
























































































































































































































































































































чему с полным правом можно говорить о предгорных, лесных, 

горнастепных и альпийских подвидах скальных ящериц, сущест­
венно различающихся не только по своей морфологии, но и по 
экологическим особенностям. 

У мелких млекопитающих подобной четкой дифференциации 
по комплексу признаков в горах установить не удается, в связи 

с чем и нельзя выделить горные подвиды, границы которых сов­

падали бы с границами высотных поясов. Различия с пресмы­
кающимися здесь вполне объяснимы: млекопитающие имеют 
несравненно более развитое приспособительное поведение, а 
также температурные адаптации и термарегуляторные механиз­

мы, поз·воляющие им избегать непосредственаюrо воздейст~ия 
многих факторов окружающих условий. Вместе с тем понсная 
дифференцировка популяций мелких мле-копитающих по эколо­
гическим, физиологическим (а в некоторых случаях и по морфо-­
логическим) показателям, несомненно, имеет место. Собственно, 
многие горные виды, IПiриуроченные к одному определенному поя­

су, можно рассматривать ·как конечный результат пояоной диф­
ференцировки отдельных популяций, достигшей видового уровня. 

Клинальпая изменчивость признаков у горных видов млеко­
питающих, имеющих сравнительно узкий диапазон вертикального 
распространения, может иметь широтный характер и проявлять­
ся как у экологических, так и у морфологических признаков. 
Напомним, что у красно-серых полевок гор Урала, строго при­
уроченных к каменистым россыпям преимущественно подголь­

цового и гольцового поясов, нами отмечена четко выраженная 

географическая широтная изменчивость увеличения количества 
молодых в помете при продвижении к северу, увеличения отно­

сительного веса сердца и печени. У плоскочерепных полевок нами 
установлена клинальпая изменчивость окраски (увеличение по­
казателя оттенка) в направлении с юга-востока (~онголия) на 
северо-запад (Казахстан); Для северной пищухи характерно 
постепенное увеличение размеров с севера на юг, сопровождаю­

щееся потемнением окраски, размеры алтайских пищух посте­
пенно уменьшаются по направлению от западных районов ареа­
ла к восточным (Бобринский, Кузнецов, Кузякин, 1965). У афри­
канского вида Epixerus ebli (FuпambuJ.iпi), приуроченного к 
поясу влажных горных лесов, проявляется клинальпая измен­

чивость в окраске меха и удлинении носовых костей; в то же 
время вид отчетливо дифференцируется на три подвида (Kuhп, 
1964). При этом во всех отмеченных случаях наличие клиналь­
ной изменчивости не противоречит выделению достаточно четко 
морфологически обособленных подвидов. 

~ожно предполагать, что клинальпая изменчивость призна­
ков может иметь место у горных видов и в вертикальном на­

правлении (у широкораспространенных видов подобный тип из­
менчивости имеет достаточно большое распространение), однако 
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уловить ее, по-видимому, можно существующими методикам.и 

лишь при достаточно значительном высотном диапазоне распро­

странения вида или при наличии очень большого и тщательно 
подобранного материала. На это указывают материалы В. А. Ки­
зилова по красному сурку Памиро-Алая: с высотой у сурка на­
блюдается постепенное увеличение целого ряда морфологических 
и морфо-физиологических показателей. Слабое проявление (или 
вообще отсутствие) постепенной высотной изменчивости призна­
ков по типу клина свя~ано со степенью специализации вида к 

окружающим условиям среды и со степенью его экологической 
пластичности: чем -более специализирован ряд и чем он менее 
пластичен, тем труднее ожидать наличия клинальной изменчи­
вости в пределах характерного для вида высотного пояса. 

Клинальнан изменчивость и подвидовое формообразование 
отражают реакцию популяций вида на определенные условия 
существования и должны рассматриваться как различные фор­
мы освоения видом ареала. 



