
Т. XLV, .Мr 2 ЖУРНАЛ ОБЩЕЯ БИОЛОГИИ 

УдК 575.6: 599.32 

ИЗОЛЯЦИЯ РАССТОЯНИЕМ И ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ 

ПОПУЛЯЦИИ 

А. Г. ВАСИЛЬЕВ 

Обсуждается проблема изоляции расстоянием и влияние этого фактора 
на процесс дифференциации популяций. Обосновывается применимасть ме­
тода оценки фенетических дистанций между популяциями по комплексу 
неметрических по роговых признаков (метод Берри), который позволяет 
количественно определить относительный уровень их дифференциации. Рас­
смотренные примеры приводят к зак,лючению, что на огромных простран­

ствах, на которых осуществляется процесс внутривидовой дифференциации, 
наиболее распространено явление изоляции расстоянием, роль которой 
обычно недооценивается. Для популяций мелких мышевидных грызунов 
критическое расстояние, на котором выявляется дифференциация, может со­
ставлять, по-видимому, 150-200 км. В случае правильного выбора путей 
расселения и миграций животных наблюдается высокая положительная 
корреляция фенетических и географических дистанций ;vrежду пробами. На 
сплошных участках ареала за счет изоляции расстоянием проявляется 

пропорциональность уровня дифференциации популяций и их удаления 
друг от друга. Резкие различия между смежными группировками, песораз­
мерные с их удаленностью, связываются с историческими процессами фор­
мирования ареала, а не с явлением дрейфа генов. 
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Пространствснная изоляция является важным звеном современной 
географической теории видообразования (Кэйн, 1958; Майр, 1968; Ле­
вонтин, 1978). Роль этого м икраэволюционного фактора сводится к ог­
раничению паимиксии и тем самым к прекращению нивелировки гене­

тических различий между популяциями. Наиболее распространено пред­
ставление, что пространствеиная изоляция не направляющий фактор эво­
люции, а лишь способствует ей и ускоряет ее протекание (Завадский, 
1968; Майр, 1968; Тимофеев-Рееавекий с соавт., 1969, 1977). В литерату­
ре существует описание самых разных форм пространствеиной изоляции, 
и все ее выделяемые формы можно свести к двум основным типам изо­
лирующих барьеров: ландшафтно-географическим и экологическим. 
Однако с эволюционно-генетических позиций лучше говорить о том, 
что изолирующие барьеры могут обеспечить полную (абсолютную) или 
неполную (относительную) изоляцию. Полная пространствеиная изоля­
ция- явление довольно редкое. Значительно чаще встречаются случаи 
относительной изоляции. В качестве одного из ее вариантов на сплош­
ных участках ареала можно рассматривать изоляцию расстоянием 

(W right, 1943). 
Следует подчеркнуть, что термин «изоляция расстоянием», введен­

ный Райтом для описания модельной ситуации, которая подразумевает 
отсутствие давления естественного отбора и относительно равномерное 
распределение особей в пространстве, не строго подходит для реальных 
природных условий. Лучше говорить об изоляции пространством в 
широком смысле слова. В реальной природной обстановке поселения 
организмов относительно разобщены и особи обмениваются генетиче­
ской информацией не равновероятно. Кроме того, вектор давления от­
бора для разных смежных поселений может быть неоднозначен. Пони­
мая изоляцию расстоянием таким образом, мы склонны принять сам 
термин, но учитывать изменение его трактовки для природных условий. 

При рассмотрении изоляции расстоянием можно говорить о двух 
противоположных процессах, способствующих ее возникновению. С од­
ной стороны, существует постоянный обмен генетической информацией 
между смежными группировками за счет миграции и нивелировка воз­

никающих различий между популяциями, с другой- воздействие от­
бора, создающего в каждой популяции свою аранжировку генома. 
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При достаточном удалении популяций и сильном разнонаправленном 
отборе в каждой из них теоретически возможно ожидать проявление 

эффекта изоляции расстоянием. 
Каждая популяция генетически уникальна, если она действительно 

является исторически сложившейся панмиктической совокупностью 
(Глотов, 1975). Следовательно, каждая популяция уже по определению 
в той или иной степени генетически дифференцирована от других. Сте­
пень генетической дифференциации может быть разной. Предполагает­
ся, что она тем выше, чем дольше сопоставляемые популяции подверже­

ны давлению разнонаправленного естественного отбора при отсутствии 
генетического обмена между ними (Оленов, 1959; Тимофеев-Ресовский, 
1958; Тимофеев-Ресовский с соавт., 1969, и др.). 

В целом можно представить популяционную дифференциацию как 
процесс, направленный на наибольшее приспособление популяций к 
местным условиям и сопровождающийся возникновением . экологиче· 
ских, генетических и фенатипических различий между ними. Собствен­
но, по этим различиям и можно оценить уровень дифференциации. Да­
леко зашедшая дифференциация ведет к возникновению необратимых 
особенностей, изменяющих отношение популяций к среде, т. е. к обра­
зованию подвидов (Шварц, 1969, 1973, 1980). Эта стадия фактически 
отражает начальные этапы внутривидовой дивергенции, а в дальнейшем 
и видообразования. 

Становление дифференциации популяций -длительный, обуслов­
ленный отбором исторический процесс, а само явление дифференциа­
ции- результат этого процесса. Поэтому очевидно, что мера дифферен­
циации связана с интенсивностью давления отбора и отражает в конеч­
ном итоге результат его работы. Изучая относительную дифференциа­
цию популяций, мы тем самы:.1 оцениваем в той или иной степени и дей­
ственность отбора в историческом масштабе времени. 

