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.Актvа.лы1ос·r~__!Ш:Ш- На llepr;oм биофизическш съезде (Москва, 

!002) в чпсле .ва;;щеihпих задач отмечалась не об.Аод:и.'VIость рас~·щре!JИЯ 
.•.юследо:ваний в области биофизики С'.JiОЖНЫХ: систем. Биологи-ческие 

си с теМЬ! :высших уровней органиэацv.и - попу .II.iШ!Ш, сообщества, 6ао­

цаноэн JUIJI.<Iютcя: оснnвными объектаии приложвши методов и резуль­

татов этого направления. Особую важность представляет uэученле 

попуJШЦионв.ого уровня организации хmвой щшродьt, т.к. тенно по­

пуJL•щия является элементарной Э:ВОJ!ЮЦИОнирущей едпн;щей tlllвapц, 

IOOO). Последовательная 6иолоl'ическая теория, описШ\е.юцая измене­
ние зr;олоrо-генетической структурu попуmщюi под действием еидо­

и экзогенных факторов, поэ:воJШТ оnредеJШть как оптимальные IIY'l'И 

ее эrtсnлуатации или охраны, 'NIK и :возможньtе нзпра:вле1шя э:воJпсции 

рассматр;mаr .юго вида. Подооная теория осоеlенно :важна при совре­
меiiНОIА уровне aнтpoпoreattoro :воздействия на природу, nрИР;Дi!Щеrо 

к перестройке оиоuеноэШ:\ имеnно за счет иэменеюш ус.'lовий сущест­

:вования отделъннх поnуJt~П.Щй. 

Настотцая работа предотавмет попыт:ску использования мбтодо:в 

биофизюш CJiozaш систем Д)1Л решения актуальной проблемы экологии 

И Э:ВО.'IЮDИОННОЙ ТеОрИИ - пpo6JIEIMЬI ДИНаМИКИ И ЭВОJПОЦИИ ПОЛОБОЙ 

струк•.rуры похtуmш.rш. Проблема происхожде.ния nолового размножения 

И динамиКИ И ЭВОJПСIЩИ ОООТНОШGRИЯ ПОЛОВ Я:ВЛf.tеТСЯ. ОДНОЙ ИЗ ЦеНТ­

раnных: :в современной биолоrии т: активно изучается на экспегимен­

~алъиом и теоретическом уровнях. Особенный r.нтерес представляет 

диRамш<а nоло:еой отруi(туры популяций тех :вццов, у которых: соотно­

шение полов оi.;wчаетоя от норМального \I:I), особенно еслц эти 
:виды массовые, .:сорошо изученные в экспериментальном отношении. 

От.личитеJIЬИой t~ертой uоло:вой структr-Jры, характерной ДJif.1 поnуЛЯIIий 

-двух видов леммингов - лесноrо и коnьtтного, ЯВJШ&тсs присутствие 

самок о наборш пОJtо:вых хршооом, со:впадащим о наборш половых 

хромосом самцов. Оущеотво:в_ние таких самок может быть объяснено 

специальным генетическим механизмам, определпющим нео6ычную qис­

тему определения пола у этv.х :видов. данное яэление мо:шо уяс··ить 

лишь при доста~очно nолна4 теоретическом анализе причин, обуслов­

ливающих сохранение и повсеместное распространение нео6нчной сис­
темы определеНИh пола у леоного и копытноrо л ·~rов.и сравнении 

результатов математического моделироваllИЯ с имеюmимиав экспери­

~еаталъннми данными. 

Оледует отметить, что виды лемr.шнго:в, ДJIIl которых: характерна 

расома~~и:ваемая система определения попа, состаВЛР.Ют один из ос­

нознюс кеt,понентов питания пушных npa.mCJioвыx животных: :в тун,цро-
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:вше п таеzнuх 6ио11ев:озах. Необь."ЧНсSЯ noJioвaя C1'11YK'l'Ypa существенно, 
меняет ,ц&tоrрафию пощтщии, поэта-JУ раэвивае:,1аJI теория а~альна· 

1дл.я oJUCmn:ll и предсказания дzнамкrш расе "JTp!l!Шer.:I'X rщл;ов и IIX 
nотре6ите.nеl. 

Це.ш и задач..'i исСJiедоваю•я. Целью работы ЯEJ.ilie·rc;1 '.i'Эоретичес­

кое изучение ,цпнамики ПОJювой стру;{ТУfШ попу.wщи.и с спетсмой оп­

ре,целенил ПOJia, совпада1ацей с о6наруУ.енной у ле1.:.1ШНrов (и наsы­
в&емой в ,цал:ьпе.IШ/еы mt-системой), выяснение nричин ее сохршюнип: 
и :воэможннх: П3тей эвоJnации. Объяснение на основе ·Iеоретячески:: 

результатов причии сохранеюы, повсеместного распространения и 

осо6онностьй nроя:влешш раосматриваемоtt с:1стемы: в nр!d-родных: попу­

JIЯЦИRХ 11 .nабораторньtх Itолониях лесного и коrштноrо лемr.~:шгов. При 

этщ были поставлеин ·СJiедущие задачи. 

I. Сфорцлировать YCJIOB.IШ сахранеюm в бесконечной йшudикти­

чесиой nonyJUПЩИ I'Wit -системы оnределения пола в зависш.юоти от 
соотiiООiения демографических параметров жю::о'.L'нЫХ разНL!Х генетичес­

ких и иер~:~рхичес:кшс :внутрипопутщионных групmrровок. Изучить xa­
pa:r<:orep усто!iчи:вости равновесnых: состояний половой cтpyi'TYPil_И оп­
ределить частоты генетических групп в состОfiНии устойчивого поли­

~орфизм.<:t. 

2. Пnстроить модель дшmмиu nолсвой структуры nопулящш с 
mt-системой определеншt пола, учиты:вахщую доысграфtlчесzше осо-
6еннос'l'И ре.е.пьнmt лемминrовых: популяций - колебания численнос•rif 

большой ВМIIJlИтуды, существоваиие поnуляции в виде ::;овокупности. 

!IIЗОJШ.РОВанных: t'РУШIИРОВОК {демов) в периоды низкой численности, 

интенсивный обмен t4ИграитаМй между демами в фазе высокой числен­

ности. Изучить динамику nмовой структуры rrопу.пяц:ш в тэitой при­

ближенной к ремьноота модеJШ. ВьtЮ'I~ть особенности nрОЯllлешш 

mf -системы, обуСJiовлеНIШе учтбННЫМU свойt-J~вами реалышх nоnуля­
ций. 

З • .П.11Я описааия динамики половой структуры rpyruш конечной 

численности построить и изучить стохасткчесr:ую модель динамики 
ао!Ч'•1Яl!И!i1 с mf-системой оnределения пола. На основанчи веро..чт­
ностноrо раuсмо~рения решить вопрос о числе мутаций, нео6хо;~ом 

ллr. эакреп.:rения в IIо!тулsщии неос!ычной системы опредоэлеаи.я nол.а. 