~АКЛЮЧЕНИЕ 

Важнейшим признаком, характеризующим специфику горных 
условий, является высотная поясность, аналогичная проявлени­
ям ландшафтной зональности равнинных районов. В своеи рас­
пространении и количественном распределении мелкие млекопи­

тающие тесно связаны с высотной поясностью растительности 
отдельных горных систем: высотная поясность в вертикальном 

распространении млекопитающих- закономерность, проявляю­

щаяся во всех горных районах мира. Уже подобная взаимосвязь 
свидетельствует о том, что приспособ.1ения мелких млекопитаю­
щих к горным условиям должны быть рассмотрены не только как 
приспособления к гипоксии, что характерно для абсолютного 
большинства физиологических исследований, но в первую оче­
редь- как приспособления к специфической среде конкретных 
высотных поясов. 

По особенностям распространения все млекопитающие, оби­
тающие в горных районах, могут быть подразделены на две 
группы: 1) гор,ные виды, 2) широкораспространенные rвиды, об­
разующие в горах устойчивые популяции. Проведенный намn 
анализ мировой фауны трех отрядов млекопитающих, состав­
ляющих основу населения горных районов (насекомоядные, зай­
цеобразные, грызуны), показал, 'ПО лишь очень небольшое число 
родов (преимущественно монотипичных и характерных для фау­
ны тропической зоны) и видов млекопитающих относится к пер­
вой группе. Большинство встречающихся в горах мелких l\Iлеко­
питающих являются широкораспространенными видами, засе­

.1яющими различные высотные пояса. 

Наши исследования показывают, что в путях приспособления 
обеих групп к горным условиям, наряду с проявлением общих, 
сходных закономерностей, наблюдаются и существенные разли­
чия. Сходство заключается, в первую очередь, в выработке у 
горных и широкораспространенных групп биологических особен­
ностей, направленных на максимальное использование террито­
риальных и пищевых ресурсов соответствующих горных поясов: 

сходн~оrе типы поселений и территориальных группировок, зна­
чительная лабильность показателей суточной активности и тен­
денция к ее увеличению в горных районах, увеличение спектра 
потребляемых кормов и отсутствие строгой пищевой специали-
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зации, запасание корма на зиму при неустойчивой кормовой 
базе, способность депонировать резервные питательные вещества 
не только в виде жира, но и гликогена, витаминов (в первую 
очередь ·витаминов А и Е). По этим призна·кам у животных раз­
личных высотных поясов можно отметить некоторое сходство и 

с животными, обитающими в аналогичных ландшафтных зонах. 
Однако в приспособлениях горных видов и горных популяций 

широкораспространенных видов наблюдаются принципиальные 
отличия, главным образом в путях поддержания оптимальной 
плотности и сохранения энергетического баланса. 

Поддержание оптимальной плотности у горных популяций 
широкораспространенных видов идет за счет интенсификации 
размножения, которая обеспечивается различными механизма­
ми: увеличением числа молодых в помете, увеличением периода 

размножения, числа генераций и т. д. У абсолютного большин­
ства изученных горных видов интенсивность размножения зна­

чительно более стабильна и низка, хотя ее потенциальные воз­
можности, как показали наши эксперименты, много больше реа­
лизуемой в природных условиях плодовитости. Низкая интен­
сивность размножения горных видов должна рассматриваться 

в зависимости от баланса попу~яций с ресурсами местообита­
ний, а не только с хорошей защищенностью последних и в связи 
с этим более низкой смертностью горных форм. Особенности воз­
растной структуры и динамики численности горных видов и гор­
ных популяций широкораспространенных видов, имеющие суще­
ственные различия у обеих групп, подтверждают это положение. 
Эксперимецтальные исследования показывают, что поиижеиная 
интенсивность размножения у некоторых горных видов с лабиль­
ным генеративным циклом (тяньшанская, серебристая полевки) 
представляет собой не устойчивую и стойко закрепленную их 
особенность, а определяется совершенно конкретными факто­
рами среды. Однако невысокая и стабильная численность помета 
у горных видов должна рассматриваться как наследственно за­

крепленное, выработанное естественным отбором свойство. У гор­
ных популяций широкораспространенных видов численность по­
мета, наоборот, является одним из наиболее изменчивых пока­
зателей, отражающих реакцию вида на конкретные условия 
среды. 