Все сказанное позволяет определить наиболее важные задачи, воз­
никающие при изучении дифференциации популяций с разной степенью 
пространствеиной изоляции. В первую очередь необходимо оценить 
связь меж.q.у уровнем дифференциации популяций и степенью их 
пространствеиной изоляции. С другой стороны, важно выяснить, в 
какой мере изоляция расстоянием и изоляция за счет изолирующих 
барьеров соотносятся по эффективности влияния на процесс дифферен­
циации. Предлагаемая работа представляет собой попытку подойти к 
решению этих задач. 

МЕТОД КОЛИЧЕСТВЕННОй ОЦЕНКИ ДИФФЕРЕНЦИАJЩИ ПОПУЛЯЦИй 

ПО НЕМЕТРИЧЕСКИМ (ПОРОГОВЬIМ) ПРИЗНАКАМ СКЕЛЕТА 

В последние годы в популяционной биологии интенсивно развива­
ется особое направление исследований- фенетика популяций (Яблоков, 
1980а, б). Один из фенетических подходов- метод сравнения популя­
ций по большому числу неметрических признаков скелета- применялея 
нами в исследованиях. 

Хорошо изв~стно деление на непрерывно варьирующие (количест­
венные) и альтернативные (качественные) признаки, хотя строгой гра­
ницы между ними провести, по-видимому, нельзя (Яблоков, 1980б). 
Среди качественных признаков передко встречаются такие, которые в 
скрытом виде имеют количественную, полигенную природу наследова­

ния. Явление это было проанализировано Грюнебергом (Griineberg, 
1952а) на лабораторных линиях домовой мыши и названо «квазинепре­
рывной» изменчивостью. По гипотезе Грюнеберга, на развитие непре­
рывно варьирующего признака могут накладываться конечные альтер­

нативные результаты, выражающиеся в его присутствии или отсутствии 

в фенотипе. Появление такого признака в фенотипе наследственно обус­
ловлено неким эпигенетическим порогом, перейдя который в своем раз­
витии, он может проявиться. Ставший классическим пример порагавого 
признака-отсутствие третьего верхнего коренного зуба у мышей. Бе-
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зусловно, наличие этого зуба детерминируется генотипами всех особей, 
и зуб может варьировать от малых до больших размеров, однако у 
части особей он не проявляется, так как в этих случаях срабатывает 
пороговый механизм ( Griineberg, 1951). По аналогии с явлением генети­
ческого полиморфизма квазинепрерывную или пороговую изменчивость 

Берри и Сирл назвали эпигенетическим полиморфизмом, подчеркивая, 
что строгая детерминщ~;ия наступает не сразу, а в процессе развития 

(эпигенеза) при включении порогового механизма (Berry, Searle, 1963). 
Не вдаваясь в детали этого явления, достаточно сказать, что пред· 

ставление о генетической природе порогоных вариаций глубоко разрабо­
тано ( Griineberg, 1950, 1951, 1952, 1955, 1963; Truslove, 1952, 1961; 
Searle, 1960, 1963; Deol et al., 1957; Falconer, 1960; Grewal, 1962, и др.). 
Именно оно и было положено в основу работ при определении генетиче-
_ских дистанций между· лабора1орными линиями мышей (Green, Russel, 
1951; Grewal, 1962). Впоследствии Берри (Berry, 1963, 1964) показал, 
что этот метод пригоден при характеристике и диких популяций домовой 
мыши. 

В популяции с относительно постоянным генофондом существует 
большая вероятность появления потомков с определенными ассоциация­
ми генов, особенно по количественным признакам. Положение наследст­
венно обусловленного порога в каждой популяции по каждому признаку 
может быть специфично, открывая .ту или иную часть непрерывной ва­
риации, проявляющейся в фенотипе. Учитывая фенотипически видимую 
долю особей- носителей признака, можно приблизительно зафиксиро­
вать положение порога (Falconer, 1960). Используя этот феномен по 
большому числу признаков, становится возможным установить порядок 
генетических различий, пусть примерно, но для полевых исследований 
это уже имеет большое значение, открывая широкие возможности. Нуж­
но еще раз подчеркнуть, что, идя таким путем, можно оценить только 

порядок величин, а не действительное генетическое расстояние между 
группировками. Другими словами, этот подход является своеобразным 
косвенным индикатором генетических различий, он указывает, что они 
есть,- дальнейшее слово за более тонкими, прямыми методами. 

Главное преимущества метода заключается в интегральности пока­
зателя дифференциации, он дает возможность получить суммарную 
оценку различий по комплексу признаков и тем самым количественно 
оценить дифференциацию популяций. 

По мнению Берри и Якобсена (Berry, J akobseп, 1975), при би.охими­
ческой оценке (метод электрофореза) ·в самом лучшем случае анализ 
проводится всего по нескольким десяткам локусов, тогда как каждый 
пороговый признак определяется по крайней мере 10 локусами, что поз­
воляет в большей степени описать своеобразие субстанциальных про­
порций генома. При этом рассматриваются различия не менее чем по 
200 лакусам (Берри использщ1ал 25 пороговых признаков). Биохимиче­
ский анализ на основе электрофореза, по-видимому, недостаточно при­
годен для улавливания различий между соседними популяциями и «ра­
ботает» на более высоких уровнях внутривидовой иерархии. Таким обра­
зом, количественная оценка дифференциации популяций, основанная на 
фенетическом подходе, становится вполне реальной. 

