах. Умеренная позиция, по мнению Д. С. Роберта, принадле­

жит С. Ф. Гилберту, который считает, что ДНК предназначена для того, 

чтобы передаваться в поколениях, запускать процесс развития и регули­

ровать генную и белковую активность в течение развития. Поэтому гомео­

бокс не «хозяин генов», а переключатель или селектор. Тем не менее, как 

отмечает Д. С. Роберт, в работах многих генетиков доминируют выражения 

«генетическая программа», «генетическая инструкция», исходящие из пред­

ставлений, типичных для геноцентризма ХХ в. Правильнее рассматривать 

гены гомеобокса как гены-переключатели или гены-селекторы. 

Гомеозисные мутации всегда порождали желание объяснить мно­

гие эволюционные феномены появлением «удачных монстров», т. е. удач­

ных макромутаций, приводящих к скачкообразному видообразованию 

(Goldshmidt, 1940). Широкое распространение гомеобоксных генов и круп-
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ные нарушения в морфоrенезе, наступающие при их дисфункции ( «мута­
цию>), естественно, породили идею об особой роли гомеобокса в создании 

макромутаций и сальтаци:оиных измене:ниях. Одиаю:> видообразование, как 

правило, не затрагивает rомеобокс, который крайне mнсервативен по 

структуре, встречается и функционирует у всех филетических групп, ВI<JПО­

чая растения. Гомеобокс, как и большинство других ЮJастеров rенов, глу­

боко встроен в процессы развiПИЯ, причем встроен исторически и эколо­

гически, поэтому не может, «играя» в этом процессуально слаженном 

ансамбле, пронзволъно брать на себя роль «хозяина» других генов, управ­

ляющего всем развитием. 

Морфогенеmческие поля и эпигенетические процессы. Идея су­

ществования морфоrенетического поля в эмбриолоrии бъша высказана по 
аналогии с открытым физиками элекгромагинтным полем и иными поля­

ми эмбриолоrом Т. Бовери в 191 О r Более глубокое обоснование этой идеи 
принадлежит А Г. Гурвичу. Детальный анализ истории становления идеи 

морфоrенетических полей и ее времеююrо забвения в КОIЩе 50-х годов 

прошлого ХХ в. приведе н в обзоре Гилберта с соавr. ( 1997). Наибольший 
интерес она вызвала после нашумевших в то время опъпов Р. Гаррисона с 

трансплантацией mнечностей аксолотля. Им бъшо установлено, что в ней­

руле аксолотля имеются два определенных диска ЮJето:к, которые приводят 

к формированшо передних конС'-mостей, если их пересадить в другие об­

ласти зародыша, причем клетки в пределах этого поля моrут осуществлять 

регуляционный процесс, посiФльку, если рассечь поле потенциальных ко­

нечностей пополам и пересадить их в разные части, то из них сформиру­

ются две нормальные конечности. Однако, если обе эти половины транс­

плантировать в одно и то же место, то нз них сформируется одна нормаль­

ная I<Онечность. Если вводить в эту область поля еще недетерминирован­

ные ЮJетки, то они будут организованы соответствующим образом и вюпо­

чены в состав конС'-mости. 

По П. Вейсу, морфоrенетическое поле представляло собой область 

эмбриональной информации, которая связана с физическим субстратом и 

функционирует как реальное, а не идеальное явление. При этом все ком­
поненты полей обеспечивают сеть взаимодействий, которые определяют 

mобую клетку ее расположением в соответствующем морфоrенетичес­
ком поле. По Нидхэму, поле связано с определенным субстратом, который 

порождает динамический паттерн - модель развития. Поле имеет мноrо 

осей (rетероаксиально) и разнонаправлено (rетерополярно), обладает оп­

ределенными распознаваемыми областями и способно сохранять орrани­

зацшо даже при уменьшении массы. Параллель но де Бир и Хаксли выска­

зали представление о модели градиентного поля. 
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Т. Х. Морrану прекрасно были известны представления эмбриоло­

гов в области rрадиенrов регенерации, а его собственные опъпы по ре­

rенерации дождевого червя и планарий доказывали наличие регуляторных 

явлений при проте:каннн морфогснеза и также могли бъпъ нстол.кованы в 

пользу существования морфоrснетичсского поля. Почему же Т. Х. Мор­

ган - создатель хромосомной теории наследственности, не подцерживал 

эту идею? 

После успешного развития представлений о полях в физике и эмб­

риологии до .конца 1930-х годов морфогенеrичес.кое поле как идея, «объяс­

няющая>> процесс развнrия, стала .конкурирующей для идеи «rеиа», .кото­

рый восприиимался как локализованный в хромосомах дискретный фак­

тор, влияющий на проявление феноrипич:ес.кого признака. Собственно, это 

и привело Т. Х. Моргана, рез.ко порвавшего с эмбриолоrией и обратив­

шегося к rенетике, к категоричеСI<Dму иеприятюо <<Морфогенетического 

ПОЛЯ>>, пос.колъку ввиду неясности в то время природы rена и его связи с 

развитием идея поля теоретически могла возобладать над идеей гена 

(Гилберт и др., 1997). Морфоrенетическис поля весьма сложно бъшо как 
доказать, так и полностью опровергнуть. При этом ген также понималек 

как фактор, влияющий на морфогенез, и даже как факrор, детермини­

рующий фенотипический признак. Поэтому неудивнrельно, что более 

простаядетерминистская идея гена постеnенно въпеснила более сложную 

и нес.колько аморфную идею морфоrенетического поля. Морган, не имея 

доказательств ошибочности идеи морфогенеrических полей и не желая ее 

дальнейшего развнrц поступил просто. Он, как уже отмечалосъ, начал 

противодействоваrъ работам и публикациям научной школы ювестиого в 

то время эмбриолоrа Чайлда- основного американского сторонинка идеи 

морфогенеrическоrо поля. Морган мотивировал это тем, что такие работы 

старомодны и не моrут рассматриваться как настоJПЦаJI наука, :.которой, в 

отличие от эмбриологии, по его мнению, являлась активно развиваемая 

им новая точная .количественная наука- rенетиi\а. Таким образом, во мно­

rом благодаря усилиям Т. Х. Моргана и других генетиков редукционист­

ские генетические представлеНИJI о механизмах развития на длительное 

время вытеснили идею морфогенетическоrо поля из научной среды (Гил­

берт и др., 1997). 
Вновь к идее морфагенетического поля вернулись на друrой осно­

ве - с позиций молекулярной биологии и биологии развития - в начале 

1980-х годов благодаря работам Б. Гудвина. Это бьша холистическая кон­

цепция поля, основанная на негеиных механизмах, отрицающая особую 
роль самих генов в его создании и подцержании. Бъшо установлено, что в 

почке конечности существуют градиенты Нох-белков, :.которые могли 
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приводить к индукции образования в определенных месrах этого градиен­

та специфичных белков, а те при своем фуикционироваиин могли создать 

некий субстрат поля конечности. При этом образующиеся белки могли 

устанавливать полярные оси формирующсгося органа. Вполне вероятна 

особая роль содержащих гомеобокс генов в создании таких полей. 

В последние годы, как уже говорилось выше, наряду с гомологич­

НЬIМИ rенами были обнаружены и гомологичные пути проведения моле­

кулярных сиrналов у представителей разных таксанов позвоночных и, что 

удивительно, беспозвоночнъiХ живоrных. Оказалось, что совершенно дру­

гая по механике развития и пуrям морфоrенеза, а также прннципиально 

по-другому организованная конечность позвоночных шrдуцируется бел­

:камн, гомолоrичными соответствующим белкам насекомьiХ. Те же белки, 

которые требуюrся для поляризации осей конечности в морфоrенезе насе­

комьiХ, принимают участие в таких же процессах при формировании ко­

нечности ПОЗВОНОЧНЪIХ! 

Возможно, что геннъ1е сети объясняют отчасти существование и 

возникновение морфоrенетических полей. Все rенные сети как динами­

ческие системы, моrут перестраиваться и «перепрограммироватъс.ю> за 

счет перестроек генома и эпиrено:ма, вюпочая изменения структуры са­

мих rенов, их числа (дисперrированиые повторы, мобильные элементы, 

псецдоrены идруrие), отношений :меж.цу ними в вцде эпнrенетических путей 

взаимодействий, а также за счет всех возможнъiХ сочетаний вариантов ука­

заиных изменений. 

Относительно недавно стали известны новые данные о роли rенов в 

морфоrенетическнх процессах и формировании морфоrеиетических по­

лей, полученные при содружестве молекулярных биологов, rенетиков, 

морфологов, математиков и специалистов по моделироваюпо ГИС (гео­

графических информациониЪIХ систем). Джернвалл и Салазар-Циудад 

(Salazar-Ciudad, Jemvall, 2002) провели компъюrерное моделирование мор­
фоrенеза зубов мышей и полевок с помощью ГИС-технолоrий, которые 

они примеmши для картирования генной экспрессии в формирующнхся 

зачатках щечнъiХ зубов грызунов. На примере первого нижиего щечного 

зуба М1 было показаио, что до 16-го дня беременности у мышей и полевок 
морфоrенез зуба эмбриона проrекает одинаково, но на 16-й день эмбрио­

нального развития у полевок наблюдается диагональный сдвиг зачатков 

бугорков, сопровождающийся заметным продольным вьпяrива.ннем зуба. 
Напротив, у мЫIIIей в это время те же бугорки расположены почти парал­

лелъно, и зачаток зуба выглядит более короrкнм. Все бугорки закладывают­

ся последовательно, а сам процесс начинается с переднего края зуба. Так, 

на 15-й день развития у мыши на зубе М1 формируется только одни буго-
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Рис. 9. Сравнение предсказанных моделью генной экспрессии 
и эмпирически наблюдаемых зависимостей морфоrенеза бугорков зубов 

у nолевок и мышей в эмбриоrенезе 

(по Салазар-Циудаду, Джернваллу (Sa\azar-Ciudad, Jernvall, 2002)) 

рок (рис. 9), причем по характеру экспрессии (интенсивности окраски 
участков зуба молекулярным зондом, маркирующим белки) ключевых 

генов (Fgfs и Shh), которые участвуют в формировании эмали зуба, вполне 
можно предсказать появление второго бугорка. В этот же период развития 

зуб полевок тоже имеет один сформированный бугорок, однако паттерн 

экспрессии генов (по интенсивности свечения молекулярного зонда) пока­

зывает, что следующий бугорок уже будет смещен по отношенmо к пер­

вому по диагонали. 

Салазар-Циудад и Джеривалл разработали математическую модель 

морфогенеза зуба, согласно которой неболъшие перестройки и изменения 

работы генной сети через взаимодействие экспрессии генов ВМР и Shh 
позволили описать и объяснить появление различий в морфологии дефи­
нитивных зубов (см. рис. 9). С помощью модели можно генерировать раз­
ную морфологmо зубов путем изменения скоростей диффузии соответ­

ствующих белков. Небольшого приращения скорости роста лингвального 

элемента за счет большего локального связывания ингибитора роста до­

статочно для коренного изменения морфогенеза зуба полевок по еравне­

нто с мышами. Крупные морфологические изменения могут быть полу­
чены за счет небольших изменений начальных условий, т. е. нелинейно. 

ВзаимодейС'mие клеток в морфогенетических полях во многом обусловле­

но функционированием эпигенотипа и динамически может быть измене­

но при перенастройке и перестройке эпигенетической системы. Таким 

образом, фундаментальные молекулярные процессы сформировались 

исторически на основе отбора и активной самоорганизации, причем эпи­

генетические регуляторные системы в эволюции организмов, как показы­

вает проведенный обзор, играют ведущую роль. 



Глава4 

ЭПИГЕНЕ1ИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ФЕВЕ1ИКИ И ФЕНОIЕНЕ1ИКИ 

Возникший в последние годы чрезвычайный шrrcpcc к эпигснетике 

и эпиrенетическим явлениям в первую очередь вызван серьезными от­

крытиями, сделанными в молекулярной биологии и иммунологии. В США 

и Европе проходят многочислеiПfые реrулярные конференции и рабочие 

совещания по проблемам изучения эпиrенетичсскнх механизмов канце­

рогенеза и дРуrим аспекrам молекулярной эпиrенетики. Все это постепен­

но создает предпосылки к сrановленюо эпиrенетики одним нз вс.цущих 

направлений современной биологии. Эпигенетику сегодня связывают 

обычио с реrуляцией функционирования генома и внутриклеточных мо­

лекулярных процессов, а также с явлениями тканевой днфференцировки, 

канцерогенеза и др. ОднаiФ в исходном толmвании эпиrенетика понима­

лась значительно шире и наряду с молекулярио-клеточными аспекrами 

харакrеризовала организацию и механизмы осуществления морфогенеза 

(Уоддиигтон, 1970). Попытаемся рассмотреть :ny далеко не простую об­
ласть эпиrенетических исследований примеиителъно к фенетике. 

Термни «эпиrенетика>> пр~ожил Конрад Хэл Уоддmптон в 1947 r., 
который следующим образом определяет это направление: «я: ввел термин 

эпиrенетика, про изведя: его от аристотелевского «эпиrенеза>> - слова, кото­

рое почти вышло из употребления, -и предложил называrь эпиrенетнкой 

ветвь биологии, изучающую прИЧИННЪiе взаимодействия: между генами и 

их про.цукrами, образующими фенотип» (Уоддинrrон, 1970, с. 18). 
Поиск истоков понятия: «эпиrенез» действительно уводит к труду 

Арисrотеля «0 возникновении животных». Отчетливая: антитеза ирефор­
мации и эпиrенеза, действшельно высказанная: Аристотелем, впоследствии 

породила известный спор между сторонниками преформизма и эпиrене­

за. Наиболее акrивной полемика была во второй половине XVIII в. в Гер­
мании. Самой видной фиrурой в стане иреформистов бьш профессор Гет­

тингенсmго университета барон Альбрехт фон Галлер, авторитет ЮJТОрого 

бьш очень высок, а взmяды доминировали в научном сообществе. Альтерна­

тивную сторону среди эпиrенетиЮJв представлял Каспар ФрИдРих Вольф­

будущий член Российской академии наук и один из основспелей экспери­

ментальной эмбриологии. К Ф. Вольф в своей диссертации «Теория: за­

рождения», вышедшей на латыни в 1759 r., и в одноименном ее переизда­
нии на немеЦЮJм языке в 1764 r. поi<азал на примере развития: кровеносной 
системы и кишечника цыпленка, что развитие протекает с новообразова-
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нием, т. е. действительно пр€Щставляет собой эпигенез. Вероятно, он одним 

из первых употребляет сам термин «эпигенез» вслед за Вильямом Гарве­

ем. ОднаюJ Гарвей не считал эпиrенез, который оипршmсывал толъm выс­
шим животным, универсальным способом развиrия. Позтому следует счи­

тать, чrо именно К Ф. Вольф является истинным автором термина «эпиrе­

нез», впервые эхспериментально доказавшим реальность этого явления. 

Спор между прнвсрженцамн «преформвзма» и «эпиrеиеза>> завер­
шился, как известно, mмпромнссной формулой великого Карла фон Бэра, 

определившего, чrо индивидуальное развитие есть преформнрованный 

эпнrенез. В дальнейшем эта мысль была подхвачена :как эмбриолоrами, тах 

и, позднее, rенетиками (Камшилов, 1974). 
Если онтоrеиез с современных позиций шнро:ко понимать как сово­

купность собъпий новообразования и самосборки организма, регламен­

тированных системными эпиrеиетическими отношениями, то эпигенез 

можно рассматривать как системный механизм осуществлепия оптоге­

неза (Василъев, 1996). В таком понимании современный термин «эпиrе­
иез», происходящий в данном юлпексте от mмплекса поюпий, связанных 

с представленнем об эпиrенотипе Уоддинrгона, поразительно хорошо впи­

сывается. в свою первоначальную область применения. Пройдя длитель­

ный исторический путь от идеи Аристотеля (возникшей за 400 лет до на­
шей эры) до экспериментального подтверждения. К Ф. Вольфом (за век до 

публикациитеории Ч. Дарвина), термни «эпшенез», обозначавшийразви­

тие с новообразованием, дожил до наших дней. Термни возродился в сере­

дине ХХ в., :как уже оrмечалось, благодаря К Х. Уоддинrтону, но совер­

шенно на другой основе и парадохсально сохранил область своего приме­

некия в бнолоrни развития, хотя харднналъно изменилось его содержание, 

н возросла смысловая емкость термина. 

Основные интересы эпиrенетики Уоддинrтон связывал с регуляци­

ей развития, ведущей х созданию фенотипа, хотя и полагал, чrо при этом 

должен проводиться и поиск молекулярных механизмов осущест:в.Jiения 

развития. Он видел две стороны эпиrенетики: изменение клеточного строе­

ния, включая тканевую диффереJЩИровку, и изменение формы, т. е. мор­

фоrенез, считая, чrо развивающийся «фенотип можно представить в виде 

ветвяшейся снетемы траекrорий, распространяющнхся в фазовом простран­

стве вдоль временной осю>. По его представлеииям, существует огромный 

разрьm мехщу молекулярными процессами, приводящими х формирова­

нию третичной струкхуры белков и, например, образованием в развиваю­

щейся конечности пяти пальцев разной формы и длины. Заметим, чrо и 

сегодня, кроме некоторых заметныху1.:пехов в области изучения. Нох-rенов 
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и их связи с членением организма в ходе развития, этот разрыв не преодолен, 

а единой теории морфогенеза nо-прежнему не создано. 

Уоддингтон nодчеркивал, что эпигенетические траектории Кана­

лизованы в силу своей забуференности. На это указывают явления экви­

финальности развития, сnособность компенсировать и регулировать нега­

тивные воздействия, при которых изменения генотипа могут комnенси­

роваться и не вызывать изменений фенотиnа. В 1930-х годах Н. В. Тимофеев­
Ресовский заметил важное обстоятельство: существенная генатипическая 

изменчивость, характеризующая nриродные nопуляции, вовсе не сопро­

вождается высокой изменчивостью фенотипов. Еще одно свидетельство 

канализованности развития- явление гомеореза, описанное Уоддинтоном 

для характеристики устойчивости процесса развития во времени по анало­

гии с явлением гомеостаза- устойчивости одного из состояний системы. 

Поскольку в ходе онтогенеза существуют области припrжения траекто­

рий развития, Уоддинrтон ввел понятие «креощ> и так его определил ( 1970, 
с. 21 ): «Для такой канализоваиной траектории (развития. - курсив наш, 

авт. ), которая притягивает близлежащие траектории, был предложен тер­
мин креод». Далее он заключает: «Если какие-либо взаимодействия между 

компонентами нелинейны, т. е., грубо говоря, связаны с пороговыми явле­

ниями, то появление каких-то креодов неизбежно» (Там же, с. 21 ). 
Уоддинrтон наметил общий контур будущих исследований в облас­

ти эпигенетики, полагая, что именно фенотипическая изменчивость, отра­

жающая регуляционные свойства развития, должна быть областью nовы­

шенного интереса. Он считал, что случайность rенотипической изменчи­

вости вовсе не означает случайности изменчивости фенотипической, и раз­

витие элигенетики позволяет проникнуть в то, что лежит в основе феноти­

пической изменчивости. При этом он видел возможность встречного пути 

анализа развития со стороны молекулярной биологии и со стороны изуче­

ния фенотипической изменчивости. Из двух встречных путей исследова­

ния проблемы эволюции индивидуального развития: от молекулярной био­

логии к морфогенезу, с одной стороны, и от фенотипической изменчивос­

ти к пониманию законов морфоrенеза и развития- с другой, Уоддингтон 

больше склоняется к последнему, как более перспективному. 

Несколько раньше выхода в свет работ К. Х. Уоддинrтона в СССР 

бьmи опубликованы теоретические исследования И. И. Шмальгаузена. Иван 

Иванович Шмальгаузен в своей работе, посвященной стабилизирующему 

отбору, подчеркивает, что Дарвин описал только ведущую форму отбора, 

а стабилизирующая форма отбора и ее созидательная творческая роль не 

были описаны: «Лишь недавно на nроrрессивную роль естественного от­

бора было обращено внимание в ряде моих работ(1939, 1941, 1945, 1946; и 
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др.) и в работах Уоддингrона ( 1942, 1952, 1953)» (Шмаnьrаузен, 1983, с. 349). 
Шмальгаузен утверждает, что «любая адаптивная модификация является 

выражением нормы реакций, прошедшей длинный путь исторического 

развития в меняющихся условиях существования. Она связана с выработ­

кой "каналов", по которым идет развитие той или иной модификации 

(Waddington говорит о "канаnизации" развития)» {Там же, с. 350). При этом 
внешний фактор среды только вызывает переключеиве развития «В один 

из существующих каналов». Постепенно стабилизирующий отбор элими­

нирует неудачные «преждевременные» модификационные реакции на слу­

чайные колебания среды и заменяет их более «надежными» устойчивыми 

ответами. В итоге работы стабилизирующей формы отбора снижается де­

терминирующее значение внешних факторов индивидуального развития и 

возрастает значение внутренних, наследственных факторов. На основе этого 

создаются все более автономные, не зависящие от внешних раздражителей 

механизмы развития. 

Поскольку работы И. И. Шмальrаузена являются классическими и 

хорошо известны, нет смысла их подробно пересказывать. Однако подчерк­
нем, что теория стабилизирующего отбора и идея проrрессирующей ав­

тономизации развития, предложенные Шмальгаузеном, не только суще­

ственно дополняют эпиrенетические представления Уоддингтона, но и 

имеют определенный научный приоритет. 

Эпиrенетическая теория эволюции М. А. Шишкина. Эпигенети­

ческая теория эволюции была сформулирована Михаилом Александ­

ровичем Шшuкиным в начале 80-х годов ХХ в. ( 1984, 1986, 1988). В ее основе 
лежит представление о том, что эволюционный процесс рассматривается 

как преобразование системы развития, которая определяет характерное 

для вида потенциальное пространство возможных фенотипов. Концепция 

утверждает, что эволюция фенотипов не может быть описана в терминах 

генов и их частот, как полагал в свое время Ф.Г. Добржанский. Это вытека­

ет из того, что любые из осуществимых путей развития воспроизводятся 

как целостная реакция системы развития или элигенетической системы 

( креодов, по Уоддингтону) и не могут быть сведены к действmо каких-либо 
отдельных ее элементов. Эпиrенетическая система содержит информацmо 

о главном пути развития- адаптивной норме (креоде) и аберративных пу­

тях ( субкреодах. - авт. ), т.е. создает динамическое равновесное состояние 
системы и общее пространство всех возможных отклонений от него- флук­
туаций. Причем наиболее устойчивым будет развитие фенотипов, являю­

щихся нормой. В этом отношении теория М. А. Шишхина опирается и на 

взгя:ды К. Х. Уоддингтона, и на представления И. И. Шмальгаузена, который 

рассматривал наследственные изменения фенотипа не как прямые эффек-
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ты мутаций, а как результат длительноrо процесса фиксации естественным 

отбором целостных онтогенетических процессов (реакций)- стабильных 

морфозов. 

Согласно Представлениям М. А. Шишкина (1988), устойчивое вос­
произведение из поколения в поколение «нормальных» фенотипов и есть 

их наследование. Такие устойчиво наследующиеся главные пути развития 

(нормальные фенотипы) блаrодаря регуляции эпигенетической системы 

обладают способностью при наличии у вида нескольких «норм» воспроиз­

водить «правильные» меиделевские числовые соотношения. Тогда редкие 

аберративные отклонения развития, которые со времен Дарвина рассмат­

риваются как неопределенная изменчивость, задают пространство флук­

rуаций развитийной (эпиrенетической) системы и являются сырым мате­

риалом эволюции. Важно, однако, пояснить, что случайным (неопреде­

ленным) будет лишь то, какая из аберрантных вариаций развития реали­

зуется в фенотипе, а само пространство потенциально возможных путей 

развития будет детерминированным (определенным) эпиrенетической сис­

темой. Существование системы альтернативных путей развития доказы­

вает дискретное проявление целого ряда неметрических пороговых при­

знаков и их устойчивых состояний- фенов, о чем пойдет речь в главе 5. 
М. А. Шишкин nодчеркивает: «Ограниченность и значительная дискрет­

ность пространства аберраций, вскрываемая феногенетикой, столь же оче­

видны и на эмбриологическом уровне, где они особенно наглядно демон­

стрируются поведением эксплантатов зародышевых тканей, способных дать 

в каждом случае лишь определениый набор дифференцировою>, и далее: 

«дискретность фенотипических изменений, вызываемых мутациями одно­

го и того же хромосомного локуса, выражает не свойства его аллельных 

состояний как таковых, а специфику реаrироваЮIЯ всей системы развития, 

способной отвечать качественно различным образом на разные степени 

повреждающеrо воздействия» ( 1988, с. 155). 
К. Х. Уоддинrтон ( 1947) предложил, как известно, модель эпиrенети­

ческоrо ландшафта для описания регуляции и канализо ванности развития 

организма, направленность которого, по его представлениям, напоминает 

ландшафт в виде русла реки с разветвленной системой протоков, а также 

термин «креод» для обозначения направленности и «Эквифинальности» 

(термин Г. Дриша) главного пути развития. М. А. Шишкин полагает, что 

места ветвления «долию> в этой трехмерной модели ландшафта соответ­

ствуют понижениям стенок креода, где эпигенетические пороги невысоки 

и в так называемые чувствительные периоды возможны проявление неус­

тойчивости развития и способность «переключения» развития на альтер­

нативный аберрантный путь. Поскольку весь элигенетический ландшафт 
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представляет собой «фазовый портрет» целостной системы взаимодей­
ствий элементов генома и является «свойством высшего nорядка>>, то спон­

танное происхождение такой сложной системы нереально и ero нельзя 
прИiшсать действию отдельных случайных муrаций. Система успешно пре­

одолевает эти случайные изменения внешней и внутреiПiей среды, что от­

мечал еще К. Х. Уоддннгтон (1964). По мнению Шишкина {1988, с. 154), 
накаiШИВающиеся мутационные изменения в системе «либо забуффери­

ваются ею, либо меняют в ней выбор реализуемой онтогенетической тра­

ектории, но они не способны изменить исторически сложившуюся струк­

туру самой системы». 

Регуляторные свойства морфогенеза по мере развития снижаются: 

чем старше оргаiПIЗм. тем меньше и выбор возмоЖНЪIХ вариантов адаптив­

ной перестройки ero развития. Поэтому, как полагает Шишкин, чем силь­
нее будут воздействия внешней и внуrренней среды на процесс развития, 

тем более ранний из слабо регулируемых (чувствительных) участков крео­

да (на схеме Шишкина (рис. 1 О) в этих местах возможен переход в боковую 
аберратнвную долину) будет задет этим воздействием, соответственно тем 

больше развитие уклоЮIТся от нормы и будет представпять собой реализо­
ванный дискретный путь развития. В результате в фенотипе может воз­

никнуть необычный элемент дискретной структуры - редкий фен, если 

рассматривать эти события по отношению к фенетике. 

Ряд примеров, на которые опирается М. А. Шишкин, касаются экс­

периментов по шоковым стрессирующим воздействиям, где и были обна­

ружены чувствительные периоды онтогенеза. В настоящее время во многих 

таких случаях доказано, что при этом участвуют мобильные диспергиро­

ванные элементы генома (МДГЭ или МГЭ)- транспозоны и другие мо-

Рис. 1 О. Эnигенетическая система, канализующая адаnтивную норму: 
<<креод>> (N) - нормальный nуть развития и «субкреоды» (А 1, А2) или аберрантные 

nути развития. Движение щара вдоль желоба символизирует наnравленность 

и канализов анность развития (по М. А. Шишкину ( 1988), с доnолнениями) 
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б ильные элементы (Васильева и др., 1995 а, б). В такие экстремальные для 
существования организма периоды само функционирование элигенети­

ческой системы перестраивается, в частности, на производство специфич­

ных белков-шапероиов, позволяющих снизить повреждение клеток при 

действии шокового температурного фактора. Сегодня серьезно обсужда­

ются, как мы уже об этом говорили ранее, реальные молекулярные сцена­

рии эпигенетической наследственности, а идеи Ламарка из области бывшей 

научной «мифологии» вновь вошли в пространство актуальной научной 

арrументации (JaЬlonka, Lamb, 1998; Животовский, 2003). 
Поэтому интерпретация, например, опытов К. Уоддингтона (Wad­

diпgtoп, 1953, 1954) по «генетической ассимиляции признаюш, которые 
использовал М. А. Шишкин при арrументации своей теории, скорее всего, 

может быть несколько иной, но в главном он остался прав. Поскольку 

активное функционирование мобильных элементов и их перемещение в 

геноме, т. е. элигенетическая перестройка, чаще всего происходят в напря­

женных или экстремальных для выживания вида экологических условиях. 

Шишкин полагает, что разные типы шоков, воздействующие на один и тот 

же чувствительный момент онтогенеза, могут вызвать появление одних и 

тех же аномалий развития. Напротив, одно и то же по природе шоковое 

воздействие может в разные периоды онтогенеза и при разной его интен­

сивности привести к проявлению совершенно разных аномалий. 

Р. Гольдшмидт обнаруживал частые случаи фенокоШiрования мно­

жества известных наследственных нарушений (ему принадлежат термины 

«фенокопия» и «rенокопия» ). Параллелизм таких явлений позволил ему 
сделать важный вывод о неспецифичном воздействии гена на систему раз­

вития. Более того, как полагает М. А. Шишкин, эти опыты показали, что 

«при исследовании индивидуального развития мы имеем дело с систем­

ным объектом, обладающим устойчивым поведением, т. е. ограниченным 

набором возможных конечных состояний» ( 1988, с. 152). По мнению Шиш­
кина, развитие представляет собой систему с ограниченным набором воз­

можных результатов, а все реализуемые в этих рамках аномалии, независи­

мо от их начальных причин, имеют одну и ту же основу- неспецифичес­

кие нарушения нормальной координации процессов онтогенеза. При этом 

любой из количественных сдвигов, вызывающий при определенных поро­

говых значениях изменение фенотипа (например, рассогласование скорос­

тей реакций, изменение количеств, концентраций и времени взаимодей­

ствия реагирующих веществ), может вызываться как мутациями, так и внеш­

ними факторами. Другими словами, действие мутаций на развитие 
выражает не их непосредственную специфику, а свойства самой реаги­

рующей системы (Шишкин, 1988). 
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Пусть движение некоего шара вдоль одной из существующих долин 
юпигенетического ландшафта» символизирует процесс направленнос­
ти развития вдоль определенной онтогенетической траектории, как это 

было предложено в модели К. Х. Уоддинrтона (Waddington, 1957), а затем и 
М. А. Шишхина ( 1984, 1988). В модели рассмотрены контуры двух парал­
лелъных долин эпигенетического ландшафта, разделенных горной грядой, 

но в одном определенном месте между долинами возможен переход из-за 

существенного понижения горного массива (рис. 11 ). Потенциально при 
сильной флуктуации онтогенетичесой траектории шар может «пере­

скочиты> через этот «перевал» в соседнюю долину, что приведет в данной 

модели к формированию иного аберраiПНого фенотипа. 

Рис. 11. Модель возникновения «rенокопий» и «фенокопий» на одном и том же 
участке эпиrенетичесmrо ландшафта, параметризующего морфоrенез особей 

(по К. Х. Уоддинrтону (Waddington, 1957) и М. А. Шищюmу (1984), 
с изменениями) 

Согласно этой модели в момент движения в области «перевала», 

символизирующего чувствительный период онтогенеза (критический пе­

риод развития, по терминологии П. Г. Светлова), сильное направленное 

воздействие внешней среды может буквально подтолкнуrь шар, и он пере­

скочит в соседнюю долину, а в итоге фенотипически реализуется абер­

рация. Такие явления К. Х. Уоддинrтон называл «эпиrенетическими кри­

зами». 

Деформация эпиrенетической системы из-за генной мутации при­

водит к изменению нормальной траектории развития, направленность ко­

торой символизирует движение шара. В результате в «критический»/ 

<<Ч)'Вствительный» период развития мутация, представленная в модели «бу­

горком», вызывает отклонение, которое перебрасывает «шар» в соседнюю 

«долину», что в конечном итоге приводит к развитию определенного абер­

рантного фенотипа- «ген о копию>. Такой же аномальный фенотип- «фе­
нокопия» -будет получен и как модификация при перебросе в соседнюю 

«долину» при сильном средоном воздействии в тот же самый «критичес-
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кий>> момент онтогенеза. При нормальном протекании развития его регу­

ляция таl\Ова, что в <асритичесКИЙ>> период развшия, т. с. там, где сНЮI\ШОfся 

пoporn, разделяющие параллельные «доЛИНЬD> эпшенетичесmго ландшаф­

та, траектория, даже при деформации ландшафта, будет проходить по ос­

новной или rлавной «долине», приводя к нормальному фенотипу. Обе 

аберрантные струкrуры, mторые возникнут на основе изменений внут­

ренней (наследственной) или внешней среды, будут фенотипическн иден­

ТИЧНЪIМИ. 

Предполагается и промежуточный случай, I<Огда высота «перева­

ла», соединяющего долины, несi<Ольi<О вьпuе, а условия внешней среды 

постоянны. В этом случае при большом числе повторов «развития» будут 

реализовываться: оба пути - «нормальный» и «аберраитный», но с разной 

частотой. Аберрантный фенотип будет воспроизводиться: с постоянной 

вероятностью, но она будет mtЖe, чем в случае реализации нормального 

фенотипа. В этой аналоrии важна относительная стабильность эпиrене­

тического ландшафта, которая: и задает вероятность проявления того или 

нного пути развития:. Очевидно, уоддинrтоновская: модель прекрасно под­

ходш для: объяснения: высокой устойчивости встречаемости фенов немет­

рических признаков и должна бъrrь использована фенетикой в качестве ос­

новополагающей. 

Естественный отбор представляется как общий исходный прннцип 

эnигенетичсской теории, поскольку наследственность не может, по мне­

юпо М. А ШИIIПСИНа (1988), быть противопоставлена остальным факторам 
эвоmоции «как нечто независимое от эволюционного процессм. Крити­

куя: синтетическую теорюо эволюции, он подчеркивает, что для: нее «воп­

рос об устойчивости нормального фенотипа и реализующего его онтоге­

неза вообще не является предметом рассмотрения:: эффект всяi<Ого генети­

чесmго изменения: по определению считается: ею наследственным, т. е. 

устойчивЫМ>>, и далее: «Подлинной причиной проявления нового признака 

счиrаетсямутаци.я., а не отбор» (Шишкии, 1988, с. 145). 
В качестве аргументов, свидетельствующих о принциnиалъных за­

блуждениях сторонников синтетической теории эвоmоции, он приводит 

перечень так называемых <<Вынужденных упрощений» СТЭ, которые в то 

же время считаются: основополагающими для: данной теории. Такими «уп­

рощениями» являются: отбор аллелей, оценка их по вкладу в приспособ­

ленность, однозначное соответствие генотипа и фенотипа в моделях, воз­

можность судить о генном составе без учета закономерностей онтогенеза, 

отрицание роли в эвоmоции моднфнкационной изменчивости, I<Онцспция: 

генетичесi<Ого груза популяции и объяснение движущего отбора как умень­

шения: генетической днеперсии популяции по приспособленности, а глав-
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ное - определение эволюции как изменения: геноrипическоrо состава по­

пуляции. 

Принципнальное значение ДJDI mобой эвоmоциониой теории имеет 
решение вопроса о том, <(каким образом создается устойчивость онтоге­

нетического осуществлеНИJI)>, т. е. она должна «объясннть nроисхождение 

устойчивости нормального онтогенезю}. В СТЭ этот вопрос вообще не 

ставится, поскольку «если все признакинезависимо оnределяюrся генами, 

то онтогенез можно рассматривать как несущественную nромежуточную 

нистаJЩИЮ междутеми и другими, не nредставляющую специального ни­

тересю} (Шишкин, 1988, с. 143 ). Эnигенетичесi<аЯ теория, в отличие or СТЭ, 
утверждает, что «наследственность и способность к устойчивому разви­

тшо составляют одну и ту же пробле~>, поэтому ДJDI нее наследствен­

ность- это выражение стабильности целостного нидиви,цуального разви­

тия, творчески создаваемого отбором. 

Важным аспектом генетических исследований всеща было стремле­

ние избавиться от влияния: так называемой модификациониой (паратиiПJ­

ческой) изменчивости и желание проrнвопоставнть «мутацИИ}> и «моди­

фНI<аЦИЮ> (Фиmmче100, 1978). М А Шишкин (1988), рассмагривая: явления 
параллелизма между мутациониыми и модификационными изменения­

ми, или фенокоПИJiми, высказывает обоснованное предположение о том, 

что «в обоих случаях nространство аберраций имеет одни и те же оrрани­

чения, т. е., что возможности реализации JПОбого мутанткого генома не 

выходп за пределы, доступные его «нормальным» варнантаю> (с. 150). Он 
подчеркивает, что содержание понятий «мутацию> и «модификацИЯ>> оr­

носится, в сущности, к разным объектам. Если мутации оrносятся к харак­

теристике особей nри их сравнении, то модификации связаны со сравне­

нием возможностей развития конкретной особи. Принято считать, что в 

nрироде нет двух полиостью идентичных геноrипов, посmльку половые и 

соматические клетки разных особей всегда содержат разные наборы гене­

тических комбинаций и нарушений. Отсюда М. А. Шншкин nриходит к 

простому и ясному уrвержденню: все сходные или одниаковые фенотипы, 

а также все остальные феноrипы всегда генетически неидентичны, а поэrо­

му все они могут рассматриваться даже при полном внешнем сходстве как 

скрьпые «мутантьD> по оrношению друг к другу, причем независимо or 
гибридолоrического анализа. С другой стороны, любой оrдельно взятый 

феноrип, I<ОТОрый оценивается как мутантный, представляет лишь одну из 

допустимых в пределах эnигенетической системы данной зиготы возмож­

ностей или альтернатив развития (модификаций). 

В. В. Бабков (1985, с. 111) справедm1Во заметил, что«именио из фе­
ногенствческих исследований мосmвской ШRОЛЫ Шмальrаузен ( 1937 -1946) 
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мог почерпнуть важный материал для своей теории». Поскольку именно 

работы И. И. Шмальгаузена легли в основу эпигенетической теории эво­

mоции М. А. Шишкина, ее связь с феногенетическими работами четвери­

ковекой школы представляется нам очевидной. 

Поэтому неудивительно, что М. А. Шишкин (1988), рассмотрев ос­
новные требования, предъявляемые к эвоmоционной теории, увидел, что 

основой такой теории может считаться учение о стабилизирующем 

(канализирующем) отборе И. И. Шмалъrаузена- К. Х. Уоддинrrона, которое 

исходит из представления, что отбор по фенотипам ведет к созданию поме­
хоустойчивого развития, реализующего эти фенотипы. Так как в такой тео­

рии источником эвоmоционных изменений признаются уклонения процес­

са развития, то эта теория заслуживает названия эпигенетической. Собст­

венно эти представления эвоmоциониста, зоолога и морфолога И. И. Шмалъ­

гаузена и эвоmоционнста, эмбриолога и генетика К. Х. Уоддингrона, парал­

лельно заложившего основы эпигенетики, и составляют теоретический 

фундамент эпиrенетической теории М. А. Шишкина. 

Таким образом, не жесткий генетический детерминизм в отношениях 

ген- признак и случайные элементарные мутации обеспечивают формо­

образование, а длительный и в известной степени канализованный и поддер­

живаемый существующей эпигенетической системой развития истори­

ческий процесс, обусловленный творческой ролью естественного отбора 

в дальнейшем совершенствовании и адаптивной перестройке эпигенотипа 

и эпигенетической системы. 

Механизм эвоmоционных перестрое к, предложенных эпиrенетичес­

кой теорией, в самом кратком виде можно представить следующим обра­

зом. Развитие, приводящее к сходному фенотипическому результату, т. е. 

эквифннальное развитие фенотипа как некой нормы, проявляется в обыч­

ных, традиционных для вида экологических условиях. Изменение условий 

развития, выводящих эпиrенетическую систему из равновесия за rраНIЩЫ 

нормальной канализованности, приводит к тому, что у многих особей пре­

одолеваются критические эпиrенетические пороги и возникают многочис­

ленные морфозы, информационно заложенные в возможности системы. 

Проявление незарегулированных нюансов и широкого спектра ранее 

скрытых и зарегулированных нормой путей развития означает проявление 

«мобилизационного резерва» индивидуальной изменчивости (термин 

предложен С. М. Гершензоном и широко использован И. И. Шмальгаузе­

ном). Экспериментальные примеры такого резкого увеличения спектра 

изменчивости в экологически нарушенной среде были выявлены по коли­

чественным и меристическим признакам на сортах пшеницы и линиях дро­

зофил Н. В. Глотовым (1983). Если изменение экологических условий далее 
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будет сохраняться и в последующих поколениях, то начнется отбор в пользу 

самого жизнеспособного морфоза, который будет сопровождаться повы­

шением устойчивости и канализованности его воспроизведения. Прежняя 

норма, оказавшаяся менее жизнеспособной, при этом начнет дестабили­

зироваться и перейдет в разряд «аберрантной» траектории развития. При 

дальнейшей стабилизации новой нормы она все больше будет регулиро­

вать развитие, предотвращая появление других морфозов, и снизит их реа­

лизацию в этих новых условиях до минимума. На длительном промежуточ­

ном этапе существования популяции в измененной среде в ней могут одно­

временно присутствовать и старая, и новая нормы как две дискретные адап­

тивные модификации, или полиморфизм. В конечном итоге старая норма 

может либо исчезнуть, либо превратиться в атавистический аберрантный 

путь развития. В то же время сохраняемое уклонение становится все более 

устойчиво наследуемым, превратившись в новую адаптивную норму. 

М. А. Шишкин ( 1988) в итоге приходит к следующему заключению: 
«Таким образом, созидательная роль отбора, как и каждого творческого 

процесса, заключается, в конечном счете, в "запоминании случайного 

выбора" ... , которое выражается в данном случае в выборе одной из отно­
сительно равновероятных флуктуаций системы развития и в превращении 

ее в новую устойчивую норму» (с. 166). Дополнением к эпигенетической 
теории М. А. Шишкина являются представления, развивавшиеся в работах 

П.Олберча. 

Эпигенетическая КОIЩеnции IL Олберча. Параллельно с М. А. Шиш­
киным в западной науке к сходным представлениям пришел П. Олберч 

(Alberch, 1980), который одним из первых осознал важность синтеза биоло­
гии развития и теории эволюции: «Я верю, что понимание природы мор­

фологической изменчивости и приемлемая методология для описания он­

тогенеза необходимы для успешного синтеза между "развитийной" 

( developmental) и эволюционной теориямю> (Alberch, 1980, р. 654 ). П. Ол­
берч, рассматривая роль развития в создании ограничений паттернов мор­

фологической эволюции, задающих ее направленность, полагал, что при­

рода морфологической изменчивости и проявления морфологических 

новшеств обусловлена эпигенетическими свойствами организма и эпиге­

нетическими ограничениями. Рассмотрение этих свойств является осно­

вой для корректировки теорий морфологической эволюции. Развитийвые 

ограничения накладываются на градуалистическое действие прямого дви­

жущего отбора и поэтому эволюция должна представпять собой результат 

дифференциального выживания морфологических новшеств. Тем не ме­

нее, создание морфологических новшеств на основе развитийных программ 
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не случайно. Морфологическое проявление (экспрессия) генетических 

мутаций есть эпигенетическое свойство. 

Он заключает, что такие случайные процессы, как генетические 

мутации и рекомбинации, не могут рассматриваться в качестве объясне­

ния возникающего упорядоченного паттерна на морфологическом уров­

не. Этот упорядоченный паттер н, который жестко поддерживается суще­

ствующей системой элитенетической регуляции, обладает рядом важных 

свойств: во-первых, фенотипы являются хорошо забуференными гомео­

статическими системами, устойчивыми к средовым и генетическим пер­

турбациям в течение их онтогенеза; во-вторых, морфологическая измен­

чивость на макроскопическом уровне не является непрерывной, а распре­

деляется между ограниченным набором дискретных состояний (доменов); 

в-третьих, «морфологические мутации» не случайны, т. е. их выражение 

не случайно на морфологическом уровне. 

Пер Олберч, опираясь на широкоизвестные работы Конрада Уод­

динrтона и Рене Тома, утверждает, что все наблюдаемые биологические 

формы не хаотичны и представлены типичными формами, которым мы 

даем названия, поэтому можно утверждать, что они не образуют непре­

рывный ряд случайных переходов и не генерируются совершенно случай­

но. Дело в том, что так называемая непрерывная (количественная) юменчи­

вость ограничена (оконтурена) в виде дискретных устойчивых состояний, 

или «доменов». Их можно легко обнаружить экспериментально, когда на­

правленный отбор какого-либо параметра (числа щетинок, общих разме­

ров, двигательной активности и т. д.) в той или иной группе организмов уже 

через малое число поколений упирается в некие границы (пределы) из­

менчивости, и далее отбор обычно не эффективен без проведения специаль­

ных скрещиваний, направленных на повышение гетерогенности, или при­

менения мощных мутагенов. Для пояснения своей концепции Олберч при­

водит схему, на которой представлены гипотетические домены изменчи­

вости в двух условных морфологических измерениях <<Х'>> и «У» (рис. 12). 
При этом юменчивость количественных персменных предполага­

ется генетически контролируемой. Внутри доменов наблюдается унимо­

дальное или полимодальное случайное варьирование значений, обра­

зующих сгущения вблизи неких центров, однако между доменами су­

ществуют дискретные разрывы. За пределами доменов реализация фено­

типа невозможна ю-за определенных морфоrенетических и конструк­

ционных ограничений. Стрелки, соединяющие эти домены изменчивости, 

подобно линиям силовых полей, указывают возможные каналюованные 

(в понимании Уоддинrтона) пути перехода из одного домена в другой, если 

данная особь будет превышать или не достигать на том или ином этапе 
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Рис. 12. Непрерывная изменчивость условных морфологических переменных Х и У 
(точками помечены координаты особей), локализовшшая внутри дискретных 

доменов-аттракторов, ограниченных эпиrенетическими пороrами 

(поП. Олберчу (Alberch, 1980)) 

развитии некоторых пороговых значений nри изменениях внутренней 

(генотипической) или внешней среды. Таким образом, морфологическое 

nространство nредставляется дискретным и состоящим из доnустимых в 

развитии дискретных областей, в пределах которых изменчивость может 

носить случайный характер. 

Домены изменчивости, или устойчивые состоянии (steady states), 
подразумеваются в концеiЩИЯХ канализованности развитии Уоддинrтона 

(Waddington, 1957), гомеостаза развития Лерпера (Lerner, 1954) и стаби­
лизирующего отбора (Шмальгаузен, 1946) и отражают устойчивость фе­
нотипа в ходе развитии nри изменении внешней и внутренней среды. Роль 

отбора nри этом сводится к нормализации и упрочению тонкой настройки 

адаптивных черт внутри доменов. Примером доменов могут быть разные 

таксономические единицы или классы фенодевиантов. На уровне орга­

низма- это различия между разными тканями или органами. Олберч так 

же, как и Шишкин, для обозначении разных путей индивидуального раз­

вития, ведущих в конечном итоге к этим устойчивым состояниим фенотипа, 

использует термин «креод», предложенный Уоддннгrоном. 

В случаях, когда гомеостатические пороrи nреодолеваются из-за 

возмущений во внутренней или внешней среде организма, система может 

переключать развитие с одного устойчивого состояния на другое. В ка­

честве nримеров таких переключений Олберч приводит гомеозисные яв­

ления, оiШсанные Гольдшмидтом, и мутации, вызывающие нарушения ске-
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лета, в частности, случаи полидактилии, бескрылости и другие, которые 

рассматриваются как тератологические отклонения. Он подчеркивал, что 

еще Дарвин указывал на некоторые параллельно возникающие у разных 

видов аберрации и считал, что это может пролить свет на механизмы их 

происхождения. Особениость представлений Олберча заключается в том, 

что перенос развития из одного в другое устойчивое состояние он считал 

не случайным. Фактически некоторые морфологические новшества вы­

глядят как повторения, которые проявшпотся чаще, чем другие. В этой свя­

зи Олберч обращает внимание на факты, доказывающие, что проявление 

морфологических вариаций не случайно и может быть интерпретировано 

с эпигенетических позиций, и использует для этого примеры из работ Бер­

ри и Сиэла, посвященных встречаемости дискретных вариаций неметри­

ческих признаков скелета грызунов, исследования Сэвина и Эдмондса по 

изменчивости струкrуры отхождения сосудов в области аорты у кроликов 

и другие примеры. 

В итоге Олберч приходит к двум важным выводам: во-первых, от­

ношения между генами и фенотипом являются непрямыми и в общем 

нелинейными; во-вторых, прерывистость (дискретность) фенотипического 

пространства имеет пороговую природу и является элигенетическим фе­

номеном, поскольку определяется природой развитийной функции. 

Поэтому эволюция представляет собой результат сдвигов в распределении 

значений контролирующих развитие параметров. Сложность взаимодей­

ствий в течение развития и паттерны морфологической эволюции таковы, 

что их невозможно редуцировать до проблемы изменения частот генов. 

Между скоростями струкrурной генной эволюции и морфологической ди­

версификации существует очень слабая корреляция. Это доказывает, что 

именно регуляторные взаимодействия на генетическом и элигенетическом 

уровнях контролируют процесс морфологической эволюции. Развитийные 

ограничения и взаимодействия создают определеш1ые пределы для действия 

естественного отбора и могут обусловливать филетические тренды. Имен­

но эти тренды на фоне сложного взаимодействия динамики развития, конт­

ролирующей появление морфологических новшеств, стабилизирующего 

отбора и экологических параметров (популяционных размеров, стр}'К'I)'ры 

размножения и др.) совместно определяют вероятность «фиксацию> но­

вых морфологических решений. Другими словами, макроэволюция рас­

смэ:rривается как продукт взаимодействия между развитием и экологией, 

но развитие, по мнению Олберча, играет ведутую роль, поскольку обу­

словливает реальные возможности дальнейших преобразований. Он кате­

горически отвергает возможность рассматривать эволюционный процесс 

в терминах толь~-о случайных преобразований, поскольку вклад развития в 
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процесс морфологической трансформации не случаен. В работе, написан­

ной совместно с Дж. Остером, они приходят к заключеншо, что эволюци­

онные изменения обусловлены бифуркацией развитийных программ 

(Oster, Alberch, 1982), что во многом перекликается с представлениями 
Л. В. Белоусова ( 1987) и его последователей (Черданцев, 2003 ). 

Таким образом, можно полагать, что взгляды П. Олберча почти изо­

морфны представлениям М. А. Шишкина, а также имеет смысл говорить о 

теоретическом единстве взглядов И. И. Шмальгаузена и К. Х. Уоддингтона, 

высказанных в середине ХХ в., и глубоком сходстве параллельно разра­

ботаиных в конце века эпигенетической теории эволюции М. А. Шишкина 

и зоигенетической концепции ограничений макроэволюциошюго процесса 

П. Олберча, которые развивают теоретические представления своих вели­

ких предшественников. 

Эпиrенетическая изменчивость и эпигенетический ландшафт по­

пуляции. Функционирование эпигенотипа, согласно взглядам Уодднигтона, 

забуферено таким образом, что процесс развития оказывается «канализо­

ванным», жестко направленным, неемотри на наличие разного рода помех 

как со стороны внешней, так и со стороны внутренней, генотипической, 

среды (Уоддингтон, 1964, 1970). Однако эта устойчивость небезгранична. 
Как уже подчеркивалось ранее, нариду с основной траекторией развития­

креодом, котораи ведет к формированию нормального для популяции или 

линии фенотипа («дикого типа», стандартного проивления «мутации» и 

т. д.), имеется набор «субкреодов», направленных в ходе развития на реа­

лизацшо определенных, отличных от нормы устойчивых фенотипических 

состояний, или аберрантных фенотипов. Субкреоды вместе с креодом фор­

мируют эпиrенетическую систему, обеспечиваютую поливариантность 

путей развития. 

Рассмотрим в этой свизи следующую аналогию. Мы можем пред­

ставить, что развитие в норме канализовано, жестко направлено и напо­

минает движение шара вдоль ледяного желоба, структура которого пред­

ставлена трассой для санного спорта с врезанными в нее ответвляющимися 

«субжелобамю>. В местах ветвлений субжелобов глубинакреода (главного 

желоба) меньше, и случайные воздействия могут привести к перебросу 

шара на другую устойчивую траекторию развития, в другой желоб, кото­

рый приведет к другому фенотипическому результату, как, например, в 

известном случае гомеозисной мутации aristopedia, открытой Е. И. Балка­
шиной, у дрозофилы вместо антенны на голове возникает подобие конеч­

ности. Такие переключении развития широко распространены в природе. 

В. Л. Вершинин ( 1989) обнаружил, что в черте города частота различных 
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аберраций строения сеголеток бесхвостых и хвостатых амфибий на поря­

док выше, чем в окружающих природных ландшафтах. На большом ма­

териале по различным формам азиатских горных полевок рода Alticola 
И. А. Васильевой была обнаружена уникальная особь, у которой имелись 

четко сформированные четвертые верхние щечные зубы (рис. 13 ), хотя в 
норме у всех представителей целого надсемейства Muroidea проявляются 
только три щечных зуба. 

Рис. 13. Аномальное строение зубной системы лемминrовидной полевки 
Altico/a lemminus из окрестностей r. Певека: появление парных <<Четвертых» 
верхних щечных зубов «М4» (феномен впервые oiD!caн И. А. Васильевой). 

На основной клиновидной кости показано проивление «медиального» фена­

непарноrо отверстИII на ее вентральной стороне 

В рамках описанной выше аналогии канализованности развития в 

виде ледяного ветвящегося желоба воздействие внешней среды, например, 

«резкий боковой порыв ветра», ведущий к изменению траектории разви­

тия, или воздействие внутренней среды, «мутация» в виде ледяного бугор­

ка, обеспечивающего поворот движущегося шара в определенный субже­

лоб, могут привести к формированию одного и того же фенотипа, отлич­

ного от нормы. По своей сути это тот же прообраз хорошо известных гено­

и фенокопий (Goldschmidt, 1940). 
Уоддннrтон (Waddington, 1957) ввел понятие «эпиrенетический лан­

дшафт» для описания морфогенеза особи, когда каждая «долина>> ведет к 

формированию того или иного органа или части организма. А. Г. Васильев 

вводит в этой связи представление об «эпU2енетическом ландшафте по­

пуляции>>, опираясь на многочисленные эмпирические факты устойчи­

вости, определенности и предсказуемости фенооблика каждой популяции 

вида как no количественным параметрам, так и по частотам альтернатив-
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ных вариаций признаков (Васильев, 1988, 1996; Васильев и др., 2000). Сущ­
ность этого понятия легко осознать из следующих рассуждений. 

Понимая «онтогенез» не только как индивидуальное развитие осо­

би, единичное событие, но и как общую видовую программу развития, 

легко придти к третьему его толкованию. <<Популяционпый оптогенез» 

можно определить как общее для всех особей популяции пре1омление ви­

довой програ:имы развития, исторически отшлифованное отбором для 

копкретных условий ее существования (Васильев, 1988, 2004 ). Очевидно, 
что «nопуляционный онтогенез», являя собой общие черты развития каж­

дой особи в конкретной популяции, в масштабе вида будет уникален и 

единичен. 

Еще Уодцинrтон ( 1964, 1970) подчеркивал крайтою условность пред­
ставления развития в виде ландшафта и говорил о том, что развитие особи, 

ее морфогенез, можно представить как траекторию точки в фазовом (мно­

гомерном) пространстве. Такую траекторию, как уже отмечалось, называ­

ют иногда «онтогенетической траекториеЮ> (Alberch, 1980). Если восполь­
зоваться моделью-аналогией стеклянной горы, развитие можно предста­

вить вслед за К. Х. Уоддинrтоном в виде движения шарика по рельефному 

лаuдшафту, но этот ландшафт- стеклянная гора, будет сначала совершен­

но не виден из-за своей прозрачности. Прослеживая движение шарика, 

катящегося с вершины горы, что символизирует процесс развития, и мыс­

ленно прорисовывая его траекторию, мы постепенно, раз за разом, от попыт­

ки к попытке, нарисуем контуры этой исходно певидимой горы, причем 

характерная основная траектория движения (креод) будет видна наиболее 

отчетливо. Каждая особь имеет свои детали онтогенетической траектории, 

но если «заставить» ее прожить множество жизней, то этот лаuдшафт, 

«прорисованный» от нее, будет в значительной степени напоминать лаНд­

шафт, «nолученный» из онтогенетических траекторий всех особей ее по­

пуляции. Каждая особь на всех этапах онтогенеза будет иметь главные 

(инвариантные) чертъ1, присущие всем особям данной популяции. Это не 

означает, что все особи имеют совершенно сходный набор возможных 

путей развития (равную норму реакции), напротив, каждая особь, по опре­

делению, генетически уникальна, и условия ее развития ловторимы лишь в 

идеале, а следовательно, фенотип особи тоже уникален. Это означает лишь 

то, что каждая особь популяции на всех этапах онтогенеза при хорошей 

технике анализа может быть определена как относящаяся именно к данной 

популяции. Другими словами, на каждой особи популяции лежит «Отnе­

чатаю> ее принадлежности к этой популяции, так как ее развитие обуслов­

лено в значительной степени общим элигенетическим ландшафтом попу­

ляции. 
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Каждая зигота (особь) популяции в ходе развития может реализо­

вать тобой из имеющихся в конкретной популяции путей развития, однако 

с определенной, заданной для этой популяции вероятностью их осуществ­

ления. В этом смысле каждая особь содержит инвариантную информацию 

о едином для популяции эпиrенетическом ландшафте. Это не противоре­

чит, как уже говорилось, тому, что генотип каждой особи уникален, так 

как, по определению, эпигенетическая система устойчиво преодолевает 

различного рода помехи не только внешней, но и внутренней среды в ходе 

развертывания онтогенетического креода. Поэтому фенотип отдельной 

особи можно рассматривать как вероятностную копию общей для попу­

ляции эпиrенетической модели. Анализ множества особей популяции, при­

надлежащих одной и той же генерации, позволяет статистически рассмот­

реть основной контур эпигенетического ландшафта популяции. 