Принципиально различны у обеих групп и пути поддержания 
·энергетического баланса в горных условиях. 

Если у широкораспространенных видов обитание в горах свя­
зано с интенсификацией обмена веществ, что, в частности, на­
ходит свое выражение в комплексе морфо-физиологических из­
менений (увеличение относительного веса сердца, почки, ~одер­
жания гемоглобина и т. д.), то у горных видов приспособления 
к горным условиям не сопровождаются увеличением внутренних 

.органов или интенсификацией их функций. Можно предпола-
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гать, что в присп?соблениях видов ведущую роль играют биохи­
мические изменения, которые делают излишними выраженные 

изменениЯ анатомических особенностей. Эти данные стоят в не­
посредственной связи с теориями физиологов (3. И. Барбашова, 
А. Д. елоним и др.) и цитоэкологов (Б. П. Уша!{ОВ, в. я. Алек­
сандров и др.) о различных путях приспособленив организма 
животных и человека к гипоксии · и теорией, выдвинутой 
С. С. Шварцем, о различном характере приспособлений, направ­
ленных на поддержание энергетического баланса, у видов и вну­
тривидовых форм. 

Хотя конкретные механизмы приспособлений близ~их видов 
на тканевом уровне до настоящего времени недостаточно ясны, 

гипотеза о биохимической сущности этого процесса была выска­
зана несколько лет назад (Шварц и др., 1964). 

Один из путей тканевой адаптации специализированных к 
обитанию в горах видов может заключаться в повышении мио­
rлобина в тканях (Верболович, 1961; Хуртадо, Кларк, 1965; Hur­
tado et а!., 1937; Reynafarie, Morrison, 1962). У типичных горных 
форм (различные Phyllotis, A,kodon, Hesperomys, Chinchillula, 
Conepatus rex, альпака, викунья и др.) содержание миоглобина 
в тканях очень высоко (у викуньи до 8 мг/г), что в условиях вы­
сокогорья и, в частности, в условиях пониженнога парциальноrо 

давления кислорода имеет явно приспособительное значение. 
Увеличение содержания гемоглобина в тканях nроисходит и в 
процессе акклиматизации в горах равнинных видов. Так, в сер­
дечной и скелетных мышцах собак, несколько поколений кото­
рых жили на высотах 3750-4500 м, было обнаружено больше 
гемоглобина, чем у собак, обитающих на уровне моря (Hurtado 
et а!., 1937). Аналогичные результаты были получены на кры­
сах (Vaughan, Расе, 1956) и морских свинках (Tappan, Reyna­
farie, 1957). Специфика горных видов заключается в том, что у 
них высокое содержание миоглобина в тканях сохраняется и 
при воспитании на равнине. Может быть, именно поэтому .ни у 
одного из обследованных горных видов перенос даже на очень 
большие высоты и на равнину не вызывает изменений частоты 
сердцебиений и дыхательных движений (Morrisoп, 1964). Био­
химические исследования показали также, что ткани горных 

видов отличаются высокой активностью цитохром-С-редуктазы; 
повышение ферментативной активности тканей имеет особое 
значение при усилении работы отдельных органов. 3. И. Барб::~­
шова (1960) ука3ывает, что при адаптациях на тканевом уровне 
усиливаются механизмы анаэробного гликолиза, качественно 
изменяется энергетический обмен тканей и возрастает анаэроn­
ная производительность. 

У широкораспространенных видов морфо-физиологические 
изменения, отражающие приспособленив популяций к условиям 
отдельных высотных поясов, 1юсят четко выраженный вндоспе-
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цифичный и поясной характер. Наши данные свидетельствуют 
о том, что морфо-физиологические приспособления мелких мле­
копитающих к горным условиям следует рассматривать не толь­