Ранее нами (Васильев, 1981) показана перспективность применения 
метода Берри в приложении к двум видам лесных полевок: красной 
(Clethrionomys rutilus) и рыжей (Clethrionomys glareolus). В настоя­
щей работе нами использовались только черепные признаки. Это в ос­
новном мелкие качественные вариации в строении черепа (наличие или 
отсутствие определенных отверстий для кровеносных сосудов и нервов, 
дополнительные костные элементы, выпадение фрагментов кости и т. д.). 
Большая часть признаков была взята из тех, которые использовал Бер­
ри (Berry, 1963) на домовой мыши, часть описана впервые. После выбра­
ковки части признаков из-за их связи с возрастом, полом или друг с 

другом по обоим видам из более 5О обнаруженных признаков остались 
для рыжей полевки 23, а для красной 21. 
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Таблица 1 
Значения nоказателя дифференциации поnуляционных группировок рыжей и красной 

полевок разной степени пространствеиной изоляции 

Вариант nросtранотвенной изоляции lпокаэатепь дифферащнации 

·Относительно изолированные внутрипоnуляционные nоселения 
Соседние, изолированные 30--40-км расстоянием nоселения иа 

сnлошном участке ареала 

Соседние поnуляции, изолироваииые 30--40-км ландшафтно-эко­
логической преградой 

Популяции на сnлошном участке ареала, изолированные расстоя­
нием 150--200 км 

Изолированные в течение 100 лет островная и материковая nо­
nуляции 

Длительно изолированные ландшафтно-экологической nреградой 
nоnуляции (расстояние 100--150 км) 

Поnуляции на сnлошном участке ареала, изолированНЪiе расстоя­
нием 300--400 км 

Поnуляции, nринадлежащие разным nодвидам 
Поnуляции наиболее удаленных nодвидов (камчатская и казах­

станекая внутривидовые формы красной nолевки) 

0,006--0,012 
0,011--0,029 

0,060--0,075 

0,085--0,117 

0,125 

о' 154--0' 156 

0,215 

0,427--0,801 
0,982--1,104 

В качестве меры различий использовалась суммарная разница меж­
ду частотами отдельных неметрических признаков в попарно сравнивае­

мых выборках. Статистический метод расчета показателя дифференциа· 
ции (D), в той и.ли иной степени отражающего порядок генетических 
различий, описан в работах Берри (Berry, 1963, 1964). Показатель диф­
ференциации (у Берри он называется в ранних работах «мера диверген­
ции», а в более поздних- «оценка дивергенции») вычислялся по фор­
муле 

D = ~ [ (81 - е2) 2 - ( ~ + ~)]! N, 

где е= arcsin ( l-2p), р- частота встречаемости признака в долях 
единицы, N- число признаков, n1 и n2- объемы сравниваемых выбо­
рок. Достоверность значения D оценивается его отношением к величине 
стандартного отклонения (Falconer, 1960; Berry, 1963, 1964). 

Для иллюстрации возможностей метода приведем некоторые данные, 
полученные нами ранее (Васильев, 1981). Из табл. 1 видно, что при 
сравнении различных вариантов полностью или частично изолирован­

ных группировок (от внутрипопуляционного уровня, когда сопоставля­
лись отдельные поселения в пределах одной популяции, до таксономи­

ческого, когда оценивалась дифференциация популяций, принадлежа­
щих разным подвидам) прослtживается на качественном уровне пря­
мая связь уровня дифференциации -популяций с длительностью и сте­
пенью их прострзнственной изоляции. 

Ниже мы вернемся к этому явлению при рассмотрении вопроса о 
корреляции географического расстояния и степени фенетической диффе­
ренциации популяций. 

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ВЛИЯНИЯ ИЗОЛЯЦИИ РАССТОЯНИЕМ 

НА ДИФФЕРЕНЦИАЦИЮ ПОПУЛЯЦИй 

Возможность количественно оценивать степень дифференциации по­
пуляЦий с помощью фенетического подхода указывает реальный путь к 
исследованию влияния пространствеиной изоляции на процесс диффе­
ренциации популяций, в том числе и влияния изоляции расстоянием. 
Насколько нам пзвестно, в литературе отсутствуют примеры прямой или 
косвенной оценки влияния изоляции расстоянием на процесс дифферен­
циации популяций. Основоположник представлений об изоляции рас­
стоянием (isolation Ьу distance) Сьюэлл Райт, а также многие его по­
следователи в области популяционной генетики рассматривают это яв-

167 



Схема размещения выборок из популяций рыжей полевки в Оренбургской 
обл. Популяции: 1- сакмарская, 11- оренбургская, 111- илекская, IV­
шубарагашская (удаление между соседними смежными выборками 150-
200 км). Популяционные пробы, взятые на сплошном участке пойменных 
.лесов р. Урала в ОJGРеСТiНQстях: 1 - пос. Приуральска, 2- с. Верхнеоэер­
ного, 3- пос. Беляевка, 4- с. Красногоры, 5- с. Островного, б- с. Ка-

менка. Удаление соседних смежных проб- 30-40 км 

ление исключительно теоретически на основе построения математиче­

ских моделей. Более того, прямые доказательства роли пространствен­
ной изоляции в формообразовании как необходимого, но не ведущего 
фактора микроэволюции не всЕ-гда являются строгими, часто основыва­
ются на качественных сопоставлениях или умозрительных заключениях. 