Далее в книге будут приведены некоторые факты, позволяющие счи­

тать реальностью единую эпигенетическую систему популяции. Порожда­

емую этой системой закономерную (ограниченную эпигенетическими 

порогами) изменчивость в протекании развития следует назвать эпигене­

тической изменчивостью (Васильев, 1988, 2004 ). Таким образом, эпигене­
тическая изменчивость представляет собой вероятностное осуществ­

ление имеющегося в пределах групповой нормы реакции популяции на­

бора устойчивых онтогенетических (эпигенетических) траекторий. Все 

траектории развития, уклоняющиеся от главного пути, будем вслед за 

М. А. Шишкиным (1984) называть аберрантными эпиrенетическими тра­
екториями, понимая, что большинство из них являются нормальными ат­

рибутами реализации эпиrенетического ландшафта популяции, но имею­

щими лишь низкую вероятность своего осуществления. 

Рассмотрим в этой связи предложенную М. А. Шишкиным общую 

схему эволюционных преобразований эпиrенетической системы, посmль­

ку это важно для дальнейшего изложения (рис. 14 ). По М. А. Шишкину, при 
изменении условий может набmодаться де стабилизация развития, и основ­

ной его путь- креод (N 1 }, характерный для нормальНЪIХ исходных условий, 
может оказаться неэффективным. Это приведет к тому, что возникнет веер 

возможных аберрантных путей развития, из которых будет выбран и в ходе 

естественного отбора углублен («накатан») новый креод (N2), который при­
ведет к иному фенатипическому решению. Важно подчеркнуть, что по 

теории М. А. Шишкина «накатывание» нового креода одновременно при­

водит к общей деформации эпигенетической системы и порождает, с од­

ной стороны, возможность появления новшеств (новых субкреодов или 

деформации старых), а с другой-необратимость и поступательность эво­

mоционных перестрое к. 
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Рис. 14. Схема эволюционных иреобразований эпиrенетичесiСОй системы 
(по М. А. Шишкину (1988), с изменениями). 

Пояснения см. в тексте 

Таким образом, можно заключить, что разные популяции вида в 

силу уникальности их исторического взаимодействия с конкретной локаль­

ной экологической обстановкой будут эrrnrенетически различными. Смеж­

ные, соседние, популяции будут обладать сходным, но не всегда тожде­

ственным эпиrенетическим ландшафтом. Эти представления позволяют 

говорить о возможности становления особой области исследований- по­

пуляционной эпиrенетики, нацеленной на сравнительное внутри- и меж­

видовое изучение процессов развития на популяциоmюм уровне и опи­

рающейся на групповой анализ внутрииндивидуальной изменчивости мор­

фоrенетической реализации билатеральных морфологических структур. 

Ключевыми объектами в этом случае, как и в фенетике, являются фены 

неметрических признаков и их комбинативные сочетания (композиции), о 

которых речь пойдет в следующем разделе rлавы. В дальнейшем мы не­

однократно будем возвращаться к проблемам популяционной эпиrенетики 

и феногенетики и более подробно рассмотрим их методы и прикладные 

возможности. 

Пороговые неметрические признаки, фены и их ком11озицин. Важ­

ным следует считать вывод М. А. Шишкина, во многом созвучный с мыс­

лями П. Олберча (AlЬerch, 1980) о том, что развитие представляет собой 
систему с ограниченным выбором возможных результатов, и что все они 

имеют одну и ту же основу- количественные пороговые нарушения нор­

мальной координации процессов онтогенеза. В этой связи уместно вновь 

напомнить, что английские генетики (GrUneberg, 1950, 1963; Searle, 1954; 
Truslove, 1961) в 50-60-х годах ХХ в. экспериментально обосновали пред-
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ставпение о порогоных признаках (threshold characters) и явлении эпиге­
нетического полиморфизма (Berry, Searle, 1963 ). Обсудим здесь лишь ос­
новные итоги этих исследований. 

Существует множество альтернативно варьирующих неметричес­

ких пр юнаков, коrорые на самом деле имеют количественную основу варьи­

рования. В ходе развития на их варьирование накладываются эпигенети­

ческие пороговые ограничения. При достижении критической (порого­

вой) величины такой количественный признак может вести себя как ка­

чественный, т. е. проявиться или не проявиться в фенотипе (GrOneberg, 
1955). Проявившись в фенотипе, он варьирует как обычный количествен­
ный признак. Если в процессе его эмбриональной закладки пороговый 

уровень не достигается, то признак вообще не проявится в фенотипе, хотя 

генетически его появление достаточно жестко детерминировано. Наиболее 

известен классический пример отсутствия у части мышей линии СВА 

третьего верхнего коренного (щечного) зуба, который приводится в работах 

Грюнеберга (GrOneberg, 1951, 1952). Как уже отмечалось, Грюнеберг экспе­
риментально показал, что если критическая масса эмбрионального зачатка 

зуба не достигается, он может не проявиться в фенотипе. Наши опыты (Ва­

сильева и др., 1988) по резкой разбалансировке материнской диеты, 
проведеиные на мышах линии СВА, приводили к сильному уменьшению 

размеров тела потомков, что сопровождалось трехкратным увеличением 

экспрессии этой аномалии: частота фена - отсутствие третьего щечного 

зуба- возрастала с 2-3% в контроле до 9-10% в экспериментальной 
группе. И. А. Васильевой на значительном материале по полевкам Alticola 
была обнаружена особь, у которой также отсутствовал третий щечный 

зуб. Хорошо известно появление у человека с возрастом так называемого 

«зуба мудростИ>>, который тоже является типичным примером порогового 

признака. 

Поскольку характерными свойствами, которые позволяют отнести 

данную вариацию неметрического признака к категории «фена», являют­

ся дискретность и «пороговость» его структурного проявления, то для би­

латеральных признаков простым и надежным критерием является наличие 

четырех типичных билатеральных сочетаний- композиций признака. Если 

кодировать проявление признака знаком«+», а отсутствие- знаком «-», то 
для «типичных» фенов билатеральные композиции будут представлены 

набором сочетаний в проявлении признака на разных сторонах тела: + 1 +, 
+1-, -1+ и-1-(см. ниже, глава 5 иПриложение). Примерами феновбила­
теральных неметрических признаков могут служить вариации в проявлении 

структурных элементов скелета, в частности, отростки позвонков (рис. 15), 
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структуры рисунка пиrментированности тела (рис. 16), строения листовой 
IШастинки, включая ее жилкование и образование соответствующих лопа­

стей (рис. 17), и многих других структур. 
Именно такие асимметричные и симметричные ситуации проявле­

ния фенов на разных сторонах тела бьши обнаружены на шrnейньrх мышах 

английским генетиком Г. Грюнеберrом при изучении дискретных струк­

тур скелета. Он назвал подобные признаки «квазинепрерьrвными» ( quasi-

С5 

Рис. 15. Вариация в строении пятого и шестого позвонков у белоногого хомячка 
Peromyscus maniculatus (по Berry, Searle, 1963). 

Фены: 1 - редукция нижнего отростка пятого позвонка; 2 -редукция нижнего 
отростка шестого позвонка; 3 - отсутствие трансверсмьного отверстия 

у шестого позвонка, что часто коррелирует с редукцией соответствующего 

нижнего отростка. Представлены теоретически возможные и реальные 

(помечены черными квадратами) билатеральные композиции фенов 

соответствующих структур пятого- (С5) и шестого- (С6) позвонков 

+ 

Histriophoca .f"asciata 

Рис. 16. Билатеральные композиции проявления фена- плечсвой полосы 

- в пигментном рисунке шкуры полосатого тюленя, 

или крьUiатки Нistriophocafasciata 

(но рисункам из монографии Е. И. Соболевского, 1988) 
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Рис. 17. Фены антимеров листовой пластиНkИ runoщa Hedera helix (1, 2) 
и их билатеральные комnозиции (по Васильеву, 2005) 

continuous), описав пороговую природу их проявления и вскрыв скрытую 
количественную природу варьирования. По его мнению, самым простым 

критерием для таких билатеральных структур является обнаружение 

асимметричных билатеральных композиций. В случае, когда фен является 

проявлением в фенотипе небилатералъной (медиальной) дискретной струк­

туры, то критерием его обнаружения является количественная природа 

варьирования, на которую накладываются nороговые ограничения. При­

мер такого «медиального>) фена - nроявление у многих видов полевок и 

хомяков непарного медиального отверстия на вентральной стороне основ­

ной клиновидной кости (см. рис. 13). У части особей фен не выражен, а при 
его наличии отверстие количественно варьирует от относительно малых до 

болъпmх размеров. 

На черепе млекопитающих может быть обнаружено довольно мно­

го неметрических признаков, и пороговая «квазинепрерывная>> изменчи­

вость приводит к проявлению многих десятков дискретных вариаций струк­

тур - фенов. Эти структурные аберрации не хаотичны и при определен­

ном опыте и навыке работы «легко» узнаются. Они могут быть представле­

ны различными вариациями числа и расположения отверстий для прохож­

дения определенных кровеносных сосудов и нервов, наличием или въша­

дением определенных костных структур, врожденными срастаниями кос­

тей, дополнительными парными и непарными костными структурами (на­

пример, кость инков у человека), проявлением и непроявлением зубов и 

многими другими (рис. 18). 
Один и тот же пороговый признак может иметь в ходе количествен­

ного варьирования несколько устойчивых состояний, пороговых уровней, 

при преодолении которых он качественно изменяется. Большинство таких 

морфологически хорошо различимых и дискретных устойчивых состоя-

100 



1 J 

Рис. 18. Схема размещения феновнеметрических порогоных признаков 
черепа лисицы Vu/pes vu/pes (по Васильеву и др., 2004). 

1--66 - номера фенов 

ний пороrовых признаков на практнке рассматриваются как фены. Дей­

ствительно, есть все основания понимать феи как устойчивое состояпие 

порогового пеметрического призпака (Васильев, 1988, 1996). Примеча­
тельно, что к такому же в целом определению фена, но исходя из других 

соображений, прШIIел М. В. Мина(1986). 

Местоположение эпигенетических порогов на единой количест­

венной шкале варьирования признака достаточно жестко сохраняется в 

единой попроисхождению группировке, но различается в разных группах 

(линиях, популяциях). Именно на этом основан метод оценки «фенетических 

дистанций» по комплексу неметрических порогоных признаков, как мы 

ero называем (Васильев и др., 2000), широко примененный Берри (Berry, 
1963, 1964, 1986) и его последователями. В нашей книге этот метод являет­
ся ключевым и универсальным при проведении фенетического анализа 

популяций И ВнутрИПОП}WШ.ИОННЫХ групп. 

Необходимо различать фены и их композиции. Довольно часто на 

практике путают истинные фены- устойчивые состояния признака и ком­

позиции как сочетания фенов разных признаков. Композиции фенов пред-
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ставляют собой дискретности второго порядка. Например, морфотип ри­

сунка жевателъной поверхности щечного зуба полевок определяется: мно­

гими характеристиками, важнейшими из коrорых счиrаются складчатость, 

число н расположение замкнуrых пространств (Большаков и др., 1980). 
Каждый тажой признак (характеристика) может иметь нес:колько дискрет­

НЪIХ вариаций -фенов, а их сочетание формирует морфоrип рисунка же­

вателъной поверхности зуба. Эrот морфотипуже будет представля.тъ собой 

дискретность второrо порJJДIШ. Многие сложные струюуры, юrорые выrля­

дят как качественвые варианты (морфы), на самом деле могут не иметь 

внутренней целостности, а являются «мозаикой» независимо варьирую­

щих фенов составляющих их признажов. Некоrорые композиции, однако, 

могут обладаrь устойчивыми сочетаниями фенов разных признаков и скор­

релированно проявляться в их определенной аранжировке. и их вполне 

можно рассматривать в качестве аналога фена. Возможно, что имеюю 

таким устойчивым композициям фенов соответствует термин «морфа>>, а 

сочетание свойств формируется как особый путь развития, или «морфоз». 

Поэтому анализ сочетаниых композиций фенов- «морфозов>> -позволяет 

обнаружить в популяции реализованные алътернативные пути развития, 

отражающие струюуру эпигенетического ландшафта популяции, а следо­

вательно, проявление биоразнообразия на популяционном уровне. 

В завершение отметим, что фенетичес:кий анализ в традиционном 

пониманииявляется редуiЩИонистским подходом, нацеленным на рассмот­

рение отдельных дискретных элементарных вариаций признажов - фенов, 

по частотам юrорых делалась попыrка косвенно оценить генетические 

различия между популяциями (Тимофеев-Ресовс:кий и др., 1973). После 
тоrо как мы выяснили, что проявление фенов обусловлено эпиrенеrичес­

кимн пороговыми ограниченнями, а их частота характеризует в первую 

очередь особенности регутпорной элигенетической системы и организа­

ции морфоrенеза в конкретной популяции, тракrовка выявляемых разли­

чий становится несколько иной. По частотам фенов- устойчивых состоя­

ний пороговых неметричес:ких признаков, или их индиви,цуальным сочета­

нням - фенетическим: композициям - становится возможиым косвенно 

оценивать особенности пороговой орrанизацнн и струкrуры эпиrенети­
ческой снетемы популяций. 

Проблема связи ген-прюнак и рекурсивнаяпрограмма онтоm•е­

за. Функционирование эпиrенетической снетемы особи с момента обра­

зовання зиготы обеспечивает эпиrенез - сложнейшнй процесс самосбор­

ки орrанизма с возможностью определенного выбора nутей развития на 

каждом его иерархическом этапе относительно не зависимо на всех уров-
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нях организации. Такая постановка проблемы предполагает существова­

ние сmуативной рекурсивной эпигенстической программы развития: с воз­

можностью многочисленных разветвлений, путей продолжения: и реrули­

рования протекания: всех процессов функционирования клеток. 

Эпиrенез, в огличие ог преформистской модели развития: (префор­

мпзма), является: «развитием с новообразованием», т. е. RЗЖДЫЙ этап раз­

вития: строится: сmуатнвно, и появляются: всегда новые, а не заложенные 

изначалъно струкrуры. Несмотря: на это, повторяемость, иерархичность, 

эквифинальность и предсказуемость эпигенеза позволяют рассматривать 

ero в пекотором огношенин как рекурсивпую программу онтогенеза. Ре­
курсивный прИIЩИП со:щания: компъюrерных програ.~м типичен, например, 

для: программ, написанных на я:зъn<ах Паскаль, Си+ и многих других. В та­

ких программах имеются: иерархически вложенные подпрограммы, кото­

рые формируются: не как линейная: последовательность действий, а как 

заранее ожидаемая: возможность неких проце.цур, которые моrут возник­

нуть при определенных обстоятельствах и сами будут причиной вкточе­

ння: илн вЪIКЛЮчеиня: других подпрограмм. 

В данном случае программированность морфогенеза хорошо со­

гласуется: с представленнем о том, чrо эпиrенез, явля:ющийся основой мор­

фогенеза, представляет собой именно рекурсивно фуНIЩИонирующую, 

но иерархическую программу развития и самосборки, т. е. проrраммиро­

ванность развития вовсе не отражает его жесткую детерминированность, а 

лишь общее направление и возможность оптимального выбора адекват­

нъхх решений. При функционироваинн таких рекурсивных программ ожи­

дается: «эквифиналънОСТЬ)) (по Г. Дриmу) результата их работы, но заранее 

трудно планировать конкретный путь вЮIЮЧеиня: и весь набор в:ключаю· 

щихся и используемых подпрограмм. Следует подчеркнуть, что это про­

цесс активного nоиска развивающимся организмом морфоrенетических 

компромиссов, nозволяющих строить такую собственную конструкцию, 

которая: для: данных условий окажется: близкой к оптимальной. Это и есть 

оптимальный феногип для данной особи, однако он далеко не всегда будет 

оптимальным для попутщии. 

В популяции может бьrrь не ОДJШ, а несколько оптимальных фено­

типов (адаптивных норм, по И. И. Шмалъгсl)'зену), которые обеспечат за 

счет стабилизирующего отбора поддержание соответствующих им дис­

кретных nyreй развития. Более roro, для: популяции это может бьrrъ выrодно, 
nоскольку позволит как эконом.иrъ недостающие, так и тратить избыточные 

ресурсы. В любом случае оптимальность феногипа означает такое его уст­
ройство, .которое по сравнению с другими феноnmами обеспечивает ему 

некоторый запас бюджета времени-энергии (Кряжимский, 1998). 
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В популяции может бъrrь реализован некий класс объекrов, разви­

вающихся по таmй траекrории развИТИJI, I<Oropaя: действиrел:ъно может бъrrъ 

близка к оптимальной для данных условий. Это будет означать, 'ПО у дан­

ной rруппы особей будет реализована струюурно-функциональная орга­

низация (биоконструiЩИЯ) фенотипов, которая: обеспечит шщивидуалъную 

эmномшо энерrетическнх и ин:ъrх ресурсов (вюпочаяресурсъr бюджета вре­

мени-энергии), т. е. со:щаст некий страховочный энерrетический и ресурс­

ный запас на непредвиденные сmуации при изменении условий среды оби­

тания. В свою очередь rруппа индивидуумов, реализовавших .zщнную траек­

торию развития, получит возможность акrивно противостоять давлению 

среды, а следовательно, оставить более мноrочисленное и/или более пол­

ноценное потомство в сложившихся экологических условиях. Среди них 

значительная часть особей может иметь более жестm зареrулированный 

эпиrенетическими пороrами определенный вариант проrраммы развиrия, 

при :котором данный путь развиrия будет реализовываться с большей ве­

рояrностъю, чем остальные. В дальнейшем этот варнаш проrраммы сможет 

быть зафиксирован отбором. Так будет формироваться общий для попу­

ляции спекrр возможных путейразвития (рекурсивных подпроrрамм мор­

фоrенеза), главным из I<Oropыx будет одна или несколько адативных норм. 

Миф о том, что конкретный ген порождает конкретный признак 

взрослоrо организма, весьма живуч. Однако до сих пор, несмотря на мно­

rочислеННЪJе примеры определенного влияния изменений строения тех 

или ННЪIХ генов на cтpyrcrypy и фунrщшо белков, некоторые свойства кле­

ток и даже морфогенез, существует оrромный пробел в понимании связи 
между генами и морфогенетичес:кимн процессами, ведущими к фор­

мированию тех или нных фенотипических струюур. По словам И Р. Приrо­

жина и И. Стенгере (1986, с. 234), « ... проблема биологическоrо порядка 
вкmочает в себя переход от молекулярной акrивности к надмолекулярному 

порядку в клетках. Эrа проблема далека от своеrо решения». 

Вполне очевидно, что в целом связь между генами и биологически­
ми струкrурами, возникающими в процессе индивидуального развития, 

несомненно, существует (и это обстоягельство вряд ли кrо-то оспаривает), 

однако, как осуществляется взаимодействие между генами (транскрИIЩИ­

онными единицами генома) и сложными морфагенетическими процесса­

ми, а также какова их природа, пока не ясно. Известные сеrодня модели 

феноменолоrичны, наглядны, убедительны, но не моrут объясниrь во всей 
полноте природу н нерарахmо линейных н нелинейнъrх связей в морфоге­

незе (Salazar-Ciudad, Jernvall, 2002; ЧерДЗJЩев, 2003; Чураев, 2005). 
Вероятно, роль эпигенетнческих процессов в морфогенезе еще 

предстоит изучить и оценить. Можно полагать, что эта роль велика, 
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поскольку у одной и той же особи могут на разных сторонах тела одновре­

менно и nроявиться и не nроявиться соответствующие аитимернъrе мо­

дульные структуры- фены. Все это позволяет счиrать, что гены и признаки 

связанъr весьма опосредованно н, как правило, не жестко. Существует до­

вольно много соображений и фактов, доказывающих, с одной стороны, 

отсутствие жесткой детерминации генотипом фенотипа, а с другой -
реальность существования регулирующей (параметризующей) развитие 

элигенетической систеМЪI. Рассмогрим некоторые из этих арrумеmов. 

1) Фенатипическая изменчивость по представлениям многих гене­
тиков существенно меньше генотипической. Феномен известен со вре­

мен работ четвериковекой mкoJIЪI московских генетиков н, особенно, из 

работ Н. В. Тимофеева-Ресовского и вынуждает полаrаrъ, что существует 

регулирующая: развитие система (эпиrенетическая система), не позвотпо­

щая: проявиться всему rенотипически возможному в фенотипе. 

2) В условиях« провакационного фона» (экстремально измененных 
условий развития) проявляется широкий, скрытый в норме спектр 

фенатипической изменчивости (мобw/Uзационный резерв изменчивости). 

Данное явление известно из исследований С. М. Гершензона, а также было 

эксперимеmалъно доказано Н. В. Глотовым. Фактически этот аспекr выте­

кает из предыдущего и такжеуказывает на регуляцию развития в норме, но 

неспособиость регулировать развитие в э:кстремалъныхусловня:х. 

3) Поскольку генетика утверждает, чrо нет двух полностыо идекrич­
ных генотипов из-за существования соматических мутаций, а мутации­

это генетические изменения особей, то формально (по М. А Шншкину) 

все особи по отношеюпо ЩJУГ к другу, строго исходя из генетических опре­

делений, явтпотся мутантными. Из этого следует, что «нормальных» в 

генетическом отношении особей вида быть вообще не может, все они в 

генетическом отношеиии «.мутанты». Каким же образом в ходе раз­

вития в популяциях формируются и воспроизводятся из поколеиия в по­

коление, как правило, фенотипически нормальные и сходные особи? Это 

возможно только за счет существования единой регуляторной эпиrене­

тической системы, обусловливающей морфогенетический процесс, и от­

сутствия: жесткой связи между фенотипом и генотипом. 

4) Факт широкого распространения феномена флуктуирующей 
асимметрии билатеральных структур сам по себе допускает отсут­

ствие жесткой детерминации генотипом структур в развитии. 

5) Проявление реализационной изменчивости, которая не связана 
ни с генотипом, ни с условиями внешней среды, а обусловлена, по мнению 
Б. Л. Астаурова, открывшего это явление в конце 20-х годов ХХ в., меха­

никой развития. Данное явление прямо указъmает на отсутствие одно-
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значной связи между генами и дискретными вариациями признаков и хоро­

шо согласуется с представленями о существовании эпиrенетичес:кой сис­

темы, :которая порождает такоrо рода внутрииндивидуальную изменчи­

вость. 

6) Флуктуирующая асимметрия у однояйцевых и разнояйцевых 
«близнецов» проявляется практически на том же самом уровне, что 

подтверждает независимость реализационной изменчивости от гено­

типа и косвенно указывает на существовапие регулирующей развитие 

эпигенетической системы. 

7) Понятие «широта (ширина) нормы реакции>> подчеркивает 
возможные пределы регуляторных возможностей эпигенетической сис­

темы при развитии того Wlи иного признака. Существование модифика­

ционной изменчивости .как явлеНЮI указывает на то, чrо возможна систем­

ная, адекватная требованиям среды, реrуляция развития с выбором тоrо 

или иного пути развития. 

8) Явление фенакопий и генокопий доказывает первичность эпиге­
нетической системы развития, обусловливающей их реализацию в фено­

типе, и вторичность среды и генотипа в процессах регуляции развития. 
9) Наличие промежуточной (близкой к 50%) встречаемости фе­

нов неметрических признаков скелета в высокоинбредных гомозиготи­

зированных линиях мышей малообъяснимо в случае реальности модели 

сравнительно жесткой генетической детерминации признаков. Если бы 

существовала жеСТЮUI детерминация феноrипа rеиоrипом, этого не могло 

бы произойrи, и преобладающая часть особей всегда про.являла бы одно 

состояние признака- определенный феи. 

10) При наличии жесткой связи гена и признака Wlи генотипа и 
фенотипа сложно объяснить эксперименты Г. Х. Шапошникова (1965) 
по искусственному формированию за один сезон «рас» тлей при культи­

вировании на чужих растениях-хозяевах их 101ональных потомков. Экс­

перименты доказываюr, чrо идет отбор активированных морфозов, а не 

rеиоrшюв, так как rеиоrипы практически одинаковы. 

11) Многие «хорошие» с точки зрения популяционной генетики 
мутации при определенных условиях среды в гомозиготных по ним суб­

линиях полностью или почти полностью могут не проявляться в фено­

типе. С тоЧI<И зрения змбриолога и/или морфолога выделеиные генетика­

ми мутации - это, .как правило, морфозы, обычно резm бросающиеся в 

глаза, т. е. нарушеиия морфоrенеза, проявтпощиеся в чистой линии почти 

реrулярно. Однако при определеiПIЫХ средовых условИ.IIХ такие морфозы в 
гомозиготной чистой линии могут почти не проявляться, как, например, 

известная мутация: Bar при определенной температуре развитИ.II. 
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12) Очень .малые .молекулярно-генетические различия .между близ­
кими видами .мо<ут сопровождаться чудовищиы.ми различиями в их форме 

и размерах. Например, такие эффекты известны для rалаnаrосских чере­

nах, для Дарииновых вьюрков. Молекуллрно-rснстические различия меж­

/IУ человеl.(()м и ближайшими к нему видами совремеЮIЫХ rоминид чрез­

вычайно малы, тогда как морфологические и физиологические крайне ве­

лики. Сходство струкrур ДНК, не сопровождающееся фенотипическнм 

сходством, указывает на то, что nричина этого заключается не в молеку­

ллрно-rснетичесi.(()Й струкrуре, а в работе эпиrенотипа и свидетельствует 

об огромной роли реrуляторной эnиrенетичес:кой системы в формообра­

зовании и rсоrрафичесmм видообразовании. 

13) Существенные .молекулярно-генетические различия .между 
видами-двойиика.ми сопровождаются их высоким фенотипически.м сход­

ством. 

14) Инвариантность свойств генов при разных вариантах скре­
щивании не сохраняется, а свойства генов зависят от их генетического 

окружения (генетической среды). 

15) С- и G-парадоксы, открытые недавномолекулярными биоло­

гами как проявление кратных различий в числе генов и пар нуклеотидов 

в геномах у близких видов эукариот, а также отсутствие у них корреля­

ции между этими характеристиками и сложностью фенотипа прямо 

указывают на отсутствие жесткой связи между геиами и признаками, 

или генотипом и фенотипом. 

Эrот список можно продолжать, но уже перечислеШIЫХ аргументов 

вполне достаточно, чтобы неливейность отношений ме.щцу генами и при­

знаками стала очевидной. Наибольшая проблема связи rсна и признака 

состоит в том, что геном, исходно одинаковый для всех клеток организма, 

должен проявить свое параметризующее влияние на морфоrснез, который 

осуществляется как надклеточный макропроцесс, т. е. на иерархически бо­

лее высоl.(()м уровне. Макрофенотип (феном), т. е. то, что характерюует в 

струкrурном и размерном отношении весь организм в процессе морфоге­

неза, с позiЩИЙ генетики развития, прослеживающей молекулярную осно­

ву становления фенОТШiа, почти не предс.казуем. Становится ОJ.(()нчатель­

но ясно, что связь ме.щцу генами и фенами немстрических прюна:ков, или 

геномом и феномом, не является строго однозначной. 

Две фазы фенетическоrо исследования. Если нeci.(J.)JIЪJ.(() перефра­

зировать классичесl.(()е опрtЩелеиие В. Иоrаиисена, то фенОТШI можно рас­

сматривать какнекий динамический результат эnиrенеза (развития с ново­

образованием), продукт взаимодействия эпигенотипа с условиями разви-
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тия: особи. В таком nонимании он относится к харакrеристике всех струк-

1УР и функций отдельных особей, является элементом оnисания индиви­

дуальной изменчивости или элементарноrо, т. е., в собственном смысле 
слова, фенотипическоrо разнообразия:. Однако очевидно, что как нет двух 

одинаковых генотиnов, так в идеале нет и двух полностью одинаковых фе­
нотиnов, вюnочая одно яйцевых, nартеноrенетических и клоналъных «бJПtЗ­
нецов». Поэтому, одновременно уменьшая полнооу оnисания фенотипа 
до использования: отдельных признаков и нх вариаций, чrо обычно и на­

блюдается на практи.ке, и подинмаясь на уровень rpynnoвoro и межrруп­

повоrо анализа индивидуальной изменчивости, мы nереходим к фенети­

ческаму описанию nопуляций. выявлению нх фенетическоrо разнообразия. 
Таким образом, терминъ1 «фенотиnический» и «фенетическиii>>, хотя на 

первый взrляд почти и синонимы, отражают два разных аспекта, две раз­

ных плоскости проблемы. Феноrип- эrо целостное проявление всех свойств 

особи, поmюе оnисание I(()Т()рых ПО'ПИ недостижимая, идеал:ъная задача, 

но, используя методологию фенетики, по отдельным признакам и их 

вариациям можно воссоздать мноrомерное подобие фенотиnа, выявить 

о6ьекrивно существующие классы/тШIЫ схоДНЪIХ особей в nопуляции (соб­

ственно фенотШIЫ), сравнить фенотипы между собой и приблизиться к 

оnисанию фенотипическоrо разнообразия, что также возможно только на 

rрупповом уровне. 

Фенетика оперирует признаками и нх вариациями на популяцион­

ном (rрупповом) уровне и факrически оnисывает фенетическое разнооб­

разие как по :качествеиным, так и по количественным признакам. Следова­

тельно, изучение фенетическоrо разнообразия есть реальный путь копи­

санию фенотиnическоrо разнообразия. Образно rоворя, это редукционизм 
на службе у композиционизма. Хорошо понятно, что сиитез невозможен 

без анализа: описание целостноrо фенотипанереально без разложения на 

элементарные признаки н нх состояния. Исходя из этоrо в фенетическом 

исследовании можно выделить две фазы: 1 - аналиrическую, когда фено­

тип для своеrо описания редуцируется до совокупиости отдельных при­

знаков и их состояний; 2- синтетическую, коrда по отдельным признажам 

делается попытка мноrомерноrо воссоздания целостных фенотипов, юло­

рые затем rруmшруются в классы сходных фенотиnов по тем или нным 

биолоrичес:ким отношениям. 

Первая аналитическая фаза фенетическоrо исследования может не 
завершаться второй. В этом случае отдельно взятые признаки мноrослой­

но маркируюr разнообразие фенотиnов в популяциях, и при простран­

ственно-геоrрафическом анализе возникаеттак называемая проблема «сло­
еного nиpora>>, коrда разные признаки <<nомечают» разные совокупиости 
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особей. Эror прием анализа, несмотря на сложности пракrического при­

менсиня и использования, дает неожиданно инrересный эвоmоционно-эко­

логический <<Выход»: позволяет выявлять пространствеиные аrреrации род­

ственных особей разноrо уровня биохоролоrической иерархии. 

Возвращаясь ко второй- сшrrетической, или mмпозиционной, фазе 

фенетическоrо исследования: многомерной реконструкции целостных 

фенотипов и их классификации по естественным классам сходства, мы не­

избежно приходим к изучению фенотипического разнообразия, т. е. соб­

ственно биоразнообразня на популяционном уровне. Как будет показано 

далее, бноразнообразие фенотипов часто обусловлено в популяции аль­

тернативными путями развития. 

Соотношение поняrий «изменчивость» и «биоразнообразие». На 

элементарном уровне изучения, т. е. внутри отдельной популяции леrко 

заметить, что понятис биоразнообразня (иидивидуалъноrо разнообразия 

фенотипов) сближается с попятнем индивидуальной изменчивости. В этой 

связи необходимо строrо различать эти близкие понятия, характеризую­

щие разные и часто противоположные аспекты неоднородности орга­

низмов. 

Начиная с исследований Ю. А. Филипченко в 20-е годы, под измен­

чивостью обычно понимают «явление векоторого различия между собой 

даже близm родственных особей и rрупп особеЙ>) (Филипченко, 1978, с. 8). 
Известно подразделение изменчивости, предложенное Ю. А. Филипченко, 

на изменчивость как процесс и как состояние. Мы намеренно будем рас­

сматривать в данном кошекете лишь изменчивость :как состояние. 

А. В. Яблоков при характеристике изменчивости склоняется копре­

делению, данному Дж. Симпсовом (1948): «наличие различий мехщу осо­
бями в пределах скрещивающейся популяции>) (Яблоков, 1966, с. 9). При 
этом он подчеркивает два важных обстоятельства: «Говоря об изменчи­

вости выборки или популяции в целом, я везде имею в виду изменчивость 

только по конкретному исследованному признаку)). И далее: «Из опреде­

ления ясно, что рассматриваемая в таmм плане изменчивость проявляется 

не как свойство организма, а как свойство или харакrеристнка попутщию) 

(Там же, с. 9). 
Из определений изменчивости, по А. В. Яблокову ( 1966), вытекает 

четкий критерий различения собственно изменчивости и биоразнообра­

зня. Наряду со сходством этих понятий как популяционной харакrеристи­

ки, между ними существует прниципиалъная разница. Если изменчивость 

есть свойство популяции, которое анализируется по отдельному признаку 

(или, как замечательно определил М. В. Мина (1986): изменчивость- «спо-
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собность к изменениям»!), то биоразнообразне на популяционном уровне 

есть проявление разнокачественности групп особей по :комплексу призна­

:ков. Поэтому феноменолоrнчески следует согласиться с определением 

разнообразия, данного М. В. Миной (1986, с. 12): «Разнообразие- это свой­

ство совокупности объеiСI'Ов, суммарное выражение различий между ни­

ми, видимое nроявление изменчивостю). Многомерность описания ШIДИ­

видуалъного фенотипа при рассмотрении биоразнообразия на популяци­

онном уровне существенно отличается от одномерного анализа изменчи­

вости. Последовательность многомерной характеристики биоразнообразия 

в популяции сводится к многомерной ординации, многомерной ре:кон­

стр)'IЩИИ целостного фенотипа и классификации индивццуумов по есте­

ственным биологическим отношениям. 

Еще одно различие поиятий «изменчивостъ)) и «бноразнообразие)) 

состоит в том, что при описании индивидуальной изменчивости главный 

интерес состоит в поис:ке различий между особями по данному признаку. 

Напрогив, при описании биоразнообразия в популяции идет поиск групп 

фенотипически сходных между собой особей, а уже потом оцениваются 

их групnовые различия. Само существование биоразнообразия на популя­
ционном уровне предполагает наличие в рассматриваемом множестве 

изучаемых объекrов не менее двух сходных по свойствам и функциям групп 

особей, :которые в то же время отличаются при межгрупповом сравнении 

друг от друга. Иными словами, атрибутом биоразнообразия является соче­

тание внутригруппового сходства выделенных по ка:кому-то основанию 

классов особей с межгрупповыми различиями этих классов. 

Проявление биоразнообразия на уровне поnуляции эмпирически 

обычно иллюстрируется многочисленными примерами различных про­

явлений полиморфизма. Существование «биоразнообразия)) в популящm 

означает наличие в ней двух или более классов однородных феногипов 

(например, <<Морф)), по Форду, «фенонов)) в понимании Э.Майра или «био­

ТИПОВ)), по Иоганисену), :которые естественным образом выделяются по 

каким-;шбо биологическим отношениям. Нанболее общепринято отнесе­

ние к Юlтегории биоразнообразия на популяционном уровне таких явле­
ний, как полиморфизм (Ford, 1940). Известны разные проявления поли­
морфизма в популяции, генетическая природа :которого не всегда очевид­

на, но отчетливо проступаег эпиrенетичесЮlЯ природа этой фенотипичес­

mй разно.качественности. 

При детальном изучении полиморфизма обычно обнаруживается 

его адаmивный и часто функциональный «эmлогический)) смысл. Таmвы 

примеры классвчесmго окрасочного полиморфизма Ada/ia bipunctata, 
отнесенного Н. В. Тимофеевым-Ресовеким и Ю. М. Свирежевым к явле-

110 



нию адаптационного полиморфизма. Сходный случай адаптивных колеба­

ний окрасочных морф по сезонам отмечен С. М. Гершензоном у обыкно­

венного хомяка. Известен и случай «индустриального меланизма» березо­

вой пяденицы в крупных городах Великобритании. Все эти примеры гово­

рят о четкой «экологической» специализации морф, их важной адаптивной 

роли для популяции. Элементами биоразнообразия на популяционном 

уровне могут являться не только различные адаптивные морфы, но и се­

зонные генерации (r- и К-стратеги), внутрипопуляционные струК"I)'Рно­

функционалъные группы (мигранты- оседлые, устойчивые к заражению­

неустойчивые, толерантные к фактору- нетолерантные, этологически раз­

личные классы особей). Некоторые из этих примеров будут рассмотрены в 

rnaвe8. 

Несмотря на то, что при характеристике морф обычно в качестве 

маркирующего выбирается одно свойство фенотипа (один признак), со­

вершенно очевидно, что целый комплекс признаков связан с маркирую­

щей полиморфизм чертой. По этой причине при описании полиморфизма 

обычно избегают использовать термин изменчивость, касающийся варьи­

рования отдельного маркирующего признака, и предпочитают говорить о 

разнообразии фенотипа как целого. 

Поэтому главное отличие биоразнообразия от изменчивости состо­

ит в том, что при характеристике биоразнообразия на популяционном уров­

не фенотип выступает как целое: или индивидуум (неделимый) или в слу­

чае фенетической реконструкции - как многомерное подобие фенотипа. 

Многомерность рассмотрения автоматически приводит к дискретности 

фенотипов, которая может быть доведена до неповторимого сочетания 

признаков у каждого индивидуума. Однако наряду с этой «случайной» 

неодинаковостъю в популяции проявляются естественные отчетливые клас­

сы сходных фенотипов. Сходство внутри фенотипического класса между 

индивидуумами всегда выше, чем между разными классами. 

Другой атрибут существования биоразнообразия на популяцион­

ном уровне - наличие механизмов поддержания устойчивости и целост­

ности его элементов. По Уоддингrону, таким основным механизмом под­

держания устойчивости фенотипа в развитии, как уже отмечалосъ, являет­

ся эпигенетический ландшафт, или совокупность альтернативных кана­

лизованных путей развития. Следовательно, зоигенетический ландшафт по­

пуляции, скорее всего, и есть тот rnавный фактор, который обусловливает 

стабильность поддержания и регулярного воспроизведения сходных фено­

типов («биотипов») в популяции. 

Таким образом, понимая изменчивость в общем виде как реализа­

цию законов возможного (допустимого в морфогенезе) преобразования 
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отдельных признаков (Васильев, 1996), можно определить биоразнообра­
эие на популяционном уровне как многомерное отра:жение в фенотипах 

особей альтернативных путей развития, присущих эпигенетическо.му 

ландшафту популяции (Васильев, 2005). 
При сравнении разных внутривидовых форм, т. е. поднимаясь на 

более высокийуровень внутривидовой иерархии, элементом биоразнооб­

разия высl)'Пает сама популяция, целостность которой также обусловлена 

ее элигенетическим ландшафтом. Группы популяций, обладающие сход­

ством развитийных систем, формируют подвиды и расы, которые образу­

ют самостоятельные элементы биоразнообразия. Сравнение представите­

лей одного рода, которые близки и по организации процесса развития, 

предполагает рассматривать в качестве элемента биоразнообразия вид. 

Популяционная эпигенетика н соотношение роли «мутаций» н 

«модификаций)) в эволюционных преобразованиях адаптивной нормы. 

Подытожим некоторые высказанные выше моменты с позиций популя­

ционной эпигенетики (Васильев, 2005). На уровне популяции эпиrене­
тическая система- это исторически формирующаяся и интегрирующаяся 

за счет скрещиваний и отбора единая (общая) для всех особей данной по­

пуляции программа развития (креод)- «адаптивная норма>>, включающая 

все основные пути ее реализации {субкреоды). Принципиально важно, что 

каждая особь в популяции обладает такой общей, характерной для дан­

ной популяции эпигенетической системой (Васильев, 1996), а следо­
вательно, и набором всех возможных вариантов и путей развития, которые 

в ней рекурсивно запрограммированы. Это не означает, что все особи в 

популяции генетически идентичны, напротив, каждая особь по большому 

счету имеет геном, который уникален в молекулярно-стрУJСIУРНОМ отно­

шении. Поскольку эПШ"енетическая система забуферена и весьма устойчива 

к различным воздействиям как внутренней (молекулярно-генетической), 

так и внешней среды, это позволяет ей почти всегда адекватно реrулироватъ 

процесс развития. Существование единой эпигенетической системы, не­

смотря на индивидуальные геномные различия, может приводить к фор­

мированию у любой из особей данной популяции сходных фенотипов в 

виде феноколий и генокопий. 

Ранее нами отмечалось, что генокопии возникают в том случае, ког­

да реrуляторные возможности эпиrенетической системы у данной особи в 

чувствительный момент (критический период) развития мутационно (ме­

ханически) нарушены и отсутствует возможность выбора иного пути раз­

вития (см. рис. 1 1 ). При этом всегда реализуется лишь один из возможных 
путей развития. Таковы изогенные или высокоинбредные стокилинейных 
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животных, которые имеют весьма небольшой допустимый струкrурно­

функциональный <<JDOфD> в развитии и достаточно строго реализуют свой 

типичный для данного стока фенопm. У таких групп особей основной кре­

од настолько жестко зарегулирован эпигенетическими порогами и пара­

метрюован геном ом, что их развитие оказывается почти линейно запро­

граммированным. Молекулярио-генетическая фиксация данной траекто­

рии развития весьма опасна, поскольку не позволяет адекватно переклю­

чать (модифицировать) развитие при юменении условий. Вероятно, это и 

есть причина низкой жизнеспособности высокоинбредных линий. 

Контролируемые, относительно постоянные условия развития, соз­

даваемые, например, во время морфогенеза линейных дрозофил, сыграли 

дурную шутку с генетиками. Они создали у экспериментаторов иллюзию, 

что мутантные особи, т. е. те, которые стабильно реализуют только один ю 

путей развития (он у них генетически зафиксирован), в принципс могут 

быть более успешными и конкурентоспособными по сравнению с особями­

«модификантами», т. е. теми, у которых этот путь развития не зарегулиро­

ван и не воспроизводится потомками в иных условиях, а значит, «не 

наследуется» или «nлохо наследуется». Поскольку в природе условия 

развития почти не бывают постоянными, то «успешные мутанты», искус­

ственно отобранные для экспериментальных условий развития в фиксиро­

ванном узком диапазоне условий, никогда не будут более конкурентоспо­

собными по сравнению с «широкими модификантами», обладающими 
возможностью регулировать выбор путей развития в колеблющейся при­

родной среде. 

Данную ситуацию можно сравнить с движением автомобиля при 

рулевом управлении без люфта и с люфтом. Все современные автомобили 

имеют рулевую систему с люфтом, т. е. у водителя есть возможность быст­

рее отреагировать на ситуацию и успеть начать поворачивать руль, прежде 

чем колеса выполнят эту команду. Такой баланс позволяет относительно 

плавно и без зигзагов управлять движением машины. При отсутствии люф­

та у руля автомобиль будет двигаться зигзагами и не сможет плавно повер­

нуть. «Мутантная» особь с зарегулированным и зафиксированным путем 

развития будет напоминать в нормальной и постоянно изменяющейся сре­

де движение автомобиля не только без люфта руля, но и с заклиненньiМ 

рулевым управлением. Автомобиль будет двигаться по ювилистой дороге 

по прямой линии, почти не реагируя на управление, что почти неизбежно 

приведет к катастрофе. «Модификантная» особь, напротив, будет чаще 

всего «nравильно» реагировать на все изменения среды, причем в процес­

се морфогенеза выбор пути развития будет осуществляться с некоторым 

запаздыванием, т. е. с люфтом. Это позволит особи адекватно реагировать 
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на серьезные флуКl)'ации среды, либо приостанавливая, либо ускоряя раз­

витие, либо «активно» выбирая иной, более подходящий путь. 

Таким образом, отбор в пользу «мутантных» особей, которые ус­

тойчиво наследуют определенную зафиксированную ( «заклиненную») 
траекторию развития, по отношению к «модифИJ<антным», имеющим боль­

шой выбор путей развития (широкую норму реакции, как говорили ге­

нетики в ХХ в.), в принциле почти нереален. При этом селективный 

выигрыш удачных и наиболее жизнеспособных «мутантов» оказывается 

иллюзией. Вполне понятно, что этот важнейший постулат синтетической 

теории эволюции (СТЭ) о роли мелких «мутаций» как основы создания 

новаций в эволюционном процессе на практике с эволюционно-эко­

логических позиций оказывается неверным. В динамически изменяющих­

ся условиях среды должны иметь иреимущество те особи, которые способ­

ны к активным модификациям развития (адекватным и гибким пере­

ключениям морфогенеза), т. е. не имеющие генетически жестко зафикси­

рованного пути развития, что типично для «мутантов» и многих высоко­

инбредных линий и сортов. «Мутанты», реализующие определенное фик­

сированное состояние признака, могут быть полезны селекционеру для 

получения необходимых свойств породы или сорта, но к эволюционному 

процессу, вернее, к его главному «мехаmtЗму», они имеют очень отдален­

ное отношение. С другой стороны, гибкость функционирования элиге­

нетической системы в ходе развития, которая обеспечивает наиболее 

адекватный выбор морфогенетического пути из доступных и должна рас­

сматриваться как способность к модификациям, является необходимым 

атрибутом формирования адаптивной нормы в понимании И.И. Шмаль­

гаузена. Таким образом, несложный анализ роли «мутаций» и «модифи­

каций» в эволюции, проведенный с позиций элигенетической теории, 

показывает, что «мутанты» по сравнению с «модификантами» в эколо­

гическом отношении неизбежно проигрывают и не могут считаться ос­

новным материалом для эволюционного процесса. 

Представления о ведущей роли модификаций в эволюционном про­

цессе после Жана-Батиста Ламарка придерживались многие исследова­

тели. В принциле эту идею разделял Чарльз Дарвин, обобщивший моди­

фикационную изменчивость в форме определенной изменчивости, но он 

всегда подчеркивал особое значение неопределенной изменчивости как 

поставщика новшеств для отбора, признавая особую роль природы самого 

организма в появлении таких морфозов. Чарльз Дарвин (1937) в этой связи 
писал: «Из многих тысяч почек, производимых из года в год одним и тем 

же деревом при однородных условиях одна внезапно получает совершен­

но новый характер (признак.- авт.); с другой стороны, случается, что 
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почки, появившиеся на деревьях, росших при разных условиях, дают начало 

одной и той же разновидности, как это было в примере появления некта­

рин на персиковых деревьях и в примере появления моховых роз на обык­

новенных розах. Исходя из этих фактов, мы вправе заключить, что природа 

условий имеет в произведении каждого данного изменения менее значе­

ния, чем природа самого организма; быть может первая влияет не более 

существенно, чем природа той искры, которая воспламеняет массу горю­

чего материала, влияет на свойства вспыхивающего пламени» (с. 112). Ис­
ходя из элигенетических представлений эти доводы Дарвина подчеркива­

ют, с одной стороны, спонтанный и нелинейный характер появления ред­

ких незареrулированных морфозов (традиционных мутаций), а с другой­

факт их повторного независимого появления у совершенно разных особей 

на основе существования общей для них морфоrенетической траектории, 

обусловленной, как мы теперь можем понимать, единой внутривидовой 

элигенетической системой (природой организма, по Дарвину). 

В заключение отметим, что развитие популяционной эпиrенетики, 

нацеленной на сравнительное внутри- и межвидовое изучение процессов 

развития на популяционном уровне и опирающейся на групповой анализ 

внутрииндивидуальной изменчивости морфоrенетической реализации 

билатеральных морфологических структур, может способствовать даль­

нейшему практическому изучению роли модификаций и мутаций в эво­

люционном процессе и направленном активном становлении новой адап­

тивной нормы в антропогенно измененной среде. Эпигенетические пред­

ставления, лежащие в основе фенетики, позволяют перейти от редукцио­

нистских позиций, свойственных ранней ее стадии, к композиционистским 

холистическим воззрениям, а также к осознанию важности сочетания ре­

дукционизма и композиционизма (анализа и синтеза) в изучении процес­

сов морфогенеза в контексте «Evo-Devo», опираясь на представления об 
элигенетическом ландшафте популяции и эпигенетической изменчивости. 



Глава 5 

МЕТОДЫ ФЕНЕТИКИ 

И ПОПУЛЯЦИОННОЙ ФЕНОГЕНЕТИКИ 

В предыдущих главах было показано, что в основе проведения по­

пуляционного фенетического анализа обычно лежит использование дис­

кретных проявлений феногенетической изменчивости структуры анти­

меров и метамеров животных и растений. Едиющей наблюдения в данном 

случае является проявление альтернативной вариации в строении немет­

рических признаков на стороне тела особи или метамера (Астауров, 1974). 
При этом проявление фена на левой или правой сторонах тела носит, как 

правило, случайный характер, и фен независимо реализуется на той или 

иной стороне. В основе феногенетической изменчивости лежат эпиге­

нетические пороговые механизмы, задающие, с одной стороны, качест­

венное разнообразие и последовательность проявления в морфогенезе тех 

или иных элементов морфологических структур (эпигенетическая из­

менчивость), а с другой- стохастику (случайный характер) их реализации 

на каждой из сторон особи/метамера (реализационная изменчивость). Мы 

уже неоднократно упоминали, что реализационная изменчивость не за­

висит ни от генотипа особи, ни от условий ее обитания, а обусловлена 

исключительно случайными ошибками эпигенетической системы в ходе 

индивидуального развития (механикой развития, по Б. Л. Астаурову). 

Собственно эти допустимые внутрииндивидуальные сбои развития и 

nозволяют изучать особенности и ограничения морфогенеза на nопу­

ляционном уровне. Возможность с помощью методов фенетики и попу­

ляционной феногенетики «увидеть» эпигенетические ограничения 

морфогенеза обусловлена именно тем, что анализируются допустимые в 

ходе развития неодинаковые проявления структуры антимеров. 

Популяционный феногенетический анализ предполагает изучение 

разнообразия структурных элементов на разных сторонах особи и выяв­

ление регулярностей (закономерностей) их сочетанного проявления. Если 

проявление конкретного фена - устойчивого альтернативного состояния 

nорогового неметрического признака на разных сторонах особей, дейст­

вительно носит случайный характер и не скоррелировано, то, как уже от­

мечал ось выше, речь идет о феномене флуктуирующей асимметрии. По­

пуляционный (групnовой) анализ внутрииндивидуальной изменчивости 

антимеров --традиционный аспект популяционного феногенетического ис­

следования. 
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С чего начать фенетический анализ? Для начинающих Фенети­

ков это действительно не очень nростая задача, и следует придерживаться 

некоторых nравил, основанных на личном (более чем тридцатилетнем) 

опыте авторов. В первую очередь советуем хорошо изучить по литера­

l)'РНЫМ данным систематику и экологию вида, с которым нужно будет 

работать (знание объекта, т. е. исследовательский опыт, придет позднее в 

nроцессе работы), чтобы строже спланировать свою дальнейшую работу 

по организации сбора материала, отчетливее представлять внутривидовую 

струкwу и биотопические nредпочтения вида, знать продолжительность 

жизни и скорость созревания его особей, особенности размножения, чис­

ло возможных сезонных генераций у грызунов-эфемеров, миграционные 

способности, вероятные болезни и многое другое. Все это позволит не 

только рационально спланировать сбор материала, но в дальнейшем будет 

способствовать правильной интерпретации результатов исследования. 

Во вторую очередь, nрежде чем приступать к фенетическому и/или 

популяционно-феногенетическому анализу конкретного вида, необходи­

мо четко сформулировать задачу своего исследования и спланировать пути 

сбора необходимого материала. Помните, что выборки нужно собирать 

по возможности в сжатые сроки, параллельне или nочти синхронно, обес­

печивая получение «популяционной коллекции». Это означает, что все 

особи в конкретных выборках должны быть взяты из единых по происхож­

дению и генетически относительно однородных популяционных груп­

пировок. Объем каждой выборки желательно довести, по крайней мере, до 

30-50 экз. В случае, если выборки будут невелики, то дальнейшая разбивка 
материала по полу, локальным и возрас11IЫМ группам приведет к тому, что 

реальные выборки могут оказаться недостаточными для полноценного 

статистического анализа. Нужно стремиться к тому, чтобы сравниваемые 

выборки были приблизительно одного и того же объема (Sj~Wold, 1977). 
Третье nредварительное условие работы состоит в том, что поиск 

фенов на собранном материале следует начинать только после хорошего 

знакомства с анатомическими атласами и морфологическими описания­

ми данного вида. Напомним еще раз, что, например, фены неметрических 

nризнаков черепа млекопитающих морфологически nредставляют собой 

дискретные вариации в его строении: наличие или отсутствие определен­

ных отверстий для прохождения кровеносных сосудов и нервов, появление 

дополнительных костных структур, выпадение или редукция определен­

НЪIХ костных структур и другие. 

Поиск фенов и теmика классификации объектов сравнения. Объек­

ты исследования располагайте при поиске таким образом, чтобы легко и 
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удобно было сравнивать струК1)'ру левой и правой сторон тела/метамера. 

Сравнивайте поочередно левый и правый антимеры (гомологичные про­

тиволежащие билатеральные струкrуры особи или отдельного метамера). 

Цель такого поиска состоит в том, чтобы обнаружить дискретное несовла­

дение струкrуры антимеров, по крайней мере, в четырех билатеральных 

сочетаниях (композициях):+/+,+/-,-/+, -1-, где«+» означает наличие 
данной необычной структуры. 

Аберрантная структура может варьировать по размерам (иметь раз­

ную экспрессивность), но качественный характер ее проявления должен 

быть хорошо выражен. Другими словами, нужно иметь четкие критерии 

оценки ее проявления (пенетрантности). Во время поиска хорошо делать 

небольшие схематические рисунки обнаруженных аберраций структуры. 

Фен можно считать обнаруженным лишь тогда, когда будут встречены все 

четыре билатеральные композиции этой необычной структуры и вырабо­

таны надежные критерии ее выделения при классификации объектов. 

Наряду с «билатеральнымИ>> фенами могут встречаться «небила­

теральные», расположенные по центру симметрии объекта (см. рис. 13). 
Поскольку практически все фены пороговых неметрических признаков 

имеют в основе количественную природу варьирования, на которую на­

кладываются пороговые ограничения, приводящие к прерывистому про­

явлению в фенотипе, достаточно убедиться в том, что такой дискретно про­

являющийся фен подвержен разной экспрессии. Иногда встречается не­

сколько фенов одного и того же порогового признака. В этом случае часто 

выбирают крайние вариации: полное отсутствие и наиболее продвинутый 

в структурном отношении фен, так как возможна обратная корреляция 

смежных в структурном отношении фенов. Например, в ряду: 1 -нет про­
явления, 2- норма, 3- аномалия можно попытаться использовать крайние 
фены 1 и 3 (см. ниже). 

Старайтесь обнаружить фены не менее чем по 20-30 признакам 
( струкrурам ). При поиске фенов желателен беглый просмотр практически 
всех объектов в каждой собранной выборке. Просмотр большинства изу­

чаемых объектов, в частности, черепов мелких млекопитающих, удобно 

производить с помощью бинокулярных микроскопов МБС-1 О при сравни­

тельно большом увеличении (например, 4 х 12,5) с хорошей электрической 
подсветкой. Лучше всего установить постоянное увеличение и высоту 

объектива таким образом, чтобы на предметном столике свободно поме­

щались обе упирающиеся в него ладони рук, а самим объектом можно 

бьшо произвольно манипулировать, добиваясь нужного положения и рез­

кости. Сначала это сложно сделать: глядя в бинокулярный микроскоп, вра­

щать в руках объект в нужном направлении. Однако нужно набраться терпе-
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ния, и на второй или третий день работы возникнут необходимый ав­

томатизм и синхронность движений пальцев и поворотов объекта. Тmювые 

варианты строения можно зарисовывать, сканировать или фотографиро­

вать с помощью цифрового фотоаппарата. Важно помнить, что если у 

данного неметрического признака встречено более двух состояний - фе­

нов, то желательно, если не предусмотрено иного сценария анализа, сво­

дить эти вариации к альтернативным состояниям: «наличие» и «отсутсmие» 

и выбрать из них для классификации и записи только одну из альтернатив. 