Опреде;шть среднее времл СОХ!JВНени.я mt· ·системы в I'lJYППe конеч­
ноt чист.енностn и рошать на этаА основании воnрос о роли мигра­

ЦIJЙ в сохранаrоо, ~ расJ.Iространении l! пon~JIЯIIИflX леrлминrов нео6ыu­

ной ~ис•rемы orcpeдeJieНWI: пола, 
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4. Проверить согласие поЛученных теоретических результатов и 
,эксnериментальных данных:, по.пученных при лабораторном разв.эдеюm 

и на6.пюденилх в природннх пcnyJlfiЦИЯX .лемминrов. 

Б. Изучить динамику половой структуры попу.пsщии при ПOimJIEIШIИ 

в ней генетических факторов, измеНЯПitИХ проявление м~-систеtш. 
Рассмотреть при этом панмиктическую популяпию и поnулчцию, в ко­

торой в четных nоколениях пары образуются случайным обрэзам, а в 

нечетF!ЬIХ дочери покрьmаются ~оим•1 отцами (такая система скрещи­

вания согласуется с имеющимпел данными по размножению лесного · 
лемминга). · 

Науч:rая новизна и значение псщученных результатов. Впервыо 

получены о6шие условия сохранения необьrчной системы определения 

пола в пан111иктической популяции. Выводены формуJШ для определения 

частот генотипов в состолнии равновесия. Доказано, что в·зависи­

мости от значений демографических параметров особей разных гено­

типов и их потшков .устойчивой является либо половая структура, 

соответствующая обычной системе определения пола, либо полимор­

физм, соответствующий m}-системе. Вьmедены: условия устойчивости 
полиморфного cocтosn..m равновесия. Покаэано, что динаи!.l!ка половой 

структуры популяции с m} -системой определения пола адекватно 
описыВается лянейной модеJIЬЮ. Это во многих случ~.:~ях позволяет 
полностью р~шить вопросы глобальной устойчивости равновесных со­

стояний половой структуры. 

Впервне П(•казано, что дм sакремения В группе конечной чис­
ленности m}-систамы достаточно нескольких повторных аутаций, 
приводящих к возникновени~ нео6ычной системы определения пот~. 

При реальных предположениях о ~1сленности отдельяых демов и зна­

ченИЯА демогра~1ческих параметров длительное сохранение в популя­

ции m}-системu возможно ':"JJiькo при интенспвншс миграциях между 
~емm~и. В популяции, состаящей из демов конечной и периодически 

коле6.mацейся численности, изОJ'...ированннх при низком уровне числен­

ности, а при высоком оСSмt.нmащихся мигрантами равновесная: доля 

самок ниже, чем в панмик·.rиче!шой пог:утщии. 

На примере r:опытного лемминrа nроверено !""''ГЛасие теоретичес­

ких разультатов и данных по виварному разведению и полевым наблю­

дениям по экологии этого вида. ПоЕtаза!lо удОВJiетворительиое согла­

сие теори;r и эксперимента. 

Вuзрв':lе нп аналитг.ческих моде.rr.ях изучена динамика половой 

структт·r·' nопуляции при появ."'Iанли в ней rеН\':Тnеских фаР.:торав, 
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IIЗМeИIDЩJIX праяв.пеНI16 mi.,.оиотеr.ш.· Рассмотрвин о.пучаи панммктичес .. 
кой поауЛJЩWI и nоауJIЯЦИИ, в которой в четных покОJiениsх: образова­

ние пар происходит о.пучаЙНШ4 образом, а в начетных родите.пьсме 

аа:ры о6рзэум отцы и их дочера. Вьmеденн условия устойчивости рав­

новесия, соответот~ющегс пахиморфизму по палной генетической си­

стеме, ВК1ЖЧ8ПЦ6Й ДОПСJПШТеЛЫWВ фаКТОрЫ, И ра:ВНОВ8СИЙ, СООТВ8ТСТ-· 
вуццих mt-системе и нормальной системе опреде.пtiющ nола. Рассмот­
рен CJf,) чай повторных мутаций, локализованных в Х-хршосоме и при­
водящих к раэвит.IID особей с наборам половых хрооосом YJ по иeP•)­
F:oQy IJY'l'И. Покаэано, что в попу.J!.ЯЩ'и вшкш:~аат то.пько одна из та­

ких lfY'l·aциt, о6еспечивакщая наибол:ьmую скорость роста ЧИСJiенноети.. 

На основании по.цученных: резу.пьтатов предлагается общая схема 

э:во.пюции m\-системн опрвдвлеаия пола, учитuваnцая специфи~ лec­
liOl'O и коiШтпого .пеммингов. Показано, что на6Jщцаемая ~ каждого 

из этих :видов форма проявления изучаемой необычной системы макси­

~зирует скорость роста численности поцу.пяuпи. 

Пuактическое значение. Результаты работы испо.пьзованн при изу­

чении и модtiлировании динамики коаытного и лесного лetv•~oF,, про­

вс..димсм для J.Iредсказания числешюсти этих видов. Программы для 

ЭВМ СМ-3, разработашше для аnа.пиза эксперимента.пь!ШХ даяных: по 

демоrрэфr!.И и морфологии копитнаго лемминrа,примешmтся ДJIЯ анали­

за данных по другим видам и внедревн в ряде организаций. 

АпроСiапия дцссертапии. Материалы данной рабо.L'ЬI были предс'1'8в­

ленн на следу~!\ИХ научных: собраниях. 
I. YI съезд :воrие .им.н.и.вави.пова tКишииев, ПЕI). 
2. Ш съезд Dсесоюз&ого териологическоrо общества (Москва, 

Iffi2 J. 
з. Совещание "Механизмн peryJIЯUии ЧИОJ"НIНости лемwmrов и no-· 

л~вок на КраАнем CeFep&" ~о.Вранrе.пя, I980). 
4. Ш Всеосюзная конференция "КОJIИчественнне метоДЬI в экологии 

ж;mотннх:" {Ленинrрад, IffiO). 
5. Ресnу6ликанское со:вещание "'lроб.пеМЬI эко.поrии Прибайка.пья" 

\Ир~тск, I979 J. 

6, Yil ц II_годичннх конфереiЩИ.ЯХ НИВЦ tПущино, 1981, !982). 
7. КонфереНЦИ!l молодых ученых У'ра.па (С:верд.повск, I981). 
8. От'!етные сессии зоологических .паuораторий ИЭРиШ. УIЩ АН 

СССР (С:верд.повск, 1978, 1960). 

Тly6JrиRШJШ. По теме диссертации опубликовано II работ. осщим 
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Структура и о6ъем рабо'!'ы. Диссертация состоит из ''Введения". 

"Обзора литературы", 4 r.лав, "Заключения" и '13ьmодов". 06-I-ем ра­

боты I46 стр., в их чис.по входи'!' та6.пица 25, рисунков - 6. Список 
.питературы содержит 75 наименований на руссном и анrлийсном .llзы­
:ках. 

СОдЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

Литера~урный обзор 

§ r. Проблема соотношения ПОЛ.Q!. Описан:ы основные теоретичес­
кие результаты, касающцеся динамики половой структуры поr.упяции. 