Как это ни удиюпельно, но количественная оценка давления простран­
ствеиной изоляции на природные популяции, кроме теоретического ма­
тематического моделирования, специально не проводилась. Отсутствие 
подобных исследований, на наш взгляд, объясняется логическим· приня­
тнем пространствеиной изоляции как фактора микроэволюции, не тре­
бующим прямых доказательств, равно как и методическими затрудне­
ниями при выполнении подобных Исследований. 

Для подхода к решению этих вопросов нами в течение ряда лет изу­
чалась дифференциация популяционных группировок рыжей полевки на 
юге ареала вида в Оренбургской обл. Специфика пространствеиного 
размещения рыжей полевки в рассматриваемом регионе заключается в 
усилениИ стенотопиости вида, строгой его приуроченности к пойменным 
лесам (Большаков, Васильев, 1978). Рыжая полевка, будучи лесным 
видом, избегает степных стаций, поэтому поток мигрантов перемешает­
ся только вдоль пойменных «коридоров». Выявление дифференциации 
популяционных группировок на сплошном участке ареала проводилось 

на основе сравнения кратковременно взятых синхронных проб рыжей 
полевки на большом пространствеином отрезке пойменных лесов 
р. Урала. 

В перво~t варианте исследований от лов зверьков проводился за 
двадцатидневный срок в июле 1977 г. в шести точках сбора, удаленных 
друг от друга примерно на 30-40 км (рисунок, 1-6). Общая протя­
женность пространствеиного отрезка между крайними пробами соста­
вила около 200 км. Расстояние в 30-40 км между пробами было выб­
рано не случайно. Первая проба взята из популяции, условно названной 
приуральской (окрестности пос. Приуральск- см.' рисунок, 1), которая 
в течение ряда лет сравнивалась с изолированной от нее тридцатикило­
метровым Сакмаро-Уральским степным водоразделом- сакмарской 
популяцией (окрестности г. Кувандык, пойменный лес р. Сакмары­
см. рисунок, 1). Полная изоляция сакмарской и приуральской популя­
ций возникла исторически недавно- в XVIII в. (Иванов, 1949). Первая 
проба поэтому может служить общей точкой отсчета различий для со­
поставления двух вариантов пространствеиной изоляции: изоляции рас-
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Таблица 2 

Фенетические дистанции (D) между последовательными популяционными пробами (1-6) 
рыжей полевки в пойме р. Урала (июль 1977 r.) 

Пробы 2 3 4 5 6 

1 - -0,005 0,029 0,044 0,048 0,086 
2 о - 0,013 0,054 0,065 0,071 
3 0,015 0,011 - 0,017 0,068 0,084 
4 0,021 0,023 0,011 - 0,029 0,079 
5 0,022 0,025 0,023 0,017 - 0,011 
6 0,037 0,031 0,033 0,034 о -

В этой и следующей таблща:х верхнии треугольная ма7рща содержит значения показате.пя диффереи­
ЦIIЭЦИИ, а нижняя- значения стандартных отклонений для соответс1вукщи:х покаэателей дцфференциацни. 

стоянием и полной изоляции за счет ландшафтно-экологической прегра­
ды. Мы, таким образом, могли соотнести уровень дифференциации двух 
полностью изолированных популяций с дифференциацией группировок,. 
изолированных расстоянием. Следовательно, появлялась возможность 
косвенно определить, в какой мере давление фактора пространствеиной 
изоляции сказывается на процессе дифференциации популяций. Это же 
сравнение позволяло оценить эффективность влияния изоляции рас­
стоянием на процесс дифференциации популяций на сплошном участке 
ареала. 

Трехлетнее попарное сравнение полностью изолированных сакмар­
ской и приураль~кой популяций, проведеиное на синхронно взятых про­
бах (июльские пробы 1972, 1976, 1977 гг.), показало существенные 
различия между ними. Среднее значение показателя дифференциации 
составило 0,070±0,023 (за разные годы эта величина колебалась от 
0,060±0,019 до 0,075±0,028, т. е. оказалась относительно устойчи­
вой). 

Рассмотрим фенетические дистанции между последовательными 
популяционными пробами, взятыми вдоль пойменного леса р. Урала 
(табл. 2). Различия между соседними смежными поселениями невелики 
и сопоставимы с внутрипопуляционными различиями (табл. 1). Легко 
убедИться также, что максимальные различия обнаружены между край­
ними пробами и выборками, достаточно удаленными друг от друга: чем 
дальше удалены сравниваемые выборки, тем больше обнаруживаемые 
между ними значения показателя дифференциации (табл. 2). Между 
наиболее удаленными пробами (1-6-я, 2-5-я и т. д.) порядок различий 
достигает уровня, который наблюдался при сравнении полностью изо­
лированных популяций. Фактически уровень дифференциации по комп­
лексу неметрических признаков между популяциями, полностью изоли­

рованными 30-40-км преградой, сопоставим с дифференциацией 
группировок, изолированных друг от друга расстоянием порядка 120-
150 км на сплошном участке ареала. Этот факт интересен тем, что 
прекращение относительно свободного обмена мигрантами и возникно­
вение эколого-географической преграды ведет к усилению дифферен­
циации группировок и, по-видимому, к формированию своеобразной 
генетической структуры у изо.лированных поселений. С другой стороны, 
такой же результат достигается на сплошном участке ареала, но из-за 
потенциального обмена мигрантами и некоторого обмена генетической 
информацией дифференциация такого же, как в первом случае, масшта­
ба проявляется у значительно более удаленных поселений. 