ко с учетом абсолютных высот и проявляющейся при этом ги­
поксии, но в первую очередь- с учетом высотной поясности 
коцкретных горных систем. Горные виды, приуроченные к опре­
деленным высотным поясам, характеризуются четко выраженной 
специфичцостью интерьерцых показателей. В большинстве слу­
чаев она является глубоко закрепленной и сохраняется при из­
менении условий существования животных (перенос на равнину 
в условиях вивария). Сохранение в условиях равнины не только 
общих величин, но и типа сезонной изменчивости таких показа­
телей, как относительный вес сердца и содержание гемоглобина 
в крови, служит убедительным доказательством того, что не 
только у широкораспространенных, но и у горных видов мелких 

млекопитающих приспособления в горах идут не к какому-то 
одному определенному фактору (пониженному парциальному 
давлению кислорода), а к комплексу природных факторов, ха­
рактерных для данного высотного пояса. 

Говоря о степени приспособления мелких млекопитающих к 
условиям высокогорья, мы различаем три ступени подобных при­
способлений. 

Акклилютизация (при воздействии лишь одного определец­
ного фактора, например, понижениого парциального давления 
кислорода при переносе лабораторных животных на высоту­
акклимация), возникающая у равнинных или лабораторных жи-. 
ватных в горных районах, является индивидуальным типом при­
способления (Morrison, 1964) и ·выражается в проявлении ком­
пецсаторных функций организма (увеличение размеров важней­
ших вцутренних органов или интенсификация их фущщий). 
Каких-либо специфических популяционных, экологических при­
способлений в этом случае не вырабатывается, и животные ис­
полr..зуют- те возможности и в такой степени, которые позволяет 
экологическая валентность вида, свойственная им в районах 
основного ареала. 

В отличие от акклиматизации (или акклимации) адаптация 
является групповым приспособлением, адаптивные признаки за­
крепляются генетически естественным отбором. Широкораспро­
страненные виды в горах образуют горные популяции, для ко­
торых поддержание энергетического баланса со средой также 
связано с морфо-физиологической перестройкой организма, с 
интенсификацией обмена веществ. Адаптации являются резуль­
татом установления физиологических функций на новом уровне 
активности (Adulph, 1956). У горных популяций вырабатывают­
ся специфические экологические особенности, позволяющие им 
поддерживать высокую плотность в занимаемых местообитаниях. 
В большинстве случаев эти особенности связаны с большей ин-
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тенсификацией жизнедеятельности по сравнению с равнинными 
популяциями. 

Специализация является видовым приспособлением. Для спе­
циализированных горных видов характерны не морфа-физиоло­

гические, а тканевые приспособления; у них можно отметить 
также ряд экологических приспособлений, направленных на под­
держание оптимальной плотности популяций, но происходит это 
при минимальных энергетических затратах. В общей форме про­
цесс образования приспособлений проявляется в выработке все 
более специфичных, устойчивых и энергетически экономных как 
физиологичеоких, та:к и эколотичеоких реакций. Следует подчерк­
нуть, что выра,ботка приспособлений к вовдейсwию определен­
ных фа,кторов я·вляется функцией времени (Нildebrandt, 1967) и 
зависит от степени воздействия раздражителя. Время появления 
адаптивных реакц·ий на о11дельные виды раздражителей различ­
но (Hensel, 1967), поэтому проявление их у разл~ичных видов в 
ИЗIВестной мере обусловливае11ея и ·историей !ВИда. 

Можно представить следующую схему приспособлений мел· 
ких мле~опитающих к горным усло!Виям (Ш,ва:рц,_ Большаков, 
Пястолова, 1964). 

При Переходе животных в новую среду обитания, требующую 
интенсификации определенной функции, происходит акклимати­
зация животных. Параллельна этому происходит естественный 
отбор особей с более совершенной морфо-физиологической реак­
цией, и популяция приобретает наследственно закрепленные 
морфо-физиологические особенности. Одновременно вырабаты­
ваются и некоторые экологические особенности, характерные 
для популяций определенных высотных поясов. Однако это не 
самый совершенный путь освоения новой среды: он требует ин­
тенсификации обмена веществ и энергетически невыгоден. По­
этому результат отбора определяется ко.нкретными механизмами 
приспособительных реакцИй животных, происходит отбор особей, 
способных поддерживать энергетический баланс без резко вЫ­
раженных морфо-физиологических приспособлений, а оптималь­
ную шютность- без интенсификации процесса размножениЯ. 
Этот процесс, видимо, облегчается тем, что морфо-функциональ­
ные изменения органа нередко сопровождаются и изменениями 