Подро6нv рассмотрен "пршщип . Фюпера" ( !=' ~ ьh н, I 930), заitJliОЧ8»­
щийся в тои, что при достаточно о6щих npe.цпo.пo!IIIIUUIX :в двуполой 

попуJIJЩии в rrpoцacce эволюции устанами:вается устойчеое. соотно­

шение полов, равное I :I. Рассмотренн работн, .исследуDЦИе :в.пишше 
отмоиений от поошох пр.iШЦИП8 Фишера иа значение равновесного 

ооотиапекия полов :в попутlции (карушеиие панмихсии, нерm!нъrй 
:в.кла,ц ра8J!ИЧRШС особей :ь :воопроивводот:во пота.!ства) - rеодаRЯН 
(I965), ~Qm~eton (I967), T't.tve't~. w\efц'tct (I97~). 

§ 2. Нвооьrчная система опрецеJ!еНИЯ пола у леММИН!'ов. Оmrсы­
ваетоя иеобычкая система определения пола, обнаруженная у леевого 

( Myopu!. sc~'-s1i.c.of.o" ) и.копнтноrо (O<.c<tosto~yt tot.~'щ"tц!>) лем­
мииrо:в ( FNdga ti at,I9'76; Gri.fevo..,O,ebotQ't.',I979). 1 обоих lШ­
дов, помимо о,RМок о двумя: Х-хрсмосомами, о6нару:ивнн мноrочислен­

нне фертмшьиwе оамки с мужским Р'.ариотипом. Как указывает э.А.rи­
ле:ва (1982), оущеотвоваки:е иео6Н'ООL't самок можно рsссматри:вать 

хак прОIШJiеиие действия мутации хонтропирущеrо пол qsиopa, .ио­

хаJIИзованноrо, по всей вермтност.и. в Х-хршосоuе. Х-хромосома с 

норо.ш.r.ьной формой этого фахтора (Х"' ) присутствует у самцов .и П­
самох, а r.qтантная (Xi ) uпредеJUIВт развитие по sенокому пути "D­
ocodeй у Jlloкoro лемминга l1ШИ ХО-осо6ей у .копнтноrо. В поцv.~~ЩИИ 
11р.1 етtм пр.иоутотву:ют o8111u о тремя ра ЗJШЧНЫIЮI а борами пол_ :вш: 

хромосом - х•х: Х"'х~ Х~ 1. Самцы .IDISII'l' иаdор ПОJ10ВШС хромосс:u 
n Характер нао.педоваИИII rr.f -фактора ухазав в тa6J!.I ( G-i..fe.vQ , 
the Ьо \а 't ', I9'79). 

Приводятся JIИтературньtе давине, свидете.пъствущие о повеемес­

тком раопроотраi!еиии m~-систвмн опредепе!ШII полв у .песиоrо и ко­
пнтиоrо амминrов. Опредетmтся понятия &1СОJ1оrичеохой • вво.m­
ционкой устойчивости rвиетичеохой система CMo.yha'tct Smi.~h , S~en­
se.th, I9'78), которые (Jудут испОJIЬзоватъм в да.пъиеЙ111811. Вхр~тце, 
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С а м к u . 'l'аб.mща I • 
. 

х"'х"' х"'х"" X\J 

lсsмцн rамета I"' 1.;.- -~x;;;--t·· х.г- --;;т--· 

х'"х"' f-x·xt 
х у - -~-----х ... х"'х"' r"'"' х"'х -x*r 

x'""J 9 ~ <!_ .. ...2._ ~ а ''!f,- ·---
1 Х'"У x•r I"'Y xl-y п 

авжиэне-

d' с/ cf Q Q 
С!IОСС"(.ННЕ 
зиrотн 

rеиет.ическая: система "экОJiоrически устойчива", eCJJИ оиа сохраня­

ется при ОТ'-'УТС'l'ВИИ rеиетичвских факторов, меИЯIIЦИХ ее прQIП!Jiение. 

Ес.пи В 11 ЭВ0,1111ЦИОННО УСТОЙЧИВОЙ" системе ПОF.В.ПЯ:ется Nf.'3TИЧ8CJШI 
фзктор, иэмеНЯОIIИЙ ее прОIШ.Пенке, то он :вырождается в чреде поко­

.пений (дОJШ ''новых" rвнотипов стремится х яупю). Описаны осиовине 
реэу.пьтатн, касапциеся э:колоrичвской и эвОJIЮЦИонной устойчивости 

mf -системu определения по.па, иэвестиые хо времени написания рабо­
ты (f>enat~s.on , I977;Stel'ls.eth, !978; Mayмtd ~м~\'n, <;1e~~et'n, 
I9?8; lC\'to{l,нs. • IOOO; ~це WIE!'t. Тоу eot • IOOO;Bute • (/)ц~ IМet • 

IOOI). 

f.пава I, Эко.поrическая устойчивость m~-систеАШ в 
dесхонечиой паимиктич~схой поnу.п1nии 

дпя изучения эхолоrичесхой устойчивости построена дискретная 

модель динамики чис.пе:тости подулиuии, по.п особей ~ которой апре­

де.пяетс:л m~-Фактором. Псr.;у.пяцшt в моде.пи разделена на тринадцат:ь 
груiШ - по.nовозреJШе самки типоJ> x"'x.WI, fAxТS ·, .xty и cat.Ws, чис.пев .. 
ность которых :в мшевт времени t о6озиачr ·н·с:л N ... Н.) , N,. l-l) , W. (\.), 
N.t(l) , соответсТDенно, и дe·reШIIIIИ типа i , родившився у самок 
•t·Iшa i. - Ni.i (l) • 3десь и ниже _шще~сs ·~ , i приШ!11ают эначениs 
из множества с.ш.mолов [m,f,o.o''). Ориентируась на дальнейшую про­
верку соr.uасия теоретических :рвзультатов.и эксuериментал:ьщ.ос дан­

ныл в модель :введэны с.пе.п;vющие параметры: 

I. Ве.llИЧИНа помета у самок тип~ ·~ ( Р ;_ ) • 
2. Дr.ите.пьность промежутка между пос.педовате.nьНЬii\Ш пометами 

у самок ':L'mta i. (' 't ;. ) • 
з. Выживаеt ость по.повозре.пш особей типа ~ ( К• ). 
4. Долл де'!епwuей т!Ша ~ в 11отr.мстве матерей тиаа ;, при 

i--•:•~(61\:!И ( ct,; ) • 
!) 8 



5. В!l1!tИВаемость детеншnей 'l'ИПS j в потшстве матерей тида.. ·~, 
от момента рождения до момента до.;ховоrо созре:Ба!ШII ( ~~j ). :Урав­
нзния: модеJIИ имеют следупций вид: 

N,Jt • i) = N ...... Lt)~ ..... "'" N\".l-l)2i\,..+ N..,l-\) ~"' , 
N1(l•1): Nl!(t)dн + N.\(t)~-\ + N* (±)6t, _ _ 

{!) NJ-l•i'):fJ1.({)~~o' N..,IO~ .• ·N.l\.1~., или_ Nli·~)=/\Ntt). 
N"'·(t•l)· N."<"({)~."/ N 1o"(~)~·w' N.cl'lt)1i • .-'" N.r(t\d .. ' 