Во второ;и варианте исследований территориальные шаги между 
пробами значительно превышали величину среднего расстояния от про­
бы до пробы предыдущего случая и в среднем составляли 150-200 км. 
Тем самым мы имели возможность установить порядок различий между 
пробами, изолированными большим расстоянием, на котором ранее уже 
была отмечена дифференциация. Большая удаленность (150-200 км) 
позволяет рассматривать эти поселения как разные популяции. Попу-
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Таблица 3 
Фенетические дистанции (D) между популяциями рыжеА полевки в Оренбургской обл. 

(иЮль 1978 г.) 

Популяция 11 111 IV 

I - сакмарекая 0,085 0,215 0,278 
II- оренбургская 0,022 0,117 0,251 

III - илекекая 0,029 0,026 - 0,156 
IV - шубарагашская 0,032 0,036 0,025 

ляции сакмарская, оренбургская и илекекая изолированы расстоянием, 
но потенциально могут контактировать за счет обмена мигрантами 
через эстафету поколений (рисунок, 1-III). Четвертая проба (шубара­
rашская популяция) изолирована от них степью и населяет самый 
южный островок леса в Оренбуржье- Шубарагашский лесной массив, 
примерно 200 лет назад соединявшийся по р. Илек с пойменными леса­
ми р. Урала (рисунок, IV). Сравнение показывает, что изоляция боль­
цrим расстоянием приводит к накоплению генетических различий и тем 
самым к заметной дифференциации популяций (табл. 3). Интересно, 
что величина показателя дифференциации возрастает по мере удаления 
проб друг от друга. При попарном сравнении изолированных расстоя­
нием соседних пойменных популяций различия оказываются примерно 
одного порядка: между сакмарской и оренбургской выборками 0,085+ 
± 0,022, а между оренбургской и илекекай О, 117 +0,026. В свою очередь, 
различия между упоминавшимися полностью изолированными популя­

циями тоже близки к пр иведенным выше значениям (0,070+0,023). На­
помним, что и различия между крайними (1-й и 6-й) выборками на 
сплошном участке пойменного леса (табл. 2) того же порядка (0,086+ 
± 0,037). Следовательно, при большом пространствеином «шаге» ( 150-
200 км) на сплошном участке пойменного леса между популяциями на­
блюдается примерно одинаковая величина показателя дифференциации, 
сопоставимая с различиями между соседними, но полностью изолиро­

ванными популяциями. 

Шубарагашская популяция меньше всего отличается от илекекай и 
значительно от оренбургской ~f. сакмарской. Ранее уже говорилось, что 
эта популяция некогда была связана потенциальным генетическим об­
меном через ряд поселений, обитавших в пойменных лесах р. Илек, с 
илекекай популяцией, приурочt:нной к пойме р. Урала в месте слияния 
этих рек. Интерпретируя эти данные с исторических позиций, можно 
считать, что отмеченные факты подтверждают прямую генетическую 
связь илекекай и шубарагашской популяций, существовавшую ранее. 
Однако величина различий между этими близкими по происхождению 
группировками превышает порядок различий между соседними смежны­
ми пойменными группировками и сопоставима с показателем дифферен­
циации крайних- сакмарской и илекекай пойменных популяций 
(табл. 3). Следует учитывать, что илекекая и сакмарекая популяции 
удалены друг от друга на расстояние более 300 км, что в 2 раза превы­
шает расстояние между илекекай и шубарагашской популяциями. 

Анализируя масштаб всех полученных различий, можно предпола­
гать ускорение дифференциации шубарагашской популяции в условиях 
полной изоляции на южной границе ареала. Возl\южно, однако, что 
усиление дифференциации этой популяции связано с повышенным дав· 
леннем отбора в более остепненных по сравнению с п'ойменным лесом 
условиях обитания этой южной группировки. Исходя из таких представ­
лений, можно утверждать, что эффективность давления изоляции рас­
стоянием на процесс дифференциации популяций выглядит почти такой 
же, что и за счет полного нарушения паимиксии при полной изоляции. 

Кратко подведем итог всему сказанному в этом разделе. Реальность 
влияния изоляции расстоянием на процесс дифференциации популяций 
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nредставляется бесспорной. Эффективность ее давления относительно 
меньше, чем при полной изоляции, однако с увеличением удаленности 

группировок она может быть почти такой же, что и при полном прекра­

щении генетического обмена. 

О I(ОРРЕЛЯЦИИ МЕЖДУ ГЕОГРАФИЧЕСI(ИМ РАССТОЯНИЕМ 

И ВЕЛИЧИНОИ ФЕНЕТИЧЕСI(ОИ ДИСТАНЦИИ 

ПОПУЛЯЦИОННЫХ ГРУППИРОВОI( 

Ранее нами была проиллюстрирована прямая связь уровня диффе­
ренциации популяций со степенью и длительностью их пространствеиной 
разобщенности (табл. 1). Однако не был решен вопрос о количествен­
ной оценке силы связи (корреляции). Для этого мы использовали уже 
разобранные выше данные по JIЫжей поле13ке. 

Расстояние между пробами оценивалось двумя способами. В первом 
.случае между ближайшими точками измерялось кратчайшее расстояние 
независимо от возможностей зверьков преодолеть вепригодные для 
жизни участки. Во втором- «реальное» расстояние, соответствующее 
наиболее вероятным путям заселения рыжей полевкой пойменных лесов 
с учетом непреодолимых или непригодных для жизни территорий. 