биохимическими. Увеличение размеров сердца, например, всегда 
сопровождается повышением содержания гемоглобина в сердеч­
ной мышце (Трошанова, 1962). В результате происходит заме­
щение морфо-физиологических приспособлений тканевыми, со­
провождающееся изменением химизма внутренней среды орга­
низма. Последнее, как известно, Является одной из основных 
причин нескрещиваемости различных видов (тканевая несовме­
стимость). Поэтому высокоспециализированные группы популя­
ций определенного вида становятся в репродуктивном отношении 
изолированными- возникает новый вид. Репродуктивная изо-
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·ляция специализированных популяций может возникнуть и в 
силу того, что они вследствие появления у них специфических 

экологических особенностей приобретают способность заселять 
такие места обитания или географические районы, которые для 
других форм того же вида оказываются недоступными, а также 
вследствие весовпадения с другими популяциями важнейших 
биологических ритмов. 

l(онечно, вопрос о возникновении горных видов является дис­
куссионным. 

Утверждение о подобном пути приспособления популяций к 
условиям гор и возникновении на их основе типичных горных 

видов может вызвать возражения того порядка, что ряд данных, 

казалось бы, свидет-ельствует о формировании типичных горных 
видов именно в· горных ландшафтах. Однако никакого противо­
речия между разобранной нами схемой и этим утверждением 
нет. Д. И. Бибиков ( 1967) отметил, что горные сурки Средней 
Азии- несомненно древние горные формы, о чем свидетель­
ствует, в частности, их высокая степень специализации. Однако 
·этот автор пишет: «Нет необходимости связывать становления 
рода с высокогорными ландшафтами хотя бы просто потому, что 
высокогорья сравнительно молоды ... » и далее: «Выровненные 
древние горные поднятия типа мелкосапочника или холмогорий 
были широко представлены во многих местах Голарктики. Они­
то и служили местом дифференцировки и путями расселения 
сурков» (стр. 45-46). 

Высокогорные центральнаазиатские и среднеазиатские пи­
щухи также формиравались в условиях невысокой горной стра­
ны типа 1\азахского мелкосапочника (Бернштейн, 1966). 
-и. Г. Пидопличко (1951) рассматривает снежную полевку как 
вид, возникший на основе равнинных видов. Находка субфос­
тильных остатков прометеевой полевки на равнине (Аргиропуло, 
·1937) свидетельствует о ее прежнем равнинном распростра­
·нении. 

На основании изучения особенностей распространения видов 
·азиатских горных полевок А. В. Афанасьев (1960) сделал вывод 
о возникновении рода Alticola в горах Центра.'IЬной Азии. Плос-
1кочерепная полевка рассматривается им как вид, образовавший­
'ся в связи «со специфическими условиями, создавшимися в ре­
зультате пенепленизации горной страны Центрального l(азахста­
на и разрушения ранее, вероятно, более высокого, чем теперь, 
Монгольского Алтая» (стр. 155). Афанасьев предполагает ши-
·рокое (1\азахско-Монгольское) территориальное формирование 
:вида, близкое к современным границам ареала. 

Исходя из описанных особенностей строительной деятельно­
·ети плоскочерепных полевок в различных районах современного 
:ареала, можно считать, что центром формирования ареала этого 
·вида является область l(азахского нагорья. Именно из этого рай-
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она происходило дальнейшее расширение ареала вида в горные 
районы Монголии, горы Ерментау, горные районы Алтая и позд­
нее- в Туву. Проникновение в Туву фауны Алтая отмечается в 
работах А. И. Янушевича (1948, 1952), Г. С. Летова (1962). 