N,!(H)~R..,X,ot,~N,(l), '-.j(.tm.1,o,o"1, R.."=P,;.,, 
Общее число параметров модели 25, из них 22 независимвх. ДЛи­

тельность nе~иода паповоrо созревания првдпалаrавтся равной дns 

все~ особей. Этот интервал принят за временной шаr модели •. 
Построенная модель .mmейна относительно веJшч.ан ._Hl) , N,-l{) 

ПоэтОi,IУ дивами."<В ее решений при дt:1статоЧJIО больших t опреде~ .... 
ется максимальными по модулю собствеиньrми числами матри:цн А Шо­
.вуэктов и .цр., I974), которые УдОВJiетворяют уравнеяию 

}.'(~ .. -~) ( ~·- ~mA - R ... ~J ....... c<..,". )( ( v.-Л )( ~2.- ~~ Х- ~\ vt~н«н )• 
{2) . \ ь о о 

•().l.-t.л-R..~ •• ,~X •• )-(0\-A)~.~.Q.\~\~tooi.\J)o!~o .. ~} =О • 
llplf естественннх: предпаложеЮ!IIХ относител:ьно значений па:ра­

МВ'l'РОВ моде.F~f {!) - I <. R.;. <. IO, 0 < cC.~d J),A, ~;. < I У матр.ицн А. су­
ществует не больше двух максимальных со6с~внныr. чисел, которые 

положительны. ОДНо из них smJШется наибu.пьwим корнем ураввеwш 

(3) ~2 - Х..,А- R ... ~ .. :~ ...... d.,,;... и ра~но r= ~ (\+(о\4R ... ~ ... 'Б ...... о( .. ..., ). 

Как видно из ( 3 ) , fA определяв тса nараметрами У:.х .. - самок и их: да­
че рей. Второе максимальное соботвеiiНОВ 'Чlllcлo удовлетворяет урав­

нению 

(~о-х 1 (\z- Qt х- Rt~~ aHd.\~) ( ~z- ~·~- R..~.~-oo{oo ) -
(4) \ . . -( t~- ~ J v .• ~. ~\~f~\ool~o~"f.,(o~ ~о . 

Ero значение ( 'V ) эав.l<!с.ит тол:ько от дамоrрафических: параметров 
самок тШiов x-x-t и Х~У и их дочерей этих тШIOJ'I. "1) моzет 6sтъ »н­
писано в ЯВHCIVI виде JIШIIЪ при о· =. К1 • 

Соботвешшй вектор, СООТВеТСТВУшР!Й r имеет В8QЛ8:ВН8 RОор­
дИНВТЬI только на местах, соответствупцп N .. IO. ы.- Н.) , N .... {~) 1 

N ... .r lt \. :У со6ствввноrо :вахтера, соответствующеrо ~., :все RО9РдИ­
натьr не нулевые. Таким обраэш, эколоrичесхаа устоЙЧ/i1!оС'rЪ '"f-ои-
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стемы одределения nола в бесконечной панмиктичесхой популяции оn­

ределяется отношением скороежей роста численности при равновесных. 

;соотиоmевиsх частот rвнотипов, соответствующих rруппе с обычной и 
м~ -системой определения по.па { t1 и ~- } • При tt:::: il .устойчивым 
будет состО/ПШе r;авновесИfl, соответствующее об:ьrчной, а- при_ ~ "'") 
мf -системе одреде.пе!ШЯ по.па. Из общей теории ~Свиреже11, Логафет, 
!9'78) с.педует, что соответствупций 6о.пьmему из чисе.п ~ и ~ соб­

стве~ й вектор явлается г.по6а.пьно устойчивым соотношением чис-

.пенностей в:ведевнш: 11 моде.пъ {I) груiШ. •. 
Предnо.поииu, что выживаемости половозрелых особей разных ти­

пов равиьt '~-~к\=ко~0.,..=к '·а параметры ~'А ио.,а о:вязана соотноше­
нием 

{5) ~oa<><~o~Hoi.H = 'So~o!.o~'iool.~a _ 

т.е. отношение чио.пенвостей дочерей типов х"'х1- и х'У, доuва:щих 
о~ рождения до по.повой.зре.пости,одинаково 11 потомстве самох типов 
х"'х\ и xir. в эта< с.пучае 

(6) "\) : ~ ( ~ + v,..-~z-+-4 -а-( R.-i-~f-~ ьl._н_+_R._о-с-· •• -ol~ ) 

и 

(7) ~..: ~ ~- Д=< {2~~+1oi.·H-+ 12od00o(oo-:- R.,..~".,..c( ...... > (). 
Условие (7 ). означает, что ~У~t-система сахраняе'l'ся :в популяции 

11 'l'C.U и 'l'О.ПЬКО : тш сщvчае., коrда суммарное чио.по дочерей, по-. 

11торяющих тип матери и доживающих-до половой зрелости в потомстве 

С&МОК ТШIОВ I"'xl И xfy др8ВЬШ186Т ЧИС.ПО дочерей, ДОUВа:ЩИХ ДО По­
ЛОВОЙ зре.пости в потомстве самок оrипа х"'х"~~~. Ес.пи сегреrация rамет 
:в майазе и формированиь зиrот дровсходят с.i'JУЧЗЙНЬIМ о6разом, а вы­

uваемость детенышей зависит- то.пько от типа матери, то. 

(8) o(..,..,·ol,...,.. ~ ~ , o(-\..,=o(н=o(fo-ol4JI= { ~olo~·ol....,-olool' = \ ' 

(9) 6' ..... = д ... .t= а ... ,~~-= ~н =d{o=(l{a" = df 1 ~~ = 1)002~0.,. ~до . 
Условие {'l} записывается в этш с.пучае, на:в: 

(IO) !1 = 3 Ri~t + ~ RJ; .. - ь R ... ~ ... ">о, 
. ... ... "' t 

а раваовесное соотношение чис.пенноотвй особей типов Х Х , Х I , 
x5r, самцов и детенъш:ей самох типов х"'х .. , х-х+. xty равно 

~II> .3Q\~i=A=A= 3~1 ;it .. 1t R.д .. д /С ~R.1дt+~R.d.): 
~6-..J("\)·X)R •• .'~ ... Il.,~\. lZ(i-~)vl\ilt?;~. 1Z'II(i-!)~l<. • .'~. 