При сравнении линейно расположенных поселений на малом «шаге» 
(30-40 км) между пробами (см. рисунок, 1-6) коэффициенты корре­
ляции фенетических и географических дистанций при измерении рас­
стояния обоими способами совпадают (r=0,71 и 0,73). Это понятно, 
так как участок сплошного ареала в виде узкой ленты не приводит к 
принципиальной разнице в оценке расстояний уже в силу своей линей­
ности. Выявленная сильная связь показывает, что чем больше удалены 
группировки, тем больше различия между ними. 

При большом пространствеином «шаге» (150-200 км) связь геогра­
фических и фенетических дистанций при двух способах измерения рас­
стояния оценивается неоднозначно. Корреляция практически отсутст­
ет (r= О, 17) при измерении кратчайшего расстояния между проба ми 
(линейность в этом случае резко нарушена, см. рисунок, I-IV) и вели-
ка для «реального» расстояния, соответствующего вероятным путям 

миграций вдоль пойменных «Коридоров» (r=0,87). Объединение дан­
ных по малому и большому расстоянию между пробами усиливает 
корреляцию (r=0,94!) во втором способе измерений, когда учитывают­
ся наиболее реальные пути миграций. 

Полученные результаты гоъорят о следующем. Во-первых, установ­
лено, что на сплошном участке ареала выявляется сильная положи­

тельная корреляция между географическим расстоянием и фенетически­
ми дистанциями, отражающими дифференциацию популяционных груп­
пировок. Другими словами, пропорционально увеличению расстояния 
усиливается дифференциация популяций. Во-вторых, корреляция зна­
чительно выше в тех случаях, когда расстояние измеряется в соответст­

вии с наиболее вероятными путями расселения мигрирующих зверьков. 
С одной стороны, это доказывает сам факт действия изоляции расстоя­
нием на процесс дифференциации, с другой- отражает естественно­
исторический генезис рассматриваемых группировок. 

Пропорциональность усиления дифференциации популяций с увели­
чением их разобщенности на сплошном участке арtоала, по-видимому, в 
большей степени определяется относительной равномерностью нивели­
рующего генетические различия миграционного потока (в историческом 
масштабе времени), а не случайной дифференциацией за счет генетико­
автоматических процессов (дрейфа генов), так как иначе не было бы 
этой пропорциональности. В свою очередь, уникальность каждого мес­
тообитания, каждого региона в историко-географическом отношении 
определяет специфику направлений действия отбора (Оленов, 1959) и 
тем самым ведет к направленным, а не случайным и не одинаковым для 
разных местностей преобразованиям популяций. 
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Из сказанного закономерно предположить, что масштабы популяци­
онной дифференциации могут быть относительно жестко связаны с под­
вижностью самих животных, точнее с их способностьJО мигрировать на 
большое расстояние. 

Для проверки этого предположения рассмотрим_ несколько контраст­
ных примеров. В одном случае мы оценили корреляцию расстояния и­
внутривидовой генетической дифференциации по коэффициентам генети· 
ческой дивергенции (электрофорез белков) у малоподвижного, роющего 
вида- гофера Thomomys umbrinus по данным Паттона и Федер (Pat­
ton, Feder, 1978). В другом аналогичные расчеты проведены для подвиж­
ного вида- кенгурового прыгуна Dipodomys ordii по данным Хартмана 
(Hartman, 1980), где приведены фенетические дистанции по неметриче­
ским порогоным признакам черепа этого вида для 11 выборок. Измере­
ние расстояний между выборками проведено нами по приведеиным ав­
торами картам, а мера различий взята из текста работ. 

Корреляция между величиной генетических (во втором случае фене· 
тических) различий и удаленностью точек сравнения у относительн~ 
малоподвижного вида- гофера оказалась очень велика (r=0,97), а у 
подвижного вида- кенгурового прыгуна - невелика, хотя и статисти­

чески значима (r=0,36). Таким же образом нами получены оценки кор­
реляции генетических и географических дистанций у малоподвижного 
(образующего множество мелких изолятов) горного вида- североаме­
риканской саламандры Desmognatus fuscu·s по данным Тиллея и 
Швердтфегера ( Тilley, Schwerdtfeger, 1981) и у очень ваги-льного ви­
да- летучей мыши Uroderma bllobatum (Phyllostomatidae) по данным 
Гринбаум (Greenbaum, 1981) и Бэйкера (Baker, 1981). 

Так же как и в первом случае, у малоподвижнvй горной саламанд­
ры корреляция генетических н географических дистанций оказалась 
высока (r=0,70; р<0,01), а у подвижной летучей мыши- низка и 
статистически не достоверна (r=-0,14). 

Из рассмотренных примеров следует некое эмпирическое правило 
существования обратной зависимости масштабов внутривидовой диф­
ференциации от подвижности животных. 

При изоляции расстоянием передача генетической информации в 
чреде поколений осуществляется как во времени (для конкретной попу­
ляции), так и в пространстве (между популяциямь), но с появлением 
изолирующего барьера пространстRенная передача прекращается и 
остается только поток генетической информации во времени. В тех слу­
чаях, когда возникают изолирующие барьеры, прерывающие связь от­
дельных группировок друг с другом и тем самым обрывающие нивели­
рующий генетические различия поток мигрантов, процесс дифференциа­
ции таких островных изолятов теоретически должен протекать быстрее. 