Мы уже упоминали об этом выше. Например, если лобное отверстие 

Foramenfrontale представлено тремя состояниями этого признака: а- от­

сутсmие, Ь- наличие одного оmерстия, с- удвоенное оmерстие, то можно 

либо выбрать только одно из них, либо использовать два крайних состоя­

ния- «а>> и «С», которые в этом случае следует условно рассматривать как 

принадлежащие к двум разным признакам. Промежуточное смежное сос­

тояние «Ь» (любые смежные состояния) в последнем случае использовать 

нельзя из-за заведомо сильно отрицательной корреляции (чем больше 

встречено «С», тем меньше встретится «Ь», и наоборот). Использование 

скоррелированных признаков приводит к искусственному усилению меж­

групповых различий. 

После того как фены будут найдены и описаны, составьте их рабо­

чий список и изготовьте схематичный рисунок, на котором показано вза­

имное расположение всех фенов. Это облегчит первые этапы классифи­

кации. В списке располагайте фены в той последовательности, в какой вы 

будете рассматривать каждый объект и «считыватЬ>> признаки (см. Прило­

жение). 

Нумерацию фенов в списке лучше располагать в удобном для прак­

тической классификации порядке (фены топологически близкие должны 

иметь близкие номера). Нумерация желательна, так как позволяет облег­

чить запоминание порядка классификации фенов и упрощает запись 

(см. Приложение). Правильнее и содержательнее применять латинизиро­

ванные буквенные аббревиатуры или сокращения полных названий, но их 

сложнее запомнить, чем порядковые номера. В номенклатуре фенов ис­

пользуют сокращенные латинские названия (см. Васильев и др., 2000). По­
тренируйтесь на схематическом рисунке мысленно воспроизвести поря­

док расположения фенов на объекте и их сооmетствие номерам или аббре­

виатурам. Приступайте к работе только после того, как примете у себя 

экзамен по знанию размещения и нумерации (обозначений) фенов. 

Процедура классификации. Сначала несколько раз проведите проб­

ную классификацию одного и того же, но небольтого по объему материа-
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ла. Это сразу позволит определить надежность критериев выделения фе­

нов. Классифицировать весь материал следует только после того, как вы 

убедитесъ в устойчивости оценок и критериев выделения фенов. Старай­

тесЪ не делать больших перерывов в работе, так как при недостаточном 

опыте фенетических исследований критерии классификации моrут со вре­

менем несколько сместиться и невольно приведут к получению артефак­

тов. Следует добиться того, чтобы достаточно надежно узнавать каждый 

конкретный фен, твердо помнить критерии его выделения и не трансфор­

мировать их в процессе классификации. Целесообразно, видимо, выпи­

сать эти критерии и строго их придерживаться. Это облегчит продолжение 

классификации после вынужениого временного перерыва и сделает ее 

более надежной. 

Классификация представляет собой достаточно сложный процесс, 

и, к сожалению, далеко не любой исследователь способен устойчиво клас­

сифицировать материал. Требуется значительное время для приобретения 

опыта и специфических навыков фенетического анализа. Необходимо на­

браться большого терпения, так как работа морфолога требует постоянно­

го напряженного внимания, хорошего зрения, наблюдательности, памяти 

художника,пространственноговоображения,внутреннейсамодисципли­

ны, сосредоточенности и педантичности. Для ускорения процесса обуче­

ния специалиста лучше всего пройти прямую стажировку у профессио­

нальных фенетикав в лабораториях члена-корр. РАН, проф. В. М. Захарова 

(ИБР РАН, Москва), проф., д. б. н. А. Г. Васильева (ИЭРиЖ УрО РАН, Ека­

теринбург), проф. Dr. J. Markowski (Университет г. Лодзи, Польша), проф., 
Dr. Н. Ansorge (Зоологический музей г. Герлитuа, Германия) и др. 

Подсчет частот фенов н первичная выбраковка признаков. Об­

наруженные при классификации фены подсчитывают на левой и правой 

сторонах черепа, а частоты встречаемости для каждого признака вычисляют 

на основе общего числа изученных сторон (Астауров, 1974). Это увеличи­
вает объемы выборок в два раза, но в данном случае такая процедура 

оправдана со статистической точки зрения (Sj0vold, 1977). Для небилате­
ралъных (медиальных) признаков удвоение объема наблюдений не проис­

ходит, поскольку их частоты рассчитываются в отношении числа изучен­

ных особей, а не сторон тела. 

Перед проведением фенетического анализа оценивается связь при­

знаков с возрастом, полом, друг с другом и размерами тела, что позволяет, 

удалив зависимые признаки, избавиться от влияния этих факторов при даль­

нейших сравнениях. Для этого можно использовать все тот же файл, полу­

ченный после цифровой перекодировки буквенаых обозначений. Разны-
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ми исследователями (Sjevold, 1977; Hartman, 1980; Markowski, 1 995; Ва­
сильев и др., 2000) было показано, что половые различия при проявлении 
вариаций неметрических пороговых признаков скелета млекопитающих 

проявляются редко и крайне невелики, поэтому ими во многих случаях 

можно пренебречь. Тем не менее, рекомендуется оценивать корреляцmо 

проявления фенов с полом, так как иногда значения коэффициентов кор­

реляции могут оказаться большими и значимыми. При статистической об­

работке данных используются группы одного и того же относительного 

возраста, а также весь массив данных. 

Связь проявления фенов с полом, возрастом и размерами тела оцени­

вают обычно на основе коэффициентов непараметрической ранговой 

корреляции Спирмена, но возможно проводить и процедуру логлинейно­

го анализа. 

После проведения корреляционного анализа часть признаков, про­

явивших связь с указанными факторами, при внутривидовых сравнениях 

желательно исключать из дальнейшего анализа, что уменьшает вероятность 

получить артефакты за счет смещения оценок, обусловленных названны­

ми причинами, и повышает надежность генетической интерпретации фе­

нетических различий. Исключив признаки, связанные с размерами (в зна­

чительной степени обусловленные средовыми факторами), но не с возрас­

том, мы можем достаточно уверенно генетически интерпретировать выяв­

ленные межгрупповые различия. Следует учитъrвать разные возможные 

причинь1 обнаруженной корреляции проявления фенов с размерами осо­

бей и осторожно выбраковьmать такие признаки. 

Связь признаков друг с другом необходимо проверить и исключить 

один из них, чтобы искусственно не усиливать различий между выборка­

ми из-за скоррелированности. Можно полагать, что при величине коэффи­

циента корреляции С пирмена больше значения r5 = 0,30 (слабая связь) уже 
следует проводить такую выбраковку. 

Прежде чем рассчитывать фенетические ММD-дистанции, реко­

мендуется. заранее провести множественные сравнения выборок по от­

дельным признакам с помощью множественного критерия хн-квадрат или 

С-критерия (Sokal, Rholf, 1995). Это позволит выявить как слабо варьирую­
щие между выборками признаки, так и те, частоты фенов которых значи­

мо различаются.. В редких случаях известньr примеры использования после 

таких сравнений только тех признаков и их фенов, которые проявили только 

значимые межгрупповые различия (Andersen, Wiig, 1982). 

Расчет фенетических ММD-дистанций. После того, как первичная 

выбраковка признаков и фенов произведена, можно приступить к вычис-

121 



лению уровня межгруnповых различий- фенетических дистанций. Мате­

матическая формула для оценки фенетичес.кой дистанции (A1A1IJ - mean 
measure of divergence) между выборками ми средней меры дивергенции 
(поР. Берри) была разработана математиком Смитом (С. А. В. Smith). Эrа 
мера вычисляется как средняя. квадратпрованная разность преобразован­

ных частот встречаемости признаков пары сравниваемых выборок, выра­

женная в радианах: 

ММD =! f[(eil -епf -(-1 --1 )]. 
r i=l Nн N;2 

rде 8=arcsin(1-2р)- преобразованныечасrоrы :всq:>е<темосm фенов; p=kln 
-частота встречаемосm конкретноrо фена; r- число изученных признаков; 
N;1 и Na- число изученных сторон для билатеральных признаmв и особей 
-для медиальных nр:изнаков. Мера вычисляется с учетом поправок на число 

изученных объектов: чем больше выборки, тем меньше соответствующая 

поправка. Формула впервые была использована Грюэлом (Grewal, 1962) nри 
сравнении диверrеНЦIШ линий и сублиний мышей, а затем Р. Берри (Вerry, 

1963) при сравнении выборок домовой мыmи разных лет н сезонов из при­
родной популяции на островке Скокхольм с попушщией блнжайшеrо по­

бережья ВеЛИI<Обритании. В дальнейшем ero ученик Т. Съевольд несколько 
модифицировал формулу, ВЮIЮЧИВ поправку на скоррелированность про­

JIВЛення билатеральных признаков на разных сторонах тела, и примеШIJI 

метод для сравнения поnуляций обыкновенной лисицы в Норвеrни 

(Sjevo1d, 1977). 
В последние rоды при межпопуляционных сравнениях обычно 

используют формулу Смита (Grewal, 1962; Berry, 1963) в модификации 
Т. Съеволь.щ1 (Sjevold, 1977): 

rде 8=arcsin(1-2p)-тaкжe иреобразованные частоты встречаемости фе­
нов; p=kl n-частота встречаемости фена в общем виде, но для сгабилиза­
ции частот Съеволъд вводит известное преобразование Анскомба: 

p=(k+ 3/8)/(n+3/4); N -число изученных сторон, n -число :изученных осо­
бей; q>- коэффициент ассоциации, который рассчитывается по четырех­
польнойтаблице (2 х2). 

Известна также попытка внедрения друrой модификации формулы 

Смита, которую предложил американский исследователь С. Хартман 
(Нartrnan, 1980). 
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А4МD= y,:'~Keil -епУ -[1/(n;1 +0,5)+1/(п,2 +O,s)]}, 

rде (..)=0,5 arcsin [1-2k/(n+ 1)]+0,5 arcsin [l-2(k+ 1)/(n+ l)J- nреобразо­
ванные часrоты встречаемости фенов; r- число nризнаков; k- •1астота 

фена; п;р n;2 - число изученных сторон метамеров. В этой модификации 

введена поnравi<а на вероятность случайного необнаружения nризнаi<а н 

поэтому не используются нулевые значения частог встречаемости. Однако 

в большинстве европейских работ nрименяется либо формула из перво­

начальной работы Берри, либо ее модификация, nр~оженная Сьеволъдом. 

При этом в обоих случаях рассчитываются усреденные средиеi<Вадратич­

ные отклоненияМSD (mean standard deviation) по формуле, предложеююй 
Съевольдом (Sjovold, 1977): 

Различия. стаrистически значимы на уровне р < 0,05 при.миD > 2МSD. 
При фенетическнх сравнениях часто nрименяют поi<аЗателъ униi<аЛЪности 

выборок (l:vfU- measure of uniqueness), ~ожениый Р. Берри (Вепу, 1963; 
Sjovold, 1973; Нartman, 1980). Мера уникальности обычно оценивается как 
сумма дистаiЩИЙ МА4D давной выборки со всеми остальными. Мы ис­

пользуем и несколько иную оценку уюii<аЛЪности -усредненную дистан­

цmо данной выборки со всеми остальными (А1Л1И- mean measure ofuni­
queness), которая может быть полезной при сопоставлении результатов 
работ с разным числом выборок. 

При получении оценокЛ1А11J часто набmодаются отмонення от ев­

юmдовой метрики из-за смеще101й, заложенных в самих формулах. Для 

того чтобы уравнять оценкиМА4JJ, полученные nри разных объемах выбо­

рок, в формулу вводится поправха, представляющая собой вычиrа~П~е сум­

мы обратных объемов выборок из I<Вадратирова~П~ой разности преобразо­

ваииых частот встречаемости фенов для конкретного признака. Поскольку 

объемы выборок могут сильно варьировать, величина поправки может 

заметно влиять на получаемые оценки МA4JJ. В целях nреодоления этих 

отклонений от евклидавой метрики и возможности визуализации отноше­

ний сравниваемых выборок на плоскости обычно исполъзуюr многомер­

ное неметрическое шкалпрованне матрицы получаемых межгрупповых 

фенетическнх дистанций. Для ординации сравниваемых rрупп и графичес­
кой визуализации отношений их сходства на плоскости матрJЩа фенети­

ческих ММD-дистанций обрабатывается в ходе многомерного неметри-
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чесmго шкалирования методом «минимального стрессю> Краскела. На­

дежность оценок и nравильиость числа выбранных измерений nроверя­

ются по величине кригерия стресса и выравненности линин регрессии на 

диаграмме Шеппарда. Принято выделять следующие уровни согласован­

ности по величине минимального стресса: 1) 0,40- плохой; 2) 0,20 - удов­

летворительный; 3) 0,10 -хороший; 4) 0,05 -отJШЧНЪlЙ; 5) 0,00 -идеалъ­
нъlЙ. 

В фенетических исследованиях часто проводят юрреляционный ана­

лиз матриц фенетнческихМ\1D-дистаицнй между выборками и географи­

ческих расстояний между ними. Посmлъку mрреляция матриц не может 

бъпъ сведена просто к mррелированию двух рядов значений или перемен­

ных, для этой цели используется тест Маитела (Мantel, 1967). Этот тест 
mиpoi<O применяется в популяционной биологии н географии и предпола­

гает, что две матрицы получены не зависимо. Если же одна матрица являет­

ся производной от другой, то его использовать нельзя. При расчетах две 

симметричны:е матрицы по всем своим элементам соотносятся друг с дру­

гом (при этом диагональные значения игнорируются). Вычисляется mрре­

ляция «D> и статистика Z-критерня, позволяющая измеригъ степень связи 
между двумя матрицами. Эrот критерий вычисляется по формуле: 

Z= fx,r,, 
l<j 

гдеХ11 и Y!i представляют собой недиагоналъные элементы матриц Х и У. 
В случае, югда матрицы показывают высоmе сходство, значение Z-кри­

терия должно бъпъ больше, чем при ожидании, что это сравнение является 

случайным. Посюлъку тесты значимости основаны на выдвижении со­

ответствующих предположений о харакгере распределения, данное тестиро­

вание состоит в том, чтобы производить сравнение набJПQЦаемого Z-зна­

чения с его веJШЧиной, полученной на основе случайных перестановок. 

Для неслед о вагелей российсmго кръmа фенетики харакгерно тради­

ционное использование формул Л. А. Животовсmго (1991 ), I<OropъlЙ разра­
ботал показатель сходства популяций (r), критерий идентичности(/), пока­
зателъ внутрипопуляционного разнообразия по полиморфным признакам 

(J.I.) и оценку долиредких фенов (h). В раиних работах российских фенети­
I<ОВ mиpoi<O применялея также критерий хн-квадрат, оценивающий значи­

мость межпопуляционных различий. 

В последние годы стало ясно, что в силу юлнчественной природы 

варьирования неметрических пороговых признаmв возможна ординация 

фенетических юмпозиций на основе методов многомерной статистики 

(Васильев, 2005; Васильев, ВасюiЪева, 2005). По обобщеннъш расстояниям 
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Махаланобиса - IY между выборками можно оценить уровень межгруп­
повых различий, а также вычислить средтою уникальность MMUD для каж­
дой выборки по аналогии с вычислением средней меры уникальности по 

величинам MMD. Для ординации выборок по частотам фенов (или по пре­
образованным в угловые величины частотам фенов- см. выше) можно 

использовать метод главных компонент или факторный анализ со стандар­

тизацией исходных данных. 

Экспериментальный фенетический анализ устойчивости эпиге­

нетической системы (на примере линейных мышей и полевок). Рассмот­

рим возможность экспериментального изучения устойчивости эпигене­

тической системы (частот фенов) естесmенных групп живоmых, имеющих 

общее происхождение и сходнь1х в генетическом отношении, на примере 

линейных мышей и полевок. Решение этого вопроса традиционно связы­

вается с проблемой соотношения генотипическоrо и фенотипическоrо раз­

нообразия при изучении естественных группировок животных. 

Используя животньiХ разных инбредньiХ линий, заведомо генетичес­

ки различньiХ, и экспериментально изменяя условия их содержания в про­

цессе развития, можно косвенно приблизиться к решению этой задачи. 

Методологически выяснение относительной роли генотипических и сре­

довых факторов в изменчивости конкретньiХ признаков сводится к сопос­

тавлению внутри- и межлинейньiХ различий. 

Решение вопроса о степени устойчивости проявления неметричес­

ких пороrовых признаков к средовым воздействиям имеет принципиаль­

ное методическое значение для исследователей природньiХ популяций и 

требует специальной экспериментальной проверки на модельных объек­

тах. В этой связи мы (совместно с В. И. Стариченко и Н. М. Любашевским) 

экспериментально изучили влияние условий пренатального развития че­

рез изменение нейроэндокринного статуса материнского организма на 

изменчивость неметрических и морфометрических признаков скелета у 

потомства мышей линии BALB 1 с и сопоставили эти даннь1е с уровнем 
межлинейных различий. Таким образом можно было оценить соотноше­

ние средовьiХ и генотипичсских факторов в варьировании фенов неметри­

ческих пороrовьiХ признаков скелета грызунов. 

Основные эксперименты, о которых далее пойдет речь, были про­

веденыв весенние месяцы на мышах линии BALB/c/Sto (исходный матери­
ал получен из питомника лабораторных животных АМН СССР «Столбо­

вая>>). Изучено влияние следуюiЦИХ факторов: вюnочение в диету метилтио­

урацила (МТУ -ингибитора щитовидной железы); инъекции гормональ­

ных препаратов (ПТГ -паратиреондина и АКТГ- адренокортикотропного 
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гормона), а также два режима охлаждения, экстремальные по отношению 

к природным сmуациям. Опыты поставлены на взрослых, ранее не ро­

жавших самках (Васильев и др., 1986). Весь скелетный материал исходно 
классифицировали по 27 фенам неметрических признаков, которые были 
представлены вариациями в расположении и числе отверстий для прохож­

дения кровеносных сосудов и нервов, дополнительными костными струк­

турами, выпадениями определенных фрагментов костей, редукцией третьих 

верхних и нижних коренных зубов и др. (рис. 19). Частоты встречаемости 
фенов подсчитывали на левой и правой сторонах черепа отдельно как «на­

личие» или «отсутствие», а их встречаемость для каждого признака вычис­

ляли на основе общего числа изученных сторон (Астауров, 1974; Hartman, 
1980). Для небилатеральных (медИальных) фенов частоты рассчитывали 
не на сторону тела, а на особь (см. выше). 

Связь проявления фенов с полом, возрастом, размерами тела и друг 

с другом оценивали на основе расчета неиараметрических коэффициен­

тов корреляции Спирмена. После проведения такой процедуры неболь­

тую часть признаков, проявивших сильную или среднюю значимую связь 

Рис. 19. Схема размещения фенов (1-27) неметрических nризнаков на череnе, 
нижней челюсти и бедренной кости линейных мышей (no Васильеву и др., 2000). 

Фены: 1 - FPodu; 2- FFrdu; 3- Slfl; 4- FТm; 5- RdMp(-); 6- FМх(-); 7- FМxdu; 
8- FMxii; 9- FBsme; 10- FAitac; 11- FOv+FR; 12- FRacan; 13- FHgsi; 

14- FeMs(-); 15- FМtdu; 16- FMsdu; 17- FMbdu; 18- FFmidu; \9- Ffmll; 
20- FМхVП; 21 - Olf; 22- FnFr; 23 - Oclp; 24- FFran; 25- FOv+ FLcla; 

26 - М3(-); 27 - М3(-) 
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с указанными факторами, полностью исключали из дальнейшего анализа, 

что уменьшает вероятность получения артефактов за счет смещения оце­

нок, обусловленных названными причинами. В итоге предварительной 

выбраковки в окончательных сравнениях использовали 25 рабочих фенов 
(см. рис. 19). 

Для оценки масштаба изменений, вызванных экспериментальными 

(средовыми) воздействиями, их сопоставили с уровнем межлинейных (за­

ведомо генотипических) различий по тем же весовым, размерным и не­

метрическим признакам. С этой целью изучали скелетный материал, ве­

совые и размерные характеристики от 45-дневных животных двух других 

инбредных линий: CBA/Rap и C57BL/6J/Sto, а также была проанализи­
рована выборка стока лабораторных мышей стадного разведения из 

питомника «Рапполово» («нелинейных» ). Этих животных изучали в осен­
ние месяцы, что давало возможность оценить и эффект сезоiПIЬIХ смещений 

в линии мышей BALB 1 с, эксперименты в которой проводились в весенние 
месяцы. 

Результаты исследований показали, что потомство самок, подверг­

шихся каким-либо экспериментальным воздействиям, во всех группах имеет 

выраженную тенденцию к измельчанию (Васильев и др., 1986). Наиболее 
сильно это проявилось в группах «МТУ» и «ПТГ». При сравнении экспе­

риментальных групп мышей BALB/c с контрольной по частотам фенов 
отдельныхнеметрических признаков только в 13 случаях из 100 обнаружено 
статистически значимое изменение частот, т. е. в 87,0% случаев частоты 
признаков оказались устойчивыми по отношению к применеиным воздей­

ствиям ( табл. 2). Расчет средних фенетических ММD-дистанций (по форму­
ле Смита) между контрольной и экспериментальными группами был про­

веденпо комплексу из 20 признаков (табл. 3). В линии BALB/ с пять призна­
ков из 25 имеют часто1)' встречаемости, равную нулю, поэтому включение 
их в расчет оправдано лишь ДIJЯ сопоставления внутрилинейньiХ дистшщий 

с межлинейными. 

Значимые фенетические дистанции по комплексу неметрических 

признаков (MMD) были выявлены лишь при сравнении контроля с группа­
ми АКТГ (ММD = 0,040 ± 0,011) и Холод 1 (0,041 ± 0,0 18). Следует заметить, 
что наибольшая ММD-дистанция между контрольной и эксперименталь­

ными группами при расчете по 25 признакам составила 0,028 ± 0,0 11. 
Изменение частоты встречаемости при сравнении весенних и осен­

них животных отмечено лишь по трем признакам (табл. 2 и 4). В целом 
сезонные различия между контрольными группами оказались статисти­

чески недостоверными- 0,002 ± 0,011 (по 25 признакам). Межлинейные 
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Таблица 2 

Встречаемость феновнеметрических признаков в контрольной 

и экспериментальных группах мышей линии BALB/ с,% 

N!! Контроль Экспериментмьная группа 

признака (n=52) МТУ АКТГ птг Холод l Холод2 

(n=26) (n=90} (n=50} (n=34} (n=96) 

l 21,2 26,9 7,8 10,0 8,8 13,5 
2 71,2 61,3 60,0 62,0 50,0 47,9 
3 3,9 23,1 4,4 4,0 5,9 2,1 
4 28,8 30,8 28,9 36,0 32,4 35,4 
5 0,0 7,7 12,4 0,0 5!) 3,1 
6 5,8 0,0 7,8 4,0 17,6 16,7 
7 26!) 23,1 17,8 16,0 14,7 17,7 
8 67,3 69,2 66,7 66,0 64,7 65,6 
9 50,0 53,8 80,0 64,0 64,7 58,3 
10 16,0 16,7 6,9 0,0 0,0 8,3 
11 16,0 8,3 19,3 14,0 12,1 10,6 
12 72,5 72,0 70,8 76,0 64,7 61,1 
13 40,4 38,4 51,7 35,4 38,2 54,2 
15 11,5 15,4 8,9 12,0 11,8 15,8 
17 34,6 30,8 43,3 38,0 47,1 29,5 
18 62,2 69,2 60,0 60,0 50,0 60,4 
19 68,6 61,5 73,3 64,0 73,5 62,5 
:;ю 1,9 0,0 0,0 0,0 0,0 1,0 
23 9,6 11,5 6,7 2,0 8,8 15,6 
24 1,9 3,8 1,1 0,0 5,9 4,2 

фенетические дистанции no 25 признакам на порядок превышают макси­
ммьные различия, полученные в эксперименте, и варьируют от 0,674 ± 
0,005 между BALB/ с и СВА до 0,912 ± 0,005 между BALB/ с и C57BL/ 6J. 
Наиболее удменной от друтих оказмась линия C57BL/ 6J. 

Поскольку наибольший интерес в данном случае представляло со­

отнесение размаха внутри- и межлинейных различий, то для их визуаiiИЗа­

ции мы провели многомерную ординацию сравниваемых выборок по ча­

стотам встречаемости фенов методом главных компонент (рис. 20}. На пер­
вые три главные компоненты пришлось 92,7 % всей дисперсии. 
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Таблица 3 

Фенетические дистанции (ММD) по комплексу фенов 

неметрических признаков между контрольной и экспериментальными 

группами мышей линии ВАLВ/с 

В верхней треугольной матрице дистанций содержатся результаты 

расчетов по 20 признакам, а в нижней-усредненные 
среднеквадраmческие отклонения (МSD). 

Различия статисmчески значимы при ММD > 2MSD 

Группа Контроль 

Котроль -
М1У О,о21 

АКТГ 0,011 

птг 0,014 

Холод 1 0,018 

Халод2 0,011 

200 

-100 

М1У 

-0,003 
-

0,018 

0,021 

0,025 

0,018 

АКТГ 

0,041 

0,037 

-
0,011 

0,015 

0,018 

~, .. ~·--- ..... ~ ........ 

( CBA!Rap\ 

\_··---~---···/ 

• 
Нелинейные 

мышн!Rар 

о 

птг 

0,022 

0,049 

0,030 

-
0,008 

0,011 

100 

Гnaвll&l ко .. пооента 1 (РС 1) 56.6% 

Холод! 

0,040 

0,051 

-0,001 

-0,002 

-
0,014 

Холод2 

0,015 

0,036 

0,027 

0,045 

0,001 

-

200 

Рис. 20. Многомерная ординация центроидои линий мышей C57BL/6J, СВА, 
нелинейлого рэндомбредноrо стока и экспериментальных групп линии BAI.B/c 

по частотам встречаемости 25 фенов неметрических признаоов скелета 
методом главных оомпонент 
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Таблица 4 

Встречаемость феновнеметрических признаков у линейных 

инелинейных мышей (осенние выборки) 

N2 признака Выборка 

BALB/c C57BL/6J СВА Нелинейные 

n=80 n=80 n=80 n=80 
1 17,5 16,3 12,5 13,8 
2 63,8 37,5 26,3 37,5 
3 17,5 80,0 10,0 20,0 
4 23,8 47,5 37,5 42,5 
5 5,1 100,0 12,0 31,2 
6 6,3 36,3 53,8 28,6 
7 33,8 2,5 1,3 5,0 
8 73,8 40,0 63,8 71,3 
9 42,5 7,5 84,6 12,5 
10 10,3 19,0 0,0 5,2 
11 32,9 3,8 75,0 35,1 
12 76,3 42,5 68,8 37,5 
13 48,8 32,5 15,0 41,3 
14 0,0 17,5 0,0 2,6 
15 15,0 37,5 16,3 11,3 
16 0,0 0,0 18,8 2,6 
17 36,7 2,5 8,8 17,5 
18 62,0 52,5 63,8 62,5 
19 53,2 45,0 90,0 43,0 
20 0,0 3,8 43,8 5,0 
21 0,0 85,0 85,0 0,0 
Z2 0,0 17,5 12,5 0,0 
23 6,3 0,0 0,0 1,3 
24 3,8 21,3 48,8 13,8 
25 0,0 20,0 0,0 0,0 

Вдоль первой и второй осей главных компонент наибольшие раз­

личия наблюдаются между представителями разных линий. Вдоль третьей 

оси, на которую приходится 7,1 % дисперсии, резко уклоняется ордината 
нелинейных мышей. Внутрилинейные различия между эксnерименталь-
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ными группами оказались существенно меньше: их ординаты почти на­

кладываются одна на другую. Однако, несмотря на достаточно сильное 

экспериментальное влияние на нейроэндокринный статус материнского 

организма и соответственно на условия пренатального развития потом­

ства мышей линии BALB 1 с, эти воздействия не привели к существенному 
изменению частот фенов неметрических признаков скелета, т. е. не смогли 

отклонить морфогенез экспериментальных групп за пределы линии. Это 

свидетельствует о высокой устойчивости элигенетической системы к силъ­

НЪIМ средовым воздействиям. 

Можно полагать, что в природной ситуации подобные средовые 

воздействия могут возникать чрезвычайно редко. Поэтому эпигенетичес­

кая система грызунов оказалась способна нивелировать и регулировать 

процесс развития при воздействии внешней среды в очень широких преде­

лах. Поскольку межлинейные различия по размаху на порядок больше, 

чем внутрилинейные, можно уверенно закточить, что генотипические 

различия в данном случае существенно (на порядок величин) выше, чем 

средовые. Выявленная высокая устойчивость частот встречаемости не­

метрических признаков к средовым воздействиям позволяет проводить 

более надежную генетическую интерпретацию обнаруживаемых в приро­

де межпопуляционных различий по комiUiексу фенов неметрических 

признаков при условии независимости их проявления от общих размеров 

животных. 

Представляло интерес экспериментально проверить устойчивость 

фенооблика аборигенных исходных природных популяций грызунов при 

искусственном разведении зверьков-основателей, взятых из природы, и 

создании виварной лабораторной колонии. Для экспериментальной про­

веркиустойчивости частот встречаемости фенов неметрических призна­

ков черепа создали лабораторную колонию рыжей полевки, основателей 

которой отловили в кomte мая и начале июня в сакмарской популяции (пой­

менный лес р. Сакмары, окрестности г. Кувандыка, Оренбургская область). 

Из отловленных в природе зверьков в виварии Института экологии расте­

ний и животных УрО РАН сформировали шесть постоянных пар основате­

лей колонии. Всех детенышей от первого помета основателей выращивали 

до двухмесячного возраста (за это время полностью формируются основ­

ные дефинитивные структуры черепа). Для дальнейшей работы использо­

вали две серии черепов животных: одна из них была представлена 34 сего­
летками, онтогенез которых протекал в условиях вивария, а другая, состо­

явшая из 84 сеголеток той же возрастной группы, была отловлена в сак­
марской популяции во второй половине лета в местах весеннего отлова 

зверьков основателей виварной колонии. Таким образом, сопоставляя 
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виварных зверьков и их сверстников из пр ироды, мы имели возможность 

оценить степень смещения частот встречаемости фенов в лабораторной 

колонии рыжей полевки по сравнеюпо с исходной природной популяцией. 

Анализ материалов (табл. 5) показал, что различия проявились 
только по четырем признакам: .N!! 4- наличие переднелобного отверстия, 

.N'!! 11 -отверстие в верхней части затылочного мыщелка, а также по двум 
близко расположенным дискретным вариациям верхнечелюстных 

отверстий- .N2 1 б и 17 (рис. 21 ). Фенетическая дистанция между природной 
популяцией и лабораторной колонией оказалась сравнительно неболь­

шой ММD = 0,021 ± 0,006, но статистически значимой (р < 0,001 ). 
Такой сдвиг эвивалентен средним сезонным изменениям частот, 

которые обычно набтодаются между зверьками разных сезонных генера­

ций или животными из разных микропопуляций (лучше называть их суб­

популяциями), которые обитают в контрастных по условиям среды био­

топах. Иногда такие смещения происходят в популяции в разные последо-

Рис. 21. Схема расположения фенов неметрических порогоных признаков 
на черепе рыжей полевки (по Васильеву и др., 2000). 

Фены: 1- FPodu; 2- SNfl; 3- FOran; 4- Ffran; 5- Ffrdu; 6- FEtdu;7- FeP; 
8- MeTmsu; 9- MeTm(-); 10- FeMs; 11- FCnsu; 12- FCnif; l3- FНgdu; 
14-FHg1a; 15-FPmpo; 16-FМxi; 17-FМxll; 18-FМxiii; 19-FMxiV; 
20- FМxV; 21- FeP1; 22- MgP12; 23- FBsme; 24- LtvFOv; 25- FRacan; 
26 - FMtdu; 27 - FMtsu; 28 - FMtme; 29 - FMtlg; 30 - FМtan; 31 -FFracan; 

32- FFracve; 33- FFracpo 34- FТm(-); 35- FeP1an; 36- FeP1im; 37- FeP1po; 
38- FBola; 39- PrPgab; 40- MeTmdu; 41 - FeBsmc; 42- FMtlgdu 

132 



Таблица 5 

Фенетическое сравнение лабораторной колонии рыжей полевки 

с исходной аборигенной сакмарской популяцией (1988 г.) 

.N!!приз- Аборигенная Лабораторная ММD Хи-

нака популяция колония квадрат 

к N % к N % 
1 21 174 12,07 3 68 4,41 0,0488 3,40 
2 38 174 21,84 8 68 11,76 0,0469 3,31 
3 34 173 19,65 14 68 20,59 -0,0195 0,04 
4 82 173 47,40 18 68 26,47 0,1650 9,to•• 
5 42 169 24,85 11 68 16,18 0,0220 2,07 
б 4 171 2,34 2 68 2,94 -0,0172 0,15 
7 2 169 1,18 3 67 4,48 0,0253 2;22 
8 ~ 164 12,20 3 68 4,41 0,0507 3,45 
9 4 166 2,41 3 68 4,41 -0,0052 0,74 
10 31 163 19,02 14 68 20,59 -0,0186 0,(1) 

11 125 155 80,65 64 68 94,12 0,1392 7,61•• 
13 84 154 54,55 38 68 55,88 -0,0204 0,03 
14 51 155 32,90 21 68 30,88 -0,0194 0,07 
15 77 173 44,51 21 68 30,88 0,0563 3,76 
16 53 173 30,64 33 68 48,53 0,1138 6,58•• 
17 137 174 78,74 45 68 66,18 0,0601 3,95• 
18 1(1) 174 62,64 35 68 51,47 0,0303 2,49 
19 67 174 38,51 22 68 32,35 -0,0047 0,76 
~ <ю 174 51,72 30 68 44,12 0,0023 1,11 
21 7 84 8,33 1 33 3,03 -0,0072 0,82 
22 42 156 26,92 14 54 25,93 -0,0244 0,01 
23 2 81 2,47 о 34 0,00 -0,0142 0,65 
24 5 159 3,14 2 68 2,94 -0,0208 0,00 
25 34 155 21,94 12 68 17,65 -0,0110 0,47 
26 4 174 2,30 о 68 0,00 0,0170 1,84 
'Il 1 174 0,57 2 68 2,94 0,0190 1,93 
28 15 174 8,62 3 68 4,41 0,0025 1,12 
29 75 174 43,10 36 68 52,94 0,0179 1,88 
30 ffi 174 34,48 23 68 33,82 -0,0202 0,00 

Примечание: уровни значимости ММD-дистанций: • р < 0,05; •• р < 0,0 1. 
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вательвые годы, отличающиеся по экологическим условиям, однако оин 

существенно ниже уровня харакrерных межnопуляциою1ых различий и 

могут быть по своему размаху отнесены в данном случае к внутрипопуля­

ционным. 

Таким образом, развитие животных в резко отличающихся условиях 

вивария (стойловое содержание при повышеиной локальной плотности, 

гиподинамия, реrулярное стрессирование при чистке клетки и кормлении, 

несбалансированный по сравнеюпо с природой рацион и др.) не привело к 

серьезному сдвиrу частот фенов неметрических признаков. Можно отме­

тить, что основные фенетические черты сакмарской популяции бъши пол­

ностью воспроизведены в лабораторной колонии, которая по комплексу 

частот фенов может быть безошибочно отнесена к исходной сакмарской 

популяции. 

Возможно, однако, что некоторые малообъяснимые отклонения 

частот фенов отдельных признаков ( 4 и 11) от средней нормы могут быть 
обусловлены эффектом принципа основателя Э. Майра (1968), т. е. случай­
нъrм подбором и тиражированием особей, носителей определенных мор­

фозов, хотя нельзя исключить и иные варианты объяснений. 

Тем не менее эт.и отклонеШIЯ мало влияют на величину средней 

фенетической дистанции (A1МJJ), которая не превыmает уровня средШIХ 

сезонных или хронографических различий в одной и той же популяции. 

Часюты встречаемости феновнеметрических признаков у диких (rе­

тероrеиных) полевок оказываются такими же высокоустойчивыми к влия­

юпо внешней среды, как и у инбредированных линейных животных. Ре­

зультаты проведеиного эiССПернмента в сочетании с даннъrми, получеЮIЪI­

ми на линейных животных, позволяют интерпретировать межгрупповые 

различия по часrоrам встречаемости фенов неметрических признаков как 

проявление различий в организации эпиrенетической снетемы у сравнивае­

мъiХ групп, а следоваrельно, их эпиrенетической и генетической специфики. 

Кратко о некоторых методахnш•уляцно•шой феноrенетшш. Боль­

шинство фенов являются аберрациями в строении тех или иных морфо­

логических признаков, поэтому возрастание их частоты в импакrных груп­

пировках животных или растений, обитающих в антропогеино нарушен­
ных ландшафтах, может косвенно указывать на популяционные феноrене­

т.ические нарушеШIЯ. Для харакrеристики этого феномена рационально 

применять несколько показателей. В первую очередь это показателъ «Jl» 
Л. А. Животовского, который отражает меру феноrенетического разнооб­

разия. Во-вторых, следует использовать формулу информационного раз­

иобразин Клода Шеинона <<Н»: 
r 
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N 

нр =-l:p)ogpi, 
i 1 = 

где Р;- частота соответствующего фена для i-ro неметрического признака. 

Третий индекс- по:казатель ннднвндуалъной средней частоты абер­

раций (МАF-mean abeпation frequency) - косвсюю указывает на возраста­
ние уровня феногенстическнх нарушений в импактной популядни - это 

средНЯJJ доля проявления фенов всех признаков, приходя:щаяся на сторону 

тела. Данный показатель может исnользоваться в :качестве индивидуаль­

ной и rрупnовой оценки степени феноrенетических нарушений. В качест­

ве дополнительного rруппового nоказателя может служить величина 

днеnерсии МАF, которая харакrеризует стеnень феноrенетической неод­

нородностн популяционных груnпировок. 

Наиболее часто применяется nоказатель уровня флуктуирующей 

асимметрии, имеющий у разных rрупп исследователей разные наимено­

вания: ЧАПО- частота асимметричных признаков у особи (Захаров, 1987; 
Захаров, Кларк, 1993); FAnm, которыйтакже оцениваетсякакдоля фенов 
билатеральных признаков (частота встречаемости), проявившихся у особи 

асимметрично в среднем по выборке (Мarkowski, 1993; Васшrьев и др., 
2000). Его также можно рассматривать и как индивидуальный, и как попу­
ляционный показатель феногенетическнх нарушений в импакгной rруп­

пировке. В качестве допоmmтельной харакrеристики н в этом случае мо­

жет использоваться величина днеперсии индивидуальных значений F Anm. 
В 1995 г. А. Г. Васильевым в nакетеприкладныхпроrраммРНЕN3.0 

б:ьm предложен особый подход к вычислению индивидуальных и rруппо­

выхднсnерсий общей асимметричности, а также ее mмпонеит: направлен­

ной и фJIУIСIУИРУЮщей асимметрии, в основе которого лежат формулы, 

пр иведенные в работе Сокэла и Сннта (Sokal, Sneath, 1973 ). Как показали 
специальные исследования А. Г. Васильева (2005), индекс FAnm пропор­
ционален днеперсии общей асимметричности (ТА2 - variance oftotal asyrn­
metry) проявления фенов по совокупности признаков и включает в себя 
две ее компоненты: DA2 - днеnерсию направленной асимметричности 
(variance of directional asymmetry) и Г-.4 2 - днеперсию флуюуирующей 

асимметрии (variance offluctuating asymmetry). При традиционных иссле­
дованиях флуюуирующей асимметрии в работах по оценке стабильности 

развития это обстоятельство обычно игнорируется, хотя сnециальная про­

верха на проявление направленной асимметрнн предполагается как обяза­

тельная(Раlmеr, 1994). 
Для каждой особи можно подсчитать по всем использованным при­

знакам частооу билатеральных композиций ( + 1 +, + 1-,-1 +, -1-) и, заполнив 
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четырехпольную табтщу частот, вычислить иидиви.цуалъные харакrерис­

ТИI<И ТА2, DA2 и FA 2 аналогичпо rому, как эrо делаюr при вычислении F Anm. 
Затем соответствующие частоты в полях четрехпольной таблицы отдель­

ных особей можно суммировать в целом ДiiJI выборки, заполнив четырех­

польную табmщу уже для всей совокупности изученных особей. 

Обозначим для удобства частоты соответствующих полей четырех­

польной таблицыследующим образом: а-+/+, Ь- +/-,с--/+ и d- -1-. 
Из формулы и рассуждений Сокэла и Спита (Sokal, Sneath, 1973) вытекает, 
что дисперсии направленной и флуктуирующей асимметр1m должны бьпъ 

аддитивны и в сумме составлять дисперсшо общей асимметричности: 

TA2=DAЧFA2 • Величина TA 2=(b+c)2/Nl, где N- общее число изученных 
особей: N =а+ Ь +c+d. Соответственно вычислим дисперсии направленной 
асимметрии по формуле DA2=(b-c)2/ NZ, а флуюуирующей- по формуле: 
FA2=4bc/N2. Эти формулы моrут бьrrъ использованы при вычислении 
соответствующих показателей ТА2, DA2 и FA2 для оrдельных особей и вы­
борок в целом. Величины DA2 1 ТА2 и FA2 1 L42 по:казываюr, как соотносятся 
меж,цу собой дисперсии направленпой и флукrуирующей асимметрий. 

Об:ычно доля дисперсии направленной асимметрии от общей днеперсии 

асимметрiШ не превъппает 4-5 %, соответственно доля флуюуирующей 
асимметр~m составит 95-96 %. 

В случаях, :коrда фены неметричесi<ИХ признаков регулярно преоб­

ладаюr на одной из сторон тела, набшодается возрастание дисперс~mDА2• 
Для удобства представим следующую модель-аналоrшо - это «I<Dрабль 

викинrов» (дра:ккар ), rде ряды пар весел будут означать позицию соответ­
ствующих неметрических призн3.1<Dв, а подиятое вверх весло- проявление 

фена сооrветствующеrо признака. Если у особи набшодается: направлен­
ная: асимметрия проявления фенов разных признаков, больПППiство <<Весел 

с одиоrо из бортов :корабля» будут подняты вверх, а с проrивоположноrо, 

напротив, - «поrружены в воду». При флуктуирующей асимметрии «вес­

ла в разных парах» (по аналоr~m с разными приз.наками) будут направлены 

случайным образом. 

Пусть набшодается резкое преобладание частоты фенов на одной из 

'-'"IОрон: а= 15; Ь =45; с= 15; d= 15. В этомслучае TA 2 =0,444;FA2 =0,333 
(75 %); DA2 =О, 111 (25 %). Следовательно, этот способ расчетов позволяет 
учесть реальную величину и соотношение дисперсий флуюуирующей и 

направленной асимметрии по отиошешпо к дисперсии общей асиммет­

ричности. Важным преимуществом такоrо подхода является: возможность 

получать индивидуальные оценки флуюуирующей и направленной асим­

метрий и их соотношения, а следовательно, оценивать стабилъность раз­
вития: не rолъ:ко rруппы, но и оrделъных особей. 

136 



Оценка связи индивидуальных показателей асимметричности F Anm 
с величинами дисперсий ТА2, DA2 и FA 2, формулы которых приведсны вы­

ше, была выполнена на материале по обыкновенным полевкам, отлов­
деиным в природе. Результаты оценки (табл. 6) показывают, что коэффи­
циент ранговой корреляции Спирмена между индивидуальными индексами 

не стабильности развития FAnm и индивидуальными дисперсиями общей 
асимметричности ТА2равен rs = 1 ,0, т. е. эти показатели оказались взаимоза­
меняемыми. 

Таблица б 

Сравнение непараметрических коэффициентов корреляции Спирмена 

при оценке связи между индивидуальными показателями, 

характеризующими асимметричное проявление фенов разной природы 

Показатели индивидуальной ТА2 DA2 FA2 

асимметричности 

проявленияфенов 

F Anm (%)-индекс 1,000 0,298 0,893 
нестабилъности развития 

ТА2 - дисперсия - 0,298 0,893 
общей асимметричности 

DA2 - дисперсия - -0,020* 
направленной асимметрии 

FA2 - дисперсия -

флуктуирующей асимметрии 

• Значение коэффициента корреляции незначимо отличается от нуля. 

Коэффициент корреляции F Anm с величиной индивидуальной дис­
персии направленной асимметричности DA2 оказался невысоким (rs = 
0,298), а для индивидуальных дисперсий флуктуирующей асимметрии FA 2, 

напротив, достаточно большим (r.~= 0,893). Отсюда следует, что FAnm, как и 
ТА2, представляет собой аддитивную оценку, включающую компоненты 

дисперсии направленной и флуктуирующей асимметрии. Основную роль 

в этом случае играет компонента дисперсии флуктуирующей асимметрии 

проявления фенов, поэтому показатель FAnm, действительно, характери­
зует величину флуктуирующей асимметрии как отдельной особи, так и в 

группе особей при усреднении индивидуальных значений в выборке. 

Поскольку показатель FAnm пропорционален ТА2, он, кроме компо­

нент дисперсий направленной и флуктуирующей асимметрии, должен 
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потенциально вкточать и mмпонеюу дисперсии антисимметрии, IФТОрая 

приводит к иенулевой mррсЛJЩНИ МС)JЩУ FA2 и DA2 (r8 =- 0,2). В пршщшщ 
FA 2 и DA2 не должны mррелировать, если DA2 будет всегда хара:кrеризо­

вать однополярное проявление направленной асимметрии. В случае, на­

пример, если DA2 отражает смесь сюуаций: преобладание киральноrо од­

ностороннеrо проявления фенов у одних особей наблюдается всеrда на 

правой стороне тела, а у друrих- на левой, то присутствует и доля mмпо­

ненты дисперсии антисимметрни (Ап ). 



Глава 6 

ФЛУКТУИРУЮЩАЯ АСИММЕТРИЯ 

И ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ СИСГЕМА ПО~ 

Анализ феноrенетической изменчивости на'ШНается с rруппового 

изучения регулярных стохастических билатеральных нарушений симмет­

рии или флуюуирующей асимметрии. Флуюуирующая асимметрия про­

явления билатеральных струюур- это своеобразнос «окно», через кото­

рое можно «заrлянуть» в процесс развития, зондировать онтогенез на nо­

пуляционном уровне. Эта идея четко сформулирована В. М. Захаровым 

(1987, с. З): «В силу стохастической природы этого явления анализ его ока­
зывается возможным лишь на надындивидуальном уровне- уровне rpynп 

особей. Поэтому исследование флуюуирующей асимметрии требует под­

хода, совмещающего рассмотрение биологических явлений в двух аспек­

тах: популяционном и онтогенетическом, а точнее, феноrенетнческом, свя:­

занном с выявлением особенностей реализации наследственной инфор­

мации в IПIДИВидуалъном развитии». 

В качестве примера проявленНJI флуюуирующей асимметрии дис­

кретных струюур можно рассмотреть различные бнлатеральнъ1е комnо­

зиции ( сочетанНJI) фенов дольчатости леrких ряда видов тюленей, оnисан­
ные в моноrрафШI Е. И. Соболевскоrо (1988) «Популяционная морфология 
ластонопtХ>). Нами бьш проанализирован материал по внутрииндивиду­

альной изменчивости композиций фенов-антимеров леrких тюлеия-ларrи 

(рис. 22). 
На рисунке показаны, по-видимому, все из теоретнчески возмож­

ных билатеральных комnозиций фенов дольчатости леrких ларrи, получен­

ные нами на основе фенетической реконструкции. Часть вариантов строе­

ния леrких реально обнаружена Е. И. Соболевским в природнъiХ nопуляци­

ях, а иные компознцнн струюуры леrкнх либо имеюr низкую чаСf01У, либо 

по каким-иибудь прНЧШiам не могут проявиться в фенотипе. Видно, что 

встречены все четыре теоретическн возможные билатеральные компози­

ции фена 1: а) полное отсутствие фена на обеих сторонах тела; б) асиммет­
ричное левостороннее проявление; в) асимметричное правостороннее 

проявление; r) симметричное двустороннее проявление. Проявление имен­
но этих четырех типнчньiХ вариантов бюшrералънъiХ композиций(-/-, +/-, 
-1 +, + 1 +)-характерный атрибут в случае феномена флукгуирующей асим­
метрии фенов неметрнческих пороговьiХ призиаков, о чем уже говорилось 

раньше. Однако, чтобы окончательно решить, относится ли данный случай 
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Рис. 22. Внутрииндивидуальная изменчивость билатеральных композиций 
фенов-антимеров «дольчатости» легких 1ЮЛеня-ларrи 

( фенетнческая реконструкция выполнена по даННЬiм Е.И. Соболевского, 1988). 
1-2 -фены дольчатости легких; билатеральные композ1щии фена 1 оконтурены 

пунктиром; варианты строения, обнаруженные в природных популяциях, 

-черные квадраты 

к категории флукrуирующей асимметрии, необходимо убедиться в том, 

что данный фен случайно и независимо варьирует на разных сторонах 

особи (Захаров, 1987). Практически почти все известные нам фены била­
теральных струкrур у нескольких десятков разных видов животных, а также 

у растений, в широком смысле подвержены такой флуктуирующей асим­

метрии. 

Ранее уже отмечалось, что В. А. Струнников и И. М. Вышинский 

( 1991) обнаруженную Б. А. Астауровым еще в 1929 году форму развитийной 
изменчивости, которая не зависит от генотипа и среды у коНI<ретной особи, 

а определяется «несовершенством фенотипической реализации генотипа», 

назвали реализационной изменчивостью. В известном смысле можно по­

лагать, что феноменолоrически флуктуирующая асимметрия и реализа­

ционная изменчивость- это одно и то же явление. Фактически они пред­

ставляют собой результат разной степени канализо ванности процесса раз­

вития, но флуктуирующая асимметрия дискретных вариаций неметричес­

ких признаков является более частным случаем реализационной измен­

чивости. 

Термин «флуктуирующая асимметрия», предложеm1ый, по-види­

мому, Ван Валеном (Van Valen, 1962), часто связывают и с именем Суле 
(Sou1e, 1967, 1979). Флуктуирующая асимметрия (ФА), как и связанное с 
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ней понятие: стабильность развития (developmental stabllity), широко ис­
пользуются в современной литературе. Наиболее ранние упоминания тер­

мина «стабильность развития» мы нашли в работе Дж. М. Тодея {Thoday, 
1955). Глубокий анализ этоrо явления для качественных и количественных 
признаков провел В. М. Захаров (1987), что позволяет нам лишь кратко 
остановиться на представлениях о флуктуирующей асимметрии, причем 

только по интересующим нас аспектам. Флуктуирующая асимметрия, как 

было по казан о исследованиями В. М. Захарова ( 1978, 1987) и многих его 
последоваrелей (Graham, Felley, 1985; Palmer, Strobeck, 1986; Кожара, 1987; 
Parsons, 1992; Mitton, 1993; Palmer, 1994; КlingenЬerg, 2003; и др.), является 
мерой стабильности протекания развития у данной rруппы особей, т. е. 

считается, что этот показатель является свойством поnуляции, а не особи. 

Нами были проведены экспериментальные исследования устойчи­

вости проявления феновнеметрических признаков скелеталинейных мы­

шей, матери которых были подвергнуты в ходе беременности и лактации 

сильным стрессирующим воздействиям внешней среды (Васильев и др., 

1986; Васильев и др., 2000). Опираясь на методику Б. Л. Астаурова, мы 
рассчитали теоретическое соотношение симметричных и асимметричных 

билатеральных композиций фенов по всем изученным неметрическим 

признакам в контрольных и экспериментальных rруппах мышей линии 

BALB/ с. Средний разброс различий между эмпирическими и теоретичес­
кими частотами фенов оказался значительно выше в экспериментальных 

группах. В контрольной rруппе по большинству признаков различия меж­

ду теоретическими и эмпирическими частотами фенов бьmи статистичес­

ки недостоверными, т. е. соблюдался закон независимой реализации фе­

нов-антимеров билатеральных признаков, обнаруженный Б. Л. Астауро­

вым. Это указывает на справедливость представлений о том, что флуктуи­

рующая асимметрия может служить мерой стабильности процесса раз­

вития. 

В большинстве случаев на достаточно крупных выборках у десятков 

видов и по нескольким десяткам фенов неметрических признаков скелета 

млекопитающих мы установили, что корреляция между проявлением фена 

на левой и правой сторонах тела бьmа статистически незначимой. К таким 

же выводам пришли многие исследователи изменчивости неметрических 

признаков скелета млекопитающих (Sjevold, 1977; Hartman, 1980; Andersen, 
Wiig, 1982;Markowski, 1995;идр.). 

При рассмотрении флукrуирующей асимметрии главный интерес 

обычно представляют явления, касающиеся различных аспектов популя­

ционноrо rомеореза, или проявления онтогенетическоrо «шума» как мар­

кера стабильностиинестабильности развития и меньшее внимание обра-
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щается на главное иреимущество этого явления внутрнннднвндуалъной 

изменчивости: возможность на популяционном уровне изучать процесс 

развития, в том числе морфогенез I<Онкретных струюур. Далее мы подроб­

нее разберем эти аспекты. 

СтохастИRа развития приводит к рсrулярному проявлению одних и 

тех же состояний признака. Поэтому при изучении явления асимметрич­

ного проявления фенов на разных сторонах тела нас сначала будет нитере­

совз:rь лишь I<Олнчественный статистический анализ билатерального про­

явления определенных устойчивых состояний неметрических пороговых 

признаmв- фенов и их билатеральных I<Омпозиций. Позднее мы частично 

I<Оснемся неi<ОТОрых аспекrов явления собственно флуктуирующей асим­

метрии (в понимании В. М. Захарова). Однаi<О в настоящий момент важно 

подчеркнуть другой аспекr, жасающийся возможности использования яв­

ления «флуктуирующей асимметрию) как независимого случайного про­

явления признака на разных сторонах тела при rрупповом (другими слова­

ми, популяционном) анализе эпшенетичесi<Ой изменчивости и струкrуры 

самого процесса развития. При этом одинаmво интересны :как случаи тя­

rоrения к направленной асимметрии, так и случаи, близкие к строгой флук­

туирующей асимметрии, посi<Олъку и те, и другие, по-разному харакrери­

зуя изменчивость развития на внутрmmдиви.цуальном и индивидуальном 

уровнях, позволяют приблизиться к харакrеристике функционирования 

I<Онкретной эпшенетичесi<Ой системы популяции. Поэтому для наших це­

лей правильнее говорить об использовании явления асимметрии билате­

ральных I<Омпозиций в широi<Ом толi<Овании- как пути исследования, по­

зволяющем заглянуть в процесс развития на популяционном уровне, вюпо­

чая разные проявления асимметрии билатеральных структур. 

Сопоставляя все множество теоретически возможных билатераль­

ных I<Омпозиций фенов с реально существующим, эмпирическим, можно 

выявить и область преобладающих состояний (I<Омпозиций) у данной rруп­

пы (таксона), и реальную «струюуру креодю), т. е. I<Оличествеиную и жа­

чественную характеристики связей и отношений между элементами по­

рождаемого данной эпигенетической системой множества струю:ур и их 

состояний (фенетичесi<Ого разнообразия). Проилтострируем это на кон­

кретных примерах изучения аберраrивной (эпигенетичесmй) изменчи­

вости у ряда видов позвоночных и беспозвоночных животных. 

Феноrенетическая шменчивость билатеральньп композиций фе­

нов у млекопитающиL Изучая изменчивость билатеральных неметричес­

ких признаi<Ов черепа прометеевых полевок (Prometheomys schaposchnikovi 
Satunin) в выборке зверьков (82 эю. ), отловленных В. Н. Большаi<Овым на 
Крестовом перевале Большого Кавказского хребта в 1962 г., мы обнаружи-
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ли значительное число аберраций в строении алисфеноидного отдела че­

репа в виде разного проявления костных перемычск в области круглого 

(foramen rotundum) и овального (f. ovale) отверстий. Выделяются четыре 
элеменrа струюуры, которые подвержены альтернативной изменчивости, 

условно обозначенные на рисунке номерами: 1, 2, 3 и 4. Это костные стол­
бики и персмычки алисфеноида, формирующие овальное и :круглое от­

верстия, через которые проходят ветви тройничного нерва. Местоположе­

ние элементов во всех случаях проявления в фенотипе строго сохраняется, 

чrо позволяет рассматривать их как определенные структурные признаки. 

Мы рассматривали JП1ШЪ полное проявление элеменrов, независимо от 

экспресс101 проявившихся струк:rур. Таким образом, понимая фены как 

устойчивые сосrоJIНИЯ пороговых признаков, как подчеркивалось выше, 

мы по :каждому признаку заведомо использовали только фены высшего 

порогового уровНJI. 