Некоторые биологические особенности (например, заготовка 
сена) сближают плоскочерепную полевку с представителями 
степной фауны. Формирование со13ременной степной фауны Ка­
захстана следует относить к рисс-вюрмскому времени (Афанась­
ев, 1960). В этот период рельеф Казахского нагорья был сходен 
с современным, а горные районы Алтая и Тувы подвергались 
значительным оледенениям (Берг, 1955). По-видимому, расши­
рение ареала плоскочерепной полевки, сформировавшейся как 
вид в силыю денудированных горных системах Казахского на­
горья, в горные районы происходило по мере уменьшения пло­
щади оледенений в этих областях. Возможно, что определенную 
роль в формировании высокогорных частей современного ареала 
вида сыгралИ интенсивные поднятия рельефа, имевшие место в 
некоторых районах (например, в Туве) в течение всего четвер­
тичного времени (Лебедева, 1938). 

Возможно, что в некоторых случаях коренное население гор 
возникало и вследствие постепенного поднятия горных систем в 

течение п.1иоцена и плейстоцена, хотя имеющиеся оЧень отры­
вочные палеонтологические данные в настоящее время не под­

тверждают это положение. Так, при исследованиях в пещере 
Тешик-Таш на Гиссарском хребте и Аман-Кутан на Зеравшан-, 
ском хребте в плейстоценовых слоях на высоте около 1500 .м бы­
ли найдены остатки как широкора~спространенных (серый хомя­
чок, лесная мышь, слепушанка и др.), так и типичных горных ви­
дов (пищухи, красный сурок, арчевая полевка). На основании 
изучения остатков Н. К. Верещагин и Б. Батыров (1967) пришли 
к выводу, что на протяжении плейстоцена нижнечетвертичная 
фауна уже была близка к современной и подвергалась очень 
незначительным изменениям. 

Наши исследования показывают, что в горных условиях 
предпосылки к обособлению популяций несомненно есть даже 
при непрерывном распространении вида, при отсутствии видимой 
физической изоляции. В горных условиях у· широкораспростра­
ненных видов можно отметить значительную межпопуляционную 

изменчивость. Довольно часто она выступает как ландшафтная 
(поясная) изменчивость, однако во многих случаях вследствие 
значительной мозаичности в распределении мелких млекопитаю­
щих в различных высотных поясах ее проявление маскируется 

значительной локальной биотопической изменчивостью. 
Большую межпопуляционную изменчивость надо ставить в 

непосредственную связь с приспособлением отдельных популя­
ций к очень пестрым природным условиям гор. Очень во многих 
случаях в горах у животных различных высотных поясов может 
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проявляться только экологическая или морфо-физиологическая 
дифференциация без заметных морфологических изменений. 

У горных видов, так же как и у широкораспространенных, 
можно найти всю градацию переходов от популяций, дифферен~ 
цированных по ряду экологических признаков, до очень четко 

дифференцированных морфологически подвидовых форм, в не­
которых случаях даже стоящих по степени морфологической 
дифференциации на уровне, признающемся видовым. Все сту­
пени этой градации являются элементами приспособительной 
реакции видов к условиям обитания. Популяционная изменчи­
вость, выступающая как реакция отдельных популяций вида на 
условия существования, лежит в основе процесса внутривидовой 
дифференциации. Подвид является одним из элементов эколо­
гической структуры вида. Наши материалы показывают, что в 
равнинных и горных районах многие признаки (не только мор­
фологические, но и морфа-физиологические) изменяются по 
типу клина, причем на отдельных участках непрерывного ареала 

имеют место нарушения клинальной изменчивости- перерывы 
клина (step-cliпe), сменяемые зоной стабилизации признака. 
В некоторых случаях отличия в морфологии могут совпадать с. 
границами физико-географических зон и высотных поясов. 

Клинальнан изменчивость и внутривидовая структура вида 
должны рассматриваться не как взаимоисключающие процессы, 

а в·о ·взаимосвязи, как проявление единой географической измен­
чивости вида. Клинальнан изменчивость в горах пр.оявляется и 
у широкораспространенных и у горных видов. Клинальнан из­
менчивость и подвидовое формообразование отражают реакцию 
популяций вида на определенные условия существования и долж­
ны рассматриваться как различные формы освоения видом 
ареала. 
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