Возвращаясь к нашим данным, напомним, что в двух случаях, где 
рассматривались соседние популяции рыжей полевки, полностью изоли­
рованные друг от друга ( приуральская- сакмарская; илекекая- шу­
барагашская), величины показателя дифференциации при относительно 
малом удалении были значительно больше, чем при сравнении проб, 
взятых на таком же удалении, но на сплошном участке ареала. Эти при­
меры могут говорить об ускорении процесса дифференциации в остров­
ных популяциях по сравнению с дифференциацией смежных группиро­
вок на сплошных участках, лишенных жестких изолирующих преград. 

Для таких ситуаций не может быть сильной прямой зависимости степе­
ни дифференциации от расстояния, так как они будут отклоняться от 
этой зависимости пропорционально длительности существования остров­
ного типа их изолированности. Пропорциональность степени локальной 
дифференциации от величины расстояния между группировками будет 
сохраняться, по-видимому, только при отсутствии преград к проникаю­

щему потоку мигрантов, т. е. в случае их изоляции расстоянием. 

Проиллюстрируем нарушение этой пропорциональности на примере 
относительно недавно возникшей островной изоляциri черной крысы на 
Галапагосских островах. По данным Паттона с соавт. (Patton et al., 
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1975), изучавших изолированные поселения черно!; крысы, интродуцh· 
рованной на Галапагосские острова, заселение островов шло неравно­

мерно и было приурочено к нескольким историческим событиям. Пер­
вая волна заселения крыс связывается с испанским освоением некото· 

рых островов. С.1едующими этапами были колонизация отдельных 
•островов английскими пиратами и, наконец, организация военно-мор· 

·Сюiх баз США во время второй мировой войны. Черных крыс завозили 
на кораблях относительно независимо в разные части Галапагосского 
.архипелага, поэтому ни о каком естественном расселении не может быть 
речи. В этом случае возможная дифференциация поселений крыс опре­
делялась скорее их материковым происхождением, нежели естественным 

формообразованием в ходе приспособления к новым условиям обита­
ния. Авторы оценили дифференциацию крыс разных островов тремя 
методами: по электрофоретическим, многомерным морфаметрическим и 
-фенетическим (по методу Берри, т. е. по неметрическим пороговым 
признакам) данным. Результаты сравнения разными методами оказа­
.лись почти идентичными. Рассчитанный нами коэффициент корреляции 
расстояния между островами и фенетических дистанций по неметриче­
ским признакам черепа крыс, населяющих их, крайне мал и статисти­
чески незначим (r=0,06). В другом случае, при измерении расстояния 
между пробами в пределах отдельных островов, он также невелик 
(r=0,16). В разобранном примере отчетливо проявляется нарушение 
связи степени дифференциации группировок с величиной их удаленно­
сти в случае островной изоляции. Р ассмотрепный случай интересен, 
Qднако, в другом отношении. Здесь авторы, анализировавшие дифферен­
циацию крыс на островах, пришли к естественному объяснению на 
первый взгляд случайной генетической дивергенции отдельных поселе­
ний, объясняя эти явления разным материковым происхождением зверь­
ков за счет их «искусственной» интродукции. Нужно также заметить, 
что изолирующие преграды здесь достаточно очевидны. Чаще в анало­
гичных ситуациях объяснение бывает иным. Появление резких разли­
чий между соседними выборками одного вида, которые не соразмерны 
с их удаленностью, трактуются как следствие дрейфа генов (Berry, Ja­
kobsen, 1975; Otto, 1978; Hartman, 1980). Выявление изолирующих 
преград и выяснение исторических путей формирования изучаемого 
участка ареала проводится далеко не всегда. Такие исследования дейст­
вительно трудое~1ки, а часто почти невыполнимы. Тем не менее без учета 
относительной пространствеиной изолированности исследуемых группи­
ровок вопрос о происхождении их дифференциации не может быть ре­
шен окончательно. 

Рассмотрим в этой связи еще один пример. Мы сравнили две пол­
ностью изолированные популяции красной полевки в Челябинской обл., 
приуроченные к островным борам, окруженным степью. Время их 
изоляции превышает 200 лет (более 600 поколений). Условия обитания 
полевок в обоих случаях почти одинаковы, а удаление популяций неве­
лика- около 100 км. Фенаоблик этих популяций при многомерном мор­
фаметрическом сравнении оказался практически идентичен, что и неуди­
вительно, так как они обитают в сходных экологических условиях. Од­
нако фенетическая дистанция по неметрическим признакам, напротив, 
оказалась значительной: показатель дифференциации составил 0,154 и 
совпал со значением, полученным для шубарагашской и илекекай изо­
лированных популяций рыжей полевки. Если говорить о том, что вели­
чина показателя отражает в той или щюй степени порядок генетических 
различий, то разница эта, по-видимому, велика. Поэтому, несмотря на 
то, что признаки общего габитуса полевок совпадают, не исключено, что 
их генетическая детерминация имеет разную основу, причем последняя 

может формироваться и на основе случайных процессов, которые подхва­
тываются отбором на соответствующий фенотип. Таким образом, не 
исключается некий сплав действия отбора на фенатипический результат 
в целом и случайной комбинаторики генетической среды, детерминирую­
щей его. 
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Б. М. Медников (1981), обсуждая с современных позиций закон го­
мологических рядов в наследственной изменчивости Н. И. Вавилова~ 
приходит к следующим заключениям: «Из чисто вероятностных сообра­
жений истинная гомология гена- вещь чрезвычайно редкая; частота е~ 
возникновения не может превышать частоту повторной точкавой мута­
ции. Однако гомологии, ложные на уровне гена, но кажущиеся истин­

ными на уровне фенатипического признака,- явление несравненно более· 
ч'астое. Они-то и составляют нодавл5!ющую массу факторов, лежащих в 
основе закона гомологических рядов» (Медников, 1981, с. 129). Автор 
пишет также, что « ... фенотипическое выражение неопределенной гене-
1'Ической изменчивости оказывается канализованным» (там же, с. 128) ,. 
·r. е., несмотря на колоссальное разнообразие генотипов, фенотипы осо· 
бей популяции оказываются морфологически сходными. 