~~\di->ЦRo~o . 3R.~~f-'4~.~.,· 3R.~~~~4\t.~. 
IO 



Числэнность детанышей раэноrо типа равна в этом случае I/2, I/4 
и I/3 .от общей численности потомков самок типов х"'х';' х"'х~ и Xr.Y' • 
В случае непропорциональноrо расхождения r&teт в мейозе, нора­

венства выжи:ваемостей половозрелых самок и ВШiолнения (9) ус.пов11е 
( 5 ) BIШOJIR.Ile тся и у стоЧ>mость m ~ -систеьш опраделя:е тся -_ зпаче нием 
В8ЛifЧИIШ 

(12) f'l' = k~ Q~~\ + (i-k )n QJ).- k Rm 
Где k~,n - доля: Xm, Xt и Xt -гамет, произво.цимых: особямИ типа 
х"У, ~ Х~ и Х~У, соответственно, а R.;, = RJ ( 1.- ti· k)(l-~ )) - число 
зигот, образующихся у ca'VIoR типа Х~У. СоотиС1118ние. чио.иенностей 
половозрелых особей разных типов в этом QП1Ч&е равно 

(IЗ} k2(1-~) Qt д~: k t': lt -k )~: k(t-k \(( i · ~) R~ ~~ ~(1·~t~)R~d'. ~'/(k~RI~f • (1-~)wtR:~.)) 
что согласует~ с результатами Bцtt. Buemt\ (I98I). -

Пусть k~~~ z, tм=J\·t·=ra~~~t, ~.,;~ ..... C.Otll,t - И ВШIОJШЯется (9). 
В эта.~ cJJYчae значение ~ опре,nе.ияетоя :величиной ci.; R))~ + 2~ ~:~о. 
При сохранении постояииоJ:'О ~ (а, виачит, и nостоянного G ) рав­
новесное соотношение ЧИОJlеиноотеl :введенннх в модеJIЬ (!) rpyШI 
зависит от e\~f 'R~~o и n • ПОJ<&З3НО~ что махсимальнОв и мини-
мальное эначенq .nоли t"x.,..,- оамох,- ,цо.пи Х~- самок и ,ца.пи всех са­
мох ,цо~иrаютоя на rраНИЦ~Х-естеотвенной области опре,цедевив па­

раметров Rt~1 ,R:d'o и 1r1. :В частности, при постоmш<М 'V ,ЦОJ.!Н са­
мох :в nо~.nяции у6Шiаlт с уменьшением Yl .и/YJJIИ Q. 1d~ . 

Рассмотреt.а оете1ая модеm. дииаN'.ИХИ tn:слевиости попуJI.ВЦии с. 

m t -системой опреде.ления пола _ ( le Wi. ~, I976). Д.пите.льиость rrро­
межутi<а мe'f!YI3 помо.тm.ш .и длитед:ьиость периода по.uовоrо ooзpeвtum~~ 

учитызаютоя :в '1'8Хой моде.пи в качестве 88П8ЗДЬ11181ШЙ, что .пуqпе со­

ответе;твует оодержате,пt.вщу описашm процесса размножевив и rибе ... 
ли. У'стойчrаооть m~-систе IН в эта.~ о.цучае опреде.ляетс.R соотиапе­
нием макоимадьных корней уравневиl 

(!4) 
't..,~G;.. G,.. Р. ""' 1 _ r _ ~ r _ ~ ... о .... 2 - о 

'V 't"t•'t.·G~ ·G<:__ б ( 'Vg~ ~9. ('~ 'tt+ 'V t-.) + р_~о ~'tA~./5 + 

+ qь+~'t"+·g~~~) + ~z(-vef.e"-'- P..~.'i~~/3+ Rь\~Q·;ц) =о 
и 

{!5) 

;~8 е~ - ДJIИТ6дЬНООТЬ Периода ПОЛОВОГО C03p8LaНJIJI де ТЕIНЫПеЙ В ПQ­
ТОМСТ~е самок типа • • Сравнение ваибопьших корней уравнений (3), 
~4) и tl4), ti5) позвопит опре,цеr.ить качt~ство аппроксимации, ce!e-
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в,JJ uoдeJIИ, адекватно опксывапцой изучаЕiuый процесс, rJ.ИНейной мo­

.ЦEIJIЪI) (I) • 
Итак, n Сlесконечной па1111ВК'1'ачесной пс'·'У.JШЦИИ сохранение .не­

обычной ~аховой структуры во~оzио в том и т~1Ько там случае, 

Rorдa r.корост:ь роста ЧИСJ!енности rpyПIIR, в котороl при~утствую•r 

CЫJ.uur с не odbl'IНoй конституцией по.повых хрсмосш ВЬIIDe, чем (шорость 
роста чис.пвпссти rруппы с обычной системой опрбдеJisшш по.ла. Ее­

ля это тахt то соотпошение ч.иСJiенностей особей разных геноткnав и 

п .це·rеньппей сходится к глобально устойчи:вому П<>.~UNорфнuму ран;Jо­

:вас.ию. Часто'l'Ы rенот.апов в состоянии равновесия опредеJIЯ.Ю•rся де­
uсrрафкчесУ.ими параметрами оамок раэннх типов и ICt детеНЬIШей. При 

сохранении поотоявной скорости роста численности вхстремалыuш 

значения частот rеиотипов достигаются на границах оеlласти опреде­

ления демоrрафических параметров. 

r.па:ва 2. Эксперимавта.пьная оценха демоrрафически:х: 
параматров самок разнш: тиuо:в и проверRЗ 

ВЫПОJПШНИЯ: ycJIOВИJ1 уС'rОЙIШ~ООТИ mf-CИCTe.UЫ. 
Опис:ы::ваются литвратурине результаты по проварке схемы насле-

доваки.а rv~t-~Ri'Opa ( \:t;.eeva , ~eьota't' !9'79). По.цро6но рас-
счотреин даьные по демоrрафии r~6ораторной колонии D.1о~qццtцъ 
сkомрцеs., в о6рае!отке которых автор принимал непосредственное 
участие. Демоrрафические параметры самок разных типов, по.пученнне 

при изучении этой .коловии и испо.пъзовашше д.1111 проварки выпо.пне­

ИИII yCJioвd устойчивости, приведвин в табзшце 2. 
· Та6лица 2 

r ........ ~= -1 ~;: ~,49: Z'~ 1 э:~ti: -
1\ вшшваемоот:ь молодняка 0!5~ (0!525) 0,625 0,6!5 i O,OI 

~ежродовой прааеzуток 24,7 (24,6) 25,5 _l 28~~J-~~ 
рИ ~ уровеи:ь достоверности раапичий значений параметров у самок 

ра Э.I!ШС типnв. 

Из способа КJ!S~сифtmации самок по типа• ( C.i.teva , С%е~о1о.~' ,!9'79) 
слецует, ч·rо какая-то часть самок типа i:"''t uor.пa быт}! отне·сена к 
самкам типе x"''"". ДOJif{ таких самок, оцененная по методу максимука 
1!!>8Вдоаодоеlив, нв прввншает 7%, а испраuешше оцевки деuоrрафи­
чеоких параметров самок типа I"'x'"' (они при!!Еiдевн в первоо столбце 
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та6л.2, в скобках) прак'l'ичесш:" не отличаются о~ исходных: •. По!Шэа­
но, что д.'!я лабораторной колонии уеловце \!0) вШiо.;mяетм, ['). = 
'3,86 (4,22 при исправленных оцену.ах ДJ1fi самок Х*х101 ) - и достовер-
но 6oлbllle аулл. (р < 0,02). Соо•.rношение 'РIСJJенностей особей равных; 
генотиnов, самцо:в и детенышзй самок разных типов равао в зтеtL 

случае O,I9:U,IO:O,I0:0,23:0,I8:0,I2:0,09, а соотношение .nолов 

0,622:0,3?8. Проводится сравнеше теоретичесiсо:.:оо и эксnерШI!ен­

тальноr•о соотн')Шений nолов. В общем, согласие экспериментальнш 

данн;,ос укаэашшх: и нвкоторых: друrи:х теоретичес:ких: соотt!ошений 

впол.че удовлетворительное, но все же до.пя самок nри рождении в .па­

бора торной колонии нескольАо выше. чем в теории- около 64% против 
62%. Поскuльку для оценок параметрев модели и сравнения теорети­
ческих и экспер~~ентальных результатов испальзовались дaiUIЫe, по­