Единицей классификации по кащцой персмычке была, в соответ­

СТВIПI с рекомендациями Б. Л. Астаурова (1974), приията сrороиа особи 
(антимер ). Для каждой сrороны особи записывалась конкретная компози­
ЦИJI- сочетание номеров перемычек. Частоты отдельных персмычек под­

считывали по отношению к общему числу изучеииых сторон. Оказалось, 

чrо частоты встречаемости всех перемычек ДЛJI левой и правой сторон 

пракrически совпадают, несмотря на чаС'I)'Ю асимметрmо проявлеНЮI ф&­

нов на разных сrороиах особи. Сравнение внутрИIIНДИВидуалъных весов­

падений билатеральных композиций позволяет построиrь эмmtричесКJЮ 

снетему естественных (допустимых в ходе морфоrенеза особи) эпиrеие­

тических отношений между компоЗIЩНJIМИ (рис. 23). Наиболее часто встр:­
чается сочетание 1, 2 и 3 перемыче.к, а таюке 1, 2, 3 и 4, то есть ДОМИIIИJJУЮ· 
щие- <щентральные» композиции фенов, а таюке более редкие- <<nерифе­

рические». Варианты: 2; 2 + 4; 4 вообще не были обнаружены. На рисуюе 
линиями соединены такие компознц101 (сочетания фенов), которые встре­

чены одновременно у одной и той же особи, но на разНЪ{Х сторонах чере­

па. Хорошо видно, что феногенетичесRаЯ (эпигенетичес:каи) изменчивость 

упорядочена, и существует естественная, морфогенетичесlUi допустимая 

внутри особи система переходов от одной композJЩИИ к друrой: централь­

ные композиции связаны с периферическими веером внутркнндивиду­

алъных связей. 

Рассчитав вероятности проявления и непроявления каждой нз пе­

ремычек в группах сеголеток и перезимовавших (табл. 7), мы получили 
возможность вычистrrь теоретические частоты проявления каждой mм­

познции у животных разного возраста исходя из закона Астаурова о неза­

висимости проявления билатерального признака на разных сторонах. ВIЩНо, 
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Рис. 23. Билатеральные композиции фенов структуры овального 
и круглого отверстий у прометеевой полевки (Prometheomys schaposhnikovi). 
1-4- номера признаков; линии соединяют антимерные композиции фенов, 

одновременно встреченные у одной и той же особи, но на разных сторонах черепа; 

цифрами - частоты встречаемости композиций фенов, % 

что вероятности проявления каждой перемычки практически совпадают у 

молодых и старых зверьков. 

Используя известные законы комбинаторики, по вероятностям про­

явления отдельных элементов легко вычислить вероятности проявления их 

сочетаний. Например, теоретическая вероятность появления у сеголеток 

композиции 1 + 2+ 3 +4 представляет собой произведение вероятностей про­
явления всех перемычек (0, 74 х 0,66 х 0,95 х 0,38), а композиции 1 + 2+ 3-
произведение вероятностей проявления перемычек 1, 2, 3 на вероятность 
отсутствия 4 (0, 74 х 0,66 х 0,95 х 0,62). 

Умножая полученные вероятности на реальное число изученных 

сторон, получим теоретическое число сторон черепа с данной комnози­

цией фенов. В нашем случае композиция 1 + 2+ 3 должна теоретически встре­
титься на 31,07 сторонах, а реально обнаружена на 34. Такой расчет бъш 
проведен по всем обнаруженным 13 композициям отдельно для каждой 
возрастной группы. Оказалось, что как у молодых, так и у старых зверьков 

наблюдается хорошее соответствие теоретического и эмпирического чис­

ла композиций, проявляющихся на сторонах черепа. Различия, оцененные 

с помощью критерия хн-квадрат, статистически недостоверны в обоих слу-
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Таблица 7 

Встречаемость перемычек овального оmерстия у сеголеток 

и перезимовавших промеrеевых полевок на сторонах черепа 

(в долях единицы) 

Перемычка Сеголетки Перезимовавшие 

Наличие Оrсутствие Наличие Отсутствие 

n=108 n=72 
1 0,7400 0,7400 0,7361 0,2639 

2 0,6600 0,6600 0,6389 0,36ll 

3 0,9500 0,9500 0,9583 0,0417 

4 0,3800 0,6200 0,361] 0,6389 

чаях. Эrо говорит о том, что даiПIЫе IСОМПОЗIЩИИ представляют собой слу­

чайные юмбинации независимых элементов, образующих систему. 

Аналогично можно рассчитать теоретические доли, например, сим­

метричных билатеральиых композиций оrдельных антимеров (табл. 8). Вид­
но, что как у молодых, так и у старых зверьюв процент симметричиых 

проявлений фенов-антимеров хорошо соrласуется с теоретическим (кри­

терий хн-квадрат в обоих случаях незначим). Напомним, чrо теоретичес­

кая доля симметричных сочетаний, по Б. Л. Астаурову, вычисляется :как 

квадрат веро.IIТНОСТИ проявления nризнака на шобой из сторон. Эмпири­

ческая доля симметричиых по отдельным антимерам особей с возрастом 

Таблица 8 

Сравнение теорепtческих и эмпирических частот 

симмеrричиоrо проявлении перемычек овального оmерстия 

у сеголеток и перезимовавmихпрометеевых полевок,% 

Персмычка Сеголетки Перезимовавшие 

Теоретичес- Эмпиричес- Теоретичес- Эмпиричес-

кие кие кие кие 

1 27,38 32 20,32 24 

2 21,78 24 13,78 19 

3 45,13 47 29,07 29 

4 7,22 ll 4,13 8 

Критерийх2 3,06 (р > 0,05) 6,27 (р > 0,05) 
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Iроявляет ЛШIIЪ слабую тендеiЩИЮ к увеличению ( статистичесm различия 
fедостоверны). Эти факты тоже озна'!аюr, что билатеральные композиции 

~енов-антимеров формируются стохастИ'Iесm на основе '!астот исходных 

fетырех элементов как случайные со'lетания. 

Рассмотрим теперь соотношение симметрИ'IНЪIХ и асимметричнъiХ 

rомпозlЩИЙ в целом (без У'lета типа конкретНЪIХ со'lетаний) у молодых и 

::тарьiХ зверьков. Общая доля симметрИ'IНЪIХ композиций персмычек у пе­

Jезимовавших особей составила 61,1 %, а у сеголеток- люпъ 35,2 %, т. е. 
;имметрИ'IНЫе композиции достоверно ПО'IТИ в два раза чаще встрС'IаЮТ­

;я у перезимовавших зверьков. Так :как исходные 'lастоты фенов с возрас­

гомне изменяются, а композиции антимеров представляют собой незави­

;имую случайную комбинаторику фенов разнъiХ признаков, то этот эф­

~екr можно объяснить люпъ действием естественного отбора против асим-

11етрИ'1НЪIХ билатеральнъiХ mмпознций. По этой прИЧШiе относительная 

сtоля симметрв:чиых mмпозиций с возрастом резm растет, а средняя '!ас­

гота каждого фена не изменяется. Это действительно один из немногих 

е~;оказанных случаев действия отбора. Такой оrбор IIpaкrичecm не приво­

СJ;ИТ к .каким-либо сдвиrам'lастоr фенов исходньiХ признаков, но стабили­

шрует их проявление из года в год. 

Обнаруженный механизм стабилизирующего отбора на первый 

8Зrляд работает вхолоС'l)'Ю. У молодых особей доля симметрИ'IНЪIХ особей 

8Новь, в соответствии с правилом Б. Л. Астаурова, будет нсвелика, а новое 

rювышение относитеJIЪной доли симметричных mмпознций с возрастом 

5удет нарушено уже у их nотомmв, mторые снова будут иметь невысокую 
'laCТOiy симмстриков и т. д. Однако, на наш взгляд, он может приводить к 

сrостеnеииой стабилизации проявления mмпозиций и их дальнейшему за­

креrmению в онтогенезе в внде целостного морфоза (альтернативного пути 

развшия). 

Анализ внутрииндивидуальной изменчивости nерсмычек овально­

го отверстия позволяет, таким образом, сделать следующие общие выво­

li;Ы: изменчивость персмычек дискретна, хотя выраженность элементов 

:труюуры, несмотря: на днскретностъ, имеет количественную природу; 

М"естоположение каждого элемента структуры по отношению к друга.\1 

:трого определено и не случайно; структура содержит устойчивые и иеус­

rойчивые элементы; сочетание элементов в mмпозиции осуществляется: 

:тохастИ'Iесm в соответствии с законами mмбинаторики на основе веро­

пностей проявления исходньiХ элементов; частоты проявления элементов 

устойчивы, в том числе и в возрастном отношении; эпигенеТИ'Iеская из­
менчивость упорядочена, и существует естественная единая система мор­

фогенетически допустимых переходов между !\."Ом позициями, домииирую-
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щая из которых занимает центральное положеiШе. используя все эти вы­

воды как некие поС1)'латы, леГIФ прндrи к представленmо о системном 

характере набmодаемой изменчивости. Действпrельно, обнаруженные 
факrы можно исто.JIЮ)вать в пользу реальности существования единой эпи­

rенстнчсской системы (эШП"енетическоrо ландшафта популяции), задаю­
щей формирование множества композиций элементов струюуры оваль­

ного и круrлоrо отверстий на основе ЭШП"Снетических пороrов. Такие же 
системные эффекты обнаружены нами и у ряда друrих видов позвоноч­
ных и беспозвоночных животных (Васильев, 1996; Васильев, Лобанова, 
2002). Аналоrи были найдены и у растений (Корона, Васильев, 2000; Вас~~.;'IЬ­
ев, 2005). Можно привестидовольно большоечисло подобных примеров, 
которые указываюr на реальность существоваiШЯ единой эШП"Снетичес­

кой системы популяции. 

Феноrенепrческая нзменчивосТL пороговьп немегрическнх при­

знаков рисунка надкрылий жуков. Наиболее обстоятельно феноrенети­

ческая (аберративная) изменчивость рисунка надкрылий жесткокрылых 
обсуждалась в работе Н. Н. ФИJППIПова ( 1961 ). По аналоrии с рассмотрен­
ным выше вариантом для прометесвой полевки сформулируем вьmоды 
эrой работы в виде неких системных ПОС1)'лаrов: 1) аберративная измен­
чивость рисунка над:кр:ылий жуков всегда дискретна; 2) выраженность эле­
ментов рисунка (пятен, перевязей), несмотря на дискретность, имеет ко­

JШЧественную природу; 3) местоположение каждого элемепrа рисунка по 
отношению к друrим строго определено и не случайно; 4) в рисунке есть 
устойчивыеинеустойчивые элемеПI'ЪI; 5) развитие рисунка у каждого вида 
подчинено специфическим закономерностям; 6) зная пути развития ри­
сунка, можно установить видовую принадлежиость даже наиболее резко 
отклонившейся особи. Используя эти выводы, нельзя не придти к предпо­
ложенmо о системном характере набmодающейся аберративной измен­

чивости. 

Н. Н. ПлавJL'IЬЩИI<ОВ ( 193 б) описал у усача изменчивого (Evodinus 
interrogationis) 150 дискретных аберраций рисунка надкрылий, а Ю. И. Но­
вожснов (1980) только на Урале при изучении полиморфизма рисунка 
надкрылий обнаружил у эroro вида около 80 новых вариаций. В настоящее 
время вид предпочитают назьmать Brachyta interrogationis. Выбрав этоrо 
усача как модель для изучения аберративной изменчивости, мы отловИJШ 
в начале лета в 1984 и 1985 rr. две выборки в Юrо-Западном лесопарке 
г. Екатеринбурга (екатеринбургская популяция), где много лет собирал 
материал профессор Ю. И. Новоженов (место сбора совпадает до 0,5 км), а 
для сравнения использовали опубликованные материалы по екатеринбурr-
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ской ( сверДJiовской) и ильменекой популяциям усача (Новоженов, Коро­
бицын, 1972). 

В обеих изученных популяциях варьирующая часть рисунка над­

крьmий- перемычки между пятнами (перевязи), местоположение кото­

рых строго сохраняется. Выявлено 1 О способов соединения пятен пере­
мычками, нумерация местоположений которых приведена на схеме (рис. 

24, А). ДJIЯ каждого надкрьmья записывалась конкретная композиция- со­

четание номеров перемычек (рис. 24, Б). Частоты перемычек подсчиты­
вали по отношению ко всем изученным надкрьтьям. ДJIЯ левого и правого 

надкрылий частоты практически совпадают, несмотря на частую асиммет­

рию проявления на разных сторонах особи. Поэтому наши данные были 

вполне сравнимы с вычисленными по материалам работы Ю. И. Новоже­

нова и Н. М. Коробицына 1972), где расчет частот морф авторами бьm 
проведен на число правых надкрылий (табл. 9). ДJIЯ косвенной оценки от­
носительного количества лигмента на надкрьmье использовали индекс пиг­

ментации- площадь пиrментированного участка, делеиная на общую пло­

щадь надкрылий(%). Подобный прием использовал Н. В.Тимофеев-Ресов­

ский при количественном описании изменчивости пиrментированности 

надкрылий и переднеспинки Harmonia oxirydis. 
Рисунки надкрылий делали при помощи проекционного аппарата, 

помещая надкрылье на стеклянную пластинку и получая на экране его 

увеличенное (х 6,5) теневое изображение. При этом мы сознательно пре­
небрегали тем, что надкрылья являются не плоскими, а выпуклыми плас­

тинками. Такая оценка была существенно точнее, чем простая визуальная 

классификация рисунков. ОтноситеЛьная площадь пиrмента, проявляюще­

гося на надкрылье, по-видимому, в значительной степени определяется 

эндогенными причинами развития и в меньшей- экзогенным, трофичес-

А Б 

·~ ~1~ 
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21~4 7 
• 719 
з\'-• 
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Рис. 24. Элементы структуры рисунка надкрылий усача изменчивого 
(Brachyta interrogationis). 

А- схема нумерации перемычек; Б- nреобладающая комnозиция: 2 + 7 + 1 О 
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Таблица 9 
Встречаемость отдельных о еремычек (перевязей) пнгментного рисунка 

на надкрьmьях усача изменчивого в екатеринбургской 

и ильменекой популяциях,% 

N2пере- Популяция 

мычки екатеринбургская ильменекая 

Данные А. Г. Васильева Данные Ю. И. Новоженова, 

(1988) Н. М. Коробицына (1972) 
1984 г. 1985 г. 1967-1970 rr. 1969-1970 rr. 

(n= 176) (n=245) (п=485) (n= 1160) 

1 33,5 34,1 35,1 64,2 
2 94,9 95,9 94,5 99,5 
3 4,8 4,7 1,2 1,7 
4 14,8 9,8 16,6 32,4 
5 11,4 11,8 10,3 22,3 
6 12,5 10,4 9,7 32,8 
7 98.9 97,4 94,9 99,3 
8 6,8 10,4 6,2 21,2 
9 2,3 1,0 1,2 1,7 
10 88,4 93,1 94,5 99,0 

ким фактором, так как практически отсутствует корреляция между индек­

сом пиrментации и общими размерами жуков, коrорые во многом зависят 

от внешних условий роста личшюк (r =-0,04 ). Между индексом пиrмента­
ции и числом перемычек обнаружилась жесткая положительная корреля­

ция (r = 0,98; р < 0,01 ), т. е. при увеличении относительной площади пиrмен­
тированных участков надкрылий прямо пропорционалъно возрастает об­

щее число перемычек. Поэтому, в принципе, можно использовать число 

перемычек и перевязей на надкрьшъях как количественную меру общей 

пиrментированности жуков. 

По индексу пиrментации были построены нормированные распре­

деления надкрылий, маркированных наличием той или иной конкретной 

перемычки (рис. 25). При наиболее низком уровне пиrментации прояв­
ляются только перемычки 2, 7 и 10. Затем по мере роста пиrментирован­
ности появляется перемычка 1, потом 4, 5, 6 и 8 и только после этого 3 и 9. 
При определенном уровне пиrментированности перемычка становится 

константной частью рисунка. Существует некий иерархический порядок 

последовательного появления определенных перемычек и включения их в 
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структуру рисунка, что позволяет построить следующую модель-анало" 

гию (рис. 26). 

70 

60 

80 

Индекс пиrмеиrации,% 

Рис. 25. Иерархия формировании структуры рисунка надкрылий жуков: 
нормированные расnределеНИII надкрылий, маркированных наличием 

оnределенных nеремычек ( 1-1 0), по значениям индекса nиrментации 

i 
"\ г-

4 "' " ~ 3 WIYJI! 2 
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Рис. 26. Теоретическая модель <<коnировании» комnозиций 
с единого юnиrенетического ландшафта» nоnуляции. 

1-4-уровни заnолнении nиrментом надкрылий. Стрелки указывают наnравление 
возрастании колИ'Iества nигмента. Выше nунктирной линии-

nрофиль «эnиrенетическоrо ландшафта», аниже-гиnотетические композиции 

((рисунка надкрылий», соответствуюшеrо заданным уровням пиrментации 

Представим, что имеется ландшафт, напоминающий русло высох­

шей реки, где есть глубокие ямы и соединяющие их протоки разной глуби­

ны. При повышении уровня грунтовых вод заполнятся наиболее глубокие 

ямы, затем самые глубокие протоки между ямами, потом все русло и, 
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наконец, образуется озеро. Сверху, как бы с «высоты птичьего полета>>, 

будет видна картина, прmщипиально совпадающая с оnисанным для усача 

иерархическим nорядком формирования струюуры рисунка надкрылий. 

Легко заметить, что в целом для вида выполняется правило модели о запол­

нении пигментом сначала центров пиrментации- пятен, затем перемычек 

между ними и полного заливания nигментом надкрылий. Этот процесс 

напоминает также порядок формирования изображения в ходе проявле­

ния фотографии: сначала проступают самые характерные контрастные 

черты, а затем мелкие детали. 

Рассмотренную выше модель-аналогию можно считать прямой ил­

люстрацией предстаолений Уоддинrтона об эпиrенетическом ландшафте. 

Для того чтобы структура рисунка формировалась настолько правильно, 

действительно должна существовать единая эпигенетическая система nо­

пуляции. Другая популяция будет иметь иной, хотя и сходный, «ландшафт». 

Эти детали, отличающие «ландшафт» одной популяции от другой, приве­

дут к тому, что наряду с общими, перекрывающимися композициями они 

будут порождать уникальные, присущие только данной поnуляции сочета­

ния, которые в силу иного «рельефа развития» в другой популяции никогда 

не смогут проявиться. Если бы перемычки формпровались полностью слу­

чайно, а система их композиций отсутствовала, то можно было бы из 1 О 
элементов (перемычек) построить согласно законам комбинаторики 1 024 
композиции {210). Однако композиции формируются по довольно жестко­
му закону, единому для данной популяции. Можно напомнить в этой связи 

представления С. В. Мейена (1988) о так называемых морфологических 
«запретах» и <<разрешениях», которые, как нам представляется, обусловлены 

пороговымя ограничениями. Учитывая жесткую связь числа перемычек и 

индекса пиrментации, а также иерархический порядок, при котором пере­

мычки становятся константной частью рисунка, мы построили все теоре­

тическое множество композиций, которые должны бьmи бы проявиться в 

екатеринбургской популяции (рис. 27). 
Теоретически оказалось возможным ожидать 94 композиции по 1 О 

элементам. По нашим наблюдениям и данным Ю. И. Новоженона (1980), в 
екатеринбургской (свердловской) популяции реально встречено 63% ком­
nозиций от числа предсказанных нами. Заметим, что число предсказанных 

композиций на порядок меньше числа случайных сочетаний и близко к 

реально обнаруженному. Есть основание считать, что, идя таким путем, 

можно предсказывать все, даже наиболее редкие варианты структуры. Ра­

нее С. Р. Царапкии получил аналогичную картину композиций элементов 

рисунка надкрылий у десятиточечной божьей коровки (Coccine/la decim­
punctata), анализируя начальный период пиrментации (рис. 28). 
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Рис. 27. Теоретическое множество mмпозиций элементов структуры рисунка 
надкрылий усача изменчивого в екатеринбурrсmй популяции 

с учетом данных Ю. И. Новоженова (1980). 
Черные квадраты -реально обнаруженные mмпоэиции 

Многие основные закономерности направленного формирования 

рисунка, обнаруженные нами для усача изменчивого, были отмечены и 

С. Р. Царапкиным на десJIТИТОчечной божьей коровке. Он называл такие 

направленные ряды феноrенетической изменчивости эвномическими, а 

саму изменчивость «эвномической», т. е. буквально- «истннно закономер­

ноЙ>>. Хорошее совпадение конечных схем изменчивости пигментного 

рисунка на надкрыльях жуков разных видов и семейств, построенных на 

разных прннципах, указывает на достаточно объективный и действительно 

закономерный характер наблюдаемой вариации рисунка надкрылий ужу­

ков. 

Формирование элементов рисунка у жуков идет по пороговому 

принципу, что тоже хорошо согласуется с моделью единого цопуruщион­

ного «ландшафта развитию>: появление конкретного пятна или перемычки 

возможно лишь при достижеюm некоторого критического (порогового) 

количества пиrмента. Например, у пятиточечной коровки (Coccinella 
quinquepunctata L.) в оренбургской популяции (окрестности г. Кувандыка) 
появляется дополнительное пятно, которое нногда отсутствует. Из рисунка 
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Рис. 28. Феногенетическая изменчивость первого периода пигментации 
при формировании рисунка надкрылий десиmточечной божьей коровки 

(Coccinel/a decimpunctata). Схема выполнена по рисунку С. Р. Царапкина (1930), 
приведеиному в монографии В. В. Бабкова (1985). 

а- три основные формы выраженнОС'П:\ пигментации и рисунка 

( 1-8- номера отдельных питен надкрылий; 1-Ш- номера продольных ридов ); 
б- формы в поридке нараСТIIННJI числа питен 

29 видно, что нормированное распределение надкрылий, лишенных до­
полнительного ruпна, смещено влево и пороrовая зона (зона неопределен­

ности) довольно велика. По известной модели Фалъrrонера (Falconer, 1960) 
для пороговых признаrrов среднее значение левого распределения соответ­

ствует теоретичесrrому меС'I)' эпиrенетичесrrого порога на количественной 

оси. Согласно этой модели, подсчитав интеграл вероятности в до порого­

вой зоне, можно ВЪIЧИСЛИТЪ теоретический процент надкрылий с дополни­

тельным пятном и без него. Теоретические и эмпирические оценки для 

изученной популяции пятиточечной rrоровки вполне хорошо согласуются 

(табл.lО). 

Аналогичный расчет, проведенный для екатеринбурrсrrой популя­

ции усача изменчивого, также показал хорошее согласование эмпиричес­

ких и теоретических частот (табл. 1 0). Единственное нарушение из общей 
закономерности на первый взгляд набmодалось по проявлению перемыч-
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Рис. 29. Распределение надкрылий пятиточечной коровки 
Coccine/la quinquepunctata по значеНИJIМ IUIДeкca пигментации 
(Оренбургскаи область, июль 1984 г. - кувандьпа:каи попуmщИR) 

Таблица 10 

Сравнениетеоретических н эмпирнческнх частот встречаемости фенов 

рисунка на надкрыльях mпнточечной божьей коровки 

н усача изменчивого (в скобках прнведена уточненная оценка),% 

Фен Частоты 

теоретические эмпирические 

Пятиточечнак божья коровка 

Пятнавет 20,8 21,8 
Пятноесть 79). 78). 

Усач изменчивый (екатеринбургская популяция) 

1 28,9 33,5 
2 93,6 94,9 
3 4,8 4,8 
4 19,7 14,8 
5 12,4 11,4 
6 13,6 12,5 
7 98,4 98,9 
8 19,0(7,7) 6,8 
9 2,5 2,3 
10 86,5 88,4 
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ки 8. По этому признаку на низком уровне пиrментации проявляется до­
полнительный фен (рис. 30), а основной- на более высоком уровне. Лю­

бопытно, что атипичное проявление перемычm 8 при низком уровне пиг­
ментации совпадает с отсутствием характерной параллельной перемычки 

2 (можно предполагать, что «функцию» вертикальной перемычки 2 на 
низком уровне пигментации способна «взять на себя» параллельна ей рас­

положенная перемычха 8, которая в норме начинает проявляться лишь на 
более высоком уровне пигментнрованности). Редкость этого дополнитель­

ного фена не позволяет строго оценить корреляцию между проявлением 

перемычек 2 и 8 на низком уровне пигментации, но следует заметить, что 
во всех обнаруженных случаях проявление перемычки 8 совпадало с от­
сутствием перемычки 2. Важно лишь подчеркнуть, что по данному при­
знаку (перемычка 8) проявляются два устойчивых состояния. Специаль­
ный nересчет после искточения этого дополнительного фена вновь дает 

хорошее соответствие (табл. 10, значение в скобках) между эмпирической 
и теоретической частотами. Исключение данного фена вполне обоснова­

но и со статистической точки зрения (рис. 30), так хак значения индексов 
пигментации надкрылий, которые маркированы его присутствием, выхо­

дят за пределы допустимой, но случайной вариации (отклоняются за Зу, 

т. е. три среднеквадратичных отклонения!). 

а 
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Рис. 30. Процедура внесенИJI поправки в распределение надкрьvшй 
усача изменчивого, имеющих восьмую перемычку. 

а- исходный эмпирический вариационный рц; 

б- естествеиное рассеивание значений индекса пигментаЦШt:; 

в -нормированное распределение после удалеНИJI уклоЮiющихся значений 
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В выборке из екатеринбургской популяции усача изменчивого бьmо 

обнаружено 34 % особей, у которых левое и правое надкрылья имели раз­
ные композиции, т. е. рисунок надкрылий отличался в той или иной степени 

по своей структуре. При анализе этих асимметричных билатеральных «на­

рушений развития» установлено, что композиции последовательно услож­

няются по мере увеличения числа перемычек. Причем обычно различия 

между рисунками надкрьmий на разных сторонах особи заключаются в 

прибавлении или исчезновении только одной-двух перемычек (рис. 31). 
Таким образом, эпиrенетические нарушения рисунка на групповом уров­

не оказываются упорядоченными и выстраиваются в естественную еди­

ную систему переходов от одной композиции к другой. В центре такой 

сети переходов расположены наиболее часто встречающиеся композиции, 

а по периферии- редкие. Все это также указывает на существование еди­

ной эпигенетической системы, обеспечивающей вероятностную реализа­

цию сочетаний фенов разных признаков или композиций фенов. 

Атрибутом существования системы также является ее устойчивость. 

Ю. И. Новоженовым (1980) на качественном уровне убедительно доказана 
устойчивость системы рисунка. Он сравнивал встречаемость основных 

композиций (аберраций) в свердrювской (екатеринбургской) популяции 

усача в течение многих лет. Частоты встречаемости перемычек в этой же 

популяции в разные годы (наши данные, 1984-1985 rr.) чрезвычайно близ-

9 10 

ЧиСIIо «nеремычеК» 

Рис. 31. Внутрииндивидуальная изменчивость надкрылий усача изменчивого. 
Стрелками соединены I«Jмпозиции фенов, встреченные на разных сторонах 

у одной и той же особи (стрелки наnравлены от больших частот встречаемости 

I«Jмnозициit к меньшим) 
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ки (см. табл. 9) и хорошо совпадают с частотами, вычислевными по ранее 
опубЛИI<О:ванным ДЛJ1 этой попушщии материалам (Новожеиов, Короби­

цын, 1972). Напомним, что:крайииевыбор:к:ира:щелены 15-16 по:mлеиия:­
ми жуков. Разиые популяции- е:катеринбурrсiСЗИ и ильменСIСЗИ- напротив, 

разJПIЧ3ЮТСя по частотам встречаемости :мноrих перемычек (см. табл. 9). 
Расчет фенетическ:их дистанций по ю:мплексу неметрических пороrовых 

признаiСОв рнсунRа мехщу сравниваемыми выборками усача, проведен­

вый методом Cшrra (Вerry, 1963), показал (табл. 11 ), что различия мехщу 
выборками разных лет в е~~атериибурrСIСОй попуmщии чрезвычайно малы 

н на порядок меньше межпопуляционных при сравнении е~~атеринбурr­

сюй н ильменСIСОй популщий. Эrо позволяет обоснованно предполагать, 

что «эпиrенетическая система>> екатеринбурrСIСОй популщни обладает 

высоюй усrойчивостью и значиrельно отличается от «эпиrенетичесюй 

системы)) формирования рнсунl\а в ильменекой популяции. Повrоряе­

мость одних и тех же элемеиrов высока, и их закладка носиr топологически 

строгий, веслучайный и, по-видимому, наследственно определенный ха­

рактер. Очевидно, чrо в рисунке над~q>ылийусача нзмеичивоrо nороrовыми 

признаками JПIJIJIIOТCJI конкретные перемычки, а фенами- их наличие или 

отсутствие. При естественном комбинировании фенов образуются ком­

позиции- дис:кретности вroporo порядка, mropыe иногда лeriCO приюпь за 

фены. 

Следовательно, струюуры, называвшиеся «аберрациямю>, не эле­
ментарны, ие JIВЛJIIOТCJI «rенетически жеСТI([) детерминированными мор­

фами>> (такой взrлид весьма распространен), а предст3.ВЛJПОТ собой сочета-

Таблица 11 

Фенетическиедистанции (ММD) междувыборками 

усача юмеичивоrо оо КОМПJiексу неметричесюп пороrовьп:прюнаков 

рисунканадкрьVIИЙ 

Исrочник Выборка 1 2 3 4 
Васильев (1988) Е~~атерннбурrсiСЗИ: 

1 (1984 r.) - 0,00> 0,013 0,142 
2(1985 r.) 0,002 - 0,010 0,140 

Новожеиов, 3 (1967-1970rr.) 0,002 0,002 - 0,139 
Коробнцьщ Ильменска.и: 
(1972) 4 (l%9-1970rr.}_ 0,002 0,001 0,001 -

Примечание: В нижней треугольной матрице- значения стандарт­

ныхотююнений (МSD). 
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ния- композиции элеменrов (фенов); их дискретность вrорична и имеет 

пороrовую природу. Часrоrы встречаемости элемеиrов (фенов) высо:коус­

rоmвы в популяцни и мар:кируют ее эпиrенетическую специфику. В каж­

дой популяции существует специфическое месrоположение пороrов, чrо 

определяет единый закон и иерархический порядок формирования компо­

зиций. Это же позволяет теоретически предс:казаrь все множество компо­

ЗIЩИЙ для конкретной популяции. Наличие единого закона формирования 

струюуры рисунка, специфичного для: популяции и осуществляющеrося 

через сrохастику процессов развитщ может объясЮIТЪся rолько тем, чrо 
каждой популяции присуща своя единая эпнrенетическая система. 

IlроВ(Щениый нами анализ показал, чrо в отряде жесткокрылых эти 

закономерности проявляются в семействах усачей, нарывников, божьих 

коровок, лнсrоедов, долгоносиков, _пластинчатоусых, изредка встречаются 

у чернотелок, зерновок, пилоусов н rрнбоедов, совсем редки у жужелиц и 

не отмечаюrся, по-вJЩИМому, у злаrок. НесомнеiПЮ, ОIШсанные выше прин­

ципы и подход не оrраничнваются rолъко насекомыми. 

К положительным черrам оiШсаиноrо нами композиционного под­

хода при изучении феноrеиетичес:кой изменчивости можно отнести рез­

:кое уменьшение числа элементарных призна:ков, возрастание надежности 

и упрощение процедуры классификации, предсказание в полном объеме 

редких :композiЩИЙ фенов, а таюке широкие возможности его применения 

во внутривидовой систематике, популяционной и эвоmоциониой биоло­

гии при харакrеристике феноrипичес:кого разнообразия. 

Фенодевнаты как проявления феиоген~еской изменчивоспL 

Флуюуирующая асимметрщ эпи:r"енетическая изменчивость и аберра­

тивиые нарушения разлнчньiХ морфолоrических структур неоднократно 
изучалнсь у рыб (Кирпични:ков, 1979; Яmвлев и др., 1988; Баранов, 2007; и 
др.). Дли обозначения наследственных уклонений от нормы, весьма измен­

чивЬIХпо проявленшо и частоте встречаемости и, по мненшо В. С. Кирпич­

никова (1987), трудно поддающихся rенетичес:кому анализу, Лерпером 
(Lerner, 1954) бьш предложен термин «фенодевиаНТЬD). Аналоrичные 
аберрации обнаружены в большом :количестве у дрозофиль1. В. С. Кирпич­

НИI<ОВ (1987) описал подобные аберрации при исследовании молоди сазана 
в дельте Волrи. По ero словам, до 5 %всех просмотренньiХ сеrолеrок (изу­
чено около 19 000 экз. рыб) имели те или иНЬiе крупнь~е нарушения: сме­
щенную чешую, уродства плавников, отсутствие бpюiiiИoro или анальноrо 

ШI3ВНИКОВ, уродства ХВОСТОВОЙ части ПОЗВОНОЧНИI<а, <<МОПСОВИДИ3Я)) rолова 

и искривление чеmостей, JХЩУIЩИЯ или отсутствие rлаз, редуiЩИЯ уси:ков, 

недоразвитие жаберной крышки, прерванная или искривленная: боковая 

линия, мозаичная окраска и друrие. Большую часть аберраций В. С. Кир-
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ПИЧНИI<DВ оrнес к :катеrории фенодевиантов. В частности, он подчеркивал, 

Ч1'О К НИМ ОТИОС.IПСЯ МНОгие ИЗ IШЗВНIШОВЫХ аберраций, а также <<МОПСО­

ВИДНОСIЪ», редукци1[жаберной :крьппкин различные варианты СЛШIНЮI тел 

позвонков. Таким образом, на основании прнведениых разными авторами 

материалов можно заюпо"ЧИГЬ, чrо фенодевванты у рыб в большинстве 

представJVIЮТ собой фены пороrовых неметрических признаmв. 

Д. М. Блоу и Г. Дж. Бойд (Вlow, Boyd, 1992) при изучении наследо­
ванЮI и асимметрии фенотипическоrо проявлеНЮI редукции тазовых 

косточек и ШШIОВ на них у девятишлой mmomки (Pungitius pungitius) 
предлоЖНJIИ полигенную модель наследования с двую1 феиОТШIИЧескими 

порогами. У дев.пииrnой mmomки тазовые mсти в норме щхщставшпот 

собой билатерально симм:еtричные струкrурыс торчащими шипами. Одна­

m в неmторыхпопутщияхэтоrо вида они~сяв размерах, иноща 
до полноrо отсутствЮI. Первый признак редуiЩИИ-исчезновение шипов, 

юлорое сопровождается уменьшеннем размеров тазовых mстей, превра­

щающихся:в рудвмекrы, и нарастанием билатеральной асимметрии. Даль­

нейшее уменьшение размеров рудиментов ведет к их полной поrере. В пo­

nyJШJ,ЮIX с малыми размерами таза предрасположенность к асимметрии 

проя:влеНИJI шипов высоm наследуется (h2= 0,85 ± 0,14), но асимметрЮI 
mстиых рудиментов у рыб без шипов не наследуется. Скрещивание рыб 

без шипов из популяций с редукцией тазовых mстей с нормальными ры­

бами, имеющими шипы, дает только поrо:мmв с шипами. ЭкспрессЮI ши­

пов и рудиментов оrносителъно слабо зависит or варъироваJОIJI рН, содер­
жания калъЦWI и солености воды. Авторы пришли к выводу, чrо только 

пороrовая модель наследования аномалий строения (редукции) тазовых 

:костей может обьясниrъ сочетание высокой наследуемости щхщрасполо­

женности рыб к асимметрии шипов с тем, чrо сама асиммеtрм шипов 

я:вляется фJ1УК1УИРУЮщеЙ. 
Каквидно из рисунка 32, гевотнпы в зашrрихованной зоне даюr, как 

правило, непоJIНЫе по строению тазовые mсти н проя:втпот высокую била­

теральную асиммеtрию. Выше этого участка для рыб характерно полное 

строение с шипами, а ниже они не имеют и следов тазовых костей. Таким 

образом, края заштрихованного участка представтnот собой фенотипи­

ческие пороги, где верхний определяет присутствие/оrсутствие ппmов, а 

нижний- присутствие/ оrсуrствие тазовой кости. Верхний порог определя­

ет потерю шиnов (неnолное проявление), а нижний- оrсуrствне таза. Выше 

верхнего порога и между порогами размеры таза ведут себя как простой 

количествениый признак. Канализованностъ развНТН.II хорошо выражена 

выше верхнего порога, а между nорогами она нарушается, о чем свиде­

тельствует возрастание билатеральной асимметрии рудиментов в этой 
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Отсутствие Нсполиос Полное проивление 

проявление 

1 порог 2 порог 

Распределение детерминирующего 

факrора 

.._______.., 
Отсутствие Неполное Наличие 

проявление 

Рис. 32. Пороrовая природа проявления неметрических nризнаков у рыб: 
формирование тазовых костей у девятииглой коmошки 

(по данным Blow, Boyd, 1992). ПоясненИII в тексте 

промежуточной зоне. В данной модели проявляютех те же закономерности 

поведеНЮI пороrовых приэнаков, коrорые были обнаружены нами у жуков. 

ФлуКI)'ирующая асимметрия как инструмепr биомониторинrа. 

Стремление использовать флуюуирующую асимметрию (ФА) дли оценки 

качества среды обитаНЮI животных и растений поивилось, вероятно, в са­

мых первых работах, посвященных даниому феномену. Исходно это явле­

ние рассматривалось как «онтоrенетический шум», который усиливается 

при стрессирующем воздействии негативных условий развития. В России 

пионерными работами в этом направлении, как уже отмечалось, бьmи 

исследования, проведеиные школой члена-корр. РАН В. М. Захарова (Заха­

ров, 1978, 1987; Захаров и др., 1984; Захаров, Кларк, 1993; Кряжева и др., 
1996; Гелашвили и др., 2004). Среди зарубежных наиболее известны работы 
Миттона, Грэхэма и Фелли, Кларка, Парсонса, Палмера и Стробека, Клин­

rенберrа и др. Интерес к изучению и использованию ФА в качестве ин­

струмента исследований не ослабевает, и число публикаций в этой области 

стремительно растет. 

Из зарубежных исследований лучше всего опираться на класси­
ческие работы Палмера и Стробека (Palmer, Strobeck, 1986; Palmer, 1994 ). 
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Работа Ричарда Палмера (1994) представляет собой конспект его леiЩИЙ на 
конфереiЩИИ по проблемам ФА. В ней приведен критический анализ ин­

дексов, которые применяются при оценке стабильности развития, и даны 

рекомендации для исследователей. Вслед за В. М. Захаровым (Zakharov, 
1992) Р. Палмер рассматривает стабильность развития организма (deve­
lopmental stabllity) как отражение его способности к продуцированию 
«идеальной» формы в конкретных условиях. Для оценки стабильности 

развития предлагается учитывать отклонения (deviations) от нормы и 
оценивагь факторы, которые ВЛИJIЮТ на эти отклонени.я (рис. 33). Существует 
компромисс между допустимой величиной развитийного «шума» (deve­
lopmental noise ), или нестабильности развития, и процессами, противо­
действующими этому, т. е. привод.ящими к его стабилизации ( developmental 
stabllity). Предполагается, что развитийный шум может быть обусловлен 
мелкими случайными различиями в скоростях деления клеток, их роста, 

физиологии и изменения формы, а также влиянием темnературы на 

эюиматические nроцессы. В основе стабильности развития лежит явление 

гомеореза- стабилизированного потока развития во времени, по К. Х. Уод­

дингтону (1957), о котором по отношенюо к процессам развития в пo­
IIyJUIЦИJIX nисал В. М. Захаров (Zakharov, 1992). 

В зарубежных работах часто выделяют и nротивоnоставляют друг 

другу поняти.я канализованиость и nластичность развити.я. Канализован­

ностъ развития (термин К. Х. Уоддингтона)- это способность структуры 
устойчиво реализовываться в самых различных условиях (стабильность 

развития не явл.яется синонимом канализованности (Zakharov, 1992) и от­
ражает способность структуры развиваться вдоль идеальной траектории в 

конкреmых условиях). Фенатипическая пластичность- способность иден­
тичных генотипов продуцировать различные фенотипы в разных условиях 

среды. Очевидно, что чем больше выражена nластичность, тем меньше 

предполаrается канализо ванность (Palmer, 1994 ). Существует, как отме-

о 

f 

Рис. 33. Распределение величин ФА отражает mмпромисс между двумя 
противоположными nроцессами: развитийным шумом (N - «noise») 

и стабильностью развития (S- «stahility») 
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чалось ранее, несколько форм асимметрии билатеральных признаков, ха­

рактер распределения значений коrорых различается: флуюуирующая асим­

метрия, направленная асимметрия и антисимметрия (рис. 34). 

Рис. 34. Варианты распределений индивидуальной разиосm между левой (S) 
н правой (D) сторонами (S-D) у билатеральных организмов: 

а) флуктуирующu асимметрия (FA), б) направленнu асимметрИJI (DA), 
в) плосmвершИНИIUI или бимодальНI\JI анmсимметрия (поР. Пммеру (Palmer, 1994)) 

Палмер (Palmer, 1994) обнаружил в литера'l)'Ре не менее 22 индек­
сов для количественного измерения величины ФА, но свел их к 13 разным 
показателям, из которых наиболее распространены два: 1) средняя раз­
ность значений признака на левой и правой сторонах, взятая по модулю­

FA 1; 2) квадрат разности значений признака на левой и правой сторонах­
FA4. Следуетучитывать различия в характере распределения полученных 
значений индексов (рис. 35). В последние годы все шире используется схема 
смешанного двухфакторного иерархического дисперсионного анализа, в 

котором учитываются повторные промеры (repeates) для каждой из сто­
рон особи, причем сторона учИТЬIВается как фиксированный фактор, а 

индивидуум -как случайный. В этом варианте анализа величина взаимо­

действия факторов «индивидуум х сторона особИ>> рассматривается как 

основа для вычисленИJI дисперсии ФА и обозначается как индекс FA10. 
Фиксированный фактор «сторона особи» (side) позволяет оценить вели­
чину дисперсии направленной асимметрии (DA). С помощью повторных 
измерений можно оценить ошибку измерения и соотнести с ее величиной 

уровень различий для соответствующих факторов. Часто этот метод при­

меняется в исследованиях ФА с помощью геометрической морфометрии 

(см. КlingenЬerg, Mclntyre, 1998; Кlingenberg, 2003; Breuker et al., 2007). 
Как отмечает Р. Палмер (Palmer, 1994 ), наиболее распространенные 

индексы ФА, приведеиные на рисунке 36, различаются по степени смеще­
ния оценок из-за влияния изменчивости размеров объектов, наличИJI на­

правленной асимметрии и антисимметрии, а также отклонения от нор­

мального характера распределения частот для разности (S-D). Он дает сле­
дующие общие рекомендации и советы в отношении использования ин-
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Рис. 35. Графическая ИЛJПОстрация распределения величин различных индексов ФА 
(по Р. Палмеру (Palmer, 1994)) 

дексов ФА. Поскольку практически все индексы чувствительны к анrисим­

метрии и направленной асимметрии, следует проводить тестирование на 

наличие антисимметрии и направленной асимметрии. Если разность по 

модуmо IS-Dlзависит от размера признака, то следует использовать индек­
сы FA2, FАЗ, FA6, FA 7. Поскольку индексы различаются по чувствительнос­
m к действюо факторов, следует использовать не менее двух разных ин­
дексов (FA 1, FA4 или FA 1 0). В большинстве случаев рекомендуется допол­
нять используемые индексы показателем FA 1 О, который учитывает ошиб­
ку измерения и эффективно искmочает ее из дисперсии различий между 

сторонами. При использовании метрических признаков обязательно тре­

буется учитывать ошибку измерения, для чего все измерения должны про­

водиться, по крайней мере, дважды. 

Наряду с рассмотренными выше индексами известны и другие. Так, 

в главе 5 нами приведен способ деmмпозиции дисперсии общей асиммет­
ричносm (ТА2) на ее аддитивные компоненты: дисперсюо направленной 

асимметрии (DA 2) и дисперсию флуiсrуирующей асимметрии (FA2), кото­

рый предложен А. Г. Васильевым (2005) на основе формул Сокэла и Свита 
(Sokal, Sneath, 1973), первоначально разработанных ими для пумеричес­
кой таксономии. Примечательно, что метрика, используемая этими авто­

рами для альтернативных признаiСОв, идентична той, которая приводится 

для метрических признаков в формулах, известных как формулы Пенроуза 
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Форма коррек- Абеолю·mаи 
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со эваком (s-D) 

FA4: var (S-D) 

FAS: !(S-D)'fN 

Оrиоwсине 
сторои (S/D) 

по особи FA2: mcanjS-Dj/((S+D)/2) FAб:var[(S-D)/(S+D)/2] FAS: var(log(S/0)) 

по выборке FA3: 1nea11jS-Dj/mean((S+D)I2) FA7:var(S-D)/mean((S+D)/2) 

Друn~е в1щексы дли отделыtых признаков: 

FA9: 1-Г -по величине скоррслнроваиности сторон 

FA 10: (MSsi-MSm)IМ по ANOVA- В38НМОдействие (sidc х individ)- ошибка измерении 
Индексы 110 множеству прнзнаk-ов на особь: 

FA\1: (Ai)=IiS-DI ДIJЯ всех признаков особи; IAi/N индекс дru1 выборки 

FAI2: (Ai) обшес чнсJJО асимметрич11ЫХ признаков на особь (FAnm); IAi/N Д11Я выборки 

FA13: ГснераJiюованный индекс ФА (GFA) по (Zhivotovsky, 1992)- мноrомс.:рное 
измерение среднего отмокекни от си~tметрни дru1 множества метрических признаков 

Рис. 36. Формулы для 13 наиболее известных индексов ФА 
(по Р. Палмеру (Palmer, 1994)). Пояснения в тексте 

для сопоставления формы (shape) и размеров (size) при попарном сравне­
нии двух таксонов. Далее, в r:лаве 1 О, мы приведем эm формулы и рассмот­
рим пример их использования для декомпозиции дисперсии общей асим­

метричносm на компоненты дисперсий направленной и флуктуирующей 

асимметрии для метрических и меристических признаков в импактных и 

контрольных выборках листьев березы повислой. 

Сравнительно недавно стал известен еще один индекс, предложен­

ный Д. Б. Гелашвили с соавт. (2004), которые используют для оценки 
уровня ФА формулу так называемой.свертки, заимствованную из кристал­
лографии: 

гдет-число признаков, n- число особей в выборке, Sii- значение признака 
для левой стороны тела, DiJ- для правой. ОсобеЮiость этого метода за­
IСЛЮчается в том, что он носит нелинейный характер, причем нормирова­

ние значений производится одновременно со сверткой. 

Таким образом, с учетом того, что мы дополнили сnисок Палмера и 
Стробека индексом Д. Б. Гелашвили с соавт. (2004) и индексом FA2 для аль­

тернативных признаков А. r_ Васильева (2005), общее число показателей 
ФА увеличилось до 15. Вероятно, возможны и другие способы оценки 
дестабилизации развития с учетом флуктуирующей асимметрии. 



Глава 7 

ФЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ 
ВНУТРИВИДОВОЙ ДИффЕРЕIЩИАЦИИ 

И ПОПУЛЯЦИОIПIОЙ СТРУКТУРЫ У МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

Наиболее адекватное представление о популяционной cтp)'ICI)'I>e 

вида можно получить при последовательном изучении диверсификации 

популяций в пределах ареала. Удачные попытки фенетического и морфо­

метрического анализа популяционной струюуры вида неоднократно пред­

принимались как зоологами (Вerry, 1969; Новоженов, 1980; Hartman, 1980; 
Яблоков и др., 1981; Баранов, 1988; Пикулик, Косов, 1988; Васильев и др., 
2000 и др.), так и ботаниками (Мамаев, Махнев, 1988; Семериков, 1986; 
Петрова и др., 1989; Петрова, 2002; Видякин, 2004; и др.). 

При проведении rеографических сравнений в силу случайных коле­

баний условий среды в разных участках ареала и в разные годы необходим 

параллельный сбор информации из изучаемых популяционных группиро­

вок. Это предполагает синхронный сбор проб из разных участков ареала в 

течение нескольких лет для получения адекваmого представления о мас­

штабах хронографических колебаний в каждой популяционной группи­

ровке по сравнению с rеографическими различиями. Такой подход к ана­

лизу внутрипопуляционной изменчивости можно назвать хроно-геогра­

фическим. Он включает в себя возможность оценки степени устойчивосm 

фенаоблика популяций в пространстве и времени, а следовательно, и по­

тенциальную возможность выявить устойчивость популяционной струк­

tуры в пределах ареала конкреmого вида. 

Каждая популяция генетически уникальна, если она действительно 

является исторически сложившейся панмиктической совокупиостью (Гло­

тов, 1983). Следовательно, каждая популяция уже по определению в той 
или иной степени генетически дифференцирована от других. Степень ге­

нетической и соответственно эпиrенетической дифференциации может 

быть разной. Предполагается, что она тем выше, чем дольше сопостав­

ляемые популяции подвержены давлению разнонаправленного естествен­

ного оrбора при отсутствии генеmческого обмена между ними (Тимофеев­

Ресовскийидр., 1977). 
В целом с эволюционно-эколоrических позiЩИЙ можно представить 

популяционную диверсификацию как процесс, направленный на наиболь­

шее приспособлеиие nопуляций к местным условиям, сопровождающий­

си возникновением экологических, генетических и фенотшшческих разли-
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чий между ними (Васильев, 1996). Собственно, по этим свойствам и можно 
оценить проявление диверсификации и уровень диффереiЩИации популя­

ций. Далеко зашедшая диверсификация ведет к возникновению необрати­

мых особенностей, изменяющих отношение популяции к среде, т. е. к об­

разованию подвидов (Шварц, 1969, 1973, 1980). Эта стадия фактически от­
ражает начальные этапы внутривидовой дивергенции, а в дальнейшем и 

видообразования. 

Становление внутривидовой диффереJЩИации популяций- длителъ­

НЪIЙ, обусловленный отбором исторический процесс, а явление диверсифи­

кации- результат этоrо процесса. Поэтому очевидно, что мера дифферен­

циации связана с интенсивностью давления отбора и отражает в конечном 

итоге результат его работы. Изучая относительную диффереJЩИацmо попу­

ляций (меру различий), мы тем самым оцениваем в той или иной степени 

и действенность отбора в историческом масштабе времени. 

Изоляция расстояннем н дифференциация популяций. Принято 

считать, что дифференциации популяций и становлению популяционной 

структуры вида способствует пространствеиная изоляция, которая в слу­

чае островной изоляции прекращает или резко ослабляет генетический 

обмен между популяциями (Майр, 1968). Формирующаяся в ходе внутри­
видовой дифференциации уникальность эпиrенетической системы локаль­

ной популяции должна постоянно нарушаться в ходе скрещиваний с миг­

рантами из смежных соседних популяций. Априори не ясно, каковы меха­

низмы поддержания устойчивости фенооблика популяций в пространстве 

и во времени. В качестве одноrо из таких возможных эколоrо-генетических 

механизмов, способствующих поддержанию популяционной устойчивос­
ти и стабильности популяционной структуры вида, можно считать дей­

ствие изоляции расстоянием (isolation Ьу distance), которая как эволюци­
онный механизм впервые была предложена к обсуждению Сьюэлом Рай­

том в 1943 r. 
Следует подчеркнуть, что термин «изоляция расстоянием», введен­

ный С. Райтом для описания модельной ситуации, которая подразумевает 

отсутствие давления естественного отбора и относительно равномерное 

распределение особей в пространстве, не строго подходит для реальных 

природнъiХ условий. Лучше говорить об изоляции пространством в широ­

ком смысле слова. В реальной природной обстановке поселения организ­

мов относительно разобщены, и группы особей обмениваются генетичес­

кой информацией неравновероятно. Кроме тоrо, вектор давления отбора 

для разных смежнъiХ поселений может быть неоднозначен. 

Для случая изоляции расстоянием можно говорить о двух противо­

положнъiХ процессах, способствующих ее возникновению. С одной сторо-
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ны, существуют постоянный обмен наследственной информацией между 

смежными грутшировками за счет миграции и скрещивания и нивелиров­

ка возникающих различий между популяциями, с друrой - воздействие 

отбора, создающего в каждой популяции свою аранжировку эпигенети­

ческой системы и генома и соответственно свой фенооблик. При достаточ­

ном удалении популяций и сильном разнонаправленном отборе в каждой 

из них теоретически возможно ожидать проявления эффекта изоляции рас­

стоянием. 

Феномен изоляции расстоянием, наряду с этими двумя очевидны­

ми процессами, объединяет несколько сопутствующих механизмов. В пер­
вую очередь действует экологическая уникальность локальных условий. 

Очевидно, что на земном шаре все региональные условия уникальны и в 

строгом смысле исторически неповторимы. Это обстоятельство является 

мощным организующим внешним фактором пространствениой внутри­

видовой дифференциации форм. Специфическая констелляция условий, 

исторически складывающаяся на конкретных территориях (акваториях), 

задает разные векторы естественного отбора для локальных популяций и, в 

конечном итоге, приводит к созданию локальных популяционных адап­

тивных норм (в понимании И. И. Шмальrаузена). 

Второй важный момент - степень общей подвижности и мигра­

ционной способности (вагильности) животных. За счет этого возможны 

плавная нивелировка географических различий между смежными популя­

циями при взаимном обмене мш-рантами, а затем их скрещивании с або­

ригенным населением, что может способствовать формированию гради­

ентов морфагенетических различий и географической изменчивости. 

Третий ведущий механизм изоляции расстоянием может заключаться 

в устойчивости и инерциониости исторически отшлифованной для дан­

ных локальных условий обитания эпигенетической системы конкретной 

популяции, а также стабилизации ее морфогенетических реrуляrорных воз­

можностей в соответствующем диапазоне постоянно меняющихся условий 

обитания. 

Четвертый потенциальный механизм, сопряженный с изоляцией 

расстоянием, связан с третьим и отражает снижение приспособленности 

пришельцев в новой среде обитания, посmлъку их адаптивная норма исто­

рически была настроена для развития в условиях исходной территории, 

отсутствующих или реДI«) встречающихся на новом месте. При резком из­

менении новых условий обитания моrут нарушаться нормальное созрева­

ние и воспроизводительная функция пришелъцев. Можно полагать, что 

адаrrrнвные черты морфоrенеза, выработанные для исходной территории 

обитания, моrут оказаться бесполезными и даже вредными при попадании 
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1 новую среду и будут либо зарегулированы развитием пришельца, либо 
1ыбракованы отбором и не «nриняты» аборигенной популяцией. 

Наконец, пятый аспект, способствующий изоляции расстоянием, 

~ожет быть обусловлен пекоторой территориальной ограниченностью 

1ригодных местообитаний, повышенной локальной плотностью видового 

tаселения в этих биотопах и насыщенностью менее пригодных стаций рас­

:еляющимся местным молодняком. При внедрении «чужаков»-иммигран­

:ов они сталкиваются с уже занятыми территориями, и между пришельца­

о~и и аборигенами возникают этологические коллизии. При высокой плот­

юстивида «чужая» территория становится почти не проходимой ДJIЯ при­

nельцев, т. е. выС'I)'пает в роли своеобразных этологических изолирующих 

)арьеров. 

При изоляции расстоянием передача наследственной информации 

1 чреде поколений осуществляется как во времени (ДJIЯ конкретной попу­

IЯции), так и в пространстве (между популяциями), но с появлением изо­

Iирующеrо барьера пространствеиная передача прекращается, и остается 

голько поток наследственной информации во времени. В случаях, когда 

юзникают изолирующие барьеры, прерывающие связь отдельных груп­

шровок друг с другом, процесс дифференциации таких островных изоля­

rов теоретически должен протекать быстрее. 

Используем ДJIЯ подхода к решению этих вопросов некоторые ма­

rериалы, касающиеся фенетической оценки дифференциашш популяций 

Jыжей полевки в Оренбургской области, полученные нами ранее (Василь­

~в и др., 2000). Напомним, что специфика пространствеиного размещения 
Jыжей полевки в рассматриваемом регионе заключается в усилении сте­

ffотопности вида, строгой его приуроченности к пойменным лесам. Поток 

кигрантов перемещается в основном вдоль пойменных лесных «кори­

II.Оров». 

Фенетический анализ бьm проведен по 23 фенам неметрических 
rюроговых признаков черепа, причем набор признаков в основном пере­

крывается с тем, который используется при анализе популяций рыжей по­

Jiевки в других разделах работы (см. рис. 21 ). Из 23 признаков пять в даль­
нейшем не использовали из-за сложностей при их классификации в запад­

ных популяциях рыжей полевки. Все вычисления фенетических дистаншm 

выполняли по формуле Смита (Вепу, 1963, 1964). Специальный анализ по­
казал, что при таком расчете (табл. 12) оценки ММD мало отличаются от 
полученных по формуле Хартмана (Hartman, 1980), которую мы обычно 
используем в работе. Таким образом, можно вполне сопоставлять величи­

ны MMD, вычисленные по формуле Хартмана, с данными, которые были 
получены ранее по формуле Смита. 
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Таблица 12 
Фенетнческие дистанции (ММD) между сакмарской 

и приуральской популяциями рыжей полевки в Оренбургской области 
в разные годы (MSD- среднеквадратичные отклонения; 
при ММD > 2МSD различия значимы на уровне р < 0,05) 

Год ММD МSD 

Сравнение по Смmу (Berry, 1963, 1964) 

1972 0,075 0,028 
1976 О,о75 0,021 
1m 0,060 0,019 

1972-1977 О,о70 0,023 
Повторное сравнение по Хартману (Нartman, 1980) 
1972 0,0867 0,0236 

1972* 0,0809 0,249 

* - сравнение выборки из приуральской популяции с выборкой из 
поселения «пойма-2» сакмарской популяции (в остальные годы в 

сакмарской популяции брали выборки из поселения «пойма-1 » ). 