Если рассматривать с этих позиций различия по неметрическим по­
роговым признакам, разобранные в нашей работе, то вопрос о сплаве 
действия отбора на фенатипический результат в целом-и случайной 
комбинаторики (дрейф генов) генетической среды, детерминирующей 
его, получает теоретическое обоснование. Действительно, канализация 
эпигенетического развертывания признака закономерно может приво­

дить к сходным фенатипическим результатам, которые поддерживают­
ся и направляются естественным отбором. Однако, как это видно из 
приведеиных выше цитат, в основе этих признаков в разных популяциях 

могут лежать разные генетические факторы. Таким образом, отбор, дей­
ствуя на эпигенетическое развертывание признака, шлифуя канализо· 
ванность его развития, может в какой-то мере «не замечать» комбина­
торику определяющих его аллелей (изоаллелей) генов, если они обес­
печивают норма.'lьный ход эпиrенеза, а следовательно, приводят к тре-­
буемому отбором фенатипическому результату. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Сравнение фенетич~ских дистанций между популяциями по комплек­
су неметрических пороговых признаков позволяет количественно опре­

делить относительный уровень их дифференциации. Различия по встре­
чаемости неметрических признаков могут отражать в той или иной 
степени интегральную меру субстанциальных геномных различий между 
популяциями (Berry, Jakobsen, 1975), и показатель дифференциацик 
может трактоваться как показатель порядка генетических популяцион­

ных различий. Однако, трактуя их таким образом, не следует забывать. 
о том, что аналпзируются не генетические, а морфологические разли­
чия. 

Рассмотренные в работе примеры приводят к заключению о том, что 
островной тип пространствеиной изоляции (полной изоляции) встреча­
ется отнюдь не •1асто и, наверное, не может быть основной отправной 
точкой при построении теории географического видообразования. На 
огромных пространствах, на которых осуществляется процесс внутри-· 

видовой дифференциации, наиболее распространенным явлением будет 
изоляция расстоянием, роль которой обычно недооценивается. При 
достаточно большом удалении популяционных группировок изоляция 
расстоянием фактически превращается в полную изоляцию, так как 
противодействие потоку генетической информации в пространстве про­
исходит уже в соседних группировках и локальная дифференциация 
может осуществляться на сплошном участке ареала на сравнительно 

небольшом удалении. Для популяций мелких мышевидных грызунов 
критическое расстояние, на котором проявляется дифференциация, мо­

жет составлять, по-видимому, 150-200 км. Поэтому эффективность 
влияния изоляции расстоянием на процесс дифференциации популяций 
может быть, как это было показано, почти сопоставима с действием пол­
ной изоляции. 

На сплошных участках ареала за счет изоляции расстоянием прояв­
ляется пропорциональность уровня дифференциации популяций и их 
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удаления друг от друга. Анализ литературных и собственных данных 
показал, что корреляция между мерой дифференциации популяций (фе­
нетические и генетические дистанции) и величиной их географической 
удаленности оказывается высокой у малоподвижных видов и низкой у 
вагильных. Положительная высокая корреляция фенетических и геогра­
фических дистанций наблюдается и в случае правильного выбора путей 
расселения и миграций животных, отражая естественно-исторический 
генезис отдельных поселений. 
Мы пришли к заключению, что пропорциональность усиления диф­

ференциации популяций .с возрастанием их взаимной удаленности на 
сплошном участке ареала может быть объяснена относительно равно­
мерным потоком генетической информации на сплошном участке ареа­
ла в историческом масштабе времени, а не случайными генетико-авто­
матическими преобразованиями популяций. Объяснение резких разли­
чий между соседними выборками одного вида, несоразмерных с их уда­
ленностью, следствием только дрейфа генов, т. е. случайными 
генетическими явлениями, не может быть вполне убедительным. Рас­
смотренные в работе материалы говорят скорее о том, что резкие раз­
личия могут быть связаны с историческими процессами формирования 
ареала, а не с явлением дрейфа. 
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Summary 

The proЬ!em of iso1ation Ьу distance and influence of the factor on the process of 
-differentiation of populations are discussed. The Berry's method of estimation of phenetica1 
distances between populations Ьу а comp1ex of non-metrical threshold characters which 
allows to determine quantitative1y the relative 1eve1 of their differentiation is shown to 
Ье applicaЬ!e. The examp1es considered allow to conclude that the phenomenon of iso­
lation Ьу distance (the importance of which is usua11y underestimated) is the most wide­
spread оп Ьig territories where the process of intraspecific differentiation is realized. 
For the popu1ations of mices and voles the critical distance at which differentiation 
manifests itself appears to Ье 150-200 km. ln the case of right choice of the ways of 
distribution and migrations of animals а high positive correlation of the phenetical and 
geographica1 distances among samples is observed. In continuous ranges the proportion 
of the leve1 of differentiation of the populations with the distance from each other appears 
to Ье due to the isolation Ьу distance. Sharp differences between the adjacent groups 
disproportionate with the distance between them are connected with the historical pro­
cesses of the range formation rather than with the phenomenon of genetic drift. 
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