лучеННЪJе в одной и той жа лабораторной nonyJIJШИи, то причиной по-· 

добного расхождения может бшоь мк заведw:ое упрощение модели за . 
С':>ет тоrо, что рлд nараметров, оцен.ки которых:. не значимо оrличаи­

ся у само.в: разнш: тШiов, не_ 6ьши учтены .в модеJIИ (I) (общее чио.по 
пометов иа СВМ!<У, наприме J?), так и за счет предпо.поuиии о равеи­
стве вuживаемостей половозре.пшr:. самок раЗных 1'ИПОВ. принатому при 

вычислении теоретических ча~от. Равновесные соотношении частот 

генотиnов и соотнwения по.пав при раэ.пчншс эначэюшх :ВЬJZКВаемоо­

'l'ВЙ nОJiовозре.пшr: самок разных тШiо:в при:в~девн :в та6Jiице з. 

Таб.n.ща З 

------- ---
1 Соотношение особей разных 

Bwumaeм 
1 

~k-~~ 
i .90 .90 

ОС'l'Ь 

to 
.90 

дOJUi 
само.в: 

~ .... 
.90 .6!5 

типов 

х'"х"' I*x~ xiy ~-' -
.за .I6 .I6 .за· 

.оо •• 70 .626 .28 .Г'I .I9 .36 

.ro .50 .635 .26 .18 .2I .35 
1
: • 70 ..70 

.50 .50 

· . Как :видио из таб.mщы, д.5а ooraou !l'&ории и эхспершrево.rа .pas­
J~ в n~ваемости.осо6ей разннх типов допиаы бытъ достаточно 

вешпш, что не corJiacyeтcs о пр111Мерно равНЬ~~С ЧИOJICII поыетов у са-

мок раэша: типов ( Gt&!ia d ol. I982) ~ _ 
•· Сравнение корней ура:вневd (3), (4) и (14), (!5)., вычис.пе~D~КХ: 

при: sнaчeRIIЯX параметро:в, y:кasaiuшl :В та~2, :в iipeдпo.в:ouWDI о 
равной ДШ1те.пьности перио.ца по.~о:в.оrо oospe:вaНIII! .цeteiWIDal у оамОи 
раэкых ТИПОВ ( Q""' =- 6\ = Qo • З0 .цкеl) DОК88НВiеr, Ч'rО ОНИ nрав-· 
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ТИЧЕI СRИ не OTJIWЧ8JJTCЯ liJ!JГ ОТ .цруrа - I, 56 !! I, 68 ДЛЯ (3), ( 4) И 
I,56 и I,69 дда (I4), ~I5). Это иовваляет считать, что модель (I), 
'вполне адекватно.описывает интересующие нас характеристиvж изу-
чаемого процесса. .-

дonoшв:-!'e.Jibllo accJЩЦC88U!l раЗJШЧИII демографических nараметров 

самок pa~J~X типов с учатом изменчивости значений этих nараметров 

в груnпе самок сдиоrо тШiа. Ава.пиэ основан на неоnу6.пико:ванных 

эr<сnертентальнш: данных, JIЮ6еэно. предос'J.•а:вленншс нам ст.н.с. 

ИЭРиК УIЩ АН СССР х.d.н. Э.А.rиле:вой. Покаэано, что с учетом этоrо 

дополнительного источнwсrш изменчивости уровень достоверности uаэ­

JШЧИЙ по репродrкти:вн:ому nотенциалу самок тиnов x"'xm, f"x.Ir , х1у 
умеRЬШается с р = 0,02 до р = 0,08. Проводится сравнение теорет.и .. 
чеоi<ИХ и экспериментаJIЪнш: результатов в предпОJIОжении о равенст­

ве самок равных типов по репродуктивному nотенциалу. 

Итак, .. оо:впадеаие теоретических результатов и эксnер.именталь-. 
ных нadJЩJteнd :впо.ине удо:вле творительное. В лабораторной поnуJLi­

ции О :ВЫСОКОЙ ДООТОВIРRООТЪI) :ВIШСWШ8ТСЯ условие coxpaнeiШil YYI ~­
онотемы оцреде~екия ПQII • пе~01аs ОТРfктура лабораторной кОJiони.и 

dлкэка к цредокааы~аемоl моде~ равноъеоной. Предотавлиетсs воз­
моzю.аа оdъясни'1':ь )18CIOJIIШИe кОJU4'qео•:векные .отмокеиия екоперимен­
тальиых данgwх от теорета.еок~ результатов nутем 11едеиия.в рас• 

амотренву~ модел:ь опецифичеокнх характеристик рассматриваемой ко­

:· 1НИИо 

rмва з, Эхе~оrичесг.ая устойчивость m ~-системы 
1 отрук~ир~анной поnу.ляци.и 

Раооматрв:ваетаа устойчивость m~-системы в пonyJIЯIIии, динама­
м чиолеюtооти Fоторой оriисыв~ется чередующимися ф:'lзами. "роста", 
:в течвкие хоторнх справед.пива модель (I), и "спада", :в течение 
которых цроисходит тоJп-ко неселективная ги:бет. особей." 'Предпо.ла­
rается, что :в периоды низкой .численности популяция представлона 

оовокупиостъю иэо.r.иро:ваннъtХ демn:в, а в мом:ент пиrш чиСJiенности 

ооосsи из разных дсьiов о6ъеДИWПDТся в. о6щи:й "nул" .и основатеJIИ 
квждоrо дема выdираютоr. иэ атоrо объединения случайным образом. 

Иsучаетсsr :вопрос о сохранении по.пиморфиэма по m~-фактору в ко­
·tечкой группе в эа:вгимости от соотнсmенм демографических пара­

метроr самок разных ТШIО:В и мин.има.пьsой ЧИСJiенности rрупrш. Веро­

ятность :Вырождения М~ -сИстемы В фазе ПОЩJIЯШIОНИОГО роста МОЖЕ!f 
быть ,..~енена сверху как вероятность вырожден1111 частиц ТIШОВ J"'x 
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и х!у ( р и q) в ветвящемса Iipoцecce с неско.ль:кими типами: час­
тиц,_ соответствущем системе ~I). Покаэано, что вероятности У до-, 

в.петворsmт системе уравнений -

(!6) 
1- t~ . 0·f R ~ (i- dt /3. с i- <-р. "J 12 1) Р = Р , 
i-~o--~.R.(i-<5oi5(2.-p-qY)q =q , 

rде RtCz) и к~lz) проиэвср~е ~икции плотиоствй распределения 
величин памзт~в у самок типа x•ii и xty. Численнов решение сис-­
темы ( I6) при JIУ1!Ссонпвских и 6иномиал:ьнЬ!Х R-1- (~)и Q.~ (z) показыв~­
ет, что при 3.: R.~ <8 O,I < p,~<D,2. Поскольку вероятность вы­
рождения ~ -:-МУтацшt, представленной а. самками типа х"'х1 и ~ саu­
ками типа Jxiy равна pцqf. , то не6ОJIЪШогс числа Х~-мута:ций или xt .. 
миrраито:в достаточно ДJIЯ.закреплениа mf-систвмы в.конечной rруп7 
пе в течение фазы роста численности с вероятностью, близкой к I. 
Согласно прШi!lтшу описанию, ветвящийся процесс, опис.ьmапций ди­