Выявление дифференциации поnуляционных rpyrnmpoвoк на сплош­
ном участке ареала проводили на основе сравнения кратковременно взя­

тых синхронных проб рыжей полевки на большом пространствеином от­
резке пойменных лесов р. Урала. В первом варианте исследований отлов 

зверьков проводили в июле в течение 20 дней в шести точках сбора, удален­
ных друг от друга примерно на 30-40 км (рис. 37, 1-6). Общая протяжен­
ность пространствеиного отрезка между крайними пробами составила 

около 200 км. Расстояние в 30-40 км между пробами было выбрано не 
случайно. Первая проба взята из популяции, условно названной приураль­

ской (окрестности по с. Приуральск), которая в течение ряда лет сравнива­

лась с изолированной от нее тридцатикилометровым Сакмаро-Уральским 

степным водоразделом сакмарской популяцией ( окр. г. Кувандьrка, поймен­
ный лес р. Сакмары). Хотя расстояние, разделяющее две заведомо изолиро­
ванные поnуляции рыжей полевки, и не превышает 30-40 км, однако благо­
даря мощному ландшафтно-экологическому барьеру - степному водо­
разделу, пространствеиная изоляция между ними приближается к полной. 

Сакмарекая популяция может служить общей точкой отсчета различий для 

сопоставления двух вариантов пространствеиной изоляции: изоляции 

расстоянием и полной изоляции за счет ландшафтно-экологической 
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Рис. 37. Схема расположеНИJI выборок из популяций рыжей полевки и неiФТОрые 
фенеmческие диСТЗIЩИИ (ММD) между ними (по Васильеву и др., 2000). 

Популяционные пробы: 1 - приуральская, 2 - верхнеозерская; 3 - беляевская, 

4- красногорская, 5- островная, 6- камениоозерская (оренбургская); попуЛJЩИИ: 
1 - сакмарская, П -оренбургская, Ш - илекская, IV - шубарагашская 

преграды. Таким образом, мы могли соотнести уровень диффереЮJ,Иации 

двух полностью изолированных попушщий с диффереЮJ,Иацией груmmро­

вок, изолированных расстоянием, т.е. появлялась возможность косвенно 

определить, в какой мере давление фактора пространствеиной изоЛJЩИИ 

сказывается на процессе диверсификации попуЛJiций. Это же сравнение 

позвОЛJIЛо оценить эффективность влияния: ИЗОЛJIЦИИ расстоянием на про­

цесс диверсификации популяций на сrшошном участке ареала. 

Трехлетнее попарное сравнение полностью изолированных сакмар­

ской и приуральской популяций, проведеиное на синхронно взятых пробах 

(июльские пробы), вЬIJIВило существенные разлИЧИJI между популяциями 

(табл. 12). Среднее значение показатеЛJI дифференциации или ММD 
составило 0,070 (за разные годы эта величина колебалась от 0,060 до 0,075, 
т. е. оказалась относительно устойчивой). Межпопутщи01mые фенетичес­

кие дистанции (ММD), вычис.леiПIЫе по Хартману, варьировали от 0,081 до 
0,087 и были лишь не на много выше, чем в предыдущем анализе по 
формуле Смита (табл. 12). Полученные величины ММD статистически 
достоверны и достаточно устойчивы. 

Р. Берри (Вerry, 1964) при исследовании популя:ций домовой мыши в 
Англии выявил в среднем на признак такие же величины различий между 

хэмпширской и пемброкширской выборками, удаленными приблизитель­

ио на 200 км. Поэтому нельзя сомневаться в том, что приуральская и сак­
марекая выборки принадлежат разным популяционным совокупностям. 

Размах фенетических различий между тремя изученными в сакмарской 
пonyJIJiции относительно изолированными поселениями - внутрипопу­

ЛJIЦИонными группировками- по методу Смита составил -0,006-0,012, а 
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по меrоду Хартмана- 0,007-0,019. Таким образом, внутрипопушщнон­
ные разлнчня: между относиrельно изолированными поселеНЮiми рыжей 

полевки (наибольшее удаление- до 1,5 :км:) в среднем приблизнтельно в 
5 раз меньше, чем межпопуmщионные. 

Всего, жак отмечалось, было ВЗJIТО шесть последовательных проб, 
удаленных друr от друга на расСТОJIНИе, сопоставимое с дистанцией между 

полностью изолированными сакмарсiСОй и приуральсiСОй ПОil)'ЛJIЦЮIМИ 

(см. рис. 37). Отловыпроводили в сходньiХ биотопах в пойменном лесу в 
течение трех суток (в каждой точке). При этом общее время отлова соста­
вило- 20 дней, т. е. не превьп:ило срока беремениосm самки рыжей полевки 
(Вujalska. 1979) и не мorno привести к существевиым смещеНIШl оценок. 
Видовой состав соnутствующих мелких млеmпиrающих во всехвыборках 

был сходен, поэтому :можно считать, что б потопические условИJI в :местах 

отлова в целом однородны. Флористический состав на всем прот.вжении 

пойменной ленrы лесов в значительной степени однообразен, что типично 

длв: шпразоналъиых пойменных лесов вообще. В местах отбора первой и 

вrорой проб среднегодовое количество осадков примерно на 100 :мм :мень­
ше, чем в после.цующих местах отлова: Губерлниские rоры со:щаюr неко­

торое преmrrствие длв: заnадных влажных ветров, преобладающих в летнее 

время. 

Фенетические различия между с:меЖНЬIМИ поселеНШIИи, последо­

вательно ВЗJПЬIМИ вдоль пой:мениоrо леса р. Урала, оказались не:веJIИRИ (от 

0,006 до 0,029) и сопоставимы с виутрипопуmщиовными разЛИЧIIJIИИ 
(табл.IЗ). 

Таблица 13 

Фенеrнческие дистанции (ММD) между последоваrельвыми 

попуццноииыми пробами рыжей ПWiевкив пойме реки Урала (1977 г.) 

N!! 1 2 3 4 5 6 МА!И 

пробы 

1 
2 
3 
4 

5 
6 

- -0,005 0,029 0,044* 0,048* 0,086* 0,040 
0,000 - 0013 0,054* 0,065* 0,071* 0,040 
0,015 0,011 - 0,017 0,068* 0,029 0,031 
0,021 0,023 0,011 - 0,029 0,079* 0,045 
0,022 0,025 0,023 0,017 - 0,011 0,044 
0,037 0,031 0,022 0,034 0,020 - 0,055 

Примечание: ЗначеИИJI MSD размещены nод диагональю матрицы; 
ММU-cpeДИJJJI фенетичес.кая: дистанция данной выборки со всеми 

остальными; *-разлнчня: статистическидостоверны: (р < 0,05). 
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Максимальные различия обнаружены между крайними пробами и 

выборками, которые достаточно удалены друr от друга: чем дальше удале­

ны сравниваемые выборки, тем больше обнаруживаемые между ними 

зиачеНШI показателя дифференциации ММD (табл. 13). 
Между наиболее удаленными пробами (1-я и 6-я, 2-я и 5-я) порJJДок 

различийдостшает уровня, который набmодался при сравнении полностью 

изолированных сакмарСI<Ой иприуралъсi<Ой популяций. ФакrическиуровеiJЬ 

диффереицнацни по юмплею:у иеметрическнх признаков между поnуля­

циями, полностью изолироваиНЪIМИ ландшафтио-эюлоrичесюй 30-40-
mлометровой преrрадой, сопоставим с диффереJЩИацией rруппировок, 

изолированных друг от друrа расстоянием порядка 120-150 км на сплош­
ном участке ареала. ДИстанции меХ\дУ смежными выборками ( 1-2, 2-3, 
3-4 и т. д.) крайне малы и стаrистически иедостовериы (см. табл. 13), чrо 
указывает на размыrость границмеждупопуляциями на сJШоmиом участке 

ареала. 

Изучение эюлоrичесюй струюуры рассмотреиных ло:калъиых по­

селений вдоль р. Урала выявило две большие совокупиости выборок: одна 

вюпочает первую и вторую пробы, а друrая - все последующие. Оказа­

лось, что первые две пробы имеют сходную относительную численность 

(17,3 %и 16,9 %), а в четырех посmщующих на сто ловупоо-суrокприходит­
ся: 29,3; 26,0; 31,3 и33,3 зверыmсооrветствеиио, т. е. опюсительваячислеи­
иость в этой rруппе в 1,5-2 раза вьппе, чем в двух первых. При сравнении 
возрастной струюуры наблюдаются те же закономерности: возрастной 

состав первых двух выборок сходен, но отличается от четырех последую­

щих. Для первых двух проб харакrерна относительно большая доля поло­

возрелых сеголеток весеннего рождения и меньшая - перезимовавших 

полевок по сравнению с остальными пробами. В то же время протекание 

размножения сходно во всех шести выборiСЗХ (например, доля размножав­

шихся самок к их общему числу юлеблется в узюм диапазоне близких 

значений: 26,9 %, 26,7 о/о, 20,7 %, 27,8 о/о, 25,9 о/о,23,1 %соогветственно). При 
краннометричеСI<Ом сравнении взрослых сеголеток резкие различия при 

попарном сопоставлении набmодаются толью по длине диастемы и меж­

глазничной ширине: зверьки первых двух выборок, близкие по этим при­

знакам, отличаются от четырех после.цующих, в свою очередь сходных меж­

ду собой. Экологические и морфаметрические данвь1е соrласуюrся с дан­
ными фенетичесюго анализа. 

Полученные материалы позволяюr заюпочить, чrо, несмотря на раз­

мытость rpamщ меХ\дУ смежными поселениями, на изученном участке 

поймеиных лесов р. Урала обитают, по крайней мере, две разные популя­

ции. К одной из них, по-видимому, следует отнести первую и вторую про-
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бы, а друrая объединяет пробы с третьей по шестую. В данном случае не 
удалось оrметиrъ четкую граmщу меж,цу поп:уляциими на непрерывном 

лекrочном фрагменте ареала, однако можио, по-видимому, говориrъ о зна­

чительной переходной зоне между ними. ВерОJIТНо, на сплошном участке 

ареала трудно говорить о попуJDЩИонных границах, поскольку существует 

постоJIННЪIЙ разноиаправлеННЪiй поток мигрантов вдоль поймеННЪIХ 

«желобов», и такие границы размываются из-за rеиетичесmго обмена 

между частями населения:. Тем не менее, важен факr: различия: между 

ландшафтио-изолиро:ванными соседними попушщиями примерно того же 

порJЩКа, 'ПО и между более удаленными друr or друга поселения:мн на 
сплошном участке ареала. 

Во втором варианте исследований терригориалъвые шаrи между 

пробамн значительно превьппали величину среднего paccтoJIННJI or пробы 
до пробы предыдущего случая: и в среднем составJWIН 150-200 км. Этот 
вариант расчетов проведен также по 23 первоначалъио использованным 
признакам по формуле Смита. Большая удаленность позвоШJет рассматри­

вать эти поселения: как заведомо разные популяции. Сакмарская. opeибypr­

CICaJI и илексiСаJI попуJDЩИИ изолированы расстоянием, но потенциально 

мoryr mнтакrироватъ за счет обмена :мигрантами через эсrафеtу поmле­

иий (см. рис. 37, 1-Пl). Шубараrаш:сжая: популяция ( четвергая проба) давно 
изолирована от них степью и населяет самый южный :крупный островок 

леса в Ореибуржье- Шубараrа:шски:й лесной массив, примыкающий к 

р. МалаяХоQда. Выборки во всех попушщия:х были взпы в схцциых биоrо­

пах. HeCI<OЛЪI<D оrличаюrся условия: обитания: полевок в шубараrаш:ской 
попуruщии. Шубараrаш: (<<nестрый лес» в переводе с IСЗЗЗХсi<Ого) в истори­

чески ведавнее время: соеди:юrлся пор. Илекус поймеиными лесами р. Ура­
ла (см. рис. 37, JV). Факrически это форпостная попуmщия, расположенная 
вблизиюжной границы ареала вида. 

Предварительный анализ эколоrических особенностей сравнивае­

мых популяций выивил существенную популяциоино-эколоrическую спе­

цифику южной - шубараrашс:кой попуJDЩИи. Дл.и нее харакrериа самая 

низiСаJI относиrелънаячислеиностъ - 9,6 зверъmв на 100 л-с., в то время: как 
в сакмарской и ореибурrсmй- 28,9% и 16,4% сооrветствеино. наиболее 
высока относительная численность в ближайшей к myбaparam:ci<Dй илек­
СI<ОЙ популяции- 57,8 %. При этом в m:убараrашской популяции иаблкща­
ется наибольшее число беременных самок, чрезвычайно низка ДОЛJIJIЛОВЫХ 

самок и максимально велика доЛJJ. созревших самцов-сеrолеток. Анализ 

размножения: сравниваемых популяций показал существеиное своеобра­
зие каждой из них, 'ПО прямо свидетельствует об их поп:ушщиоиио-эколо­

rичесmй специфике. 
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Южная изолированная nопуляция отличается or друrих и по комп­
лексу морфофизиолоrических признаков. Шубарагаmские полевки нмеюr 

оrносвтельно большую массу тела и сравнительно ииз:кий индекс массы 

nечени. В меньшей стеnени выражены морфофизиолоrические различия 

между nойменными поnуляциями рек Урала и Сакмары. По морфаметри­
ческим признакам феиооблик длиrелъное время изолированной шубара­

гашс:кой nопушщии также заметно оrличается or фенообJIИiiа nоймеиных 
попушщий. В свою очередь их морфаметрические харакrеристики позво­

лиют описаrь своеобразие КЗ)JЩОЙ из них по :комnлексу nризнаков, xor.s: 
различия между популщиями нельзя назваrь большими. Оренбургс:кая 

rруп:пировка занимает nромежуточное положение ме.RЩу крайними- илек­

ской н сакмарс:кой- nоnуляцmrми. 

Фенетический анализ nоказывает, чrо НЗОШIЦИЯ большим расстоя­

ннем nриводит к на.:копленню различий и тем самым-к заметной эnиrене­

тичес:койдиффереющации поnуляций (табл. 14, рис. 37). 
Таблица 14 

Фенеrические дистанции (ММD) меащу сравШIВаемыми попуJIЯЦИЯМИ 

рыжей полевки (Оренбургская обл., 1978 г.): правая верПIЯR мприца­
содержит звачеiDDIММD (расчеrпо формуле Смита), 

слева JI(Щ диаrональю- СООIВеТСIВующие звaчeiDUIMSD. 

Все различии: статистическидостовервы (р < 0,01) 

Популщия: 1 2 3 4 СредюDI 

уникально сn. 

(ММU) 

1 - сакмарекая - 0,085 0,215 0,278 0,193 
2 - оренбургская 0,022 - 0,117 0,251 0,151 
3-илекская 0,029 0,026 - 0,156 0,163 
4- mубарагаmская 0,032 0,036 0,025 - 0,228 

Величина феиетических дистанций возрастает по мере удаления 
проб друr от друrа. При попарном сравнении изолированных расстоJIНИем 

соседних поймеииых nоnуляций ра3J1НЧЮ1 оказываюrся nримерно одиоrо 

nорядка: между сакмарс:кой и ореибургс:кой выборками- 0,085, а между 
ореибурrс:кой и илекс:кой- О, 117. В свою очередь различия между nолнос­
тыо изолированными nриуральской и сакмарсюй поnуляцmrия rоже близ­

кик nриведеиным въппе значениям (0,060-0,075). Напомним, чrо иразли­
чия между .крайними ( 1-й и 6-й) выборками на сплошном участке nоймен­
иоrолеса(см. табл.13) факrическитоrожепорядка(О,О86). Следовательно, 
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при болыпом пространствеином «шаге» (150-200 :км) на СIШоmиомучастке 
поймеиного леса между ПOnyJDIЦIUМИ ваблюдается примерно одинаковая: 

величина меры дифференциации, сопоставимая с различИJIМИ между 

соседиими и близко расположенными (30 :км), во полностью изолирован­
ными поп:ушщиями. 

Illyбaparamc:кaя попушщия: меньше всего оrличается: от иле:ксmй и 

значительно- or оренбурi'СI<Ой и сакм:арсmй. Неmхда она была связана за 
счет поrенциальноrо rенетичесmrо обмена через ряд поселений поймен­

ных лесов р. Илека с иле:ксmй популяцией, приурочеиной к пойме р. Урала 
в месте CJIШIIПIJ[ этих рек. С исторических и «филоrеоrрафическmо) пози­

ций можно считать, чrо отмеченные выше факты подrверждают прямую 

rенетическую связь илеКСI<Ой и шубара.rашской поnушщий, существовав­
шую ранее. Однаm величина различий между этими близкими по проне­

хождению rруппировками более высока, чем между соседними смежны­

ми пойменными rруппировками, и сопоставима с показателем фенети­

чесmй дистанции между максимально удалеииыми крайними - сакмар­

с:кой и иле:кс.кой- попуЛJЩWIМИ (см. табл. 14 ). Причем следует учитывать, 
чrо иле:кс:кая и сакмарекая попутщии удалены друr or друrа более чем на 
300 км, чrо в 2 раза превышает расстояние между илекс:кой и шубараrаш­
с:кой популщwп.m. 

Усmрение диверсификации myбaparamcmй поnутщв:и в условиях 

возиикновеНIDI полной изотщии на южной rpamщe ареала, возможно, свя­

зано с повышеиным давлеинем оrбора в более остепвеииых условиях оби­

таниа этой южной rруппвров:ки. Исходя из таких представлений, можно 

утверждать, чrо эффекrиввость давлеВИJI изотщии расстоJIНИем на про­

цесс диверсификации попутщий ВЬifЛJJДИТ nо'П'И таmй же, что и за счет 

полного варушеВИJI папмиксии при полвой изоляции. Таким образом, 

реальность ВJIИJIВИJI ИЗОJDЩИИ расстоянием на процесс эmлоrичес:кой, мор­

фологической и феноrенетической диверсификации попутщий представ­

ляется бесспорной. 

Итак, поскольку рассмоrреиный выше материал иллюстрирует 

прямую связь уровня: дифференциации попутщий со степенью и длитель­

иостьюихпростраисrвеинойразобщеииости(см. табл. 13, 14), можетбъпъ 
решен вопрос и о mличествеиной оценке силы этой СВJIЗИ (mрретщии). 

Рассто.IIИИе между пробами оценивали двумя способами: в первом случае 

между ближайшими точками измерJШи кратчайшее линейное расстоJIИИе 

независимо or возможностей зверь:ков преодолеть вепригодные для жизни 
участки; во втором -«реальное)) расстоJIИИе, сооrветствующее наиболее 

верОJПИЬIМ пyrJIМ заселеВИJI рыжей полев:кой поймеЮIЫХ лесов вдоль реч­

ных меандров (с учетом непреодолимых степных ландшафтов). 
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При сравнении mmейно расположеiПIЫХпоселений .на малом <<mare» 
(30-40 :км)между nробами(см. рис. 37, 1-6) mэффициенrы:корреляции 
фенетических и географических дистаiЩИЙ, измерениные обоими спосо­

бами, совпали (r = 0,71 и 0,73). Эго поНJIТНо, так как участок сплошного 
ареала в виде узкой ленгы поймениого леса не приводит к nривципиалъной 

разнице в оценке рассrояний в силу своей линейносrи. ВЪVIВлениая: силь­

ная: сВJIЗь количественно подтверждаеr, что чем больше удалены груmm­

ровки, тем больше фенеrические разЛИЧЮI между ними. 

При большом просrраиствениом «шаге» (150-200 км) СВJIЗЬ rеоrра­
фичес.ких и фенетических диСТЗIЩИЙ nри двух способах измереИШI pac­
CТOJIНIOI оценивается иеодиозвачио. КорреЛJIЦИJI nракгически не выражена 

(r =О, 17) nри измерении кратчайшего paccтoJIИИJI между пробами (линей­
ность в эrом случае резко .нарушена, см. рис. 37,/- Vl) ивеликадля «реаль­
ного» рассrоянии, соответствующего вероJПИЫМ путям: миграций вдоль 

пойменных «:корцдоров>> (r = 0,87). ОбЪ(ЩИНение да1П1ЫХ по малому и боль­
шому расстояишо между пробами усиливает mрреляцшо (r = 0,94) при 
вrором способе измерений, mгда учитываются наиболее реальные исто­

рические пути миrраций. 

В том случае, mгда неr таких лаидшафтио-э:кологических ориенти­

ров, li3К ленгыпойменных лесов для: рыжейполевки в Оренбурrской области, 
поиск .наиболее вероятного пуrи формирования .населения вида в регионе 

достаrочио сложен. Существует, одиаiФ, теоретическая возможность ис­

пользовать дШI грубой прокладки наиболее вераятиого пути расселения: 

вида смежные группировки, между I<ОrорЫМИ наблюдаются минимальные 

фенеrические дисrаиции. Для: первого вари.аmа расчетов («малый Ша.D>) 

пр вменение этого метода дает линейную цеiЮчку выборок: 1-2-3-4-5-6. 
Второй варнаиr («большой Ша.D>) также формирует непротиворечивую 

последовательность выборок в цепочке: /-П-Ш-/V. Вероятно, этот IЮдход 
может быть использован и при поиске естесrвеiПIЫХ путей формирования: 

популяционной сrруюуры вида на сплошном участке ареала. 

Полученные результаты позвоЛJПОТ сделать следующие выводы. 
Во-первых, усrановлено, что на сплошном участке ареала ВЪUIВЛЯется 

сильная: положительная: :корреЛЯЦИJI между географическим расстояиием 

и фенеrичес:кими дистанциями, огражающими дифференциацию популя:­

ЦИОIПIЫХ группировок. Другими словами, пропорционально удаленности 

усиливается дифференциация попушщий. Во-вторых, I<OppeЛJIЦИJI значи­

тельно выше в тех случаях, mгда расстояние измеряется в сооrветсrвии с 

наиболее вероятными путями расселеИЮI мигрирующих зверьmв, что, с 

одной сrорощ доказывает сам факт дейсrвия изоля:ции расстояиием на 
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процесс дифференциации, с другой- отражает есrественно-исторический 

rенезис рассматриваемых rруппировок. 

Специальный корреляциониый анализ данньiХ, приведеиных в ли­

тераrуре, nодтвердил, что уровень nоnуляционной дифференциации отно­

сительно жестi<О связан с подвижностыо самих живаrных, точнее, с их сnо­

собносrью мшрировать на большое расстояние. РассмотреlПIЫе приме­

ры JIВJIJIIOТCJI количествеННЪIМ подтверждением векоего эмпирического 

правила обратной зависимости .масштабов внутривидовой дифферен­

циации от подвижности (вагильности) животных (Васильев, 1996). 
Классическим варкаигом полиой изошщии могут служиrь большие 

изолированные поnушщин красной полевки, васеЛJIЮщие осrровВЬiе боры 

Челябинской области. Мы сравнили две полностью нэолирова~П~Ые поnу­

шщии красной nолевки, приуроче1П1Ые к Джабык-Караrайс:кому и Бредин­

екому островным борам, окружеННЬIМ степью и удаленным друг от друrа 

приблнэшельно на 100 :км:. Эrи боры представтnот собой остатки не:коr,ца 
сплоmньiХ сосновЬIХ лесов, nроизраставших в Южном Зауралье, поэтому 

их флористический состав в значительной степени однороден. Разобщен­

ность БрединсiСОго и Джабык-КараrайсiСОго лесных массивов существует 

давно. Полиая изоляция между брединСI<Ой и джабык-карага:йсiСОй nопуля­

ЦИJIМИ красной полевки длиrся не менее 200 леr, т. е. вероятное биолоm­
чес:кое время их изошщии превышает 600 по:колеиий полевок. Феиооблик 
nonyJLIIIJ,ИЙ при морфаметрическом сравнении оказался: пракrически почти 

идеиrичеи, что и неудившельно, так :как они обитают в сходных эiСОлоm­

ческих условиях. Единственное исключение составляет относительная вы­

сота черепа на уровне слухоВЬIХ барабанов. Полевки из бреДИИСI<Ой поnу­

шщии харакrеризуются относшельно более высо:ким черепом по сравне­

нию с джабьпt.-:караrайскими. Сходны зверь:ки обеих попушщий и по :коли­

чественным колориметрическим по:казателям окраски шкурок (белнзие и 

опенку). 

Фенетический анализ был проведен в данном случае по 21 фену 
немеrрических признаiСОв черепа (см. Васильев и др., 2000). Фенетическую 
дистанцию рассчнтывалн по формуле Смита. По не:м:етрическнм призна­

кам она оказалась весьма зв:ачшельиой (0, 154 ± 0,040) и совпала с величи­
ной, полученвой для шубараrашСI<Ой и иле:ксiСОй изолированных популя­

ций рыжей полевки. Если rовориrь о том, что величина ММD отражает в 

той или иной стеnени порядок феиоrенеrических: различий, то разюща эта, 

по-видимому, велика. Подводя итоrи даииоrо раздела, мы можем :количе­

ственно сооrиести уровень дифференциации популяций и степень их про­

странствеиной изолированности (табл.15). 
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Таблица 15 

ЗависимОСТL уровня дифференци3ЦIПI попуЛЯЦIЮIПIЬПгруmmровок 

оrстепеJШих прОС1рансrвеmшйизотtрОванности 

(на примерерыжей икрасmй JЮЛевок) 

Вариант пространствеиной изоmm;ии Оцешса фенетических 

дистанций (ММD) 

Оrносиrельно изолированные 

внутрнпопутщионные поселении 0,007-0,019 

Соседние попутщии, изолированнъ1е 30-40-км 

расстоянием поселеншr: 

на сплошном участке ареала 0,011-0,029 

Соседние популяции, изолированные 30-40-км 

ландшафтно-эmлоrнчеСIФй преrрадой 0,060-0,075 

ПоnуJUIЦии на сплошном участке ареала, 

изолированные расстояннем 150-200 км 0,085-0,117 

ИзолироваННЪiе в течение 100 лет 
островная и матерИI({)вая поnуш~ции 0,125 

Длительно изолированные 

ландшафтно-эmлогнчесmй преградой 

попуruщии(расСТОIВИе 100-150км) 0,154-0,156 

Попуmщии на сплошном участке ареала, 

изолированные расстоянием 300-400 км 0,215 

Попушщии, принадлежащие разным подвидам, 

обиrающим в разiПdХ природных зонах 0,427-0,801 

Попутщии наиболее удалеНIПdХ подвидов 

(:камчатская и казахсrанСЮUI внуrривидовые 

формы :красной полевки) 0,982-1,104 

Из таблицы 15 видно, что при сравнении разЛНЧIПdХ варианrов пол­
носrью или часrнчно изолированных груmmровок (от внутрнпопуJUIЦИон­

ноrо уровц I<Drдa сопоставтrюrся оrдельиые поселении в пределах одной 

популяции, до таксономичесшrо, шrда оценивалась дифференциация по­

пуляций, принадлежащих разным nодвидам) на :качественном уровне про­

слеживается прямая связь уровня дифференциации попутщий: с длитель­

носrью и степенью их просrранствевной изоляции. Рассмотренные выше 

примеры свидетельствуют о том, что островной тип пространствеиной 

изоляции (полной изоJUIЦии) встречается отнюдь не часто и, наверное, не 
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можеr бьпъ основной отравной точ:кой nри построении теории rеогра­
фичесmrо формообразования. На огромных nространствах, на I<ОТОрых 

осуществля:еrся nроцесс внутривидовой дифференциации, наиболее рас­

пространенным влением будет ИЗОЛЯЦЮI расстоянием, роль I<ОГОрой обыч­

но недооценивается. При достаrочно большом удалении популяционных 

rруппировок ИЗОJDЩИЯ расстоянием фактически nревращается в полную 

изоляцию, так как противодействие внутривидовому потоку наследствен­

ной информации в nространстве происходит уже в соседних rруmшров­

ках, и локальная дифференциация может осуществJI.ПЪСя на сплошном 

участке ареала на сравниrельно небольшо:м удалении. 

Для nопушщий мелких мьппеввдных грызунов крИТИ'Iес:кое расстоя­

ние, на коюром проявля:ется отчетJIИВая дифференциация, может состав­

тпь, nо-видимому, 100-150 км. Поэтому эффекrивиостъ ВJIИЯНИЯ юоляцвн 
расстояннем на nроцесс диверсификации попушщий может быrь, как эrо 

было количественно показаио, почrи сопоставима с действием полной юо­

ляцвн. 

Фенетический 8IWIID популяциоmюй структуры вида. Сравнение 

географических различий по частотам встречаемости фенов неметри­

ческих признаl\'Dв между пропорциона.лъно удалеИНЬIМИ друг or друга по­
пуляция:ми: рыжей полевки позВОJIJiет приблизиться к вЪI.IIВЛению популя­

циоииой струюуры вида в регионе. В первую очередь нас инrересовала 

степень потенциальной связи населения вида меящу поймеиными лесами 

рек Урала и Самары (в месте иаиболъшеrо сближеиия рек). Такое исследо­

вание поЗВОЛJIЛО оценить возможную связь запа ЦНЬIХ, ПDBOJIЖCICИX, популя­

ций через пойменнЫе леса р. Самары с востоЧИЬIМИ, урало-сахмарскими, 
популщиями. 

Для решения этой задачи в 1982-1983 гr. былдоiiОJIJППеЛЪно собран 
материал из пойменных популяций рек Сакмары, Урала и Самары, распо­

ложенных приблизительно на равном удалении ( 100-150 км друr or друrа) 
с востока на запад Оренбургской области (рис. 38, А). В 1986 r. авало111Ч11Ые 
сборы материала из mпн rеоrрафнчески удаленных попушщий провели no 
трансекrе с юrа на север or r. Кувандьпса в Оренбургской области ( сакмар­
екая популяция:- учтены две аллохроииые выборки- 1983 и 1986 rr.) до 
r. У фы :в Ба.шхирии (уфимская популяция). Множественкое сравнение по 
отдельным призншсам показало, что практически все rеоrрафические раз­

ЛИЧИJI по частотам отдельных фенов статистически достоверны. Фенетв­

ческие дистанции между всеми парами популяций приведеиы :в таблице 

16, а средине мерыуникальности- :в таблице 17. 
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Таблица 16 
Фенетические дистанции (ММD) между географичес~а~ удаленными 

выборками рыжей полевки на Южном Урале и в Приуралье 

Место и год сбора Куван- Плэ:гов- Тоцкое Богатое Бугу- Куван-

данных дык ка руслан дык 

1983 1986 
Кувандъr:к 1983 - 0,093 0,108 0,163 0,194 0,016 
Платов:ка 1983 0,005 - 0,047 0,129 0,155 0,109 
Тоц:кое 1983 0,005 0,005 - 0,110 0,093 0,131 
Богатое 1983 0,006 0,006 0,006 - 0,105 0,218 
Бугуруслан 1983 0,005 0,005 0,005 0,006 - 0,202 
Кувандык 1986 0,004 0,004 0,004 0,005 0,004 -
Черный Отрог* 1986 0,005 0,005 0,005 0,006 0,005 0,004 
Мелеуз 1986 0,007 0,007 0,006 0,007 0,006 0,005 
Уфа1986 0,005 0,005 0,005 0,006 0,005 0,004 
Илек 1978 0,005 0,005 0,005 0,006 0,005 0,004 
Шубарагаш 1978 0,006 0,006 0,006 0,007 0,006 0,005 
Нижнеозерное 1982 0,006 0,006 0,006 0,007 0,006 0,005 

Место и год сбора Черный Мелеуз У фа Илек Шуба- Нижи е-

данных Отрог рагаш озерное 

Куванды:к 1983 0,063 0,137 0,175 0,089 0,170 0,067 
Платов:ка 1983 0,052 0,116 0,256 0,112 0,132 0,057 
Тоцкое 1983 О,о74 0,155 0,262 0,076 0,148 0,086 
Богатое 1983 0,150 0,203 0,326 0,121 0,184 0,142 
Бугуруслан 1983 0,150 0,223 0,289 0,171 0,255 0,233 
Куванды:к 1986 0,099 0,136 0,205 0,159 0,223 0,121 
Черный Отрог* 1986 - 0,070 0,176 0,107 0,229 0,084 
Мелеуз 1986 0,006 - 0,087 0,152 0,307 0,170 
У фа 1986 0,005 0,006 - 0,283 0,456 0,302 
Илек 1978 0,005 0,006 0,005 - 0,132 0,066 
Шубарагаш 1978 0,006 0,008 0,006 0,006 - 0,150 
Нижнеозерное 1982 0,006 0,008 0,006 0,006 0,007 -

Примечание: Правая (верхняя) треугольная матрица содержит зна­

чения ММD, а левая (нижняя) -усредненные стандартные откло­

нения (MSD); *- нижнесакмарская популяция. 
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Практически все значеНЮI ММD оказались стшистически значимыми. 

Полученная матрица фенетических дистанций бьша обработана сначала 

методом многомерного неметрическоrо шкалирования, а затем по данным 

шкалироваНЮI был проведен анализ r:лавных координат (рис. 38, Б, табл. 18). 

Таблица 17 

Мера средней фенетической уникальнОСПI аллохронньп выборок 

в кувандыкской популяции (ММU) · 

Место сбора даннъiХ мми Место сбора данных мми 

Кувандык 0,132 Мелеуз 0,160 
Платов ка 0,114 У фа 0,256 
Тоцкое 0,117 Илек 0,133 
Богатое 0,168 Шубарагаш 0,217 

Бугуруслан 0,188 Нижнеозерное 0,134 
Черный Orpor 0,114 СреДЮ1Я ММU 0,156 

Таблица 18 

Собственные векrоры и собственные числа rеоrрафически удаленных 

выборок рыжей полевки IОжноrо Урала, характеризующиедве первые 

главные координаты фенетических межгрупповых разпнчнй (PCl, РС2) 

Сравниваемые Главная координата 

популяции (rод) РС1 РС2 

У фимекая (1986) 2,03371 0,12282 
Мелеузская(1986) 0,98946 -0,13535 
Сакмарекая (1983) 0,16874 0,42812 
Сакмарская(1986) 0,36793 0,59481 
Нижнесакмарская (1986) 0,21937 -0,01654 
Платовская(1983) -0,15723 -0,01522 
Тоцкая(1983) -0,29492 -0,22975 
Богатовская(1983) -0,74018 -0,79532 
Бугурусланская(1983) -0,20928 -1,24487 
fUDкнеозерская(1982) -0,42517 0,34915 
Илекекая (1978) -0,60367 0,12948 
Шубараrашская(1978) -1,34875 0,81266 

Собственные числа 8,39473 3,60515 
Дисперсия, % 69,96 30,04 
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Рис. 38. Соотношение вэаимной rеографичесmй и фенетичесmй удалениости 
популяций рыжей полевки на Южном Урале. 

А - rеографичесmе расположение сравниваемых популяций 

в Оренбурrсmй области, Башкирии и Южном Предуралье; 

Б- географический анализ межгрупповых фенетических различий в популяциях 

рыжей полевки Южного Предуральи, Оренбургсmй области и Башкирии 

в пространстве двух первых главных l<l)()рдииат РС l и РС2. 
ПопуЛIIЦИи: 1 -уфнмскаи, 2- мслеузсDII, J- сакмарскаи, 4- иижнесакмарскаи, 

5 - платовскаи, 6 - тоцкаи, 7 - боrатовскаи, 8 - бугурусланскаи, 9 - ннжнеозерскаи, 
1 О- илекскаи, 11 - шубарагашскаи; пунктирнаи линия -

граф минимальных фенетических дистанций между популяциями 

Сравнивая взаимное расположение цеmроидов популяций в про­

странстве двух первых главных координат, можно заметить, что получив­

шаяся картина в значительной степени совпадает с картиной rеографи-
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ческого расположениявыборок накартерегиона(см. рис. 38, Б): уфимская, 
самая северная из выборок, расположилась вверху, а шубарагашская, самая 

южная, -внизу графика; крайние западные выборки: богатовская и буrу­

русланская- слева, а две самые восточные аллохронные выборки из сак­

марской популяции- справа. На рисунке хорошо воспроизводится и кар­

тина взаимного географического расположения остальных точек. 

Следует отметить, что различия между временными пробами из 

сакмарской популяции малы и на графике они расположены вблизи друr 

от друrа, являясь своеобразной мерой размаха внутрmюпуляциониых меж­

годовых изменений при количественной оценке масштаба межпопуляци­

онных географических различий. Таким образом, расположение точек на 

IJ)афике, хотя и с некоторым искажением, отражает их реальное взаимное 

положение на географической карте. 

Из таблицы 18 следует, что на долю межгрупповой дисперсии вдоль 
первой главной оси, которая характеризует географические различия в 

широтном направлении, приходится около 70 %. Межгрупповые фенетв­
ческие различия в межмеридиональном направлении: от сакмарской до 

богатавекой популяции, характеризуемые второй главной осью, выраже­

ны меньше. Их днеперсия объясняет только около 30% общих межгруппо­
вых различий. Таким образом, размах географических межпопуляцион­

ных различий с юга на север более чем в два раза превосходнт величину 

внуrривидового фенетического разнообразия с востока на запад. Такой 

результат предполагает в первую очередь направленное давление средЫ на 

процесс фенетической дифференциации популяций. Однако прямое влия­

ние средЫ в данном случае искточается, поскольку мера межпопуляци­

онных различий в сакмарской популяции в сильно различающиеся по эко­

логическим условиям ГОдЫ (подъем численности в теплый 1983 г. и спад­
в холодный 1986 г.) пренебрежимо мала по сравнению с общим размахом 
геоfJ)афических различий. 

Для прояснения этого вопроса провели корреляцию значений пер­

вых двух главных координат, отражающих фенетическую дифференциацию 

nопуляций, с многолетними средними характеристиками условий средЫ. 

В качестве таких характеристик для каждой географической точки выбрали 

шесть наиболее важных климатических nоказателей: среднее количество 

осадков (отдельно в холодный и теплый периодЫ года), средняя из наиболь­

ших декадных высот снежного nо крова за зиму, средние темпера'I)'РЫ ян­

варя, июля и сумма темпераtур за первое полугодие. Значимые отрица­

тельные коэффициенты корреляции Спирмена ( табл. 19) были обнаруже­
ны между значениями первой главной координаты (РС 1) и такими показа-
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телями, как сумма температур за первое полугодие (r =- 0,85) и средняя 
температура июля (r =-О, 72). Сильная положительная связь обнаружена 
между РС 1 и среднедекадной высотой снежного покрова (r = 0,69). Для 
другой главной оси (РС2) выявлена сильная положительная связь с количе­

ством осадков в теплое время года (r =О, 73) и сильная положительная связь 
со средней температурой января (r = 0,61 ). 

Поскольку уфимская популяция имеет. наибольшее положительное 

значение РС 1 (см. табл. 18), а шубарагашская- максимальное отрицатель­
ное, то, интерпретируя полученные корреляции климатических показате­

лей со значениями вдоль РС 1, можно говорить об усилеНШI общей ар идио­
сти климата от уфимской к шубарагашской популяции вдоль этой r:лавной 

оси, что и набтодается в действительности. 

Таблица 19 

Коэффициенты корреляции Спирмена (r) 
между значениями первых двух главных координат (PCl и РС2) 

и средними климатическими показателями, рассчитанные 

по 12 географическим точкам 

Климатический Коэффициенты корреляции 

показатель с главными коордm1атами 

РС1 Уровень РС2 Уровень 

значимости значимости 

Средняя из наибольших 0,69 *р=О,О2 0,43 p=O,l5 
декадных высот снежного 

покроваза зиму 

Среднее количество 0,48 p=O,ll o;n р=О,38 

осадков за холодный 

периодгода 

Среднееколичество 0,58 р=О,О54 0,73 *р=О,О2 
осадков за теплый 

периодгода 

Сумма температур -0,86 * p=O,Ol -0,07 р=О,81 

за первое полугодие 

Средняя температура -0,35 р=О,24 0,61 *р=О,О4 
января 

Средняя температура -0,72 * р=О,О2 -0,45 p=O,l3 
июля 

Примечание: •-r. статистически достоверно отличается от нуля. 
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Вторая главная ось характеризует снижение средней темпераrуры 

января с одновременным уменьшением среднего количества выпадаю­

щих в теплое время: осадков в западном направлении. Следовательно, от 

сакмарской до бугурусланекой популяции нарастает умеренность климата 

в сочетании с засушливостью в летние месяцы, что хорошо согласуется. с 

климатической характеристикой этих частей региона. 

Таким образом, фенетическая дифференциация. популяций рыжей 

полевки и связанное с ней историческое становление популяционной струк­

туры вида в Южно-Уральском регионе во многом определялись климати­

ческими градиентами среды. В рассмотренном примере только истори­

чески длительный процесс адаптации популя.ций к локальным климати­

ческим условиям в сочетании с описанным выше механизмом действия. 

изоляции расстоянием могли привесm к такому хорошему совпадению 

фенетических и географических дистанций между попутщия.ми и поддер­

жанию относительной устойчивосm и цщюстности популя.ционной струк­

туры вида. 

Кластерный анализ матрицы значений rnавных координат методом 

UPGМA (рис. 39), выявил, по крайней мере, четыре группы популяций, 
которые обладают фенетическими особенностями и обособлены геогра­

фически. Центральное место занимает группа викариирующих урало-сак­

марских популя.ций, населяющих пойменные леса рек Сакмары и Урала, 

которые связаны через узкое междуречье с самарскими популя.ция:ми, оби-
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Рис. 39. Кластерный анализ (UPGМA) популяционной структуры рыжей полевки 
Южного Урала и Предураль11 по значеНИJiм собственных векторов выборок вдоль 

первых двух главных координат. 

Популиции: 1 - уфимскаи, 2- мелеузскаи, 3 - сакмарскаи (3 а- 1983 г., 
3 б - 1986 г.), 4 - нижнесакмарскаи, 5 - платовскаи, 6 - тоцкаи, 7 - богатовска~~, 

8 - бугурусланска~~, 9 - нижнеозерскаи, 1 О - илекска~~, 11 - шубарагашскаи 
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тающими в поймеЮIЫх лесах верхнею и среднею течения р. Самары. Груп­

па популяций, населяющих пойму нижнего течения Самары, н буруrус­

ланские полевки, живущие в пойме р. Б. Кинель, тоже своеобразны в фене­

теческом отношении. Они занимают граничное положение на стыке орен­

бургских и поволжских популяций рыжей полевки и, по-видимому, испы­

тывают генетическое влияние последних. Еще одна фенетически диффе­

ренцированная: группировка - шубараrашская: поnулиция, которая: пол­

ностью изолирована и резко дифференцирована от остальных. Исюпоче­

нием можно считать только географически ближайшие популяции: илек­
скую и нижнеозерскую, которые в меньшей степени дифференцированы 

от шубараrашской, чем друrие. ОсобНJП<Ом стоит rруппа башкирских попу­

ляций, обитающих в пойменных лесах р. Белой. 

Важно отметить, что величина фенетических различий между край­
ними: уфимской и шубараrашской популяциями приближается: к подвидо­

вому уровню (Васильев, 1996). В этом случае ММD = 0,456 ± 0,006. У фим­
екая: популяция: существенно дифференцирована и от наиболее западной 

боnrrовской (0,326 ± 0,006). Сакмарекая и нижнесакмарская: популяции в 
фенетическом и географическом отношениих занимают промежуточное 

положение между шубарагашской и уфимской. 

Между выделенными группировками популяций рыжей полевки 

можно проследить викарианс через систему промежуточных соседних 

поселений. На рисунке 38, Б пунктиром нанесен древовидный граф ми­
нимальных дистанций между группировками (minimum spanning tree ). По­
лученный граф подтверждает викариантный характер оmошений между 

ленточными поселениями вида, расположенными вдоль пойменных лесных 

коридоров. Интразоналъный характер пойменных лесов позволяет на боль­

ших расстоянних сохраиять оmосителъную стабильность биотопических 

условий обитании, что весьма существенно дли этого стенотопиого лесно­

го вида в степном Оренбуржье и дает возможность проникать вдоль пой­

менных «Коридоров» далеко на юг, за пределы собственно лесной зоны. 

Эти же «коридоры» обеспечивают целостность популяционной структу­

ры вида благодаря: действию механизмов изоляции расстоинием. 

Данный пример доказывает правилъностъ общих теоретических пред­

ставлений о географической природе формообразования, основанного на 
процессе адаmивной морфоrенетической диверсификации популяций. 

В закmочение следует отметить, что максимальные внутривидовые 

различия, обнаруженные на рыжей полевке в межмеридиональном на­

правлении- между корнебурrской популяцией из Австрии (материал лю­
безно предоставлен доктором Ф. Шпитценберrер) и сакмарской популяци­

ейизОренбурrскойобласти,составилнММD=О,671 ±0,010. Такая:величи-
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на фенетических различий характерна дли заведомо разных подвидов (см. 

табл.15). 

Хроно-географический acneкr феиетического сравнения популя­

ций. Параллельное многолетнее слежение за несколькими популяциями 

позволяет ответить на вопрос о том, в какой мере устойчиво сохраiUООтся 

во времени фенетические различия между географически удаленными 

популяциями. Хронологическое сравнение в конкретной популяции пред­

полагает последовательность (ряд) наблюдений во времени, а хронографи­

ческое рассматривает эти наблюдения как случайные возможные состоя­

ния популяции. При этом по соотношению размаха внутрипопуляционных 

хронографических колебаний, которые во многом обусловлены клима­

тическими, биотическими и иными средовыми факторами, и межпопуля­

ционнъrх географических различий можно оценить, устойчивы ли послед­

ние, и имеют ли они наследственную природу. По-видимому, в случае, 

если хронографические колебания превышают межпопуляционные, нельзя 

без специальных молекулярио-генетических сравнений считmъ, что это раз­

ные популяции. 

Параллельное слежение в течение трех последовательнъrхлет (с 1982 
по 1984 г.) было проведенонами за тремя географически удаленными 
популяциями: сакмарской, платовекой и тоцкой. Ежегодно сбор материала 

проводили в середине лета в одних и тех же биотопах и участках поймен­

ного леса. Неполовозрельrх зверьков в сравнение не включали. Сакмарекая 

популяция удалена от ближайшей платовекой приблиэительно на 200 км, а 
платовекая от соседней тоцкой- приблизительно на 100 км (см. рис. 38, А). 
Эти груrmировки вИIСариируют и исторически связаны друг с другом об­

щим генезисом видового населения на юге ареала. Фенетические дистан­

ции между последовательными аллохроннъiМи выборками внутри каждой 

из сравниваемых популяций оказались неболъшими (табл. 20). Если в сак­
марской популяции между выборками крайних лет (1982 г. и 1984 r.) разли­
чия статистически значимы и составляют ММD = 0,038 ± 0,005, то в осталь­
ных популяциях пренебрежимо малы (0,0 14 и-0,005) и недостоверны. Гео­
графические межпопуляционнъ1е различия почти на порядок выше, чем 

внутрипопуляционные хронографические ( табл. 20). 
Усредненные значения ММD между сравниваемыми группами по­

казывают, что сакмарекая выборка несколько больше отличается от бли­
жайшей платовской, чем от соседней тоцкой (табл. 21). Однако в целом 
можно говорить о сохранении пропорциональности взаимных фенети­

ческих и географических дистанций между популяциями и в этом случае. 

После «нормировки» матрицы попарных фенетических дистанций между 
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Таблица 20 

ФенетичесЮtе дистанции (ММD) между сравниваемыми выборками 

рыжей полевки. Правая верхняя треуrольиая матрица содержит 

значения фенетичесЮtх дистанций (ММD), а левая нижняя­

усредненные стандарmые отклонения (МSD) 

Выборка Кvванды:к Платов ка Тоцкое 

1982 1983 1984 1982 1983 1984 1982 1983 1984 
Кувандык 

1982 - 0,005 0,038 0,114 0,097 0,117 0,155 0,133 0,168 
1983 0,007 - 0,017 0,097 0,093 0,107 0,149 0,108 0,151 
1984 0,005 0,004 - 0,107 0,087 0,080 0,150 0,116 0,151 

Платовка 

1982 0,010 0,008 0,007 - 0,007 0,014 0,071 0,065 0,090 
1983 0,007 0,005 0,004 0,008 - 0,003 0,056 0,047 0,087 
]984 0,008 0,006 0,005 0,009 0,006 - 0,088 0,074 0,111 

Тоцкое 

1982 0,08 0,006 0,004 0,009 0,006 0,006 - -0,005 -0,005 
1983 0,007 0,005 0,004 0,008 0,005 0,006 0,005 - 0,001 
1984 0,09 0,008 0,006 0,011 0,008 0,008 0,005 0,007 -

Таблица 21 

Усредненные фенетичесЮtе дистанции (ММD) между сакмарской, 

платовекой и тоцкой популяциями за три rода (1982-1984rт.) 

и средние меры их уникальности (ММU) 

Популяция Сакмарекая Платовекая Тоцкая мми 

Сакмарекая - 0,]00 0,142 0,121 
Платовекая - 0,077 0,088 
Тоцкая - 0,110 

аллохранными и аJUiотоiiНЫМи выборками (табл. 20) с помощью много­
мерного неметрического шкалнрования полученная новая матрица была 

проанализирована методом главных координат. Результаты многомерной 

ординации межrруmювых различий в пространстве трех первых mавных 

координат показаны на рисунке 40. 
Хорошо видно, что координаты аJUiохронных выборок в пределах 

каждой популяции располагаются в узкой области вблизи друг от друга и 
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Рис. 40. Хроно-геоrрафический анализ межгруnповых фенетических различий 
рыжей полевки на юге ареала в пространстве трех первых г.лавных координат 

существенно удалены от других популяций. Крайние в географическом 

отношении популяции: сакмарекая и тоцкая фенетически тоже максималь­

но удалены друг от друга. Наибольший разброс вдоль первой главной оси 

связан с географическими межпопуляционными различиями. 

Кластерный анализ, проведенный по иреобразованным после мно­

гомерного неметрического шкалирования фенетическим ММD-дистан­

циям, выявил три четких уровни иерархии хроно-rеографических межгруп­

повых различий (рис. 41 ). Видно, что на первом (низшем) иерархическом 
уровне происходит агломерация хронографических различий внутри срав­

юmаемых трех попутщий. На втором уровне выделяется кластер, характе­

ризующий межпопуляционные различия при сравнении двух соседних, но 

изолированных расстоянием платовекой и тоцкой популяций. Третий уро-

1982 
САКМАРСКАЯ 1983 

1984 
1982 

ПЛАТОВСКАЯ 1983 
1984 
1982 

тоцкля 1984 
1983 

2,00 1,60 1,20 0,80 0,40 

ФенстнчеtкаR дистаJщИJI (после немеrрического шкалироваиИJJ) 

Рис. 41. Кластерный анализ (UPGМA) хроно-геоrрафическнх межгруnповых 
различий между изолированными поnуЛJЩИJ!ми рыжей полевки на юге ареала, 

проведенный по преобразованным после многомерного неметрического 

шкалированиJI фенетическим ММD·диСТ81ЩИJ1М 
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вень иерархнн отражает межпопуляционные различия, обусловленные 

практически полной пространствеиной изоляцией, так как в степном меж­

дуречье Урала и Самары набтодается разрыв сплошного ленточного ареала, 

нарушающий потенциальный генетический обмен вдоль череды викарии­

рующих поселений. Сакмарекая популяция, населяющая на востоке изу­

ченного региона пойменные леса среднего течения р. Сакмары, не только 

географически, но и в фенетическом отношении оказывается резко уда­

ленной от двух сравниваемых западных популяций, населяющих поймен­

ные леса р. Самары. 

Таким образом, проведенный нами хроно-географический анализ 

межгрупповой изменчивости показал, что популяции способны устойчи­

во сохранять свою фенетическую специфику в пространстве и во времени. 

Дисперсия, характеризующая межпопуляционные географические раз­

личия, почти в 5 раз (4,8) превышаетразмах хронографических различий. 
Эти материалы позволяют уrверждать, что популяционная структура вида 

оказывается относительно стабильной даже при флуктуациях климата ре­

гионального масштаба. 

Внутривидовая дифференциация в эколоmческом ряду видов, 

ранжированных по степени вагнльности. Ранее нами было установлено, 

что обратная количественная связь между степенью общей вагильиости 

животных и уровнем внутривидовой дифференциации зависит от экологи­

ческих особею10стей видов. Для сопоставимости оценки уровня фенети­

ческой дифференциации по разным видам, включенным в сравнение, были 

вычислены индексы популяционной дифференцированности (IP D- index 
ofpopu/ation differentiation), представляющие собой средние (удельные) 
значения фенетических дистанций (ММD) в пересчете на 100 км относи­
тельно сплошного участка ареала. Величина ММD, равная 0,001, А. Г. Ва­
сильевым ( 1996) была введена в качестве условной единицы, которой было 
предложено дать название 1 берри (по имени английского зоолога Р. Бер­
ри). Поэтому индекс IPD может быть выражен в берри на 100 км. Для 
сравнимости были взяты ММD, рассчитанные по формуле Смита. При рас­

четах использовали отношение суммы значений MMD между всеми срав­
ниваемыми парами выборок к их суммарной взаимной географической 

удаленности в пересчете на 100 км для конкретного вида. 
Результаты расчетов в логарифмическом масштабе приведены на 

рисунке 42. Видно, что средний уровень IP D в пересчете на 100 км резко 
различается у всех сравниваемых форм и в целом укладывается в ожидае­

мую схему. Хорошо заметна обратная зависимость этого показател.я: от 

ранга подвижности животных: величины IPD колеблются от 10 берри у 
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Рис. 42. Изменение значений индекса средней фенетичесюй 
дифференцированиости популяций (IPD) в пересчете на 100 км 

в эюлоrнческом ряду видов, ранжированпых по степени вагильиости 

и миграционной способности 

рыси до 84 берри на l 00 км у рыжей полевки. У хищников лисицы и рыси 
эти величины близки, но у лисицы IPD чуть выше (0,017 или 17 берри). 
Соответственно малая лесная мышь занимает по IP D промежуточное по­
ложение между рыжей полевкой и лисицей, смещаясь к первой. Исключе­

ние из общеrо правила составляет слепушонка. При ее низкой подвижнос­

ти в сравнении с другими видами можно было бы ожидать резкого повы­

шения фенетической дифференциации между локальными поnуЛJIЦИJIМи 

вида, но этоrо не наблюдается. Величина показателя IP D у слепушонки 
составляет 44 берри на l 00 км, т. е. даже несколько меньше, чем у малой 
лесной мыши. Возможно, что у слепушонки в связи с жесткими экологи­

ческими требованиями, которые накладывает подземный образ жизни на 

морфогенез животных, имеются особые эпиrенетические и генетические 

механизмы поддержаНИJI rомеореза, обеспечивающие такой высокий об­

щий уровень стабильности системы развитии на большей части ареала. 

Таким образом, в экологическом ряду видов на общем фоне сохра­

неНИJI обратной зависимости уровня внутривидовой дифференциации от 

степени вагильиости животных слепушонка опmчается непропорциональ­

но высокой стабильностью эпиrенетической системы, что может быть свя­

зано с ее специализацией к роющему образу жизни. 

В заключение рассмотрим пример, связанный с фенетическим ана­

лизом внутривидовой дифференциации человека на основе пересчета на­

ми по формуле ММD-дистанций Хартмана материалов, приведеиных в 

работе Ю. Г. Рычкова и А. А. Мовсесян (1972), посвященной изучению 
аномалий черепа у монrолоидов Сибири в связи с проблемой их проис-
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хождения. Так как авторы опирались на аналогичные исследования Берри, 

то технология учета и выделения неметрических признаков были иден­

тичиы. 

Оказалось, что уровень эпигенетических различий между разными 

группами моиголовдов Сибири, характеризуемый феиетическими дистан­

циями по частотам фенов неметрических признаков черепа, как правило, 

приближается к известному среднему уровню межпопутщионных разли­

чий, а иногда и превышает его. Резко уклоняется группа айнов, насешпо­

щих север о. Хокка.йдо. Происхождение этой обособлеЮiой группы моиго­

ловдов до сих пор служит предметом споров. Феветическое своеобразие 

этой группы соответствует уровню резко дифференцированиых популя­

ций (ММИ = 0,121). В значительной мере уникальна и группа -rуигусов 
олеиных из Красноярского края (ММИ =О, 1 00). Интересно, что фенетичес­
кие различия между эскимосами и чукчами, разделеiПIЫМи приблизитель­

но 100 км Берингова пролива, крайне малы (0,007), что не превосходит 
обычных внутрипопуляционных различий между относительно изолиро­

ванными смежными поселениями одной и той же популяции. Отсюда мож­

но заключить, что в эпигенетическом отношении эскимосы и чукчи, по­

видимому, являются представителями исходно генетически единой попу­

тщии. 

Построение графа минимальных дистанций позволило соединить 

между собой наиболее близкие в эпигенетическом отношении группы 

моиголовдов (рис. 43). В центре графа расположились неrидальцы (жители 
верховий рек Амура и Амгуни) и связанные с ними эпигенетически забай­

кальские буриты. Буряты Забайкалья оказываются эпигенетически связан­

ными с тунгусами оленными из Красноярского края. Неrидальцы, зани­

мающие промежуточное положение, с одной стороны, связаны еще и с 

самостоятельной груmюй близких в эпигенетическом отношении аркти­

ческих моиголовдов (эскимосы, чукчи, алеуты), а с другой- относительно 

близки к ульчам, населяющим низовья р. Амура. Айны, как уже отмечал ось, 

занимают обособленное положение, во, по-видимому, эпигеветически 

ближе всего к ульчам, которые и географически к ним близки. Интересно, 
что эта связь недавно была подтверждена японскими исследователями с 

помощью молекулярно-геветического метода РСR-авализа. 

Показатель средней диффереJЩИации популяций (IPD) в пересчете 
на 100 км для популяций человека как биологического вида в среднем сос­
тавляет 2,5 берри. Следовательно, человек, обладающий максимальным 
уровнем вагилъвости, замыкает по значениям индекса IP D экологический 
ряд видов, обладая крайне низкой величиной эпигенетического внутриви­
дового разнообразия и, соответственно, очень высокими межгрупповым 
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Рис. 43. Анализ межгруmювых фенеТirческих различий монголоидов Сибири 
методом главных К(Юрдинат (PCI, РС2) на основе данных статьи 

Рычкова и Мовсесm (1972). 
Сравниваемые группы монrолоидов Сибири: 1 - эскимосы юго-восточныс, 

2- чукчи береговые и оленные, 3- алеуты с Алеутских островов, 4- айны (север 
о-ва Хоккайдо), S - ульчи (низовЬII р. Амур), 6- негидалыtы (верховЬII р. Амур 

и р. Амrунь), 7- тунгусы олеиные (Красноирский край), 8- буриты забайкальские; 
пунктирные линии- дендрит минимальных свизей 

сходством и однородностью эпигенетической системы, что вполне соот­

ветствует нашим выводам, сделанным ранее. 

Таким образом, на примере млекопитающих показано, что фенети­

ческий анализ внутривидовой дифференциации позволяет ВЬIЯВJIЯТЬ попу­

лиционную струК1)'ру и оценивать популиционную организацию вида, 

устанавливать микрофилоrенетические связи и восстанавливать естествен­

но-исторический генезис популиционной стрУК1)'рЫ видов. 



Глава 8 

РОЛЪ ФЕНЕТИКИ В РЕШЕНИИ ПРОБЛЕМ 

ПОimiЯЦИОНВОЙ ЭКОЛОГИИ: 
ИЗУЧЕНИЕ БИОРАЗНООБРАЗИЯ ВНУТРИ ПОmшщи:и: 

Хорошо извесrны успеmиые ПОПЪПI\И использования: феиеrическвх 

подходов при маркировании фенами отделып.~х внутрнпопуrощионных 

rруппировох и пракrическом вЫJIВлении бнохорологнческой иерархии 

популяций (Баранов, 1988; Яблоков и др., 1981; Яблоков, Ларина, 1985; Ере­
мина, 1988; Evans, YaЬlokov, 2004; н др.). Главный интерес в этом случае 
заключается в использовании фенов :как косвенных «генетических марке­

ров>> тех или иных внутрипопушщионных обьекrов. В ro же время фенети­
ческие исследования:, имеющие популяциоино-эколоrическую, а не rоль­

ко попуruщионио-геиетическую, нацеленность, в насrощее врем.а: еще мало 

распространены. 

Концепция: эпигенетнческой изменчивости позволяет иначе взrля­

нуть на использование фенетическвх методов исследования: при попъmrе 

решать сууубо популяционио-эколоrические задачи. Миоrие внутрипо­

пуляционные функциональные rруппы, обеспечивающие нормальную 

жизнедеюельиост:ъ популяции, с этих позиций мохуr рассматриваться :как 

IфОJПШеиие алътернаrивиых пуrейразвиrия (креодов Уодцивrrона). Поиск 

таких «определенных» путей иидивидуалъноrо разВИI"Ю[ в поп:ушщии ивы­

явление их связи с функциями по поддержанию популяции :как иадорrа­

иизмениой системы наполвя:ет новым: смыслом изучение виуrрипо:пуmi­

циоииоrо феиотипическоrо разнообразия. С этих позиций сrаиовиrся по­

юrrиой связь межщу прообразованием эпигеиетической системы популяции 

и адаптивнымн измеиенвя:ми внутрипо:пуmiциоиных струюурио-функ.­

ционалъиых групп. Изменение функционирования: популяции потребует 

адекватных пересrроех в системе индивидуального развшвя: (эпигенети­

ческой системе), 'ПО выразится в первую очередь в изменении феноти­

пическоrо разнообразия: популяции и может привести к эволюционным 

новациям, т. е. к диверсифшсации. С друrой сrороны, вынужденные изме­

неивя: в эпигеиетической системе непосредственно отразятся на функ­

ционировании внутрипопуляционных струюур и их роли в динамике попу­

ляции и, следовательно, в ее эвотоциониой судьбе. Рассмотрим несколько 

примеров проведеНИJI такого феиетическоrо внутрипопуляциониоrо 

анализа при решении популяциоино-эmлоrических задач. 
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Эпигенеrические различия между окрасочными морфами слепу­

mонки. Иссл«Цо:вашiJI Н. Г. Евдокимова (200 1) по:казали, чrо обыкновенная 
елеnушаива .является полиморфным по окраске вццом, мноmе популяции 

.котороrо на терркrорни Южного Зауралъя представлены зверьками ме­

ланистичесmй и охристо-бурой морф. Встречаются также зверьки серой 

окраски и чепрачные- бурые, но с широRОй черной полосой вдоль спины:. 

Рассмотрим не.которые аспепы окрасочноrо полиморфизма у слеnушон­

ки, причем будем считать окрасочные морфы слепушанки rенетнчески 

обусловленными маркерами бноразиообразИJI в популяции. Кроме того, 

следует добавить, 'ПО в ходе специальных исследований о.красочны:х морф 

слеnушонки, проведеиных М. П. МоiПКИНЫМ с соавторами, по казана фун­

даментальная биолоmческая природа фнзнолоmческих различий меж.цу 

зверьками черной и бурой окраски, вЮIЮчая и их устойчивость к стрессу 

(Болъшаmвидр.,1989; Мошкии, 1989). Особыйинтереспр«Цставляетmюй 
случай фенетнчесiСОrо сравнеНИJI меж.цу собой зверьiСОв, относящнхся к 

разным окрасочным морфам в одной н той же популяции 

В одной из популяций слеnушонки на терркrорни Башкирин доля 

мелавистов при тотальном вылове несmлъких поселений составила 15 %. 
При достаточно большом общем числе отловленных животиых выборка 

мелавистов оказалась впоJПiе репрезентативной ДJUI проведения: фенетн­

чеСRОrо сравнеИИJI по частотам феновнеметрических прнзнаRОв с домнин­

рующей бурой морфой. Сравнение проводили по 26 пр:изнакам, частота 
встречаемости фенов .которых не зависиr ни от пола, ин от возраста зверь­

RОВ (Васильев, 2005). Перед фенетическим сравненнем морф провели оцен­
ку однородности распределеИИJI частот фенов в выборке. Для этоrо мате­

риалы по обеим морфам объединили и срав~mвали животных четных и 

нечетиых порЯДI<Овых номеров. Сравнение показало, что 1Ш в одном слу­

чае различия по встречаемости фенов в этих группах не оказаJПIСЬ статнс­

тнчески значимыми, что указывает на случайный харапер варьироваИИJI 

прнзнаRОв, отсутствие смещеиносm инеустойчивости криrериев при клас­

сификации. Фенетнческая дистанция: меж.цу выборками «четных» и «не­

четиьоо> по пор.~~ДШвому номеру выборки особей оказалась блнзmй к нуmо 

(lviМD = 0,001 ± 0,005) и статнстическииедостоверной. 
В то же время при сравненJШ зверьmв разных морф бblJII[ ВЬIJIВЛены: 

достоверные разЛИЧИJI по семи фенамнеметрических прнзнаков. Феиети­

ческая дистаицИJI меж.цу морфами оказалась неожиданно веJП~Ка и статнс­

тнческизначима (ММD = 0,055 ± 0,011). Полученный результатпоi<а.ЗЬIВает, 
что окрасочные морфы и в эпиrенетнчесmм отношении существенно раз­

личаются. Выявленная мехщу морфами фенетнческая дистанция прибли-
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жается к межпопуляционному уровюо различий. В этой СИ1)'3ЦИИ для нас 

важно подчеркнуrь, что различия в частотах фенов неметрических призна­

ков позволяют маркировать зверьков обеих морф по их эпиrенетической 

специфике. 

Фенетическ:ое сравнение мигрирующих и оседлых особей в попу­

ляции. Исследование биологических особенностей мигрирующих и осед­

лых животных представляет особую важность при изучении механизмов 

пространствеиной дисперсии мелких млекопитающих. Сложность иден­

тификации мигрирующих и оседлых животных в популяции обычно за­

трудняет проведение подобных работ. Для решения этой задачи бЬUI разра­

ботан метод, основанный на многосуточном отлове, позволяюший анали­

зировать не только обилие оседлых и мигрирующих животных, но и, ис­

пользуя динамику их соотношения в последовательных уловах, различные 

биологические характеристики этих категорий особей (Бердюгин, 1983; 
Лукьянов, 1988; Щипанов, 1990). О. А. Лукьяновым и Л. Е. Лукьяновой 
(1997) после идентификации мигрирующих и оседлых животных в модель­
ной популяции рыжей полевки (Висимский заповедник, Средний Урал) 

было установлено, что среди мигрантов преобладают молодые зверьки, 

однако мигранты в целом характеризуются более ранним половым созре­

ванием. 

Использование фенетических методов анализа позволяет оценить 

степень эпиrенетических различий между этими классами особей в попу­

ляции и определить меру эпиrенетических различий между ними. Авторы 

совместно с О. А. Лукьяновым, Л. Е. Лукьяновой на заранее идентифици­

рованных категориях мигрирующих и оседлых животных из популяции 

рыжей полевки Висямского заповедника использовали фенетические ме­

тоды для решения этой задачи. 

Мигрирующие и оседлые особи были идентифицированы с по­

мощью метода многосуточного безвозвратного изъятия на основе эффекта 

стабилизации последовательных уловов с использованием модифициро­

ванной О. А. Лукьяновым процедуры Н. А. Щипанова (1990). Метод пре­
дусматривает построение графика суточных уловов. Факт снижения вели­

чины последовательных суточных уловов указывает на наличие оседлых 

особей в зоне облова, а ее стабилизация- на присутствие на данной терри­

тории мигрирующих зверьков с других участков. Таким образом, после 

периода полного изъятия оседлого населения в дальнейшей выборке тео­

ретичесхи будут преобладать мигрирующие особи (в идеале до 100 % ), а в 
выборке, накопленной до начала стабилизации суточных уловов, должны 

существенно преобладать оседлые зверьки. Это обстоятельство позволяет 
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провести сравнение биологических характеристик мигрирующих и осед­

лых живоПIЫХ, так как в выборках с преобладанием данных категорий жи­

вотных средние статистические оценки соответственно смещены в пользу 

мигрантов или резидентов. Математическая основа расчетов и детали ме­

тодики изложены в специальной публикации (ЛуiQ.янов, Лукьянова, 1997). 
Важно отметить, что момент стабилизации последоваrельных уловов в дан­

ной популяции бьш достигнут на 7-е сутки. Таким образом, начиная с седь­

мого улова, отлавливались rлавным образом мигрирующие особи. На ос­

нове этой группы в дальнейшем и были проанализированы свойства миг­

рирующих особей. В выборке, накопленной за первые шесть суток, преоб­

ладают оседлые особи, доля которых по расчетам составляет около 67 %. 
Поэтому можно полагать, что средние статистические оценки в данной 

выборке пmичны для оседлых животных. 

Фенетический анализ исходно проведен по 29 фенам неметричес­
ких признаков черепа рыжей полевки. После предварительного этапа вы­

браковки части признаков из-за связи с полом, возрастом, размерами и 

друг с другом количество используемых для дальнейшего анализа признаков 

сократилось до 21. У этих признаков не обнаружено проявлений направ­
ленной асимметрии. Множественное сравнение всех четырех групп: сме­

шанной выборки с преобладанием оседлых особей и выборки мигрантов в 

группах сеголеток и перезимовавших выявило достоверные различия меж­

ду ними по 12 признакам из 21 (G-критерий). 
В выборке, накоплеmюй с 7 -е по 1 0-е сутки отлова, как уже оrмечалось, 

мигранты составляют приблизительно 100 %. Поэтому эти даiПIЫе исполь­
зованы для оценивання теоретических частот фенов у оседлых животных 

из смешанной выборки, накопленных за первые шесть суток отлова. Cornac­
нo расчетам, доля мигрантов в смешанной выборке составляет р = 0,328. 
Эrо позволяет приблизительно оценить относительную частоту фенов у 

оседлыхживотиыхпоформуле(Бердюгин, 1983): Pr=(Pt-p·Pm)/(1-p),rдe 
Pr- оцениваемая частость фена у «собственно» оседлых животных; Pt­
частость фена в смешанной выборке; Pm - частость фена у мигрантов, 

отловленных с 7 -е по l 0-е сутки;р- доля мигрантов в смешанной выборке. 
Теоретическая встречаемость фенов у оседлых сеголеток рыжей полевки 

была вычислена по 21 признаку. 
Расчет фенетических дистанций (ММD) между парами сравнивае­

мых групп в большинстве случаев выявил достоверные различия (табл. 22). 
Обнаружены достоверные различия по частотам фенов неметрических 

признаков между смешанной выборкой с преобладанием оседлых и вы­

боркой мигрирующих сеголеток (ММD = 0,0307 ± 0,0056;р < 0,0 l ). Различия 
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между аналогичными выборками перезимовавших особей примерно того 

же порядка, хотя из-за малочисленности этой возрастной группы мигран­

тов в данном случае они не могут быть подтверждены статистически. 

Таблица 22 

Фенетические дистанции (ММD) между смешанными выборками 

с преобладанием оседлых жнвоmых и выборками оседлых 

и мигрирующих особей рыжей полевки разных возрасmых групп 

(Средний Урал, 1992 г.) 

Возрастная rруппа Категория 1 2 3 4 5 
Сеголетки 1-Миrранты 

. 0,0307 0,0833 0,1131 0,0734 -
2 -Смесь·· 0,0056 - 0,0006 0,1624 0,0822 
3-Оседлые 

... 0,0063 0,0032 0,2093 0,1116 -
Зимовавшие 4-Миrранты 

. 0,0429 0,0399 0,0405 0,(]270 -
5 -Смесь·· 0,0084 0,0053 0,0059 0,0426 -

Примечание: •- выборки за 7-1 О сут. отлова; ••- выборки за 1-6 
сут. отлова; •• •- расчетные данные. Правая треугольная матрица, 
расположенная выше диагонали, содержит значения ММD, а ниже 

диагонали- среднеквадратичные отiСЛонения (МSD). 

Фенетические дистанции между мигрирующими и теоретически 

вычисленными данными по частотам встречаемости фенов для rруппы 

оседлых сеrолеток также статистически достоверны и значительно больше 

(ММD = 0,0833 ± 0,0063), чем при сравнении rруппы мигрирующих сеголе­
ток со смешанной выборкой, в которой преобладают оседлые сеголетки. 

Именно эти оценки представruпот наибольший интерес. В соответствии с 

ЮIМИ ВЬUIВJiенный уровень различий между миrрирующими и оседлыми 

животными приближается к «межпопутщионному» (см. табл. 15). 
После процедуры многомерного неметрического шкалнрования 

матрицы ММD-дистаiЩИЙ провели IСЛастерный анализ (методом ближай­

шего соседа), который выявил два уровня иерархии различий между вы­

борками (рис. 44). На первое место вышли онтогенетические различия, так 
как вьщелились два больших кластера, характеризующих фенетические осо­

бенности сеголеток и перезимовавших живоrnых. Второе место занимают 

различия между миrрантами и оседлыми, поскольку практически на од­

ном и том же уровне иреобразованных ММD в обеих возрастных группах 

выдеruпотся субкластеры, объеДИНJIЮщие мигрантов и «осеДЛЫХ>>. Расчет­

ная выборка оседлых сеголеток нанболее близка к смешанной выборке 

( 1-6-е сутки отлова), в которой доминируют оседлые животнь1е. 
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Рис. 44. Кластерный анализ фенетических отношений между смешанными 
выборками с преобладанием оседлых животных и выборками осеДJiых 

и мигрирующих особей рыжей полевки разных возрастных rpynn 
(по многомерно ппсалированной матрице фенетнческих дистанций - MMD). 

Сеголетки: 1- мигранты (выборка за 7-10 сут. отлова); 2- смесь с преобладанием 

оседлЬiх особей (выборка за 1-6 сут. отлова), 2'- осеДJiые особи (расчетные 

данные); перезимовавшие животные: 3 -мигранты (выборка за 7-1 О сут. отлова); 
4 - смесь с преобладанием осеДJiых особей (выборка за 1-6 сут. отлова) 

Таким образом, фенетическое сравнение мигрирующих и оседлых 

животных позволило выявить скрытую феноrенетическую гетерогенность 
в популяции рыжей полевки, маркированную особенностями территори­

ального поведения зверьков. Ранее бьmо показано, что по комплексу морфо­

физиологических показателей оседлые особи в данной популяции рыжей 

полевки приближаются к К-стратегам, а мигрирующие - к г-стратегам 

(Лукьянов, Лукьянова, 1997). Если это справедливо, то, опираясь на резуль­
таты проведеиного исследования, можно ожидать, что и различия между 

К- и г-стратегами в поnуляциях мышевидных грызунов, проявляющиеся в 

их индивидуальном развитии, имеют зпиrенетическую природу. 

Феномен юбнрательного отлова ушастой совой обыкновенных по­

лево(( с определенными ((Омnозициямн фенов. Совместно с А. И. Шепе­

лем и Е. А. Корниловой (Хиревич) мы провели фенетический и морфамет­
рический анализ черепов обыкновенных полевок, добытых двуми спосо­

бами: с помощью ловушек и из погадок ушастой совы. Используя фенетв­

ческие характеристики, маркирующие принадлежиость объектов к мате­

риалам из погадок ушастой совы, осуществили экспериментальное тес­

тирование некоторых поведеических реакций зверьков, включая: их реак­

цию на предъiUIЛение чучела совы. Поскольку эти работы позволили с по­

мощью методов фенетикивыявить скрытую струкrурированность в попу­

ляции обыкновенной полевки в отношении избирательности добычи зверь­

ков ушастой совой (Хиревич и др., 2001, 2002), рассмотрим результаты бо­
лее подробно. 
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Материал собран на юго-востоке Пермской области в заказнике 
«Предуралъе» и на прилегающих территориях в подзоне южной тайги, рас­

положенных вдоль р. Сылвы. Кариотипирование более 60 экз. обыкновен­
ных полевок, отловленных на данной территории, проведеиное под руко­

водством проф. Э. А. Гилевой, выявило только один из видов-двойников­

обыкновенную полевку Microtus arvalis Pall. Основной материал пред­
ставлен серИJIМи черепов обыкновенной полевки, добытых А. И. Шепелем 

и В. В. Демидовым в ходе отловов ловушками и из ·погадок ушастой совы в 

1979-1982 rт., а также Е. А. Корниловой (Хиревич) в 2000-2001 гг. Всего 
изучено более 1 200 экз. черепов. Фенетический анализ исходно проводи­
ли по частотам встречаемости 30 неметрических признаков (Хиревич и 
др.,2001). 

Предварительная оценка связи встречаемости фенов с полом, воз­

растом и длиной тела позволила произвести выбраковку ПJIТИ признаков, 

поэтому расчет фенетических дистанций (ММD) проводили по 25 призна­
кам. Все фенетические дистанции между сравниваемыми выборками раз­

ных лет и способов добычи оказались статистически значимыми, за искто­

чением выборок 1979 и 1982 гг. из погадок ушастой совы. 
Анализ, проведенный методом главных координат по преобразо­

ванной в ходе многомерного неметрического шкалирования матрице фе­
нетических ММD-дистанций (рис. 45), показал, что наибольшие межгруп­
повые различия наблюдаются между выборками, полученными из пога­

док ушастой совы и из ловушек. Примечательно, что проба, накопленная в 

1982 г. методом гнездового ящика-сборника, т. е. из пищи, приносимой 

птенцам ушастой совой, расположена в левой части плоскости, образован­

ной первыми двумя главными координатами, и группируется с пробами, 

добытыми с помощью ловушек. Другими словами, если взрослые совы 

питались избирательно, то птеJЩов они кормили случайно добытыми зверь­

ками, т. е. такого же состава, что и попавшие в ловушки. На первую ось, 

которая обьясияет фенетические различия, связанные с избирательностью 

поимки совами определенной группы зверьков, приходится более 87 %от 
общей дисперсии. Напомним, что влияние возраста почти исключено, так 
как фены, свизанные в своем проивлении с возрастом, были заранее 

изъяты из анализа. Наблюдается некоторый разброс координат центроидов 

аллохроЮIЫХ выборок, добытых ловушками, вдоль второй оси главных ко­

ординат, хотя вдоль этой оси сосредоточено лишь 12% межгрупповой дис­
персии, обусловленной, скорее всего, межгодовыми и случайными факто­

рами. Таким образом, четыре года подряд между парами выборок обык­

новенной полевки, добытых разными способами, набmодаются устойчи­

вые различия. Они достаточны для того, чтобы убедиться в реальности 
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Рис. 45. РезульгdТЫ анализа mавных КDОрдинат 
по преобразованной при многомерном неметрическом шкалнрованни матршtе 

фенетических ММD-дистанций (по Хнревич и др., 2001). 
П79-П82- материал из погадок ушастой совы, собранный в 1979-1982 гr.; 
Л79-Л82- выборки, добытые параллельне в те же годы с помощью ловушек; 
Н82- материал из накопительного гнездового ящика (питание птенцов сов), 

полученный в 1982 г. 

избирательности отлова совами полевок с определенной констелrощией 

фенов неметрических признаков черепа. 

Зверьков, добытых двумя разными способами, сравнили по величи­

не индекса FAnm (%),характеризующего уровень нестабнльности разви­
тия. Напомним, что этот индекс характеризует средтою дото билатераль­

ных неметрических признаков с асимметрично проявившимися у особей 

фенами (см. главу 5). Уровень индекса нестабильностн развития (FAnm) 
оказался достоверно выше в выборке, добытой из погадок ушастой совы 

(криrерий Краскела-Уоллиса: Н= 8,22;р = 0,004), н составил для выборок нз 
погадок 15,16 ± 0,62 %, а для проб, добытых ловушками, -13,19± 0,48% 
соответственно. 

Установлено также, что зверьки из погадок по сравнению с живот­

НЪIМИ, добытыми в ловушки, значимо отличаются также по значениям дис­

персий общей асимметричности (ТА2} и направленной асимметрии (DA2), 

метод расчета которых приведен в главе 5. Дисперсия направленной 
асимметрии у зверьков, полученных из погадок, оказалась в два раза выше 

(DA = 0,0082), чем у животных, добЫТЬIХ ловушками (DA = 0,0041 ). В то же 
время значения дисперсий флуктуирующей асимметрии (FA 2) у обеих 
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каrеrорий зверьков оказЗJШсъ близкими- 0,0205 и 0,0177 соответсrвеюю, а 
разJIИЧИJI между ними- статистичесm иедостоверными. Таким образом, 

преобладание величин F Anm и 'Е42 у зверьков, добъпых из поrадок, свизаио 
не столько с разJIИЧИЯМИ в уровне FA2 (собственно флуюуирующей асим­

метрии, что про11ВИЛось лишъ I<аК слабая теJЩеиция:), СКОЛЪJ(() существенным 

различием в значеншrх дисперсий направленной асимметрии- DA2• Это 

означает, чrо среди зверьmв, отловленных совами, избирательно преобла­

дают живоТIПdе с выраженной wаnравленной асимметрией в строении че­

репа. 

Мы использовали явление преобладания общей асимметричности 

черепа у зверьков, добъпых из поrадок, для: тоrо, 'Побы юсвенно марiСИрО­

вать потенциальных жерrв совы в природной популяции и в дальнейшем 

изучить их специфику по морфофизиолоrическим признакам и призна­

кам поведеНWL Зверьmв, отловленных живоловками, после проведення: 

поведеических тестов раижировали по проявлению асимметричности че­

репа, пола.rая, что сова чаще отлавливает более асимметричных особей. 

Всех особей разделили на две rруппы: первая- зверьm с сильным асим­

метричным проnленнем фенов, вторая:- с диссимметричным. Оказалось, 

чrо «асимметричные>> животные всех трех возрастов дейсrвиrельио отли­

чаются общими устойчивыми морфофизиолоrичес:кими черrами. У них 

больше абсоmотные размеры сердца, больший индекс печени при мень­

шем размере надпочечника и длины тела. <<Асимметричные» животные 

оrличаюrс.в:менъшей дmiИойрезцовоrо оrверстш1, mронариой длиной зуб­

иоrо pJJДa. Эти свойства сохраюпотея у зверьmв разных сезоииых гене­

раций. 

Изучение поведеИИJI обыкновенных полевок проводили в три этапа. 

Сначала изучали харакrеристики по:ведеИИJI обыкновенных полевок в тесте 

типа «открытоrо полю>, затем оценивали реаiЩИЮ зверьюв на предъnле­

нне :модели XIIЩЮU\3 и, нахонец, реакцию на имиrацюо нападеННJJ (Хире­

вич и др., 2002). Ранжированне индексов FAnm для полевок, с которыми 
проводили поведенческие эксперименты, позволило выделить три rруп­

пы: 1- с низким уровнем FAnm; 2- с промежуточиым уровнем; 3 -с 
высоким уровнем общей асимметричности проявлеНН.II фенов разных не­

метричесmх признаi<Dв черепа. Обыкновенные полевки с повышеиным 

уровнем асимметричности строеВШiчерепа реагировали на пролетающую 

над эксnеримеиrалъным загоном :модель совы значимо акrивиее (Н= 5,17; 
р=0,023). 

Миоrомерную ордннацюо поведеичесmх реакций провели с по­

мощью факrорноrо анализа по mмпле:ксу признаmв поведеВШI в тесте 

типа «открьпое поле», вкmочая: реакции на «модель совы» и имитацию 
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нападения хищника, а также индивидуальный ранг флуюуирующей 

асимметрии веметрнческих признаков черепа FAnm. Доля объясненной 
дисnерсии nо шесm выдеJШВШИМСJI факrорам сосrавила 75,3 %. Факгорный 
анализ nозволил выделить три груi1ПЪ1 зверъ:mв с высо:кой асимметрич­

ностью череnных струюур, :которые имеют разную струюуру nоведенц. 

Из них часть nолевок отличается nовыmениойреаiЩИей на «модель совы», 

т. е. они леГI(() всnугиваются XIIЩИRI(OM и одновременно отличаются тем, . 
что обычно обороюпотся, а иеубегают при внезаnном нападении (фактор 

III). Вторая группа «асимметричных» зверь:ков является в целом пассив­
ной и характеризуется: отсуrствием стремления nокинуть «открытое nоле», 

а также низкой общей акгивностъю (факrор IV). В то же время для них 
характерны неожидаиные прыжки и спонтанные замирания в вертикаль­

ной стойке. Третья груnпа с высоким уровнем F Anm отличается nочти 
nолным отсутствием оборонительной реакции на им:иrацию нападения и 

огсуrствием тamro оовсщеичес:коrо элеменга, как <<nринюхивание», :которое 

связано с ориентировочным nоведением и реакцией общей бдительности 

( фaicrop Vl). Эги же зверьки обладают стремлением к перебежкам и верти­
калънымnрыжкам. Таким образом, можно оолаrать, что зверьки с высоким 

уровнем: флупуирующей асимметрии струюур череnа действиrелъно от­

личаются: определениым:и черrами поведения, :которые выделяют их и, по­

видимому, способствуют тому, что именно эти зверьки могут стать более 

веропиым:и потенциалъиым:и жертвами ушастой совы. 

Для выявления устойчивых групповых различий по признакам по­

ведения nровели пошаrовый дискриминаитный анализ по двум обучаю­

щим группам:, выделеиным в ходе ранжирования индекса FAnm. Первая 
группа представлена зверьками с высокимуровнем асимметричного про­

явления фенов, а вторая- особями с симметричным или днесимметрич­

ным их проявлеиием:. Анализ этих групп зверь:ков по :комплексу nризна:ков 

поведения выявил характеристики, :которые устойчиво различают группы 

друг от друга (р < 0,011 ). Оказалось, что «асимметричиъrе» зверькинаибо­
лее эффе:ктивно отличаются от «диссимметричнъоо> по nризнаку «реак­

ЦИJI на сову» (r = 0,64). В то же время эти зверьки после вспугивания «со­
вой» не стремятся «освободитьсЯ>> -уйти с открытого пространства. Они 

ред1«) чистп шерсть (не проявляют смещенную реакцию) и после вспуги­

вания «моделью совЫ>> не прячутся, но начинают совершать спошаииые 

DрЪDККИ. 

Таким образом, проведеиный анализ вЫJIВил специфику поведен­

ческих реакций зверь:ков с повышенным уровнем флукrуирующей асим­

метрии фенов нем:етрических призна:ков черепа, :которая проявляется в 

повышенной пугливости зверыmв при появлении модели совы, отсутствии 
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у них стремления покинуть открытое пространство и спонтанных прыж­

ках, что в значительной степени повышает шанс для совы заметить зверька. 

Обнаруженное явление хорошо согласуется с доминированием асиммет­

ричных по строеншо черепа полевок в добыче ушастой совы в составе 

погадок {Хиревич и др., 2001). 
Большая часть полевок с выраженной асимметричностью строения 

черепа JIВЛЯется быстро подросшими сеголетками, которые обычно по­

тенциально участвуют в размножении в год рождения и выполняют функ­

цию наращивания летней численности популяции. Скорее всего, это груп­

па полевок-акселератов, которые обычно отличаются направленной 

асимметрией в строении черепа, из-за ускоренного развития и роста (см. 

выше). Несомненно, что эти молодые, крупные и еще неопытные животные 

могут стать удобной и выгодной добычей для хищных mиц, которые пред­

почтут их более осторожным перезимовавшим зверькам. Вполне 

возможно, что обнаруженная низкая плодовитость «асимметричных» 

зверьков в сочетании с их аномальным поведением, «бросающимся в rnaзa 

хищнику», могут рассматриваrься как элемент популяционной адаптации 

к прессу хищных пnщ. Наличие таких «аномальных» по строению черепа 

животных в популяции может быть своеобразной <<ПЛПОЙ>> хищнику, которая 

снижает верояmость ornoвa нормальных зверьков с высокой плодовигостыо 

(Хиревич и др., 2002). 

Биотип Ноганнсена как альтернативный nyrь развития. По отно­

шению к обнаруженным нами в попуruщии фенотШIИЧеским классам сход­

ных между собой особей, которые являются отражением одной и и той же 

траектории развития (креода, по УоддинП'Ону) и отличаются от предста­

вителей других таких же классов, сформированных вдоль других креодов, 
можно использовать предложенный Иоrаннсеном термин «биотип». Био­

типы были описаны у многих растений-самоопылителей, но в зоологии 

термин почти не использовался, поскольку у живо'ПIЪIХ такие СИ'I)'ации 

описывались редко. Современное определение термина биотип отличает­

ся от первоначального толкования, данного В. Иоrаннсеном. В словаре 

терминов по генетике и цитологии под биотипом понимается «rpyiПia осо­

бей вида или разновидности, обычно не имеющая четких морфологичес­

ких отличий от других rpyiПI, но обладающая устойчивыми биолоrически­

ми или физиологическими особенностями. Совокупность родственных 

биотипов внутри вида составляет отдельный ero экоТЮD> (Гуляев, Мальчен­
ко, 1983, с. 20). В свою очередь экотип, по определеншо тех же авторов,­
это «относительно наследственно устойчивая форма данного вида ( экови­
да), свойственная определенным почветю-климатическим условиям внуr-
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ри ero ареала и приспособленная ообором :к сущесrвоваиию в этих услови­
ях. ЭRОТип - единица эколоrо-rеоrрафической систематики :куль'I)'рных 
растений; в состав ero входиr группа родствеиных биотипов. Различные 
экотиnы: в пределах вида свободно скрещиваюrся друт с друrоМ>> (Там же, 
с. 236). 

С эпиrенетических позиций чистая линия представляеr собой ис­
кусственно (или естественным образом у самооПЪUIИТелей и :клоналъных 
видов) оrобравн:ый альтернативвый путь развИГИJI. маркироваввый кажим­
либо харакrерным феноrшmчеСRИМ свойством, по Ю)Т()рому и идет «очи­
щающий» ивбридинr. Дmпельвый оrбор одиоrо тamro nyrи развИТЮI уr­

лубЛJI.ет эпиrенетический креод (Шипnаm, 1988) и все больше приводиТ :к 
зареrулировавию и стабилизации ero развиrия у noroмmв. В результате 
феноrшmчес:кий маркер, по которому был ориенгирован оrбор, бу.цет ре­

rулирно с высоmй усrойчивостью воспроизводиrься: поrом::ками, т. е. ус­

тойчиво наследоваться: (Шишкии, 1988). В основе усrойчивоrо воспроиз­
ведения фенотипа линнн лежат эпиrенетичес:кие механизмы:, аранжиро­

ванные определенным: сочетанием rеиов-пере:ключателей развиrия: и rен­

ны:ми сетями. 

Таким образом, есть все основании: воспользоваться: термином 

«биоrип>> в отношении описания исходноrо биолоrичесmrо Я:ВЛСIIИ.Ir, но 

уже с позиций эпиrенетики, так :как существующее ДJVI этоrо в рам:жах эпи­

rенетической теор1П1 поюrrие «морфоз» иmуиrивно связывается: с круп­

ными индивидуальными у:клонеiПIЯМИ в развиrни. Не противоречиr это 

толкование поиятия: биотип и rенетнко-боrаничеСI<Dм:у определевию, так 

:как в ваших примерах речь идет именно о морфолоrичесхи внешне мало 

различимых, скрЬПЪIХ rруппах феноrнпов, обладающих устойчивыми био­

логическими или физиологическими особенвостя:ми. Наряду с плохо раз­

ЛИЧИМЬIМИ мы выделяем в Юl'lестве биоrипов и хорошо различимые классы 

однородных феноrипов, IФТОрые оrчетливо биологически различаютсядруг 

от друга. ПодвоД~~ иror сказаниому выше, можно определить биотип как 
группу биологически сходных фенотипов в популяции, формирующихся 

на основе альтернативного пути развития, соответствующего опреде­

ленному эпигенетическому креоду (Васильев, 2005). Биотипы, как правило, 
должны быть различвы и в эпиrенетичесmм, и в rенетическом оrноше­

ШIЯХ, такiЗКJIВШIЮI'СJiрезультаrомдействи.яrенов-nере:ключаrелейразвити.я 

и исrоричес:ки формируются: и поддерживаются: в поnуJDЩИИ :как адаптив­

ный резерв эпиrенетичес.кой системы. 

Биотнпы: формируются: исторически длиrельно и отражают спеюр 

эпиrенетичес:ких возможностей популяции и таксона в целом, Ю)Т()рый 

обеспечивает весь необходимый набор морфоrенетических реакций в от-
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вет на эmлоrические wJМенеНШI, происходившие при эвошоции таксоиа. 

В значшелъиой степени биоrипы ооражаюr веер определеииыхдискреrиых 

модифихаций развиrия - морфозов, коrорые обесnечиваюr nonyJUЩИИ 

возможность быстрого и успешиоrо адаnтивного маневра в меюnощихся 

условиях обИТЗИIIJI (Василъев, 1996). 
Поrеря поnуляцией тех или иных биоrиnов, т. е. альтершпивных nу­

тей развИТИJI, в некоторых эmлоrических сmуациях М<»ЮЛ' оказспься роm­

вой и привести к ее исчезновению или резmму nреобразовавюо. В этом 

проJ~ВЛИеТся эi«>ЛоrичеСIСЗJI роль биотиnов в попушщии - обесnечение 

минимального развитийиого разнообразин, дающего возможность адап­

тироватьсн к менпощимсяусловия:м средьL Тем ие менее, из-за буферных 

ииерциоииых свойств эпиrенетичесmй системы nотеря одного из альтер­

нативных nутей развиrия возможна лишь при существеином ииадапrив­

ном изменении всей системы. Эrо nозволнет надеяться на то, чrо биолоm­
чеСI<Ое разнообразие биотиnов в nоnуляции избыточно и чрезвычайно 

устойчиво, nJWicъ свойством всей системы. К потере разнообразин био­

тиnов в попутщии: может привести ДJППелъИЪiй ивбридищ фвзичесmе 

нарушение rенома (mщуцироваИИЪIЙ муrаrенез), травеnозиции мобиль­

ных дисперrироваииых элемеиrов rеиома. Последине два факrора моrут, 

иапроrив, способствовать в повъппеввю бвоrиnичеСI<Ого разнообразин nо­

пушщии при «творчесmй» nоддержке естествеиного оrбора. 

Таким образом, всполъзу.и меrоды феиеnпси, можно оцевива1Ь ввуr­
риnопулs:циоивое бисразнообразие и ВЪUIВЛJП'Ъ биотипы, т. е. сходвые в 

развиrийвом (эпвrеиетическом), эколоrвчесmм, морфофизиолоrичесmм 

и rеиетичесmм отиошеИИJIХ rруnпы фенотиnов в nоnуляции, опираясь на 

эпвrеиетические paзJIВЧIIII, маркируемые частотами фенов иеметричес­

ких пороrовых призваi<Ов. 



Глава 9 

ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПЕРЕСfРОЙ:КИ ПОПУЛЯЦИЙ 
КАК ВЕРОЯТНЫЙ МЕХАНИЗМ IЛОБАЛЪНОГО 

БИОЦЕНОТИЧЕСКОrо КРИЗИСА 

В настоящее время сложно найти реrион мира, rде в той Или иной 

степени не набJПQДалась бы трансформацwi ландшафтов, вЪIЗванная: дли­

тельным аиrропоrенным воздействием. Даже вдоль северных, трудиодо­

СI)'ПНЪIХ рубежей РФ отмечается существеиное трансформирующее воз­

действие добывающей, энерrетичеСI<Ой и перерабатывающей промышлен­

ности на прироДИЪiе ландшафты Крайнего Севера. Имеются основания 

ожидать yCI<OpeИИ.II микроэвоmоционных преобразоваинй популkций жи­

вотных, растений и микроорганизмов в условиих усиливающеrося антро­

поrеииоrо давлеИИ.11 на окружающую среду, чrо может неожиданно пре­

вратитъ эвоmоциониую теорию в прикладиую науку (Васильев, Болъша­

mв, 1994). Эrи представлеИИ.II соrласуюrся с результатами исследований 
В. В. Жерихииа, J(()ТОрый одним из первых обиаружил быстрые, IаПастро­

фичес:кие изм:енеИИ.II в составе зитомафауны в мезозое на рубеже верх­

немелового времени. 

Преобразованне фауны осуществилось за оrиосителъно mporme 
rеолоrичеСI<Ое время и проявилось на уровне смены целых семейств (Же­

рихин, 2003). Та:кие катастрофичес:кие смены фауны были обиаружены и в 
другие эпохи планетарной исrории и названы В. В. ЖернХИIIЫМ «глобаль­
ными биоценотичес:кими кризисами)). В одной из своих последних работ 
(Жерихии, 2003) он писал о том, что и в наши дни иабmодаюrся отчетли­
вые признаки надвиrающегося глобального биоценотичес:кого кризиса на 

фоне усилнвающегося антропоrеииоrо изменения ландшафтов. В свете 

этих представлеиий крайне аюуальиым и важным направлеiПiем иссле­

дований становится поиск вероятных механизмов, способствующих на­

СiуПЛеиию биоценотичесmго кризиса, и в частности механизмов быстрых 
иреобразований ПОпуляций фОНОВЫХ ВИДОВ, JlВЛJПОЩИХСЯ ОСНОВНЪIМН :RО:М­

ПОНеиrами сообществ, подверrающнхся анrрОпоrеииой трансформации. 
Предлагаемая: иа:ми гипотеза закmочаетси: в представлении о веду­

щей роли эпнrенетическнх процессов ниднвидуальиоrо развиrня в фор­
мировании быстрых репаративных адаптивных откликов популяций 

фоновыхвидов и сообществ на естественвые и rехноrеииые трансформации 
среды обиrанни:. Можно полагать, 'ПО в основе популяциоИИЪIХ и цено­

тическнх трансформаций лежат фунщlмеиrалъные оитоrенетические (эпи-
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t:нt:Тичсские J процессы, от которых во многом зависит, как осуществляется 
1роцесс становления, формирования, поддержания и изменения природных 
10пуля:ций животных (Васильев и др., 2000). Быстрые эпиrенетические пе­
>естройки в популяциях животных в условиях антропогенно трансфор­
>!ированных ландшафтов могут представлять собой возможный механизм 
JаСI)'ПЛения и осуществления глобального биоценотического кризиса. 

Связь поведения с физиологическими и морфогенетическими про­
~ессами бьша отчетливо установлена в хорошо известных экспериментах 
пколы академика Д. К. Беляева по искусственной доместикации сереб­
>исто-черных лисиц путем отбора по поведению неаrрессивных животных. 
3 результате в стоке «ручных» лисиц произошли гормональные и морфо­
юrические изменения, проявились пегости, хвост завернулеи колечком, 

Iоявились громкое тявканье и другие черты, характерные для: собак (Трут, 
1991). 

Совместно с Л. Н. Трут и Л. Н. Осадчук нами был проведен (Васильев 
1 др., 2004) фенетический анализ возможных доместикационных измене­
lий черепов сеголеток лисиц по 66 фенам черепа (см. рис. 18). Построен­
IЬiе по 12 наиболее контрастным частотам фенов полигоны А. С. Сереб­
ювского (рис. 46) позволяют сопоставить масштабы фенетическнх разли­
IИЙ между лисицами обоих полов, принадлежащих к разным стокам. Вид-

Рис. 46. Полигоны Серебровского, построенные 
дш1 сравниваемых экспериментальных групп серебристо-черных лисиц 

по наиболее контрастно различающимся частотам фенов (%) 
t 2 неметрических признаков черепа (отдельно длR самцов 

и самок каждого экспериментального стока лисиц) 
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но, что внутри каждого стока различия между самцами и самками выра­

жены в небольшой степени и конфигурации полигонов (эпигенетические 
ландшафты) у них сходны. Однако между стоками ручных и диких лисиц 
отчетливо проявляются различия в структуре полигонов, что указывает на 

их эпигенетическую дифференциацию. 
Проведение многомерного неметрического шкалирования матри­

цы попарных фенетических дистанций (ММD) показало, что различия между 
выборочными центрондамп ручных и диких стоков по размаху вполне со­
поставимы с различиями между уральскими природными популяциями 

лисиц из Челябинской и Свердловекой областей (рис. 47). Таким образом, 
уровень эпигенетических различий при искусственной доместикации, по­
лученнъiй путем селекции по этологическим проявлениям свойств фено­
типа всего за несколько поколений лисиц, оказался вполне сопоставим по 
размаху с уровнем межпопуляциоННЪiх различий в природной ситуации. 

В другом известном нам примере при акклиматизации ондатры на 
Урале произошло взрьmное формообразование. Фенотип ондатры быстро 
изменился и на севере, и на юге, осуществилась быстрая зоигенетическая 
дифференцировка популяций, а затем насrупил длительный стазис, кото­
рый продолжается и до настоятего времени. Мы согласны с весьма кон­
структивной идеей, высказанной Я. И. Старобогатовым (1988), о том, что в 
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эвоmоциоmю-экологическом смысле видообразование :как элементарный 

акт макроэвоmоции связано с nреобразованием всей экосистемы: новый 

вид JШбо должен въrrесиитъ конкурентный вид, либо сформировать себе 

новую нишу. Частично иллюстрирует :лу мысль nример с усnешной аккли­

матизацией ондатры. Адаmированная. в Новом Свете к обитанию в анало­

гичных экосистемах, ондатра за короткий срок (менее 1 О поiФлений) была 
«способна)) перестроить «Эnигенетический ландшафт» в локальных попу­

ляциях. После быстрых морфологических иреобразований в :каждой новой 

местности наступал длительный морфологический стазис, сопровождаю­

щийся уже медленными адаптивными nерестройками. Этот процесс всег­

да проходил несколько стадий, что было замечено многими экологами. 

Сначала иабmодался резкий nодъем численности, н огромная биомасса 

вида начинала <<давИТЪ>) на местную эiФснсте.м:у, вызывая. в вей очень рез­

кую флукrуацию, а затем в очень IФроткий срок численность ондатры рез­

IФ снижалась, чаще всего не из-за про.м:ысла, а по естественнъiМ причинам 

экоенетемной реrул.яции, и попуЛJIЦИИ вида <<ВДаВЛИВаJШСЬ)) в новую для 

себя эmснстему, формируя свою нишу. 

Ондатра, как известно, сильно потеснила в местах свого обитаНИJI 

многие амфибионтные виды. Следуя мысли Я. И. Старобогатова, можно 

отметить, что в данном случае видообразоваНИJI при акклиматизации, IФ­

нечно, не произошло, так как ондагра как вид слОЖИJiась давно, но набmода­

ется пример отчетливого микроэвоmоционноrо процесса. 

Еще один пример быстрых изменений- дифференциация популя­

ции красной полевки (C/ethtionomys ruti/us) острова Бериига (Командор­
ские острова) за 100 лет nространствеиной ИЗОЛJIЦИН по отношению кисход­
ной .камчатсiФй популяции (Васильев и др., 2000). На остров Бериига по­
левку случайно завезJШ nри строительстве с. HИIФJIЪCme в IФнце XIX в. 
Колориметричесmе и многомерное краниометричесiФе сравнение IФман­

дорских красных полевок с ка...W~атскими, сахалинскими и канадскими по­

казало, что полевки острова Бериига морфологически наиболее близки к 

исходной .камчатСIФй попуЛЯЦIШ. Уровень эпш-ен.етических различий в этом 

случае, опираясь на величину средней меры диверrенции ММD, равную 

О, 156 ± 0,0 12, оказался сопоставим с уровнем сильно дифференцирован­
иъrх попуЛJIЦИЙ вида, но не достиг уровНJI подвидовых различий (рис. 48). 

В этой связи рассмотрим также эnигенетические перестройки у близ­

mго вида- рыжей полевки (C/ethtionomys glareo/us) в Оренбургской об­
ласти (окрестности r. Кувандыка) в пределах одной и той же сак.м:арсiФй 
попуЛJIЦИи, IФТОрые произошли за более IФроткий отрезок исторического 

времени- 20 лет. Матрица фенетических ММD-дистанций между аллох­
роннъrми выборками рыжей полевки была обработана методом много-

210 



5 3 1 
Расстояние Махаланоби са ( vD') 

...----rcl 
r~ 

0,6 0,4 0,2 
Фенетическая ММD-дистанцИJI 

r---tCl 
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Показатеnь сходства Л.А. Животавекого (r) 

Рис. 48. Кластерный анализ (UPGМA) трех вариантов матриц 
показателей сходства-различия между островными и матерИЮJвыми популяциями 

красной полевки (по Васильеву и др., 2000). 
Сравниваемые группировки: 1 - командорская, 2 - камчатская, 

3- сахалинская, 4- канадская (Аклавик) 

мерного шкалирования, а результирующую матрицу проанализировали 

методом главных координат. Поскольку на первую ось r.лавных координат 

приходится почти половина межгрупповой дисперсии, рассмотрим хро­

нографическую траекторию изменчивости только вдоль этой оси (рис. 49). 

PCI 
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1972 1976 1977 1978 1982 1983 1984 1985 1986 1987 1988 1989 1991 Годы 

Рис. 49. Фенетическая «траектория» хронографических изменений 
в сакмарской популяции с 1972 по 1991 г. вдоль первой главной координаты. 

Стрелками указаны годы, в которые популяционная траектория резко отклонялась 

от среднего многолетнего уровня колебаний 
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Хорошо видны два существенных отклонения траектории от сред­

ней многолетней величины (указаны стрелками). Первое произошло в 

1976 г. после силънейшей засухи 1975 г. Затем попутщия вернулась к «нор­
ме» вiШоть до 1982 г. В 1982 г. произошла серьезная техногеиная авария на 
Южно-Уральском криолитовом заводе вблизи г. Кувандыка, которая привела 

к мощному выбросу фторядов в окружающую среду в зоне обитания изу­

чаемой популяции. Поэтому у нас имеются определенные основания свя­

зывать уклонение хронографической траектории именно с аварией. Далее, 

после направленного изменения, в популяции вновь набтодаетсх стазис, 

но уже на новом уровне. Таким образом, в историческое времх «на наших 

глазах» (Васильев и др., 2000) может происходить быстрое изменение эпи­
генетической системы популяции. 

Пример сравнительно быстрой эпигенетической дифференциации 

демонстрирует и человек как биологический вид. Для современных попу­

ляций монrолоидов Сибири по комплексу неметрических краниальных 

признаков Ю. Г. Рычков и А. А. Мовсесян (1972) по суммарным невзве­
шенным частотам фенов реконструировали их распределение в исходной 

предковой неолитической популяции ПрибайкалЪЯ (рис. 50). Видно, что 
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Рис. 50. Эпигенетическаи диверсификация популяци.й современных монголоидов 

Сибири ( l-l О) по mмплексу частот встречаемости 8 фенов неметрических 
краниальных приэн81Фв (a-h). 

А- современные монголоиды (суммарные средневзвешенные частоты); Б- неолит 
ПрибайкалЫI. ПопуЛJЩИИ: l -эскимосы, 2 -чукчи, 3 - буриты, 4- монголы, 

5 - ульчи, 6 - неrидальцы, 7 - манси, 8 - теленгеты, 8 - тувинцы, l О - алеуты. 

Фены: а- torus palatinus, Ь - stenocrotaphia, с- os epiptericum, d- spina proc. front. 
os zigomaticum, е - spina trochlearis, f- cribra orЬitalia, g - os wormii sut. 

lamЬdoideum, h- os asterion (по Рычmву, Мовсесян, 1972, с иэменеНИRми) 
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конфшурации полигонов Серебровского, построеiПIЫХ по частотам встре­

чаемости фенов, у современной объединенной популяции монrолоидов 

Сибири и популяции неозiИrа Прибайкаль.а почти вденrичны, а полигоны 
совремеiПIЫХ популяций or них существенно оrличаюrся. Несмоrря на вы­
сокую подвижность древнеrо человека, быстро заселившего территорюо 

Сибири, н сравнительно низкий уровень показаrеля IP D (около 2,5 берри 
на 100 хм) степень эпиrенетической диверсификации современиых попу­
ляций достаточно ве.лика. УСJХЩИение частот фенов для серии совремеи­

ных популяций позволяет реконструироваrъ н визуализировать конrуры 

исходиоrо эпиrенетическоrо ландшафrа предковой неОJIШИЧеской попул.а­
щш Прибайкалъя, на основе .коrорой впоследствии сформировались диф­

ференцированные в эпиrенетическом отношении попул.ации монrолои­

довСибири. 

Важность проблемы возможного ускорения эпиrенетичес:кнх ире­
образований популяции в условиях усиливающеrос.а анrропоrевноrо дав­

леиия на окружающую среду ИЛJПОСтрируют примеры нзучеВНJI диффе­

ренциации и rородс:кнх популяцийполевой мъппи в услови.ах роста степе­

ниурбаиизациитерриторий. Если минимальная скорость эпиrенетической 
дифференциации популяции во времени, .коrорая наблюдается в австрий­

ской корнебурrской популяции рыжей полевки, обитающей в пойме Дуная, 

составляет 0,39 берри на поколение, то cpeднJIJI скорость перестройки 
rруппировок полевой мыши в услоВИJIХ урбанизации в пределах r. Нижие­
rо Новгорода, по самым: грубым расчетам, может достигать от 3 до 5 бер­
ри на поКОJiение (Васильев, 2005). Полученные результаты пoЗIIOJDIIOТ ожи­
дать быстрых изменений эпиrенетической системы природных популя­

ций в ответ на длительное ВЛИJПIИе различных аитропогениых факторов. 

В главе 10 мы рассмоrрим примеры быстрых эпиrеиетических перестроек 
в популяциях красной полевки и малой лесной мыши в зоне Восточио­

Уралъскоrо радиоакrивиоrо следа, возникшего после аварии на ПО 

«МАЯК» 1957 r. на территориях ЧеЛJiбииской н Свердловекой областей. 
Анализ приведеиных выше материалов позволяет сделать следую­

щие важные выводы. Во-первых, установлено, 'ПО быстрые изменения 
популяций в новых услови.ах среды не миф, а реальность. Показано, что в 

их основе лежат перестройка и перенастройка эпиrеиетичес:кой системы 

популщий. О масштабах этих эпиrеиетичес:кнх и rенетических иреобра­

зований можно косвенно судить по изменениям: частот встречаемости фе­

нов неметричес:кнх признаков, проявление .коrорых в феноrипе зависит or 
расстановки эпиrенетичес:кнх пороrов. Следует подчеркнуть, что фенети­
ка почти за 40-летиий период своеrо существования накопила множество 

подобных примеров мелких н крупных аномалий морфоrенеза в попул.а-
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циях самыхразвыхтажсонов (Белу, 1963; GтiineЬerg, 1964; Твмофеев-Ре­
совскнй и др, 1973; Нartman, 1980; Ябло:ков, Ларина, 1985; Соболевский, 
1988; Васильев и др., 2000; Шадрина и др., 2003; Evans, YaЬlokov, 2004). 

Во-вторых, сама возможность быстрых эпвrенетических преобра­

зований попушщий: свидетельствует о rом, чrо они моrут быть реальНЪIМ 

механизмом нaC'I)'IIлeJПUI и осуществлеНЮI rлобальноrо биоценоrичес:ко­

rо кризиса, II}ХЩсжазанноrо В. В. Жерв:хивым (2003). Биоценслнчес:каяпе­
рестройка на Шiанете может иачаrьсиуже в XXI в., nричем RаТастрофичес­
хие изменеJПUI биоты должны, по-видимому, проrекать в форме не:коrе­

ренrной эвоmоции (Красилов, 1986) и не rолью у синаитроПНЪIХ видов, чrо 
часrо подразумева.етс.11. 

OrpoШIЪie объемы: поступлеНИJiуrлеводородов в природные э:косис­

темы во вреМ.11 техноrенных аварий nри добыче уrлеводородноrо сырЪJI 

nриводп к избьrrку неосвоенных орrанических ресурсов в окружающей 

среде, :которые неизбежно будут использованы и утилизированы импакr­

н:ыми э:косистемами, чrо в свою очередь вызовет .коренную адапrивную 

перестройку составтпощих их сообществ и видов микроорrанизмов, рас­

тений и животных в аварийном режиме. Аrроценозы с руmтворными сор­

тами растений-монокулъ'JУР и зависJIЩИе ar человека породы: сельс:кохо­
З.IIЙственных животных окажутс.в: новым бнолоrичесRИМ ресурсом и ДЛ.11 

представителей природных сообществ. Постройхичеловека в урбоценозах 

и проМЪIIПJiенных аrломерацних будут ос:ваиваrьс.11 мноrочислеиными ЗIП'­

ропотолерЗНТНЪIМИ и аиrропофнльиьnm формами м:вкроорrанизмов, три­

бов, растений и живаrвых. Биаrой будут исnользоватьси новые, сиитези­

рованн:ы:е челове:ком материалы и продукrы, а также сам человек. 

CyдJI по nолучеИНЪIМ иамиданньiМ, с:корость эпвrеиетических пере­
строек может бытъ весьма высо:кой, и nри потере жест:коrо биоценслнчес­

:коrо I<OИipOJI.II над попуJUЩИ.IIМи, способиьnm ycnemиo осваивать аиrро­

nоrеино трансформированную среду, харахrерНЪiе времена формообра­

зованиJI моrут приблизиться к масшrабу историчеСI<Оrо времени и изме­
рJIТься в COI1IJIX, а не в carНJIX ТЪIС.IIЧ лет. ТаRИМ образом, существуюЩЗ.II 

реальНЗ.II возможность быстрых эnиrенетических перестроек природных 

поnушщий в новой антроnоrенной среде требует со всей серьезностью 

оrнестись к возможности иаС'I)'ПлеНИJI rлобальиоrо биоцеислнчеСI<Оrо кри­

зиса. 