нзмиву поnуляци.и на протяжении. всего попу.пяциониоrо цимt:, будвrr 

ней'l'РiiЛЬНЫМ и в конвЧI:Iой rруппе m5-система вырож.цаетсs с вер011т­
ностью I •. При Ч!tсленност.ь: rрупп.ьt в мшшмуме до десяти особей (что 
представляется нам соответС'l'ВУПIIИМ реалЪной ситуацИи) среднее· 
время вырождения: Х i о вероятностью О, 9 около 45 цИКJ!ов чис.пеJШоо­
ти. Поэтшу объяснить сохранение ПОJООI:орфизма по mt-фaRтopy в 
струRтурированной попутщии невозможно баз учета миrрацd. 

Динамика пог.овой структуры бесконечной паимиктической и струк­

турирОванной nоnуmщии в течение фаэн роста м:оrут раэличат:ьоя по-+ 
с.ледупцим причинам: 

I) в демах с существенно сдвинутым в пол:ьэу оаuок соотнап~ни­
ем полов не все оам.IО! участвуют :в размножении; 

2) смертность миrранто:в. ВНПIВ смертности рвзЦцентов; _ 
Э) в кащцом отде.л:ьнам. даме дейс'l'Вуют эндогвннне механизмы ре­

I'У.шпiии -i..исленности,' .!Ip0Я11ЛJDJЦИSCJI тем сИЛI>нев, чем выше Чис.n:ев­
ност;ь дама •. 
· Действие каждого из этих -r~m<тopciв в среднем с.и.п:ьнеfl пpQЯВ.'III­

e•rcs В деuах, В ROTOPЬDt- Б HSЧSJie фаЭJl роста пpИCYTC'l'ВYII'l' Хt-Р811КИ 1 
чем -D дамаХ, :в которых .в нача.па фа:2н: роста п нет. Форма.л:ьио, :в 

случаях r~з отношение численности дема.в конце фаэн роста к ero 
начальной ЧиСJiенности менъше t чем nо.пу~е~.~. ·:в ~oдe.mr (I) и 
умвнъшается с увеличением вачал:ьнай далИ· самок :в деме, а при: по-. 

стоянной ~оле самок о увеличением среди них дола хf-самок •. Дока­
зано, что-подобная завиоимоот:ь nриводит к умеНьшению равновесной 

дОJШ Х~ -самок и всех самок в структурированной попу.П!ПАии 
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относительно бесконечной панмиктической. Этот резуJтьтат согласу­

ется с nоFJUШнной относительно лабораторной колониц долей самок в 

популяции копы'l·ного леммиRГа о.:ЗраRГеля (Ч~рн.явсr<ИЙ, !979). ' 
Итак, рассмотрение. модели, учитываJаЦей основные черты реаль­

яш: nопулmш~ леммингов, nрnодит к вы:воду о том: что при Бьmол­
неюш условий устойчив()СТИ м~-системы нескольких повторНЬIХ мута­
ций, nриводящих к rrо.явлеНИJ!J Х :s- -фор.m Х-::;:ршосшы, достаточно д.пя 
r;охра.нения в отдельной груnпе hl!-системы оnределения nола Б те­
чение нескольких десятков циклов чиСJrенности. М.иrрации лем-

мингсв nриводят rt рас.пространенmо неос\ычпсй системы оnределения: 
nола- Б поnуляции.! Равновесная: доля самок ка:кдоrо из выделенных: 

тШiов tX""x"', Х111Х' и Х~У\ и общая доля самок в с'l·руктурированной 
популяции колеблющейся численности ниже, чем в панмикт•~еской. 

Глава 4. Эволюцио~!-~Я: устойчивость ~VIf-систе~ш 

§ I. ЭвQJШiищшая устойчивость в nанмиктической лолущии. 
Рассматриваются два тиnа генетliческих факторов, изменнющих прояв­

J1811Ие m\ -с.иr.те/1А.ЬI опреде.пеlШil. пола. Первый - пОЯВJiение в поnу.пя:­
щш повторной хf-мутации, т.е. та:кой. ФО:rы х5-хромосамы7 х~1., ко­
тораs дейо~ует также, как и исходи~ Х , но демографические nа­
раме.тры аемох .тиnов Х~, xiy и Х .. У!\ 1.!'1 отличаются. доказано, 
что в бесконечной ааЕМJrктической поцулядии оахрааяется только од­

н~> из х~. е именно та, которая oclecnetlивaeт G<Wowyю скорость рос­
та численности. Для струнтурированной попуJIЯIIИ.И о циi<JШЧесмми 

изменениями численн9сти,.мо~ель которой изучена в rлаве 3, реша­
ется зоцроо о сосуществuвании двух форм х!, обесnечивающих одина­
ко:вую охорость роста численности. Если Х~ и X~L приводят It одной 
и той ze скорости роста численности в модели {I), то в структури­
розаиной по.nуnяrщи. сохравяетсs та из шп:, которая соответствует 

бо.пьшей доле саr.щов, т.е., согласно результатем гл.I, а· rioвь:шeн­

IUD4 реnрещvхтивнш потешшалш самок типа х'"х1 • 
Друrаа зоэМожность изменения nрМВJiения действия 'm ~ -Фа!tтора 

- ПQIIUeииe в ио.пуi!ЩИИ мутации, .пода:вJJЯщей .ревер•.rируDЦее nол 
дейоuие I ~. Рассматриваетол случай JIОJ<Злизации такой мутации в 
У -хршосОJ4е. Этот с.цучрй интенсивно И81Ч~ся .nутем численноrо мо-
1'1;8JIИрования ( Mayvщ"t~ ~WI~H., ~\\!.111S~~h,I9'78; Вц~~~~~,_ ,1o~to't , I980), 
,проще .с формальной точки зреш:;в и, по-видпмому, mt -сиотема, 
устойчи:вая к 1-локализоваииаму супрессору, устойчива и к аутосом­
на.-.у cvnpecl)apy ревертирущеrо пал дейатвиs Х S (ВиН, &~.~tmt 't, 
IOOI;. ОСSоэявчим Y-xpa>'loce1.!Y, содержащую супрессор действияХ\ 
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через y!r а исходнУю форму У-хр~tосомн череz Ум. Построена систе­
ма уравnеШIЙ, описЬl11апцая дiПiамииу частот генотипов в ncщyJifЩШt, 

в которой присутствуют две Ф9~ Х-хромосоw.~ и две ФОР!Ш У-храtо­
сад.! (rенотИIШ х'У". х'"х.~. х~х~. xiy"', х'"1"', х\у~' х"'у\- ). Изу:чена 
лоitа.Льная устоЙ'ШВость состОIIНИЯ равновесия этой системы, соот­

ветствующего m S -системе оnределени.'l по.да. Оно имеет вцд 
U-~)kR,B(t ~) +(~~R.2.+(i-k)nR~ -k~~.)a.(i-t) { ~ 

й?> ' )R .t k(i -k. )(Н-~ z ~ (1-п )~~(k~ R.z+ (i- k)hR~- ~~J/(\:~ ~2 i(i-k)l, Q.lt) ' 
где Q.l,Rz,Q.~ r_- 'ЧИОJIО ПОТШКСВ В ОJiед.vпцем noкoJieНИI! у самок 
типов x'~~~'i", Х"'х1 , Х~У , а,~ - модовитости самцов типов xSyf, 
Х"'У'. t, m -дол" Х--содерЖi:lщих гамет у самцов этих генотипов. 