Глава 10 

БИОМОНИТОР:ИНГ ПОmтщи:й И ЭКОСИСТЕМ 
НА ОСНОВЕ ФЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ МЕТОДОВ 

Роль фенетики и популяционной феноrенетики в решении проблем 

биомони:rорннrа досrагочно вe.JJJ~IШ. Фенеrическне оценки основаны rла.в­

ным образом на изучении эпиrенеrическнх особенностей сравниваемых 

rруппживотных и расrеннй, индивидуалъных и rрупповых харак:rеристик 

морфоrенеза, поэтому наряду с задачами пракrнчес:коrо харакrера фене­
твческие меrоды мониrорннrа моrут бьпь нацелены и на решение фунда­

ментальных проблем. В первую очередь это касаеrс.а: изучеНШI темпов и 

фапоров эпиrенеrических пересrроек, а также механизмов морфоrенеrи­

чес:кой устойчивосrн н rолеранrв:ости попул.а:ций и ценозов к есrесrвен­

ным и техноrеiПIЫМ воздейсnи.а:м. Со многими техно:rеннымивоздействия:­

ми и поллютантами попуmщии, виды и э:косисrемы ранее в эвошоционной 

истории еще не сталкнвались. Поэтому важно оценить на фоне таких не­

типичных средовых воздействий не rолы<О адапrивный потенциал и преде­

лы толерантности вида или попуmщии, но и использовать эти новые усло­

вия как естесrвенный полиrон, позвоJDПОщий э:ксперимеmальио <аmгру­

жаrь>> морфоrенеrический процесс и изучать за:кономериосrн развИI'ИII, 

например, про.а:влеИНJI эпиrенеrичес:кой измеНЧИВОС11[. Очеввдно, чrо имен­

но при развитии в новой, иеобычной среде должен исчерпываться: харак­

терный perymrropный потенциал развнтийных систем- «адаmнвиая нор­

ма» (по И. И. Шмальгаузену) и может про.а:витьс.а: латентный спекrр ин­

адашивных .морфозов. 

В предыдущей rлаве бьшо показано, чrо потеJЩнаЛЬна.а: скорость 

иреобразований эпиrенеrичеСI<Ой снсrемы популяций при различных ант­

ропоrенных и иных воздейсnиях может быть очень высока. Одна:ко в при­

родных сшуациях такие изменения возможны лишь при сильных климати­

ческих и а.нтропоrенньiХ воздейсnиях, а часто происходит почrи полный 

возврат к исходному положеиию. Иноrда, как мы показывали, набmодают­

с.а: непрерывные тренды изменений, при :которых краr:ковременные скач­

кообразные изменения прерываютс.а: длительными ста.зисами. В этой св.а:­

зи возникают вопросы о том, чrо сдерживаеr такие быстрые перестройки и 

за счет ЮlКИХ механизмов популяции после очередных длительных флук­

туаций либо приходиr к исходному состояншо, либо надолго фиксируют 

новое состоJIНИе эпнrенеrичесmй сисrемы? 
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Можно noлarnrь, чrо экосистема достаточно жестко nараметризует 

эnиrенетические, морфоrенетические и виые харакrериСТИЮI nоnутщий, 

входищих в нее видовых комnонеиrов и надежно их реrулирует :как единое 

целое. Одним из первыхназтоуназалЭ. Майр(1974, с. 351): « ... эnиrеноrнn 
вида, его система кана.лизаций развиrия: и обратных свя:зей часто столь 

хорошо ииrеrрирована, чrо с замечателъНЬIМ упорством противостоит из­

менениям». Поэтому для проверки уi0lЗ3.ННЬ1Х выше теоретических: кон­

цепций необходимо применевне методов феноrенетического мониторин­

га и длиrельного слежения за nопуляциями и ценозами. 

Биомониторниг на nракrике nрtЩПолагает формирование коиrроля 

по nршщипу обратной сuзн: он дает возможность оценивать состояние 

окружающей среды в ответ на :каждый шаг все возрастающего аюропоген­

ного воздействu :как в локальном, так и реmоналъном .масштабах. Для: 

nракrического обеспечения Tai<DЙ обратной с:uзи необходима организа­

ция мониториига среды, т. е. пров€Щение всесторонней оценки состояния 

окружающей среды на всех этапах природопользоватеJIЪСI(ОЙ деятельнос­

ти. При этом следует отметить, что, несмотря: на важность химических и 

физических анализов, позВОЛJIЮщих nолучип. базовую инфор:мацшо о кон­

центрации nOJIJIIOI'aиroв в ср€Ще и физической специфике действующих 

негативНЬiх факторов, биологическая: оцепа качества природной среды, 

т. е. биоэкологический мониторищ оказывается: приоритетвой (Воробей­

чики .zч>., 1992; Захаров, Кларк, 1993). Это с:uзано с тем, чrо лишь биоэко­
логический мониторниг из-за сложных и многоплановых экосистемиых 

взаимодействий и путей компенсирования: аиrропоrенных вщцействий 

позволяет получать ииrегральНЬiе харакrеристики «качества среды>> и да­

ваrъ результирующую оценку тоrо, в 1\31(()Й мере эта C])I+J.R прИI'QЦНЭ. для:жиз­

ин человека, который в биологическом отношении сам я:вля:ется: частью 

живой nрироды. 

Методы проведеНШI феногенетического мониторингадолжны удов­

летворять сшщующим криrерия:м: а) обладаrь высокой чувствиrелъностью 

к выя:влению самых начальных сдвигов в экосистеме; б) ииrегралъно харак­

теризовать наиболее важные параметры организма и nопулщни; в) несnе­
цнфичесiQI реагировать на вщцействие любых негативных экологических 

факторов; г) допуСI\ать лабораторную проверку обнаруженных в естествен­

ной среде эффектов; д) давать возможность обнаружиrъ эффект nосле дей­

ствия: негативных аиrроnогенных и средовых факторов, а также доnускать 
возможность nолучения: информации о nозитивных и негативных сдвигах; 

е) допусюпъ широкое исnользование аналитических nроцедур из-за их до­

СiуПИОСТИ иневысокой стоимости (Захаров, Кларк, 1993). Соблкщение этих 
критериев nозволиr nолучить надежную систему феногенетичес:кого мо-
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ниторинrа ДJDI оперативной, интеrральной, биолоmчески ориентирован­

ной оценки состояния: популяций и эmсистем, которая обеспечит раиmою 

диаrносrику любых негативных или позитивных изменений окружающей 
среды. 

В. М. Захарову (1987) и мноmм ero последователям, как уже отмеча­
лось, удалось установиrь, чrо повышение флупуирующей асимметрии на 

rрупповомуровне свидетельствует о дестаб:илвзации процесса развиrм в 
популяции, которая обычно наблкщаетси уже на оmос:ительно низi<DМ уров­

не средовых нарушений, еще не СВJIЗаиНЬIХ снеобратимыми изменеНИJIМи 

в пonyЛ.IIЦИ.IIX (Захаров, 1987; Zakharov, 1992). Эrо позволяет использовать 
ФА как неспецифический ИВД111\3Т0р даже нез:начиrелъНЪIХ оrклонений па­
раметров среды or фоновоrо СОСТОЯИИ.II, :которые еще не приводят к суще­
ственному снижению жизнеспособности особей в популяции. 

Развиваемый нами подход при осуществлении феноrенетичес:коrо 

мониrоринrа использует идею свихронноrо и синтопиоrо попутщ:ионно­

феноrенеmчесmrо анализа юпочевых модельных видов растений и живот­

ных, характеризующих зmсистемы ТИ1П1ЧНЫХ реrиональНЪIХлаидшафrов, 

подверrшихся хроничесmму техноrеиному заrрJIЗИеиню. В импакrных эш­

системах, :как и в :интакrных зmсистемах-аналоrах. доJIЖНЫ быть изучены 

попушщи:и фоновых модельных видов позвоночных и беспозвоночных 

жввотиых, а также ценопопушщи:идревесных и трЗВJIВИСТЫХ растев:ий. Та­

mй «зmсистемный» подход поrенцвально позволя:ет на основе феноrене­

твчесmrо анализа ВЫ.IIВиrь уровни дестабилизации IОIДИВидуальноrо раз­

ВИТИ.II в поnуЛЩИ.IIХ различных видовых .компонентов биоценозов, опрсще­

лиrь наиболее уязвимые злементы зmснстемы в оценить ее состоJIИИе в 

целом. Кроме тоrо, Т3IOlJI технолоrвя: позволяет ВЬI.IIВиrь негативную реак­

цию тех или иных :компонентов зmснстем на хроничес.кое во~ействне оп­

ределенных поллютантов н:ихсочетаи:ий в малых дозах. 

В :комплеiССИЫХ фенетвческих :исследоваиив:х ключевых злементов 

«биОТЪD> должны прнсуrствовать разные методические аспекты: 1) анализ 
частот ветречасмости фенов как мелких аберраций морфоrенеза (уклоне­

ний от адаrnивной нормы); 2) пространствеиное соотнесение уровм фе­
нетических различий между парами импакrиых и mнrрольных локалиrе­

тов на сплошном участке ареала ( зффеп воздействм пoдтвei»>Wle1'CJ, если 
кошрольные rруппиров:кн, вЗJIТЫе на том же удалении, отлвчаюrсядруr от 

друrа :меньше, чем от импактных); 3) использование методов мноrомер­
иой ординации фенетвческих .композиций, позволя:ющих визуализировать 

про.11Вление зпиrенетвчес:кой изменчивости (зпшенетический ландшафт); 
4) сравнение дисперсий общей асим:меrрнчиости, флуюуирующей асим­
метрии и наnравленной асимметрии, характеризующих про.11Влеиив: деста-
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билизации развИI'ШI :как на икдивидуалъном, так и на rрупповом уровнях 

изучеиия, и другие меrоды. 

Целевой феиоrенетичес:кий мониrоринr поп.утщий, направленный 

на оценку качества и приrодности среды в условиях техпоrеююrо заrрJIЗ­

иеИИJI толыrо ДШI жизни человека, предполаrает иной набор КJIЮIЧевых ви­
дов, чем ror, mторый ожндаетси при оценке COCТOJIНИ.II эmсистем. Дли pe­
meНИJI задач аитропоценrричесmrо биомониrоривrа требуется: исполь­

зовать тест-об'ъеПЬI, :которые биолоrически наиболее близки к человеку. 

В первую очерсщь к таким объекrам сле,цует оrнести млеmпитающих, при­

чем нанболее доступны: для тавоrо исследоваИИJI мелкие млеmпитающие. 

Мелкие :млеmпитающие :как важный вомпоиеит эmсисте:м часто 

используюrся в качестве модельных объепов в радноэi<DЛОmческнх и э:ко­

токсИI<Dлоrических исследоВЗIIИJIХ, вКJПОЧаJI радиоэволоrический мони­

торинr среды (Илъе1П10, 197 4; Parsons, 1992; Василъев и др., 2000; Безелъ, 
2006). Выбор этой rруппы: орrанизм:ов в качестве аде:кватиоrо объекта для 
радиоэволоrическоrо и общеrо моииторивrа среды определяется тем, что 

биолоrи.а меJUВХ млеmпитающих, представленных в основном :грызунами 

и иасекомОJJДНЫМи, достаrочно полно изучена как в естественвой среде 

обиrаиия, так и в лабораториыхусловШIХ. В силу своеrо положеиJDI в тро­

фических цеПJIХ экасистем эта мноrочислевна.JI rpymta орrаивзмов непо­
средственно воспринимает давление тех или иных неrативных факrоров 

среды на больших территорнях и поэтому может служить основой для 

ИНДН1(3Ц11И ее наруmенности. Мелкие млеmпитающие, продолжиrелъность 

жизни :которых намноrо меньше, чем у человец мш:ут служить удобным 

модельным тест-об-ъектом для изучеНИJI отдаленных последствий за:rрJIЗ­

неИИJI, например раднонуюпrдами, ПОСI<DЛЬКу за про:межуrок времени, рав­

ныйсмене всеrо одноrо поi<DЛе~П~J~учело:вежа (25-30 лет), у мелких:rрызу­
нов даже при двух-трех rеиерациях в rод смеииrсяболее 50-80 поmлений. 
С друrой стороНЬI, показава возможность экстрапоЛJIЦИИ в определенных 

пределах результатов э:кото:ксиколоrичесвоrо анализа с этой :rру1П1Ы мле­

mпитающих на человека (Безель, 2006). По эrим соображеНИJIМ использо­
вание :rрызунов в качестве тест-обьепов для целей эi<ОЛоrо-rенетичесmrо 
и феноrенетичесвоrо мониrор:ивrа биОТЬI и условий среды, приrодной для 

человека, следует призвать вполне оправданiiЬIМ. 

Наши мноrолетние исследования попушщий р.!Ща :модельных видов 

:rрызунов и насеmмоJJДНЬIХ были нацелены :как на разработку методики 

феноrенетнчесвоrо мониrоривrа и выбор наиболее адекваrных видов-ин­

дикаторов тех ИJШ иных техноrенных во:щействий, так и на решение :кон­

кретных задач оценки COCТOJIНИJI попушщий. Основное внимание при этом 

уделяли изучению отдаленных nоследствий хроничесвоrо радиоактивноrо 

218 



облучения в малых дозах популяций грызунов и землероек-бурозубок в 

зоне Воеточно-Уральского радиоакrивного следа (БУРС), возникшего в 

результате аварии на IПIO «МАЯК>} в 1957 r. Параллельна исследовали 
влияние .цруmх аюропоrенных факторов, в том числе инrегрального влия­

ния урбанизации и промъпплениого техноrеиного загрязнения: на локаль­

ные популяции беспозвоночных животных, а та.юке неi<ОГОрых растений. 

Рассмотрим несколъ:ко :конкретных примеров проведения феноrенетичес­

:кого мониторинrа. 

ФеносенепtЧССкий мониrорШП' оопуляций rрызунов в зоне БУРСа 

на Среднем Урале. Одной нз наиболее аюуальных э:колого-rенетических 

проблем после аварии на Чернобыльс:кой АЭС счиrается изучение генети­

ческих и морфоrенетических последствий заrрязнеиия э:косистем радио­

нуклидами. Одна:ко впервые такая круnная аварии произошла в 1957 r. на 
Южном Урале вблизи r. Кышrыма на IПIO «МАЯК>}, где в результате ава­
рийноrо выброса (до 2 млн. кюри) образовался Воеточно-Уральский ра­
диоакrивиый след (БУРС). Проведевные исследо:вании пожазали, что в на­

стоящее время уровень радиоЗЮ"IIвного загрязнения территории на се­

верной оконечности БУРСа в Свердловс:кой области в целом невелик, но в 

«rоловноЮ} (южной) части в Челябинс:кой области плотность радиоактив­

ного загрязнения по 90Sr до сих пор достигает 500 Ки/км2, а в неi<ОТОрых 
местах и выше (Тарасов, 2000). 

Известно, что при высоких :коицеитраци.tiХ 90Sr в ежелете животных 
угнетается процесс о:костенени.и: хрящевых тканей вплоть до вознихно­

вения строициевоrо рахита (Ильен:ко, 197 4; Ильен:ко, Крапив:ко, 1993). Та­
кие нарушения могут проявит.ься: в виде различного рода деформаций 

скелета у грызунов, выпадений фрагментов :костей (особенно похqювных) 

у животных, обиrающих на загрязнеиной радиоакrивНЪIМИ продуктами 

деления территории, а та.юке ооразиrься: на встречаемости фенов иемет­

рических прнзна:ков с:келета. Поэтому при индикации э:кологичес:коrо сос­

тояния поnулщий моrут быть примеиеиы методы, основанные RЗК на встре­

чаемостиразличных нарушений морфогенеза, таки на оценке стабШIЬности 
индивидуального развития по проявлеВИJIМ флуюуирующей асимметрии 

биmпераль:иыхструкrур (Захаров, Клар:к, 1993). 
Цель давной серии исследований состояла в поиске возможных от­

далеиных последствий ВЛИJIНИJI хроиичес:коrо облучения в малых дозах на 

протекаиие морфоrенеза в популяциях красной полевки (Clethrionomys 
ruti/us Pall.) и малой лесной мыши (Sylvaemus uralensis Pall.)-модельных 
видов-радиофоров (ИлъеНI([), Крапивm, 1993), обиrающих на загрJJЗнениой 
радионуклидами территории БУРСа, на основе фенетичес:кого анализа не-
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метрических признаков. ПроверJIJШ также гипотезу о том, что эпиrенети­

ческие nерестройки в nоnуляциях селекrнвно аккумулируются при хрони­

чеСl(ОМ воздействии малых доз радиации. Выбор .щшных t.щдельиых видов 

для проведеиЮI мониторинга обусловлен тем, чrо их nоnуляции мноrо­

численвы, приурочены к наиболее заrрJIЗненным радионуюшдами лес­

ным экоекетемам и ведут строrо оссдлый и роющий образ жизни, т. е. 

длиrельно н прямо ИСПЬП'ЫВЗЮТ воздействне радиоактивноrо заrрJIЗнеННJI 

иа больших терриrорЮiх, а сами виды, какуже отмечалось, счиrаются ра­

диофорами. Важно и то, что оба вида JIВляются фоновЪIМИ н nараллельна 

oтJJaВJПIВal01CJI в сходных биоrопах. 

Мониторинr популяций красной полевки (C/ethrionomys rutilus Pall.) 
проводили: в Каменеком районе Свердло:всmй области в течение двух лет 

(1992-1993 п:). Нео&сюдимо отметиrь, что полевки обитают иа территории 
БУРСа в Свердловекой области в зонах с разной степенью радиоакrнвноrо 

заrрJIЗнеННJI в течение, по крайней мере, 100 поколений с момента аварии 
(Васильев и др., 1996). Все точки сбора материала в разные rоды строrо 
совпадаюr, что позВОЛJiет надежно сравнивать аллохраиные пробы. Для 

стандартизации местообитаний в качестве основвоrо биотопа выбраны 

участки березово-осиновоrо развотравно-зла:ковоrо леса. Изучены три 

основных участка: 1 - окрестностн оз.Тыnпп внутри rравиц БУРСа с ис­

ходным уровнем радиоакrнввоrо заrрJIЗнеННJI около 5 Ки/ :км2 ( «нмmucr­
нaJI>> попушщвя.); 2 -окрестности д. Пироrово (mmроль-1) и 3 - окрестнос­

ти с. БOJJЫDaJI fРязнуха (шиrроль-2). На шнrрольныхучасткахвблизи БУРСа 

исходвые уровни заrрJIЗнеиив: составляли ошло О, 1 Ки/км2• Выборки были 

взпыприблизительно на равном удалеиии,цруr от друга (25-30 :км) н про­
странствевво расположены в вершввах условвоrо nочти раввостороиве­

rо треуrольв:иха. 

Фенетичес:квй анализ, проведевный по фенам 28 неметричес:квх 
прнзнаmв черепа, nоказал, что на им:nакrвой территории (по оси БУРС) 

устойчиво проJIВЛJiется повышенвое морфологическое разнообразие, 

обусловлениое увеличением доли мелких морфоrеиетических аберраций 

и уродств в строениичерепа (рве. 51). В шиrрольных группировках, вКJПО­
чая дополнительную контрольную выборку из Виснмскоrо заповедввка, 

уровень феветическоrо развообразИJI оказался достоверно ниже. 

Хроиоrрафичес:кое смещение частот встречаемости фенов в раз­
ные rоды иeвeJIИI<D и носит, nо-видимому, случайный харакrер, что поrен­

циальво IIOЗВOJDier о6ыщивить QДНоимеввыевыбор:киразиыхлет. Для оцен­

ки прtЩПолаrаемоrо эффекта эпиrеиетическоrо уклонеВИJI импакrной по­
путщии or конrрольиых быливычислены фенетнческие дистанции (ММD) 
и средиJ1Я мера уникальности (ММИ) попутщнй в разные rоды (табл. 23 ). 
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Рис. 51. Уровни похазателя «фенетичесi<Оrо разнообразия)) Л. А. Животовс1<0rо (м) 
у сеголеток и перезимовавших в импактной и I<Онтрольных популяциях 

красной полевки 

Видно, что и в 1992, и в 1993 rr. контрольные группировки по этим пока­
зателям сходны, а различия между ними статистически недостовериы. На­

против, имиактная выборка почти в равной мере уклоняется: в фенетичес­

ком отношении от обеих контрольных. Объединенный за два года маrериал 
показывает практически ту же самую картину межвыборочных отноше­

IПIЙ, причем следует отметить, что значение мер средней уникальности 

(ММU) выборок из импактной популяции ( оз. Тыrиш) во всех трех рассмот­
ренных случая:х почти в 2 раза выше, чем у контрольных. Эти различия 
устойчиво сохраня:ются: в оба года. Устойчивое однонаправленное уклоне­

ние имиактной выборки от контрольных, расположенных за пределами 

БУРСа, по частотам фенов неметрических признаков черепа, которое не 

зависит от условий года, свидетельствует о наследственной природе меж­

rруrmовых различий. 

Индексы нестабмьности развития (FAnm) у сеголеток оказались 
выше, чем у зимовавших зверьков, однако в пределах каждого возраста 

межпопуляционные различия по этим индексам не были выражены. С воз­

растом, по-видимому, nроисходит отбор животных, про.явля:ющих призна­

ки на обеих сторонах тела более симметрично, и во всех поnуляциях отсеи­

ваются: особи с высоким уровнем флуктуирующей асимметрии. То, что в 

импактной популяции набmодаются такие же эффекты, как и в контрольных, 

а сама она не отличается: от них по индексу FAnm и «ведет себя:» как 
«нормальная:», может косвенно свидетельствовать о том, что процесс раз­

вития в ней уже нормализовался. Возможно, животные из данной популя­

ции уже адаптировались к низким дозам радиации. 
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Таблица 23 

Маtрицы фенеrическихдистанций (ММD) 

между импакmой идвумякоmрольнымипопуляциямн 

красной полевiСНв разные годы (верDIИе треугольные матрицы­

фенеrические дистанции (ММD),IDIЖIIИe-значении сооrвеrсrвующих 

стандарmьпОТЮiонений (MSD); ММU-средняя мера уникальности; 

*-различия стпистически иедостоверны) 

Год Поnуляцюr Коиrроль-1 Коиrроль-2 Импакrнаи мми 

Расчет по 28 призна.RаМ 
Коиrроль-1 - 0,012* 0,037 0,049 

1992 Кошроль-2 0,009 - 0,036 0,048 
Импак:rная: 0,006 0,011 - 0,073 
Коиrроль-1 - 0,003* 0,055 0,058 

1993 Коиrроль-2 0,015 - 0,056 0,059 
Импапиая: 0,010 0,012 - 0,111 

1992- Конrроль-1 - 0,009* 0,040 0,049 
1993 Коиrроль-2 0,005 - 0,045 0,054 

Импапиая: 0,003 0,006 - 0,085 
Расчет только по 11 статистичес.ки значимо различающим си признакам 

1992- Коиrроль-1 - 0,021 0,087 0,108 
1993 Коиrроль-2 0,009 - 0,105 0,126 

Импапиая: 0,005 0,009 - 0,192 

Таким: образом, полученные нами данные согласуюrси: с :мноrолет­

вими маrериалами А. И. ИльеИIСО и Т. П. Крапивко (1993) по более заrрю­
неиной радиоиуюnrдами южной часrи БУРСа. Можно соrnасиrься: с их 

выводом о том, чrо из поколения в поколение в этих условия:х возрастает 

радиорезистеJПНость, коrорая: сопровождаетс.11 наслtЩствениыми измене­

иия:ми: попул.в:ции. 

По.ивлевие новых черr развиrшi в :и:мпа:кrной попутщии подтверж­

дает лоюшьное повъпnевие фенетичеСI\Drо разнообразu и устойчиво вы­

сокие МAfD между и:мпакrной и контрольными поп:утщиnm: по сравне­

ншо с разJIИЧИJIМИ только между :коиrрольиы:ми. Так жах. в настощее вре­

мя: уровни радиоакrнвноrо заrрJIЗНения: на изучаемой территории относи­

тельно невелищ то набmодаемые специфические черrы: импакrной попу­

тщии в зоне БУРСа моrут рассматриваться: как результаты отдаленных 

последствий Кыпn:ымской аварии, имеющие ажкумуляrивиую прнроду. 
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Другим объектом для проведения мониторiП:lговых исследований 
мы выбрали малую лесную мышь (Sylvaemus uralensis РаН., 1811 ), обитаю­
щую на той же территории. В отличие от красной полевки, которая была 

исследована только в северной, относительно менее загрязненной части 

БУРСа, поселения мыши изучали и в его головной, южной, наиболее за­

грязненной части (ВасШIЪева и др., 2003). 
Исследования проводили в 2000-2001 rr. на территории Воеточно­

Уральского государсmенного заповедника (ВУГЗ) в Каслинском районе 

Челябинской области, а также в менее загрязненной северной части следа 

в Каменеком районе Свердловекой области. Использованы также выборки 

малой лесной мыши, ранее собранные параллельно с выборками красной 

полевки в тех же местах Свердловекой области в 1992-1993 гг. Дополни­
тельно в качесmе удаленного контроля привлечена выборка малой лесной 

мыши из Ильменекого государсmенного заповедника, mобезно предостав­

ленная Г. В. Оленевым и Е. Б. Гриrоркиной. Географическое расположение 

точек отлова животных показано на карте-схеме (рис. 52). Площадки для 
отлова грызунов выбирали в сходных песорастительных условиях на участ­

ках березово-осинового разнотравно-злакового леса. Всего изучено 325 
черепов мышей. 

В итоге предварительной выбраковки коррелирующих с полом, воз­

растом, друг другом и размерами признаков в качестве рабочих неметри­

ческих признаков черепа оставили 34 (рис. 53). Наибольшее число редКИХ 
аномалий черепа встречено в импактных выборках по оси следа (ВУРС-1, 

ВУРС-2), а в контрольных их было значительно меньше либо вообще не 

обнаружено. Фенетические дистанции (ММD) между выборками разных 

лет в импактных и контрольной популяциях крайне малы и статистически 

недостоверны (максимальное значение MMD между выборками ВУРС-2 в 
разные годы составило 0,011 ± 0,0 16), что позволило объединить одноимен­
ные выборки разных лет и проводить основные расчеты по объединенно­

му материалу. 

Величина показателя «фенетического разнообразия» Л. А. Живо­

товского, как и для красной полевки, в импактных популяциях малой лес­

ной мыши оказалась достоверно выше, чем в контрольных, в:кточая ИГЗ. 

Сравнение индексадестабилизации (FAnm) показало, что достоверно бо­
лее высокий индекс наблюдается лишь у самок импактиых выборок (Н= 

9,15; tif=2; 132;р=0,0103). 
Множесmенное сравнение, проведеиное на основе О-критерия, 

выявило статистически значимые различия между шестью сравниваемы­

ми выборками в частотах встречаемосm фенов 18 признаков из 34. По 
этим признакам и проводили расчет ММD-дистанций между выборками 
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Рис. 52. Карта-схема расположеНЮI мест BЭIIТIOI выборах малой лесной МЬIШИ 
в зоне ВУРС на Урале: 

1-3 - ЧeлябiUICIWI область: 1 - Ильменекий rосударствеfiНЫЙ заповедник (ИГЗ); 
2- имшumiЬiй участок, Воеточно-Уральский эаповедних (ВУРС-1); 

3 -l(()нтрольный участок, д. Метпиво (l(()нтроль-1 ); 4-6- СверДIЮвсхая область: 
4- импактный участок, с. РыбiUfl(()вское (ВУРС-2); S -l(()нтрольнwй участок, 

д. Пнроrово (IСОНТрОЛЬ-3); 6- ICDИrpOIIЬIIЫЙ участок, д. Болышui ГJ111ЗНУХВ (l(()mроль-2) 

ДJ1JI оценки предполагаемоrо феноrенетическоrо уклонеНИJ( имиактных 

популяций от кокrрольных. Наибольшие фенетические дистанции набто­

даютсх между географически удаленными северными и южными выбор­

ками. В свою очередь пары контрольных выборок мало отличаются как на 

севере (ММD = 0,031 ± 0,009), так и на юге (ММD = 0,043 ± 0,0 17). Кластер­
ный анализ матрицы .мАШ-дистанций показал, что и на юге, н на севере 

импактные группировки в целом больше отличаютех от контрольных, чем 

последние друг от друга (рис. 54). 
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Рис. 53. Расположение фенов неметрических признаmв ( 1-34) 
на черепе малой лесной мыши (по Васильеву и др., 2003) 

ВУРС-1 

1 
Контроль-\ 

1 1 
игз 

1 

ВУРС-2 

1 
Ковтроль-2 1 1 
Ковтроль-3 

1 

о 40 60 80 100 

Феиетвчес!WI ММD-днставцНJI (х 1 000) 

Рис. 54. Кластерный анализ (UPGМA) матрицы фенетических ММD-днсrанций 
между иэучеННЬiми выборками малой лесной мыши в зоне БУРСа на Урале 

В результате сравнения частот фенов 34 признаков в парах конт­
рольных импакrных выборок на севере и юге (контроль-1 - ВУРС-1 и конr­

роль-2- ВУРС-2) по 17 из них обнаружено однонаправлеmюе изменеЮtе 
частот как в северной, так и южной импактных выборках по сравненюо с 

контрольными. Дискриминантный анализ импактных и контрольных вы­

борок по значениям mавных компонент внуrрииндивидуальных фенети-
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ческих композиций показал, что центроиды обеих импактных выборок 

сблизились друг с другом (рис. 55). Другими словами, в обеих импактных 
группировках произопшо однонаправленное эпигенетическое преобразо­

вание, несмотря на то, что уровень радиоактивного хронического облуче­

ния различается почти на три порядка (Васильева и др., 2003). Причем эти 
различия устойчиво сохраняются в разные годы в течение 1 О лет набтоде­
ний. 

1,3 

0,9 

..... o,s 

~ 
0.1 

-0,3 
1,3 

.0,3 

DCFI 
0,8 1,2 .0,7 

Рис. 55. Проекции векторов центроидав сравниваемых выборок 
малой лесной мыши в пространстве первой (DCFI), третьей (DCFЗ) и четвертой 

(DCF4) дискриминантны:х канонических функций н стандартные ошибки значений 
дискриминантны:х канонических функций ДIIJI каждой выборки. 

Выборки: 1- ВУРС-1; 2- контроль-1; 3- ИГЗ; 4- ВУРС-2; 5- контроль-2; 

6- контроль-3 

Таким образом, по целому ряду показателей набтодается одинако­

вая картина морфогенетическоrо ответа популяции малой лесной мыши 

как на длительное «облучение низкой интенсивности» на южном участке 

ВУРС-1, так и при хроническом «облучении в малых дозах» на северном 

участке ВУРС-2. Объяснение этоrо феномена прЯА~ЫМ воздействием фак­

тора радиоактивноrо облучения маловероятно, поскольку уровень загряз­

нения радионуклидами на территории ВУРС-2 резко снизился. Получен­

ные результаты позволяют рассматривать этот феномен как вероятное от­

даленное последствие хроническоrо облучения. 

Итак, можно заключить, что независимо от плотности радиоактив­

ноrо загрязнения за срок, прошедший с момента аварии (до 135 поколений 
зверьков), в поселениях малой лесной мыши на территории БУРСа, по­
видимому, идет почти параллельный процесс направленной перестройки 

эпигенетической системы импактных популяций. За это время измени-
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ласъ рассrановка эпиrенеmческих пороrов, обусловливающих вероJIТНосrъ 

проявлевм фенов определеввых вемегрических призвахов, возможно, 

имеющих адаптивное значение. 

Можно полагать, что у обоих сравниваемых видов грызунов (крас­

ной полевки и малой лесной мъппи) эти эффекrы обусловлены двумя: па­

раллелъно дейсrвующими везависимыми факrорами: а) хроническим ВЛWI­

нием радиационного загрязневия на процесс индиви,цуалъвоrо развкrия и 

аюсумуляцнейме.JIЮfХ эпиrенеmческих аберраций, что объяСЮiег про.IIВЛе­

ние повьппениой mиценrрации феиооюшческих аномалий в зове БУРСа; 

б) отбором наиболее резисrеJПВЫХ к воздействию облучеНЮI производи­

телей, сопровождающимся выработкой адаптивных иреобразований эпи­

гевегичесmй системы импакrвых популяций. 

Фенетический IUiaJIII3 рисунка переднеспинки клопа-солдатика 

(Py"hocoris apterus L) при разной степени урбанюации. Примером фе­
нстнческоrо мониторинга попуЛJЩИЙ беспозвоночных животных может 

служить фенегический анализ клопа-солдатика (Pyrrhocoris apterus L.), 
проведенныйИ. В. БаглуЦliDй (1993, 2003) в популяциях, иасешпощих стации 
с разной степенью урбанизации среды. Дискрегвые вариации немегри­

ческих признаi<Ов рисунка переднеспинки и надкрылий были дегалъно изу­

чены в попушщиях этого вида в Бе.лrородской, Липецкой и СаратоВС.IIDй 

обласrях. После феиегическоrо скрииннга живогных возвращали в при­

родные стации (Батлуцкая:, 2003). Показано, что элеме.нrы мелаиизирован­
ноrорисунка надкрылийипереднеспивкиклопа-солдатика варьируютnо'Пи 

непрерывно, а их ло:кализация на переднеспинке тесно связана с местами 

прикреплеНWI мышечных пучков. 

По матервалам И. В. Баглуцi<Ой мы провели мвоrомерную ордина­

цmо выборок, используя факторвый анализ частот встречаемосrи фенов 

рисунка переднеспинки клопа-солдатика (Васильев, Бат.луцкая, 1997). Цель 
исследоваНWI состоила в использовании факториого анализа встречае­

мости фенов рисунка переднеспинки и надкрылий клопа-солдатика в по­

JIУЛЯЦИJIХ, обитающих в градиенте урбанизации, дли поиСI<а эффекrивноrо 

набора инднкаторНLIХ фенов при биомониторинге. 

Все выборки предварительно ранжировали по степени урбаниза­
ции среды, в I<OIOpOЙ они обитали, разбив на три условные качественные 

градации (групnы): 1 - слабаJI, 2 -умеренная и 3 - силъЮUL К первой груп­

пе выборок отнесли животных, отловленных в лесных массивах далеко за 

пределами rородской черты, вюпочаи территорию заповедников. Вrораи 

груШiа объеДИWIЛа локалитегы, расположениы:е в черте города и связан­

вые со скверами, паркамни другими зелеными ремизами. Третьи группа 
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бьша представлена животными, отловленными в условиях сильноrо aиr­

ponoreннoro BЛИJIIIIIJI в черте города, вюпочая, например, терриrоршо це­

ментноrо завода и обочины :круnных автомаrисrралей. Расчеты проводи­

ли по частотам встречаемости девя.ти доминирующих фенов неме-tричес­

ких призваmв рисунка nереднесnиИIСИ (из 10) по выборкам из 18 ло.каль­
иыхnоnушщий (5 169 э:кз.), ~ениыхв pa6ore И В. Баrлуцmй (1993). 

В итоrе расчетов вЫJIВлеиы четыре фактора с дисnерсией больше 
едииицы, об'ЬJiснпощих 83,7 %общей изменчивости. Первый факrор, на 
дошо юлороrо приходиrся:44, 1% дисnерсии, может быть инrерnретироваи 
как ра.зличии, cВJIЗaiiiiЬie с аиrропоrеиной наrрузmй, так как значимо mр­

релирует с пере.м:еиной, харакrеризующей степень «урбанизации» (r = 0,85). 
Второй ф3ICI'Op об'ЬJiсив:ет 15,2 % межгруnnовой дисперсии часrот встре­
чаемости фенов и mррелирует с переменной «численность выборою> 

(можно полагать, что эта nеременпая в целом nроnорциоиальна общей 

численностилокальных rрупnировок). Поэтомуможно закшочиrь, 'ПО меж­

rрупnовые различюi по частотам встречаемости фенов вдоль nepвoro фак­

тора связаны с rрадиентомурбанизациц а вдоль второrо- с относиrелыrой 

численностью локальных nопуляционных rрупnировок :клопа-со.ддаrи.ка. 

Наибольший вклад в изменчивость, обусловленную nервым: фак­

rором, т. е. связанных с rрадиенrомурбанизации ( Пl, П4, ПS и П7), вносп 
4 фена-маркера рисунка переднесnинки. Наиболее четкими маркерами 
стеnени урбанизированности среды и акrропоrенноrо воздействЮI явля­
ютс.я: феиы П1 и П4 (Пl - два rоризонтальных, плотно смы.кающихся: на 

всем nротяжении, мелавизированных IIJIТНa, а П4 -два rоризонтальных:, 

соnри.касающихся: тольm в цеиrральной части, мелавизированных ШIТИа 

эллипсовидной формы). Оrноmенне частот встречаемости фенов П4 и Пl 
можеr служиrь своеобразНЪIМ индексом стеnени урбанизированности тер­

риrорни ( U1). Значение коэффициеиrа mррел.я:ции С пирмена при оцеша: 
св.я:зи между индекоом UТи переменной, mдирующей раш стеnеннурба­

низиро:ваниости, ВЪICOI<D и составляеr r, =0,86 (р < 0,001), а с первым факrором 
-r. =0,89 (p<O,OOI). Корреляция:мехQ:~Увеличииойивдекса UТичислен­
ностъю выборки ока.заласъ оrрицаrельной и значимой (r. =- 0,57;р = 0,014 ). 
Таким образом, nри высоmй стеnени урбанизации, как правило, сиижает­

ск oбJЩlJI численность локальных поп:ушщий: клопа-солдатика и возрастает 
индекс урбаннзированност.и UТ. 

Интересно, что все обитатели наиболее урбаиизированных участ­

mв имеют шцwеньmие отрицательиые значеИИJI первоrо факrора и орди­

нироваиы на rрафша: слева (рис. 56), а выборки из наиболее удаленных or 
rорода участmв и населяющие наименее заrр.я:знеиные заповедные терри­

rории - справа. Мы nровели усреднение значений первоrо факrора для 
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Рис. 56. Многомерная ордннация выборочных центроидов, проведеиная 
на основе факториого анмиза встречаемости частот фенов рисунка 
переднеспинки и надкрылий клопа-солдатика в природных попуЛJЩИJiх 

(Белгородская, Липецкая и Саратовская: области). 
Ранги по степени урбанизации среды: l -низкая, 2- средняя, 3 -высокая: 

(по Васильеву, Батлуцкой, 1997; Батлуцкой, 2003). Стрелкой указана выборка 
вroporo класса, ICDТOpu, вероятно, должна быть отнесена к третьему классу 

с.ледующих:ЮiаССОв: 1)-1,39±0,11;2)-0,28±0,25; 3)0,88±0,12. Примноже­
ствеююм сравнеiDIИ средние значения первого фактора между тремя Юiас­

сами «урбанизацию> достоверно различаются: (Н= l3,44;p= 0,0012) и при 
этом собmодается равенство внуrршрупповых дисперсий (критерий Бокса 

М= 2,886;р = 0,274). Следовательно, ординация выборок по частотам девя­
m фенов переднеспинки действительно приводит к тому, что выборки чет­
ко располагаются по отношению друг к другу в соответствии с градиентом 

урбанизации среды обитания. Кроме того, ординация выборок позволила 

обнаружить, что одна ю них, которую отнесли ко второму классу (на ри­

сунке она указана стрелкой), на самом деле, по-видимому, относится к 

третьему классу урбанюации (см. рис. 56). 
Таким образом, факторвый анализ позволил выявить особую конс­

телляцшо фенов-индикаторов клопа-солдаmка, наилучшим образом мар­

кирующих популяции по их положенюо в градиенте урбанюации среды, 

что может быть использовано на первых этапах экспресс-биомониторин­

rа. Используя в выборках соотношение частот фенов П4 и П 1 и вычисляя 
индекс и, можно оценитъ класс урбанизации. При индексе и больше 60-
70 уел. ед., можно полагать, что уровень интегрального антропоrенного 
воздействия на данную локальную популяцию соответствует наибольшему 

классу урбанизации среды. 
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Установлено также, что фенетическое разнообразие, оцененное по 

формуле информационного разнообразия Шеннона, значимо возрастает 

в сравниваемых классах выборок nри увеличении общей антроnогенной 

нагрузки: 1) 1,624±0,080;2) 1,856±0,083; 3) 1,9l9±0,066(H=6,20;p=0,045). 
При этом наблюдается значимая nоложительная корреляция показателя 

разнообразия Шеинона и ранга урбанизации: r, = 0,57 (р = 0,014 ). 
Таким образом, анализ встречаемости фенов мелавизированного 

рисунка надкрылий в популяциях клоnа-солдатика в градиенте усиления 

степени урбанизации среды nоказал, что на фоне снижения численности 

изменяется соотношение фенов и возрастает их разнообразие. При ухуд­
шении среды в градиекrе урбанизации, вызывающей снижение численнос­

ти выборок, nроисходит резкое наnравленное (возможно, селективное) из­

менение реализованного эпиrенетического ландшафта у разных локаль­

ных груШIИровок и возрастает доля аберрантных морфозов (фенов), по со­

отношению которых в выборке можно оценить степень аитроnоrенного 

воздействия. 

Фен о генетический мониторинг березы повислой (Betula pendula 
Roth. ): новая методика оценки «качества средьо>. Модельным объектом 
nри изучении флуктуирующей асимметрии во многих работах исполь­

зуются виды беЛЬiх берез секцииА/Ьае Regel. Мы поnытались на nримере 
березы повислой (Betu/a pendu/a Roth.), nровзрастающей в относительно 
чистых условиях на территории Висимсmго государственного nриродного 

биосферного заповедника и в зоне ВЛШIНИЯ. техноrеiПIЫХ поллютакrов круп­

ных медеnлавильных nредnриятий- Кировградского медеiDiавильного ком­

бината (КМК) и Среднеуральсmго медеnлавильного завода(СУМЗ), изучить 

nроявления структурных нарушений жилкования листа (Васильев и др., 

2006). Это nозволило оценить и соотнести друг с другом индивидуальные 
оценки дисnерсий общей, наnравленной и флуктуирующей асимметрии 

на уровне отдельных листьев и деревьев, а также в целом по выборкам, 

взятым из локалитетов с разной степенью техногеиного воздействия. 

Цель работы сосrояла в nроведении феноrенетического мониторинга 

березы nовислой на уровне отдельных особей и их груnп как на заповед­

ных, так и на техногенпо нарушенных территориях в зонах ВЛШ1НИЯ. КМК и 

СУМЗ. Основной задачей nри этом была разработка методики индиви­

дуальной оценки и соотношения комnонент дисперсии общей асимметрии: 

наnравленной и флуюуирующей ассимметрии жилок и зубчиков листьев. 

Материал -листья березы повислой с укороченных побегов (бра­
хибласты)-собирали в июле-августе 2002-2004 rr. Допоmmтельно в июле 
2003 г. получили выборку из окрестностей оз. Макаровекое - одного из 
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питьевых водоемов г. Екатеринбурга, которую рассматривали в качестве 

дополнительной контрольной пробы. 

В марте 2003 г. на участках Висим-2, Висим-4, КМК-15, КМК-13, 
КМК-17 были взяты пробы снега, в которых сотрудники химико-анали­

тической лаборатории Уральского электрохимического комбината (г. Но­

воуральск) определили валовое содержание 11 основных растворимых и 
нерастворимых техноrенных полтотантов, вкточая ашоминий, кадмий, 

медь, свинец и др. (Васильев и др., 2006). Мы использовали данные о со­
держании подвижных ионов и вычислили ориентировочный индекс тех­

ногенного загрязнения: (ИТЗ) как средний суммарный вклад всех поллю­

тантов в загрязнение. Этот покаэателъ рассматривали как отражение общего 

пула техногеиного загрязнения: локалитета. Данные о загрязнении участков 

вблизи СУМЗа взяты из литера1урных источников (Воробейчик и др., 1992; 
Воробейчик, 2004). 

У каждого листа березы по каждому из первых четырех ярусов жи­

лок первого порядка, отходящих от осевой жилки (расчет номера яруса 

производили снизу от основания: листа к его вершине), въmолнили подсчет 

краевых жилок и зубчиков. Напомним, что, по терминологии В. В. Короны 

(Корона, Васильев, 2000), такие зубчики и жилки называются. дентально­
венальными элементами, или сокращенно двелами. Двелирная структура 

в данном случае включает осевую жилку (рахнс ), а также жилки первого, 
второго и третьего порядков, оканчнвающнеся. соответствующими зубчи­

ками по краю листовой пластинки. Подсчет двелов вели отдельно для левой 

и правой сторон листовой пластинки (рис. 57). 
Сначала подсчитывали все зубчики с входящими в них жилками -

двелы второго и третьего порядков по нижнему краю листа до вершины 

первой жилки первого порядка (зубчик, образованный этой жилкой на ее 

вершине, не учитъmали). Затем отдельно определяли число двелов в соответ­

ствующих промежутках между первой и второй, второй и третьей, третьей 

и четвертой жилками первого порядка. В этих случаях концевые двелы 

жилок первого порядка также не учитывали. На рисунке листовой пластин­

ки видно, что слева имеется. 6 ярусов (жилок первого порядка), а справа-
7. Для первого яруса слева проявилось 8 двелов, а справа- 1 О, для второго 
яруса слева имеется 5 двелов, а справа- 3. Двелы могут принадлежать 
разным жилкам. Например, на левой стороне листовой пластинки в ука­

занные 5 двелов второго яруса входят один двел первой жилки (первого 
порядка) и 4- второй жилки того же порядка. После подсчета получаются. 
четыре пары чисел двелов разных ярусов жилок и одна пара- число яру­

сов слева и справа. В итоге структурная асимметрия. края листа изучается 

по 5 признакам. Далее вычисляются разности между соответствующими 
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Рис. 57. ДвeJUipii3JI структура листа березы повислой (Betula pendula Roth.) 
и пример расчета индивидуальной дисперсии асимметрии npo.IIJIJICНИJI двелов 

по первым четырем антимерным ярусам жилок и общему числу ярусов 

(лист ВЗJIТ с дерева в 3 км от КМК). 
CtpeJIКИ- соответствующие анmмерные ярусы жилок первого порядка 

(вумер11ЦИJ1 ярусов снизу вверх); штриховые линии -область подсчета числа двелов 

второго и третьего nopiiДICDв, проявивmихся ив соответствующем ярусе; 

арабские цифры -числа двелов второго и третьего пopiiДICDв дли первых четырех 

ирусов; римспе цифры -общее число ирусов жилок на одной стороне листа. 

Величииы индивидуальной дисперсии асимметрии двелирной структуры листа: 

7:42 - общей асимметрии; DA.2 - направленной асимметрии; 
FA. 2 - флуюуирующей асимметрии 

значеНИJIМи признаков для левой и правой сторон по каждому ЛИС1)', а 

затем разности используются при вычислении индивидуальных величин 

дисперсий асимметрии. 

В rnaвe 5 мы уже оомечали, что Союл и Снит (Sokal, Sneath, 1973) 
привели формулы для IСОличественных признаков, IСОторые, :хотs и были 

разработаны для целей таксономии, хорошо подходят для решеВЮI данной 

задачи и позвотпот вычислить дисперсии общей асимметрии, которую 

А. Г. Васильев обозначил ТА2, и двух ее компонент: DA2 - направленвой и 

FA2 - флуюуирующей асимметрии (Васильев и др., 2006). Формулы для 
подсчета представшuот собой известные в таксономии формулы сравне­

ВЮI «размерОВ)) и «формы)) Пенроуза (см. Sokal, Sneath, 1973). 
Обозначим значеВИJI признаков для: левой стороны буквой - s (от 

sinister- левый), а для правой- d (от dexter- правый). Дисперсию общей 
асимметрии будем вычислять для: каждого листа по формуле: 
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где r- число nризнаков (в нашем случае- 5). 
Первая компонента общей дисперсии асимметрии двелирной струк­

'I)'рЫ - дисперсия наnравленной асимметрии - будет вычислена по фор­
муле: 

1 [ r ]
2 

DA 2 = 2 L(S; -d;) . 
r l=l 

Вторая компонента, исходя: из тоrо, что ТА2 = DA2 + FA2, вычисляется 

следующим образом: FA2= ТА2 - DA2• Эти формулы можно использовать 
такж~ и по отдельным nризнакам для получения средних rрупповых оценок 

ТА2, DA2 и FA 2• Мы провели предварительное сопоставлеиие данных оценок, 

вычисленных для отдельных листьев (индивидуальных дисперсий) и от­

дельных nризнаков (числа ярусов и общеrо числа двелов для каждого яруса 

жилок) на nримере листьев березы повислой в rрадиенте техногеиного за­

rрязненияСУМЗа(табл. 24). 
Таблица 24 

Сравнениедисперсий общей (X4Z), направленной (DA~ 
и флуктуирующей (FA~ асимметрии чисел ярусов и двелов 

на листьях березы повислой в градиентетехноrениой нагрузки СУМЗа 

по листьям и по отдельным признакам 

Дисперсия Зоны 

асиммет- Контроль Буфер Импакт 

рии Лист Признак ЛИст Признак ЛИст Признак 

ТА2 0,4071 0,4071 0,7585 0,7585 1,2187 1,2188 
DA2 0,0814 0,0042 0,1790 0,0080 0,2743 0,0053 
FA2 0,3257 0,4029 0,5795 0,7505 0,9444 1,2135 

Видно, что величины дисперсий общей асимметрии (ТА2) не разли­

чаются nри разных способах вычислений. В то же время дисперсия наnрав­

ленной асимметрии по отдельным nризнакам может быть на один-два по­

рядка меньше, чем nри расчете по листьям. Несколько ниже и величина 

дисперсии флуктуирующей асимметрии, вычисленной по листьям. 

Поскольку для нас важен не отдельный элемент струrсrуры листа, а 

весь лист, можно заюпочить, что nри традиционном подсчете по отдель­

ным nризнакам величина дисперсии флуlсrуирующей асимметрии несколь­

ко завышается, а наnравленной асимметрии существенно занижается. За-
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метим также, что обычно примеияется: показателъ, отражающий величину 

общей асимметрии, а компоненты направленной и флуктуирующей асим­

метрии вообще не опредеЛJПОТся: и не дифференцируются. Например, фор­

мула ТА2 соответствует таковой для: индекса FA5, как ero обозначили Палмер 
и Стробек (Palmer, StroЬeck, 1986; Palmer, 1994 ). Рассмспривая: достоинства и 
недостатки этоrо индекса, они замечают, что величина индекса теорети­

чески должна смещаться при наличии направлешюй асимметрии или ан­

тисимметрии. При нашем подходе, дифференцируя вклады направленной 

н фJIУХ1УИРующей асимметрии, мы можем оценить реальную величину 

ФА, заранее зная, что дисперсия общей асимметрии всегда не равна диспер­

сии флуктуирующей асимметрии. Поэтому можно ожидать лишь смеще­

ния величины ФА за счет явления антисимметрни-отр~Щ~ПеЛЬной корреля­

ции значений на разных сторонах тела (см. рис. 34). 
Учесть влияние антиснмметрии и ее присутствие можно разными и 

не всегда простыми способами, например с помощью трехфакторноrо дис­

персионноrо анализа (см. Palmer, 1994). Однако определить наличие анти­
симметрии в выборке можно и достаточно простым способом. Можно, 

например, вычислить половинные обратные значения коэффициентов кор­

реляции по отдельным билатеральным признакам в выборке: Ап = (1- r)/2. 
В этом случае обратная величина коэффициента корреляции в значитель­

ной мере пропорциональна величине флуктуирующей асимметрии (мак­

симальная величина ФА будет набmодаться: при коэффициенте корреляции 

пар значений признака на левой и правой сторонах, равном нулю). Однако 

известно, что коэффициент корреляции не позволяет точно оценить уро­

вень флуктуирующей асимметрии (Захаров, 1987), в то же время: отри­
цательный коэффициент корреляции может указывать на возможность 

проя:вления антиснмметрии. ВеличинаАп будет варьировать от О до 1. При 
коэффициенте корреляции r = + 1 ,О значение An =О, а при r = -1 ,О величина 
An = 1. Если корреляция между антимерными признаками отсутствует и 
r =О, то соответственно An = 0,5. Поэтому только при An > 0,5 возникает 
необходимость оценивать влияние антисимметрии и ее значимость. В наших 

расчетах по изученным выборкам листьев березы мы не встретили ни од­

ноrо случая, когда величина An приблизилась к значению 0,5 или иревыеи­
ла ero: она колебалась в пределах от 0,08 до 0,3 1. 

Еще один важный аспект, который отмечает Дж. Палмер (Palmer, 
1994) для: индекса FA5 (в нашем случае ТА2),- возможность влияния на ero 
величину фактора общих размеров. Для меристических признаков, однако, 

это влияние не должно быть сильно выражено. На материале по листьям 

березы повислой мы не обнаружили существенной связи индексов ТА2 и 

FA2 с общими размерами листьев. Значения коэффициентов ранговой 
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корреляции С пирмена колебались для разных выборок от -О, 19 до о, 14. Для 
индекса DA2 только в одном случае (для выборки Висим-4) величина коэф­
фициента корреляции DA2 и размеров листовой пластинки оказалась зна­
чимой: r, =-0,27 (р = 0,027). Однако в целом на объединенной выборке эrу 
связь подrвердить не удалось: r, = 0,03 (р = 0,441 ). 

Таким образом, есть все основания использовать среднегрупповые 

величины дисперсий общей, направленной и флуктуирующей асиммет­

рии (ТА2, DA2 и FA 2), вычисленные для листьев, а не для отдельных призна­

ков, для получения количественной неемещеиной оценки стабильности 

структуроrенеза листьев в градиенте влияния техногеиных полтотантов. 

Преимущество такого подхода состоит не только в вычленении компонент 

дисперсии флуктуирующей и направленной асимметрий, но и в возмож­

ности получить индивидуальные оценки этих комnонент (в данном случае 

для отдельных листьев-метамеров растения). Область применения этого 

метода не ограничивается только листьями растений, он может быть при­

менен также для меристических и метрических признаков животных. 

Сравнение показателей ФА двелярной стр)'Кl)'ры листьев на мо­

дельном примере в градиенте техногеиной нагрузки в зоне ВJIИJ[НИЯ СУМЗа 

(см. табл. 24) показал о, что набтодается: отчетливое возрастание асиммет­
ричности двелирной струюуры листьев от контрольной выборки к им­

пактной. При этом крайние значения дисперсий FA1 различаются: троекраrно. 

Буферная: выборка занимает строго промежуточное положение. Следует 

добавить, что для дополнительной контрольной пробы из окрестностей 

оз. Макаровекое (этот водоем расположен на сравнительно чистой в отно­

шении возможных техногеиных загрязнителей территории и служит одним 

из питьевых источников для населения г. Екатеринбурга) получена почти 

такая же величина FA 2, что и в локалитете Контролъ-СУМЗ (0,387 и 0,326 
соответственно). 

Полученные нами оценки ФА в целом хорошо согласуются с лите­

ратурными данными о величинах техногеиного загрязнения для террито­

рий, расположенных вблизи СУМЗа (Воробейчик и др., 1992; Воробейчик, 
2004). Исnользуя рассмотренный пример в качестве своеобразной юсти­
ровки метода, можно nоnытаться оценить и соотнести дисnерсии флуктуи­

рующей асимметрии в Висямском заповеднике и в зоне ВJIИJ[НИЯ Киров­

градского медеnлавильного комбината. Средние величины индивидуаль­

ных дисnерсий флуктуирующей асимметрии (FA1) для: Висямского запо­
ведника и участка с интенсивным воздействием КМК приведены на рисунке 

58. Хорошо видно, что вблизи территории заnоведника (участки Висим-2, 
Висим-2д, Висим-4) уровень дисnерсии FA 2 колеблется: от 0,341 до 0,381 и 
близок к тому, который наблюдался в двух реперных контрольных точках 
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Рис. 58. Средние величины индивидуальных дисперсий 
флуюуирующей асимметрии (FA2), вычисленных по числу двелов и ярусов жилок 

левых и правых сторон листьев березы повислой в локалитетах, 

расположенных в зоне ВJIИJIИИJI 

Кировrрадсmrо медеплавильного mмбииата (КМК). 

Локалитеты: 1 - Висим-2 (35 км к западу от г. Кировграда); 2- Висим-2д­
(то же, но в 150 м от этой точки на другой стороне автодороги); 3- Висим-4 

(25 км к западу от г. Кировграда); 4- КМК-15 (площадка вблизи от КМК); 
5- КМК-13 (в 2 км к востоку от КМК); 6- КМК-17 (в 3 км к востоку от КМК): 

N- число изученных деревьев (для каждого дерева получены усредненные данные; 
всего проанализировали 521 лист) 

(Контролъ-СУМЗ и Контроль-Макаровское). При этом он существенно 

ниже, чем в зоне сильного JIJПUIНИJI КМК (КМК-13, КМК-15, КМК-17), где 

значеНИJI варьируют от 0,681 до 0,902. 
Множественное сравнение методом Краскела-Уоллиса выявило зна­

чимые различия между сравниваемыми выборками как по средним вели­

чннам дляотдельныхдеревьев (Н=38,36; df = 5;р<О,ОО1; N =52 дерева), 
так и при сравнении локалитетов по выборкам листьев без учета деревьев, 

зная, что на одно дерево в наших пробах приблизительно приходится по 8-
10 экз. листовых мастннок (Н= 128,51; df. = S;p < 0,001; N = 521 лист). 
Наиболее выделяется выборка КМК-17, которая расположена в 3 км от 
КМК и находится в зоне сильного техногеиного загризнеНИJI. Именно здесь 

наблюдается самый высокий уровень FA2 = 0,902, который сопоставим с 
величнной ФА для имиактного участка близи СУМЗа (0,968). Расположен­
ный непосредственно вблизи комбИНП'а лохалитет КМК -15 имеет величи­
ну дисперсии флуктуирующей асимметрии, равную 0,681, что даже не­
сколько выше, чем в буферной зоне вблизи СУМЗа (0,580). 
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Полученные величины FA 2 хорошо согласуются с индексом техно­
генного загрязнения, оцененного по усредненному суммарному вкладу 

ll компонентов техногеиных поллютантов (расчет проведен по содержа­
нию подвижных ионов). Напомним, что этот показатель может рассматри­
ваться лишь как условная (ориентировочная) величина, отражающая сум­
марное техноrенное загрязнение локалитета в целом. Наблюдаются одm~а­

ковые тенденции изменении величин FA2 и индекса техноrенноrо загрязне­
ния (рис. 59). Коэффициент рашовой корреляции Спирмена между этими 
показателями составил r8= 0,986 (р < 0,0003). 

Представляло интерес соотнести величины дисперсий общей, на­

правленной и флуктуирующей асимметрии, а также размеров и структур­
ной сложности (средняя сумма двелов и ярусов) листьев березы в локали­

тетах, подверженных техногеиному загрязнению в разной степени в зонах 

влиянияКМКиСУМЗа(табл. 25). 
Из 11 выборок не удалось ВЫJIВИТЬ нн одиоrо случая значимой связи 

дисперсий разных компонент асимметрии двелярной структуры с показа­

телими структурной сложности, длины листовой пластинки и объема вы-

Таблица 25 

Сравнение величин дисперсий общей, направленной и флукrунрующей 

асимметрий, а также размеров и струкrурной сложиости листьев береэы 

в локалитетах при разной степени техногенвоrозаrряэиевня 

в зонах влияния :КМК и СУМЗа 

Локалиrет N!! Длина Сложность Усредненная 

(листьев) листа, двелярной индивидуальная 

мм структуры дисперсия 

ТА2 DA2 FA1 

Контроль-СУМЗ 140 52 36,8 0,407 0,081 0,326 
Буфер-СУМЗ 82 43 37). 0,759 0,179 0,580 
СУМЗ 140 38 42,8 1,219 0,274 0,944 
Висим-2 '70 43 41,8 0,431 0,091 0,341 
Висим-2д 48 48 45,8 0,446 0,094 0,352 
Висим-4 66 45 44,6 0,509 0,122 0,387 
Висим, 112 JСВ. 37 46 39,2 0,481 0,131 0,350 
Висим, 140 кв. 72 51 44,5 0,622 0,163 0,459 

КМК-15 147 47 47,5 0,838 0,182 0,656 

КМК-13 '.» 47 40,9 0,977 0,260 0717 
КМК-17 % 52 47,7 1,119 0,22 0898 
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Рис. 59. Зависимость значений дисперсий флуктуирующей асимметрии 
(FA1 - левu: ось) числа двелов и ирусов жилок листьев березы повислой от индекса 
техноrеииоrо эаrр113НеНИJI среды (ИТЗ- правая ось), вычисленкого как среднее 

содержание подвижных ионов 11 основных техногеиных поллютантов 
в локалитетах, расположенных в зоне ВЛИIНИJI 

Кировrрадсi<Оrо медеплавильного I<Омбииата (КМК). 

l - величины индексов техноrеииоrо эаrр113ненИJ1; 2 - средине эначеНИJI FA2 

борки. При возрастании общей асимметрии обьrчно пропорционально уве­

JПIЧиваются и обе ее компоненты. При сравнении отдельныхлистьев (объем 

выборки-521) вЫJIВЛена очень слабая свизь между длиной листовой плас­
mнки и дисперсиями общей и флуктуирующей асимметрии (r s = О, 18 и 
r s = О, 19 соответствеmю ), а с величиной направленной асимметрии связь 
не обнаружена. Аналогичные слабые, но значимые корреляции установ­

лены между ТА2, а таюке FA2 и показателем сложности двелирной струюуры 
листьев (r8 = 0,22 и r8 = 0,22 соответственно) и не вЫJIВЛены для DA2• 

Ранжирование выборок по величинам FA2 позвQЛИЛо построить упо­
рядоченный ряд, который оказался отчетливо связан с общим уровнем 

техногеиного загрязнении среды (рис. 60). Видно, что слева в этом ряду 
расположены контрольные выборки и выборки из Висямского заповедни­

ка и его ближайших окрестностей. Некоторое искточение составила вы­

борка, взятая в 140 кв. заповедника на южном склоне г. Б. Суiук. В этом 
случае величина FA2 несколько превышает уровень, характерный для дру­
гих контрольных и заповедных участков (штриховая линии). Крайнее пра­

вое положение в ряду занимает импакmая выборка СУМЗа. Непосред­
ственно к ней примыкает выборка КМК-17 из зоны ВЛИ.11НИЯ. Кировградско­

го медеплавильного комбината, расположенная в самой заrризнешюй тех-
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Рис. 60. Ранжирование изученных выборок березы повислой 
по уровням флуктуирующей асимметрии (FA2) двСЛJiрной структуры листьев 

в Висимском заповеднике и в зонах техногеиного ВЛШIНИJI КМК и СУМЗа. 

Выборки: 1 -контроль (30 км от СУМЗа); 2- Висим-2 (35 км к западу от 
г. Кировграда); 3- Висимский заповедник (112 кв.); 4- Висим-2д-

(то же, что Висим-2, но в 150 м от этой точки на другой стороне автодороги); 
5- Висим-4 (25 км к западу от г. Кировграда); 6- Висим-Суiук (Висимскиlt 

заповедник, склон г. Б. Сутук); 7- Буфер-СУМЗ (5 км от СУМЗа); 8- КМК-15 
(площадка вблизи от КМК); 9 - КМК-13 (в 2 км к востоку от КМК); 1 О - КМК-17 

(в 3 км к востоку от КМК); 11 - СУМЗ (импактиый участок вблизи СУМЗа). 
Штриховая лиии11- наибольщий эмпирический уровень FA2, полученный 

ДЛ11 иитактных или малоподверженных техногеиному воздсйствюо деревьев 

(ДЛII сравнеИИII у березы в окрестноСТIIХ оз. Макаровсmе- питьевого водоема 

г. Екатеринбурга - FA 2 = 0,387) 

ногеиными потпотантами точке. Остальные локалитеты из зоны ВЛИJПIИЯ 

КМК расположены несколько левее. Ближе к середине ряда находится ло­

калитет нз буферной зоны СУМЗа, который соседствует в ряду с выборкой 

с г. Б. Суrук. На этой территории (локалитет Висим, 140 кв.) повышен уро· 
вень содержания в почве целого ряда тяжелых металлов и наблюдается 

естественная геохимическая аномалия. Не искточено, что некоторое по­

вышение уровня FA2 в данном локалитете может быть связано именно с 

этими nричинами. 

Таким образом, nредложенный нами метод феногенетического 

мониторинга не является трудоемким, достаточно надежно отражает уро­

вень интеrрального техногеиного заrрязнения. Используя показатели флук­
туирующей асимметрии двелярной структуры листьев, можно разрабо­
тать шкалу, отражающую уровень не стабильности развития отдельных де­

ревьев или их rpynn. Уже сейчас можно полагать, что у березы повислой 
превышение критической величины FA2 = 0,40 указывает на неблагоприят­
ные условия морфогенеза конкретного дерева, а значения О, 70-0,80 свиде-
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телъствуют о том, что растение проюрастает в зоне сильноrо техноrенноrо 

воздействия. 

По дискретным нарушениям морфоrенеза и проявлениям эпигене­

тичеСI<Dй и реализационной изменчивости фенов неметричес:ких nризна­

ков можно достаточно эффе1С111Вно оценивать состояние импакrных попу­

ляций модельных видов, а по ЮIЮ'Iевым фоновым видам- и ценоrичесmе 

состояние. Анализ проявлений реализационной изменчивости (например, 

флуюуирующей асимме~рии) - это лишь первый шаг в nроведении био­

мониториша, поскольку важно оценить еще и различные аспепы: эпиrе­

нетичеСI\Ой изменчивости: устойчивость эпиrеветичес:ких пороrов (частот 

встречаемости фенов) в эпигеветичес:ких лавдшафrов (мвоrомерная ор­

днвация индивидуальных феветвчес:ких :композиций), степень реализации 

теоретичес:ки возможных композиций фенов nри разных условЮIХ среды, 

сочетанности шrдивидуальной реализации фенов-антимеров на разных 

сторонах тела, а ТЗЮI<е rруmювых заmвомервостей ввуrриввдивидуаль­

ной изменчивости и :мв. др. 

Изучение обеих взаимос:мзаииых форм февоrенетичеСI\ОЙ измен­

чивости: эпиrенетической и реализационной- при биомониторивrе мор­

фогевеза у особей разных ввутрипопушщиониых группировок и популя­

ций в «определенных» mнтрастио различающихсяусловЮIХ средь1 позво­

ляет оценнть эвошоциоННЬIЙ потенциал их эпиrенетичес:ких систем и вы­

явить лаrевтные ( скрьпы:е) пути развиrшL В :качестве та:ких естественных 
хроноrрафвчес:ких <<нагрузою> на морфоrеиез могут служиrь обитание и 

развиrие в m:иrрастиых биотопах, ло:калънаятехвогевная иаrрузка в виде 

разлвчвоrо рода полmотавтов, параллельвое выращивание представиrе­

лейразвых по:пуляци:й в одних и тех жеуслоВИJIХ (оцеВRЗ взаимодействия­

«эпиrенетическая система» х «среда»). 

Таким образом, феиогеветвчес:кий мовиrориш представляет собой 
один из достаточно эффективных ииструмеиrов эксперимеиrальноrо тес­

тиро:ва.нш~ развиrийных систем у сравниваемых форм. В то же время био­

моииторищ осво:ва.ин:ы:й на оценке групповых проявлений февоrенети­

чеСI\ОЙ изменчивости, позвола:ет обнаруживать дестабилизацию развитИJI, 
с:крьпый морфогеиетический резерв в виде инадапrивных морфозов и 

ВЬ1J111JDПЬ rраиицыа.щшrиввой нормыразвиrия: (в понимании И. И. Шмаль­

rаузена). 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Пошаrовая: реализация фенов :как дискретных: элементарных струк­

тур позволя:ет рассматрнваrь их в качестве оrделъных модулей струюуро­

rенеза (Корона, Васильев, 2000), а таюке предсrавлятъ в виде своеобразных 
морфоrенетнческих :квантов (Маrомедмнрзаев, 1990). Особенность этих 
структурных варнаций состоит в том, что их дискретность обусловлена 

наличием эпигенетнческнх пороrовых ограничений в морфоrенезе. Они 

могут проявиться в феноrнпе, nреодолевая: эпнrенетнческне пороги, при­

чем часто существует неСI<Олько струпурных состояний -фенов одиоrо н 

roro же неметрнчес:коrо прнзнаха. Фены билаrералъвых призна:ков могут 
асимметрично проJIВЛJПЬСя:на разных сторонах тела особи, формируя: асим­

метричные бнлаrералъные :композиции. Данвый феномен был в свое вре­

мя: описан Б. Л. Астауровым в :качестве особой формы изменчивости, :кото­
рая: не завнснr ни or генотипа, ин от внеmней среды, а обусловлена исклю­
чи:rелъно внутренней механи:кой развития:, :которую по:щвее назвали «реа­

лизационная: изменчивосrь)). Реализационная: измевчнвость тесно связана 

с прооленкем феноrенетичес:кой изменчивости, описанной Н. П. Крепе 

(1933-1935). Феноrенетнческая изменчивость не ограничивается: толь:ко 
растениямни харакrерна таюке ДЛ.!IЖИВОТНЫХ. В :качесmе примеров ее про­

явлевиs: можно рассматривать билатеральные mмпознцин фенов анrнмер­

ных и других rомоrнпных струюур у животных. 

В самом общем внде можно заключить, что фенагенетическая из­

менчивость- это реализация обусловленных развитием законов возмож­

ного (допустимого) преобразовани.я отдельных признаков. Нетрудно за­

меmть, что это н есть наиболее общее определение поюrrия: изменчивость, 

важнейшеrо ДЛ.!1 двух послс:щних ве:ков развития: биолоrни. Используя тра­

ДIЩИОнную терминологию, можно rовориrь о том, что изменчивость -
явление разного индивидуального воплощения эпигенотипа в фенотипе. 

Допусrнмое в морфоrенезе разнообразие возНИI<аЮщих в нтоrе компози­

ций структуры, формы н размеров rомоrипных объекrов, собственно, н 

задает вариационное пространство - обЛ'асть проявлеНИJI изменчивости 

оrдельных призна:ков. Анализ показал, что в эпиrенетнчес:ком отвошеиии 

не существует принципиальных различий между <<IСОличествеННЫМИ>) и 

<(1(3ЧествеННЫМИ>) признаi<аМИ, так как и те и друrие в своей основе имеют 

:количественную природу варьирования:, на :которую накладываются по­

роговые эпигенетические ограниченИJI. 

Изучая эпиrенетнческую и реализационную компоненты феноrе­

нетнческой изменчивости по проявленшо частот фенов-антимеров иемет-

241 



рических признаi«>в и на основе многомерной ординацнн их шrдиви.цуаль­

иых композиций на попушщиоином (групповом) уровне, можно косвенно 

визуализировать эпиrенетический ландшафт популяции (rруппы). 

Поэтому совремеиной фенетике можно дать следующее определе­

ние. Фенетика-популяционная дисциплина, которая изучает на группо­

вом уровне внутрииндивидуальную изменчивость (феногенетическую из­

менчивость) и нацелена на сравнение биоразнообразия (альтернатив­
ных путей развития) популяций, а также внутривидовых и более высо­

ких таксономических категорий в пространстве и историческом време­

ни, опираясь на соотношение частот встречаемости фенов неметри­

ческих признаков и многомерную ординацию их индивидуальных компо­

зиций, которые визуализируют эпигенетические ландшафты сравни­

ваемых групп (Васильев, 2005). 
Фенетический анализ биоразнообразия на попушщиоином уровне 

позволяет проВОДIПЬ оценку внуrрИIЮ:nуляциоиноrо (биоrипическоrо) раз­

нообразия при использовании явлений cтoxaC111IQ[ развития, или реализа­

ционной измеичнвосrи (флупуирующей аси:м:меrрии), и заiСОно:м:ериой 

(номоrеиетической) mмпонеиrьr развития, или эпиrенетичесmй из:м:ен­

чивосrи, а также биомониrорИIП' оrдельиой попушщии. 

Разрабоr3.111W1 методология феиетичесmrо анализа :может быть ис­

пользована при решении mикретиых попуJDiцноино-эmлоrических. эво­

тоциоино-эi<DЛоrических и таксоиомических проблем, СВJJЗаиных с анали­
зом реценrиых и, вероJПНо, исmпаемых: попушщий жнвоrных и растений. 

Групповой (поnуJDIЦНоИНЫЙ) анализ эпиrеиетической из:м:еичивосrи фе­

нов и их mмпозиций позволяет с высоmй сrепенью иадежносrи проrиози­

ровать и реконструировать поrеицнальиые спепры попушщиоииоrо фе­

ноrипичесmrо разнообразц BЬIDIJliD'Ь :м::икрофилоrенетические сuзи и 

отношения тахсонов, восстанавливать естественно-исторический rенезис 

попушщиониой струпуры видов, а таюке осуществJDIТь фенетический 

мониторинг попушщионных нарушений морфоrенеза у rрупп организ­

мов, обиrающих в условиях техноrениоrо загрязнения ОRружа.ющей сре­

ды. 
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ВОПРОСЫ: ДЛЯ КОНТРОЛЯ ПОЛУЧЕННЫХ ЗВАНИЙ 

1. Предмет изучения фсноrенетикн. Кто является автором термина 
«феногенетикю>? 

2. Кем введено поwпие «феноrенетическая изменчивос.:тъ»? Какие 
аспекrы развития морфоструктур отражает феноrенетическая изменчи­

вость? Приведите примеры. 

3. В чем заключается правило «не зависимой реализации антиме­
ров» Астаурова? Приведите формулу для расчета вероятности симметрич­

ного проявления фена для билатермального неметрического признака ис­

ходя из правила Астаурова. 

4. Изложите историю возникновения разногласий между генетика­
ми и эмбриологами в 30-х годах ХХ в. при становлении концепций «rена» и 

<<Морфоrенетнческого поля». 

5. Назовите три основных направления популяционной биологии, 
которые наиболее тесно связаны с современной фенетикой. В чем заклю­

чаются особениости современного, эпиrенетического этапа развития фе­

нет:ики? 

6. Кахово современное представление о гене? Что входит в струюу­
РУ rена эукариот? 

7. В чем состоит роль альтернативного сплайсинга, прионизации 
белков, а также явления обраrной транскрИiщии, осуществляемой ретро­

вирусами, ретротранспозонами и ретрогенами в пересмотре центральной 

догмы молекулярной rенетики? 

8. Перечислите нанболее известные типы мобильных элементов rе­
нома. Какова роль мобильных элементов генома в эпиrенетических про­

цессах? 

9. Оrmшите механизмы метилирования ДНК и роль метилирования 
в системах эпиrенетической наследственности (СЭН). 

l О. В чем заюпочаются С-парадокс и G-парадокс? Каювы: современ­
ные лшотезы о роли «хламовой ДIIК>>? Можно ли rовориrь о линейной и 

однозначной связи между сенотипом и фенотипом? 

ll. Сформулируйте сущность поиятнй «эпиrеноrип», <<креод», «эпи­
генетический лаидшафD>, <<rенетическая ассимИЛJIЦЮI признака» К. Х. Уод­
дингтона и сравните их с представлениямн И. И. Шм:альгаузеиа об автоно­
мизацни развития, адаптивной норме и стабилизирующем отборе. 

12. В чем заключается сходство положений эпнrенетической теории 
эвоmоции М. А. Шишкина и коицеrщии развитийиых ограничений эвоmо-



ции П. Олберча? Связь их теореrических предсrавлений с идеями К. Х. Уод­

ДШIГIОна и И И. Шмальrаузена. 

13. КЗI<Ов меХЗIПiзм эвоmоциоиных перестроек развнrия: с nозиций 
«эпиrенетнческой теории эвоmоЦИИ>> М. А. Шишкина? 

14. Сформулируйте сущность к01щеnцин «эnнrенетическоrо лацд­
шафта nonyJIJIЦИIO>. 

15. Приведите определения: noняrmi «фен» с nозиций nопуляцион­
ной rенетики. 

16. Приведите примеры nороrовых неметрических признаков- фе­

нов. Дайте оnределение фена с эпиrенетических nоЗJЩНЙ. Почему по раз­

JIИЧНИМ частоr всrречаемосrн фенов можно судиrь об уровне эnнrенетн­

ческих различий между nоп:уляциям:н? 

17. Чrо собой представл.аюr эпиrенетнчеСКЗJI н реалнзациоiОfаЯ юм­
понеиrы феноrенетичесюй изменчивости? 

18. Приведите арrуменrы, свидетельствующие об отсутсrвин жест­
юй детерминации фенотипа rенотипом н нелинейносrн связей rенома н 

фенома. Охаракrеризуйrе роль <<МуТаций» и «модификаций» в эвоmоци­

онных преобразованШIХ адаmнвной нормы с эпиrенеrнческих позиций. 

Как соотносятся nонпия «изменчивость» и «бноразнообразне»? 

19. Перечислнrе основные принциПЪI nоисжа фенов и их: оnерацио­
налъноrо оrбора. Прнведнrе варианrы формул дrn1 расчета фенетнческих 

ММD-дисrанций. 

20. Приведнrе э.ксперименrальНЪiе доказательсrва усrойчнвосrи эnн­
rенетичесюй сисrемы (на примере фенеrнчесюrо анализа линейных :мы­

шей и лабораrорных mлоний nолевок). 

21. КаКDвы механизмы изоляции рассrоянием и ее роль в дифферен­
циации nоnуляций? Приведнrе nримеры ycnemнoro nрименення фенетн­

чесюrо анализа для выявления nоnуляционной струюуры видов и внутри­

поnуляциоШIЪIХ струюурно-функциональных группировок (биотнпов ). Как 
влияет nодвижность (ваrнлъносrъ) животных на степень внутривидовой 

дифференциации? 

22. Чrо таmе флуюуирующая асимметрия: (ФА) метрических и не­
метрических nороrовых nризнаков и каюва ее роль в оцеНRе сrабилъносrн 

развнrия: орrанизмов? Какие из извесrных инде.ксов ФА nредnочтительны 

для целей биомониторннrа? 

23. Прив~Щ~Пе примеры усmре:ння: мнкроэволюциоННЬIХ иреобра­
зований поnуляций живоrных, растений и микроорганизмов в аиrроnоrен­

ной среде. Сформулируйте цели и nрИНЦИПЪl проведения феноrенетнчес­
mrо биомониrорииrа поnуляций и эmсистем. 



СЛОВАРЬ ОСВОВПЬIХ ТЕРМИВОВ 

Аберрация- оrклонение or нормы (обычно редкое м:орфолоrнчес­
mе OI'ICJioнeниe ). 

Адаптация- приспособление, соприженвое с эволюционным:и из­

м:енеННJiм:И. 

Альтернативное состояние признака-проявление или отсутствие 

пр:изиака. 

Альтернативный сплайсинг- возможность mдирования на одном. 

и том: же rене разных вариантов строе:вия зрелой :мРНК, .которые бу.цут 

и:меrь разные наборы эюонов и, следовательно, формировать разные бел­

ки. Ген Dscam у Drosophila тelanogaster за счет алътервативноrо сnлай­
синrа может обеспечиrь разнообразие до 1 000 версий беmса, :ю:лорый от­
ветственен за процессы, связанные с mнrролем: форм:нрова:вия ЗI<Сонов. 

Анти.меры- сим:м:етрнчно-подобные друr друrучасти тела, распо­

ложеiПIЫе друr против друrа, либо во:круr оси сим:м:етрнн, либо по обе 

стороныплосmсти сим:м:етрии (по В. Н. Беме:мишеву). 

Билатеральные композиции - сочетания: фенов разных призна.ков 

на разных сторонах тела. 

Билатеральные признаки (ер. аиrи:меры)- одноименвые (rом:оном:­

ные) струкrуры, расположенные по сrоронам: тела. 

Биотип - rруппа особей, обладающих схоДКЬIМИ фушщнями или 

реакцией на то или иное воздейсrвие среды (по В. Иоrаннсену). Б. - фено­

типичесiСН однородный класс особей, ItОТОрые JIВJIJIIOТCЯ отражением: од­

ной и той же траектории paзвiiТIDI (креода, по Уоддинrтону) и эпиrенети­

чески оrлнчаютс.11 or предсrавителей друrнх таких же классов, реализовав­
ших друrие креоды. 

Внутривидовая дифференциация -формирование наследственных 

различий между разными популяциями вида. 

Внутрииндивидуальная изменчивость- проявление различий меж­

ду антимерами, метамерами, антим:ерами м:етамеров, rомономиым:и и 

rетероном:ными признаками. ПозвоЛJiет на rрупповом уровне анализиро­

вать допусrнмые сбои в развитии и формировании тех или иных струю:ур. 

Ген -дискретная наследственная единица, порождающая опреде­

ленные cocтo.IIIIИJI признаmв (термин предложен В. Иоrаннсеном:). Моле­

кулярный эужариотичеСIСНЙ rен- сово:купность сеrмеJПОв ДИК, сосrавляю­

щих экспрессируемую (ЩИН~~Цу, I<Uropa.ll дает начало одному нли иес:колъ­

IСНМ специфнчеСIСНМ функциональным продукrам - молекулам РНК нли 
полипепrида:м: (транскрипционная единица генома). 
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Генетика развития- область генетики, изучающая генетические и 
юлекулярно-rенетические механизмы процесса индивидуального разви­

'ИЯ. 

Геииая сеть (ГС)- rpynпa координированно функционирующих 
-енов, конrролирующих формирование определенного фенелипическоrо 
r.ризнака организма (молекулярно-генетическоrо, биохимического, физи­
шоrическоrо, морфологического, поведенческого и т. д.). В основе функ­
щонирования ГС лежит набор элементарных струкrур генома- генов, их 
>нк, белков и т. д. и элементарных собьпий- взаимодействий между эле­
lентарными струюурами (биохимических реакций, регуляторных, тран­
:портных собьпий). 

Генокопии- генетнческидетермнннрованные фенотипические нз­
lенення (морфозы), которые сходны или иденrичны по внешнему виду с 
lНенаследственнымю) модификациями (см. фенокопнн). 

Генотип- КОНСТIП)'ЦЮI обеих rамет, посредством соединения кото­
IЫХ образуется: организм (по В. ИогЗIПiсену); Г. -класс особей, имеющих 
ходный набор аллелей, или обнаруживаемый по фенслипическим прояв­
rения:м, маркирующим это генетическое сходство. Обычно, однако, под Г. 
q>иня:rо понимать геном конкретной особи. В таком понимании Г. пере­
тает бьпь «типом», а является: случайной комбинацией аллелей. 

Гетерогенная ядерная РНК (rяРНК)- смесь транскрипrов несколь­
:их ядерных генов (транскриптом). 

Гамеобокс - особый класс генов, обладающих чрезвычайной кон­
ерватявностью C'IJ>YКIYPЫ и распространенных в самых разных таксоно­

lических rруппах или филумах ел растений до млеmmпающих. Эrа после­
(Овательность содержит 183 нуклеслида, которые кодируют полипеrrrид­
rую цепочку, состоящую нз 61 амннокислелы. Гамеобокспая последова­
-ельность nочти в неизменном виде встречена пракrнчески у всех орга­

шзмов. 

Гомеорез- стабилизированный поток развития: во времени (термин 
С. Х. Уодцинrrона). 

Гомология - сходство струкrур, обусловленное одинаковой снсте­
юй морфологической трансформации в индивидуальном и исторнчес­

:ом развиrни. 

Дискретность- nрерывистость, альтернативность строення. 

Изменчивость- реализация: потенциально возможных (допустимых) 
:остоя:ний струкrур, размеров и формы живых объеiсrОв, явление разного 
IНДИВидуальноrо воnлощения: эпиrенотиnа в фенотипе. 

Интроны (ел intervening zone -«промежуrочная зона>))- нскоднрую­
цие белок части ДНК у эукарищ которые разделяют кодлрующие части. 
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Креод - основная канализованная траекrория развития, IФТОрая 
qштяrивает близлежащие траекrории и ведет к формированию нормалъ­
юго для поnуляции или линии фснопmа ( <<ДИI<Оrо типа)), стандартного про­
тления «мутацию>). 

Меристические признаки- счетные признаки (число щетино:к, от-
1ерстИЙ, пятен). 

Метамеры - множество подобных друr дРУIУ частей, но располо­

кенных не вокруг оси, а вдоль оси и повторяющихся на протяжении всего 

mи почти всего тела (по В. Н. Беклемишеву). 

Метилировани е ДllK- обраrимая ковалеитная модифИI<аЦИЯ. струк­

rуры ДИК у некоторых азотистых оснований, вызванная присоединением 

.tетнльной rруппы -СЦ к углероду. М ДНК встречается практически у 

~ех организмов- от бакrерий до млекопитающих и участвует в кошроле, 

ю-видимому, всех молекулярно-геиетическнх процессов: транскрипции, 

:>eiiJIИIOlЦИИ, рекомбинации, транспозиции мобильных элемешов, репара­

I.I;ИИ, генетическом импришинге и инакrивацин Х-хромосомы при опреде­

llении пола, а также в формировании систем эпиrеиетической наследст­

~~еиности(СЭН). 

Метрические признаки - измеряемые признаки (промеры), необ­

wдимые для количествеиного сравнения особей и их rрупп (длина, масса, 

vrловая величина). 

Микроэволюция - внутривидовая днффереJЩИацня, приводящая к 

возникновению необратимоrо в наследственном отношении изменения 

форм (например, подвидов). 

Мобильные элементы генома- способные к перемещеишо в гено­

ме повrоряющиеся участки ДИК, которые обычно содержат rен или ряд 

rенов, обеспечивающих транспозицию, а на концах имеют харакrерные 

инвертированные последовательности, необходимые для перемещения. 

Модификация -реализация одного из допустимых адаптивных пу­

тей развития (в пределах нормы реакции). 

Морфа- два или более альтернативных фенотипа в популяции, ко­

торые регулярно встречаются с оnределенной частотой, харакrеризуются 

устоЙЧИВЫМИ КОМПОЗIЩИЯМИ феНОВ (не ЯВЛЯЮТСЯ ИХ случайной «МОЗаи­

КОЙ>>) и представляют собой результат реализации устойчивых траекrорий 

(nутей) развития (см. Морфоз). 

Морфаз-резкое (незареrулированное) уклонение морфоrенеза, 

траекrорня развшня, которая приводит к проявлению ннадаптивной морфы. 

Морфапроцесс - вес биологические существа постоянно изменя­

ются и преобразуются, причем даже существование любой особи - есть 

морфологический процесс, так как на смену старых клеток nриходят но-
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вые, происходят быстрые и медлеiПiые физиолоrичесmе трансформации 

и т. д. По В. Н. БеЮiемиmеву, «Жизнь- это морфопроцесс». 

Морфотип- дис:креrная mмпозиция (сочетание) элеменrов разных 

признаков у данной струкrуры (например, у кореииоrо зуба форма жева­

тельной поверхности), различаемая специалистом при ЮJаСсификации. 

Мутация- изменение последовательности иуЮiеотидов в ДИК, ICD­

тopoe сопрово.)~Щается или не сопровождается фенотипическими эффек-

тами. 

Не-LТR-транспозоны (ретропозоны)- мобильные элементы гено­

ма, траиспозоныдвух хараю:ериых семейств: SINE и LINE. 
Направленная асимметрия-преобладание выраженности отдель­

но взпоrо признака на ОдНОЙ из сторон тела особей в выборке. 

Неметрические признаки- качествеиные (струюурные) признаки, 

состояния I«ЛОрых (фены) имеюr альтернативное дИскретное проявлевие. 

Норма реакции- генетический термин, хараю:еризующий пределы 

модификациоиной изменчивости для даииоrо признака (см. Фенотипи­

ческая пластичность). 

Обратная транскрипция - возможность обратиоrо встраивания: 

РНК в ДИК реrровирусамн, ретротраиспозоиами и ретрогенами (РНК-> 

ДНК). 

Операциональные таксономические единицы - ОТЕ (ОТU - ope­
rational taxonomicunit)- элеыепарвые единицыклассификации в нумери­
чесmй таксономни (выборm). 

Пенетрантность- чacrora проявления признака в поnуляции (тер­

МШI предложен О. Фоrтом и Н. В. Тимофеевым-Ресовским). 

Популяционная морфология- область популяционной биолоrии, 
нацеленная на решение задач эвошоциоиистики и эколоrии и харакrери­

зующа.а: внутри- и межrрупповые внутривидовые различия: на основе ис­

пользования метрических, :м.еристических и неметрических признаков и 

применсиня статистических методов (термШI предложен А В. Яблоковым). 

Прионы- особые беJDОвые Шiфекциоиные частицы, открыrы:е Стен­

ли ПрусШiером (аббревиация от «proteinaceous infections particle», для: 
удобсrва произношения буквы в со:кращеШiом названии «pro-in» перестав­
левы на «prion» ). Приоиы вызываюr процесс конформациоииоrо уподоб­
ления себе друrих. rомолоrичных белков (белок-> белок), :который проис­

ходиr лавШiообразио и напоминает кристаллизацию. Рост таких белковых 

аиалоrов <<кристаллов» -амилоидов-параллель но сопрово.)~Щается обра­

зованием небольших олиrомеров, I«ЛОрые служат своеобразными семе­

нами для: роста таких же новых струюур. 
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Промоторы-необходимые дли начала ЭI«:Пресснн гена минималь­
ные базальвые последовательности, требующиеся ДJIЯ правильного начала 
транскрИIIЦИИ, I«ЛОрые расположены непосредственно перед единицей 

транскрипцнн(т. е. геном:). 

Псевдогены- учасnси rеном:а, которые близки (иногда почти иден­
тичны) по своей структуре нормальным: акrиввым генам, но не ЯВJIЯIОТСЯ 

их aлi1e.JJJIМИ и не кодвруюг обЬlЧНЬlе rенвые nродукгЫ. Как правило, псев­
догены имеюr струпурные нapymeнmr в регушrrорной и/ или mдирующей 

ЧЗСD1Х. 

Реализационная изменчивость (тер:мвн предложен В. А. Струвнн­

mв:ым и И. М. ВЬIIIПIНСКИМ)- сrохастичесi<ЗJI mмпонеша феногенетнчес­

I<ОЙ изменчивости, при I«ЛОрой проявление признака в фенотипе не зави­

сиr ни от rенотипа, ни от среды, а обусловлено эидоrенными сrохастичес­

кими явлениями развиmя. 

Ремоделирование (ремоделинг) хроматина - перестроПа хрома­

тина, в .которой участвуюr специфические генные сети, :которые обеспечи­

ваюr изменение нужлеосомной разметки ДНК и степень юнденсации ДНК­

последовательностей. ПоСI<Ольку в mиденсированном: COCТOJIIIIIИ промо­

торные зоны генов иедОСiуПИЬI, необходима пересrройжа хроматина-ре­

моделинг, который осущестВЛIПОТ rенвые сети, а также процессы эпиrе­

нетичесJШй перестройки ДИК за счет м:етилиро:вания ДИК и деацетили­

ровани.в: rистонов :нуюiеосом:ноrо mpa. 
Популяционный онтогенез-обПЩJIДЛJI всехособейmпуляциитранс­

форм:ация видовой nроrрам:м:ы развития, исторически отшлифованная 

отбором ДJIJI mнкретиых условий ее существоВЗНИJI. 

Пороговые неметрические признаки - нем:етрические признаки, 

имеющие в основе юличественную природу варьиро:вани.t1, на :которую 

иакладЬIВЗЮТСJ[ эпнгенетические пороговые оrраничеНШL У части особей 

П. н.п. не nроявЛIЮТСя (лежат в допороrовой зоне). Проявившийся в фено­

типе П.н.п. варьирует непрерывно: от малых размеров до больших :как обыч­

ный mличественный (метрический). 

Правило «независимой реализации антимеров» Б. Л Астаурова­

исходя: из случайной mмбинаторики (независимой реализации) проявле­

нmr ашимерных билатеральных струюур на разных сторонах особи, ос­

новной единицей, по оrношению к :которой вычисляется вероятность про­

явленmr фена, JIВШiется не особь, а половина особи (антимер). 

Правило «родственных отклонений» Н. П. Кренк.е - nроявление 

редких признаi<Ов и их состояний у одних видов в качестве нормы ДJIJI дру­

гих близких илиудаленных видов. 
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Системы эпигенетической нш:ледственности-СЭН (or «epigenetic 
inheritance systems»- EISs)- системы мстилирования ДИК и, вероятно, 
деацетилироваиия rистоиов, связанные с наследованнем изменений 

хроматина и лежащие в основе клеточной памяrи. Они обеспечивают воз­

можность формирования и п~ в клеточных ЛИИИJIХ харакrерных черr 

фенотипа, индуцированных виешией или впуtреиией средой в процессе 

развИI'ИJL Особое место занимает возможность 1р311сrеиерациоииой э:пиrе­

нетической наследственности, которая позволя:ет обосновать эпиrенеrи­

ческий механизм «наследования: приобретенных признаков». 

Спейсеры- промежуточные последовательности в rенах, кодирую­

щих РНК, которые удашпотся вариду с инrровами из первичиых траис­

.крипrов, но они есть тоЛЬI<D в тех из них, воrорые кодируют РНК. Мноrие 

спейсеры способных трансхрИIЩШI и участвуюr в реrушщии ЭI<Спрессни. 

Сплайсинг - процесс удаления учаСТI<Dв мРНК, соответствующих 

нитронам, сразу после исходной трансхрипцmr и лиrирование (сшивка) 

эхзонов. 

Субкреоды- снетема у:клоюпощихся or основного .креода траекто­
рий морфоrенеза, направленных в ходе развития на реализацию опреде­

ленных, отличных от нормы устойчивых фенотипвчесхих состояний, или 

аберрашных фенотиnов. 

Транспозиция мобWlьных элементов генома-быстрая перестрой­

ка струюуры и фуНIЩИИ rевома, воrорая может воЗНИЮП'Ь в результате 

изменения условий срtЩЫ. ПроцессытранспозИЦШiуправляются и ре.rулн­

руются большим числом белков-ферментов и иных ре.rулирующих эпи­

rеиеrичесхвх факторов. 

Транс-сплайсинг- процесс лиrирования (сшивки) эхзонов, принад­

лежащих разным молекулам РНК. Т. -сп. может давать комбинаторику эх­

зоиов в цис- (внутри молекул) и транс-сочетаниях (ме)Ц!~Jмолехулами), т. е. 

обеспечивать разнообразие mнечных продукrов транслнции. 

Фенодевианты- наследствеНВЬiе уклонения от нормы, которые 
:крайне изменчивы по проявлеишо и частоте встречаемости, трудно подца­

ются rенетичесшму анализу (термин предложил в 1954 r. Леркер ). 
Фен - устойчивое альтернативное состояние немеrрическоrо при­

знака, обусловленное эпиrенетичесхими пороrовыми ограничениями. 

Феиоменолоrичесхв фены- дискретные элементарные вариации nризна­

шв, которые далее неподра:щелнмы на достаточно большом изученном 

материале, позвоJUIЮщие маркировать особениости орrанизацин разви­

тия особей н популяций. 

Фенетика - область популяционой биолоrии, которая изучает на 

rрупповом уровне внутрииндивидуальную изменчивость ( феноrеиеrичес-
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кую изменчивость) и нацелена на сравнение биоразнообразия (альтерна­

тивных путей развиrЮI) попушщий, а также внутривидовых и более высо­

ких таю:ономичес:кнх. катеrорий в пространстве и историчесmм времени. 

Ф. опирается на анализ сооmошений частот встречаемости фенов немет­

ричес:ких признаRОв и мноюмерную ординацию их индивидуа.JIЪНЫХ ком­

позиций, которые позвотпоr mсвенио визуализировать эпиrенетические 

ландшафты сравниваемых групп .. 
Феногенетика- область генетики, нацелениа.а: на изучение генети­

чеСIФй природы развиrия призНаRОв или «физиолоrин генов» (предложена 

В. Гекщюмв 1919 r.). 
Феногенетическая изменчивость- внутрииндивидуальная измен­

чивость, обусловленная разной степенью реализации программы морфо­

rенеза у аиrимеров и метамеров (термин предложен Н. П. Kpem<e в 1935 r. ). 
Ф. и. изучается на групповом (попуЛJIЦИонном) уровне. В основе Ф. и. 

лежат эпиrенетнческие пороювые механизмы, задающие, с одной стороны, 

:качественное разнообразие и последовательность проJIВЛения в морфоrе­

иезе тех или иных элементов морфологических струкrур (эпиrеиетическая: 

изменчивость), а с другой- стохастику (случайный харакrер) их реализации 

на :каждой из сторон особи/метамера (реализационная изменчивость). 

Фенокопии - модификационные (ненаследственные, как полагали 

ранее) cocтoJIНIOI фенотипа, которые сходны или идентичиы по внешнему 

виду наследственно обусловле101ым (см. Генокопии ). 
Фенам- совокупность всех черr орrанизма ( «макрофеноrнn>> ), IФ­

торые характеризуют в струюурнам и размерном 0111оmении весь орга­

низм в процессе морфогенеза. 

Фенотип- выраже101е всех проnЛJIЮщихся свойств особи (терм101 

ввел В. Иоrаннсен в 1909 r. ). Термин часто используется как синоним опи­
сания внешнею облика особи. 

Фенотипическая пластичность -способность идекrичных ген0111-

пов продуцировать различные фенотипы в разных условиях среды (см. 

Норма реакции). 

Флуктуирующая асимметрия (ФА) -групповые или иидиви,цуалъ­

ные регулярные стохастические нарушения симметрии IIрОJIВЛения била­

тералъныхпризнаRОв (термин Л. ВанВалеиа). Наибольшаа ФА вабшодает­

ся при нулевой mрреЛЯЦIПI проJIВЛений призиака(ов) на левой и правой 

сторонах. Изначалъно ФА рассматривалась как «онтогенетический шум», 

IФТорый усиливается при стрессирующем воздействии неrативных усло­

вий развиrия, а величина ФА может быть использована как мера дестаби­

лизацни развиrия. 
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«Хламовая ДНК» (<<junk DNA>>- по определенюо Сусумо Оно)­
предполагавmаяс.а: ранее нефующиональвой н балластной большая часrь 

(до 95 %) rенома эукариот, :коrора.а: .IIВЛ.IIется не.ю:щирующей последова­
тельвосrью. К :каrеrории <<ХЛЗМовой дик>> О1ИОСИЛН сателлиrиую ДИК, псев­

догены и рассеяиные по геному повторяющиеся мобильные элементы. 

В посл'1ЦННе rодыустановлено, чrо все элементы rенома, :коrорые оmоснлн 

к <<ХЛа.М.овой ДНК», щсазалнсь фуИIЩИонально важными и подверженны­

ми эпиrенетичес:кой реrуЛJЩИН. 

Хронографическая изменчивость- проявления изменчивости мор­

фолоrическнх призна:ков в попушщин, набmодающнеся в разные rоды (се­

зоны), характеризующие пределы: модифиющиониой изменчивости. 

Центральная догма молекулярной генетики-детерминированна.а: 

цепочка nер€ЩаЧН моле:кул.а:рно-rенетичесиой информации представmшась 

в анизотроmюм виде от rена к белку: ДНК-> ДНК->РНК->Белок. 

Эволюционная экология- науi<а об эиолоrическнх механизмах эво­

люцноиноrо процесса, вюпоча.а: их изучение на попуrощиониом, видовом 

и ценотичесmм ( филоценоrенетика) уровНJiх организации (связана с име­
нами С. С. Шварца, Э. Пианкн,В. В. Жерихнна). 

Эквифинальность развития -достижение разными путJIМИ и спо­

собами одиоrо и тоrо же деф:и:ннтивноrо состоJIННЯ в морфоrенезе призна­

ка (термин Г. Дриша). 

Экзоны (от expressing zone, т. е. <<Выражающа.а:rею>, экспрессируе­
ма.а: часть rена) - :кодирующие белок части ДНК у эуюч>иот, юлорые пре­

рываюrся неиодирующими чаСТJIМН. 

Экспрессивность -степень выраженности проnившегося в феио­

типе признака (термин предложен О. Фоrтом и Н. В. Тимофеевым-Ресов­

ским). 

Энхансеры- особые иуклеотндиые последовательности-усилители, 

способствующие началу экспрессии rена иезависнмо от расстояния: и рас­

положеНИJI относительно точки ниицнации транскрипции. Э. обЪIЧНо сос­

редоточены вблизи промоторных зон. 

Эпиаллели - альтернативные паттерны МетиЛJЩИН СG-димеров у 

одноrо и тоrо же rена, :коrорые моrут устойчиво наследоваться в течение 

миоrих клеточных поиолений. 

Эпигенез- развитие с новообразованием (процесс самосборки ор­

rаннзма с возможностью выбора путей разБIПИJI на Кll)IЩOM его этапе). 

Эпигенетика (от аристотелевсиоrо «эпиrеиез»)- ветвь биологии, 

изучающая: причинные взанмодействИJI между rевами и их продукrами, 

образующими фенотип (термин введен К. Х. Уоддингrоном). Э. изучает 

все явления реrуЛJIЦИН фуикциоиированнJI rенома в процессах клеточной 
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дифференцировки и морфоrенеза, вкmочая поливарнанrность морфоге­

неза на всех ero этапах, эколоrические факrоры и нелннейную термодина­
мику развития и ero эвоmоционные взмененЮI. 

Эпигенетическая изменчивость - вероятностное осуществление 

имеющеrося в пределах rрупповой нормы реакции популяции набора ус­

тойчивых онтогенетических (эпиrенетических) трае:кrорий, реализация: до­

пусrимоrо пространства дискретных состо.mий (фенов) определенных 

морфолоrических струюур. Э. и. упорядочена, и существует естественная 

единая система морфогенетически допустимых переходов между компо­

ЗИЦЮIМИ фенов. 

Эпигенетическая система - система потенциальных трае:кrорий 

развития, формируемая креодом и субкреодами, которая обеспечивает 

поливариантность путей ра..1вития особи, популяции и вида. 

Эпигенетическая теория эволюции (ЭТЭ)- холистическав.теория 

эвотоции, основанная на представлении о том, чrо эвоmоциониый про­

цесс осуществляется за счет адашивных перестроек эпиrенетических сис­

тем развития, а не изменеВИJI частот генов или генотипов (см. СТЭ). 

Эпигенетический ландшафт -«фазовый портрет>) целостной сис­

темы взаимодействий элементов генома в виде трехмерноrо ландшафта 

ДJUI описания канализованности морфогенеза особи, коrда каждая <<Доли­

нrо) ведет к формированию тоrо или иноrо орrана или части орrанизма 

(термин введен К Х. Уодцииrтоном). 

Эпигенетический ландшафт популяции - совокуnность альтерна­

тивных 1\ЗНаЛИЗОванных путей (траекrорий) развшия, :которые ииварианr­

ны ДJUI всех особей попушщи:и: (термин предложен А. Г. Васильевым). Изу­

чая феногенетическую изменчивость попуЛJIЦИИ (rруппы), можно :косвен­

но визуализировать особенности Э. л. п. по проявлению частот фенов­

антимеров неметрических призна:ков, а также на основе мноrомерной ор­

дннацни их индивидуальных :композиций. 

Эпигенотип (эпигеном) - реrуляrорнав. эпиrенетическая: система 

к.летки и орrанизма, обеспечивающая взаимодействие мноrих тысяч генов 

и их про.цукrов при формировании фенома на всех этапах онтогенеза ( функ­
ционирующий генотип). Функционирование Э. (по Уоддииrтону) забуфе­

рено ТЗI<ИМ образом, чrо процесс развития оказывается <<КаВЗЛИЗО:ваннъJМ)), 

жест:ко наnравленным, несмотря на наличие разноrо рода помех как со 

стороны внешней, так н со стороны внутренней, генотнпнчес:кой, среды. 

С-парадокс (от слова «COnstaDD), обозначающеrо видовые :констан­
ты :количества .ДНК в rаплондиом геноме в миллионах оснований- МЬ) -
нарушение :корреляции между размером генома и сложностью фенотипа 
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в пределах эукариот из-за :кратных различий в размерах генома у близ:квх 

таксоно в. 

Eco-Devo (от Ecological developmental Ьiology) - эшлогнчеСI<аЯ: био­

лоrшi развНТЮI. 

Evo-Devo (Evolutionmy developm.ental Ьiology)- эвоmоциоНШUI био­
ЛОI'ШI развНТЮI. 

G-парадокс- разрыв между числом генов и сложиостью орrаниз­

:мову эукарноr, I<ОI'Орыйдоi<аЗЫВЗеТ нелинейвый харакrер оrиошений :меж­

ду геномом н феномом. 

LТR-транспозоны (от Long Terminal Repeats)- мобильные элемен­
ты генома-ретротранспозоны с харакrерными протяженнымитерминаль­

выми повторами. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 

А. Методические рекомендации для праtаического выполнения 

фенетичес:кого анализанеметрических признаков: 

алгоритм действий 

Предварительно прочитайте главу 5, которая содержит описание 
методов и необходимых формул. После обнаружения: необходимых для: 

работы билатеральных инебилатеральных фенов неметричесi<ИХ призна­

ков следует приступить к классификации их проявления у конкретных осо­

бей в выборке. Для записей результатов классификации фенов лучше все­

го использовать широкие листы {формата АЗ), разлинованные так, чтобы 

по строкам записывалась информация о наличии фена того или иного 

признака у особей, а по колонкам {столбцам) были размещены сами не­

метрические признаки. Проявление классифицируемого фена рекоменду­

етси обозначать знаком«+», а его отсутствие не отмечать никакими симво­

лами. Опыт показал, что так значительно удобнее считывать информацmо. 

Если данная структура повреждена, и наблюдение данного фена в этой 

части объекта невозможно, то введите при записи в ячейку табтщы специ­

альный знак {например,«?» или «Z>>), указываи, что здесь существует не­
определенность. Проявление билатеральных признаков лучше записывать 

в соответствующую ячейку таблицы в виде дроби, где, например, леваи 

сторона особи всегда числитель, а праваи- знаменатель: +/или+/+. 

Пометьте ПOJIJIPHOCТЬ записи сторон в дроби, например, sld, где s (от sinister­
левый)-левая сторона, а d (от dexter- правый)- праваи сторона. Исполь­
зование записей на перфокартах, как показал опыт работы, не облегчает, а 

усложниет и затигивает подсчет частот фенов. 

При вводе данных по итогам классификации в ячейки электронных 

таблиц Excel удобно вместо дроби с ruпосами записывать буквенное со­
четание «sd>>, обозначающее симметричный вариант проивления фена 
«+!+», «S»- дли варианта«+/-» и «d>>- дли«-!+». Это достаточно удобно 
делюъ на клавиатуре компъютера, поскольку клавиши с этими латинскими 

буквами расположены рядом. В случае, когда с одной стороны тела для: 

билатерального признака наблюдение невозможно и выставлиется символ 

«Z>> (эта клавиша расположена поблизости), тогда с другой стороны, где 
наблюдение возможно, но признак не проявился, возникает неопределен­

ность. Для того чтобы это практически отобразить, записывается сочета­

ние «zn», если это «zi-», либо «nz>>, если речь идет о билатеральном соче-

272 



танин (композиции) «-/ Z)). В иных сюуациях, когда фен с одной стороны 

тела проявился, а с друrой его наблюдать затрудниrельно из-за поврежде­

ния или сильного заrрязнения зrой части обье:кrа, запись следует произво­

дить как «SZ» (фен по зrому признаку проявился слева, а справа наблюда­

етсяповреждение) или «zd>> (слева повреждение, а справа фен). Если по­
вреждены обе стороны, следует записывать сочетание «zz». В случаях, ног­
да классифицируется небилатералъный, медиалъно расположенный феи, 

его проявление можно записывать буквой «у>>, аневозможность его на­

блюдать - «z». Буквенная кодировка необходима ДJIЯ подсчета строчных 
(индиви.цуальных) оценок флуктуирующей асимметрии и друrих расчетов 

с помощью Excel. Пример ввода данных по встречаемости фенов неметри­
ЧеСIСИХ признаюв в ячейкнЕхсеl показав в таблице 26. 

Номера 

особей 

120 

121 
122 
123 
124 
125 
126 
127 
128 
129 
130 

Таблица 26 

Образец цифровой и буквешюй кодировки вводаданнъп 

Д11Я особей paзJIOI"O пма (sex) в двух выборках (sample) 
по всrречаемости 7 феновнеметрических признаков 

в ячейкиэлеК'IрОнной табтщы E.xcel 

Sample Ser Фены немеrрнчес:ких пороговых признавов 

FPman FPmlaan FPmi FPmП FPmlapo FNspo FNsme 
1 1 sd d sd sd sd 
1 2 s d d sd у 

1 1 sz sd s sd у sd 
1 2 d sd d zd z sd 
1 1 d d s s 
2 1 sd s у 

2 1 sd sd d sd 
2 2 s s 2J1 d 7Z 

2 1 s sd у 

2 2 s d s nz z d 
2 2 d sd d d s 

Если обозначиrь наличие соответствующего фена в виде цифры« 1», 
а отсутствие- «0», ro индивидуальная односторовняя фенетнческая ком­
позiЩИЯбудет записываться как последовательность нулей и единиц. Эrо 

позволяет легко подсчитать частоты фенов ( сооrветственно вычисЛJПЪ 
ММD-диСТ3.1ЩИИ), а таюке проводиrъ многомерный анализ таких индиви­

дуальных фенетнческих композиций, воррелировать признаки друг с дру­

гомит. Д. 
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Б. Пакеr прИКJiаДНЬп: проrрамм РНЕN 3.0 и его возможности 

Пакет прикладиых проrрамм РНЕN 3.0 был разработан А. Г. Ва­
сильевым в 1995 г. ДJDI олерациональной cнcreмыMS-DOS, но был написан 
на языке Quick.ВASIC 4.5, коrорый оказался способен обеспечиrь рабспу 
проrрамм и на быстрых современных компьютерах с такrовой часrоrой, 

превъппающей на порядки :веJШЧИН «скорость» исходных машин. Кратко 

рассмотрим некоторые возможности расчетов с помощью свободно рас­

пространя:емоrо пакета проrрамм РНЕN 3 .0. 
При первом знакомстве со струпурой па:кета проrрам:м используй­

те функциональную клавишу Fl и постарайтесь прочитать тексты помощи 
во всех ра:щелах, ще ухазан этоr :клин (nOJIВJIJieтcя Fl [Помощь] внизу э:кра­
на с левой стороНЪI). ОбЩWI струюура пакета такова, что при необходи­

мости :можно запускать ero в сокращенном виде и не пользоваtься блоками, 
в которых нет нужды. Обязательно наличие файлов phen.exe (старrовый 
файл), phenet.vas, а к ии:м :можно добавляrь по отдельности следующие 
сочетания: файлов: distall.vas + neiтzhiv.vas (расчет :ммD-дистанций); 
astaurov.vas (блок, связанный с флуюунрующей асимметрией); anova.vas 
(дисперсионный анализ); test.vas (блок специальных ста1Истических тес­
тов); zhivtvsk.vas + stziv2.vas (расчет показателей Л. А.Живоrовскоrо); 
scph. vas (калькул.атор с встроенной общей статистической обработкой). 
ПОЛНЬIЙ набор файлов размещается на стандаргиой дискете. Скачаrь ар­

хивный файл РНЕN 3.0, содержащий все необходимые блоки, можно по 
адресу: http://ecoinf.uran.mlphen/phenЗ.html. 

Большаячасть блоmв опирается на использование ЩJJX заранее вве­

денных файлов: 1 - абсоmотиых частот фенов каждоrо признака; 2 -числа 
изученных сторон юш особей по 1\З)~Щому признаку. При этом использует­

ся ЛИПIЬ один фен дrui каждоrо признака (например, ero наличие или отсут­
ствие). Редактировать созданные файлы можно в mобо:м текстовом редак­

торе. Можно вводитъ данные в виде текстовых файлов MS-DOS из Ехсе1. 
Файлы nр~:Щставляют собой одну колонку цифр вдоль левоrо края экрана. 

После ввода даиНЪIХ проверьте: общее число значений ввtЩениых частот 
фенов (число признаков) и оОО.емов наблюдений (число сторон юш осо­

бей) ДОЛЖНЫ совпадать. 

Для работы блока «Феиепческие дистанции» желательно создать 

третий файл, в :коrоро:м должны nриводиться значения коэффициеиrов ас­
социации между сторонами тела по каждому признаку. Расчет фенетичес­

кихдистаиций по Съевальду требует ввода этоrо третьего файла. Если этот 

файл не вводитъ, то авrоматически будет произвtЩеи расчет МА1/J-дистан­

ций по Хартману (Нartman, 1980). 
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Приведем пример ввода данных для трех выборок по двум билате­

ральным признажам с заранее вhlЧИсленными коэффициентами ассоциа­

ции проолеИИJI фенов на сторонах тела (табл. 27). Эги данные «сшивают­
сЯ>> в три отдельных тексrовых (МS-DOS) файла. 

Таблица 27 

Пример данных о чacrorax фенов, объеме выборок 

икоэффициеиrах ассоциациидля ввода в файлы 

при расчете фенеrичесюп. ММD-дисrанций в проrрамме РВЕN 3.0 

Пр юнак Частоты фенов Коэффициент ассоциации «ц» 

Выборка Выборка Выборка Выборка Выборка Выборка 

1 2 3 1 2 3 
1 23 13 45 0,10 0,02 1,0 
2 2 4 33 0,03 0,01 0,0 

N!! 
(сторон) 100 120 140 100 120 140 

Рассмотрим, как доЛЖИЪI вводиться данные таблицы в соответст­

вующие файлы: 1) пример вводаnервого файла (числиrелей): 23 2 13 4 45 33; 
2) пример ввода второго файла (знаменателей): 100 100 120 120 140 140; 
3) пример ввода третьего файла (ассоциаций): 0.10.03 0.02 0.01 1.00 0.0. 
Обратите внимание на то, 'ПО каждый введенный массив должен npeд­

c:тaвrnrrь собой верrв:l(ЗЛЬную те:кстовую mлонку цифр (слева на монmоре ). 
Если по даниому признаку встречены: два фена: <<Наличие аномалии 

строению> и <<Норма>>, то всегда з3IП1сываются частоrы толыrо по одному 

фену. Наnример, прооление фена по признаку 1 в выборке 1 составило 23 
случая из 100 наблюдений, а альтернатива, т. е. 77 набmодений, имеющих 
нормальное строение, в этом случае не учитывается. 

Так вводятся исходвые данвые для вычислеИИJI фенетическнх дис­

танций, вычислеИИJI попарных и множествениых тестов оценки значимос­

ти различий меж.цу выборками по отдельным признакам и для усmренно­

го уnрощенного расчета генетических дистанций и показателей А. А. Живо­
товекого ( 1991): «М>>, «h», «r>>, <<1» по двум альтернативным фенам. 
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