Как видно из усJrовия (!? J устоЙЧИВость mt-с.астемн зависит от 
значений неиэвестных: nараметров a.,g, е, m. РассмотреНu два миоме ... 
тва значений этих nарам:етров: aJ Q.--g= i, t:m= \ • т.е. wrодови­
тости самцов всех т.аuов равны, а Х v. У-гаметы раздеJISЮТ~ у саw­
цов ТIШОВ xSyt и х'"у~ случайным образа.~. D этсм случае мf--систе­
ма неус•J:>ойч:ИВЕ1 при JII06ш значештх остальных nараметров моде.ли:: 

6) а.= О, т.е. модовитость самцов типа Х~У\(с "дваJrДН ревертиро­
ван!ШМ" ·полом) равна нyJIIO. В эта.~ случае m ~ -систама устойчоа .к 
появлению yf. Вкратце рассt.ютрена устойч.иВость других положений 
равновесия сущес.твующих.в рассматриваемой системе.уравнений и со­

ответствующие .11М генетические. системы. Показано, что в рассматрв­

ваемой модели существует положение равновесии, в ко~ором частоты 
всех генотипов не нулевые. ВыводеШI условия .по.кальной устойчивоста 

этого 11а.лиморфноrо состОJШ.ИЯ. При ря.де значений параметров лрове­

дены числен~е-в.ксперименты дl~ определения областей прижяжениа 

локально устойчивых состояний равиовасиа. 

§ 2. Эво.лщ;tонная устойчивость в пuпуJI.!Шшr с ии6иши-.tirом. Со­
гласно наб~ениям.по экологии лесного JIВммиnга, .любезно предо­

ставленнш нам и.н.с. ИЭРиL УlЩ АН СССР к.б.н. О.Ф.Садыховш, у 

Jii1cнoro лвмминrв перезимо::а:вm11е особи образуют nары CJIYЧSЙIWМ о6-

разш,. а. сам:ки - потомки перез111Мовавmих созревают быстрее с:воих 

братьев и uокриваются отцами. В с:вяза с атим рассмотрена схема 

и:н6ридинrа, nри котсрой в четнюс поко.ле!IИЯХ скрещи:вание случайно, 

а в нечетнш самки образуют пары со своими о·.rцами. ПоАобная: схема 
отличается O'l' рассмотренных ран.;.е ( 1"\o.yno.t.d <i)wr.i.th, Sleиs~t\,, 
!978; Buth11!1,1a~tocc. , I~O), в которш !1р8Д!Iо.да1'а.пось, что пары 
о·r·оц-до% образуются в каждом поiюлвнии. Построена система урав-

!7 



некий для определения локальной ус~ойчивости равновесия, соответ­

. ствуццеrо т 5 -системе определе:IШЯ ПОJIЗ. У стойчивооть m! -системы 
'определяется максимальным собственным числсы матрица 

6 (Q~e(i-f)(pid QlR2~ P<1R2(Q3 + ~ (t2 m(1.-"m)(?2 ~l.R~ + 

+ pl! V\z Q~ )) 

\ 
rде 

~ (i-d) Q,_) + Р~ nz Q .. (Q3 +(1-n) Q~))), 

~ (g2 m(i-m)(\R~ + ~(a2 e(t-{)(i-~)Qz(pJ~l + 

+ Pz R.2_ (1-Я))) , + р2 (t-~) Rz(R. 1 + ~ Rz})) 
1 

W~~\~~ +pz~~(2R. 1~R 2 +2.nQ 4 )+ р4 ~~~ (R2 +2(t-n).R11 ), 

pL,pz,p~ -частоты самок развше типов по (13). Как и длл панмик· 
тичес.кой попу.пяпии рассм"тренн случаи 1) о..~ t ::; I, t = m = 1/2 и 
2) а.= о. В П"3рВt;».( с.цучае существvи тапе значеим остаJIЬНЬIХ па­
раме'fРОВ модеа, при которых mf-система устойчива, однако эти 
ввачекм да.пеки от эхоперимевта.пънн:;:. При б.пизхой :к ву.пю модови­

тости оамцо:в типа I~Y'J mf -система устоЙЧИВа к У'-супрессору дейс­
твиях~. 

Итах, J:QJI uо:втореиии pe:в<JpTRPJПIID пои м,ут!Щ11.11 Х-~омосс:uн в 
попуJUЩ~rи :ВКI!Dает тOJIЫto од~rа •в них, а икевво, та хf-хромоое~~а, 
KO'l'OP{UI оСSеспеv111ает иаи601й.i111J) скорость роста чис.пепвости. Eomr 
дво Х~-хроыооамн пpJD(),ЦflT R одной и той :е сRорости роста числен­
ности, то сохраКf.Ее'l'ся та из ша, которая со0'1'1!етствует 601lЬIIIeй 

ДOJI8 СВМЦОР :В ПОJIУJIЯЦИИ. 

Eomr :в попутщии пОЯВJJЯется rенетиче.:::кий фактор, .и~вунн­
внй :в У'-хромосс:vе и пoдr·J.1МDJPI'Й ре:верпрупцее по.и действИе I -
фор.сн 1-хршосОIШ, то сохранение mS-системн опредеJiения пола за­
висит oor сиетеми сщ>еЩJШашш :в попу.инц--и и за:ачевий параметров, -
которые не моrут СSРть оцевеВн ва имепцемся експеримевтВJIЬвом ма­
'l&рив.пе. Те значения ет.п параметрав, при хоторнх m~-система -
уотойчива :к :внедрению У'-.иокапиэаванвоrо а,vпресоора действия xf. 
~едста:вляютса вам :в~~JIВе-естеотвеивнми • не цротиворечащими ре­
~JIЬности. Нао.иццаЕIIШе значевиа демоrрефичесхих параметров .r~ммив­

rов таковы, ~о :размер о6.rасти ивueввJUUI веизвеотвшс паракетров, 

nри !<О"'')РШ: m ~-система сохраняетса в попуJUЩИИ, .uaкcИIIЗJieв. 
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З а к .и ю ч в н и е. Рассматривавтел uоде.пь пространствевно 

,структурированной попу.пяции а цик.пичеоиой динамикой чис.пенности, 

в которой с векоторой чaotDoтol ПОЯВJI/ШТСЛ Х -5- и у5-мутации. ' 
В рамках такой,о6о6ща~й рассмотренвне э рабсте,модели дела­

ется попытка оuисать воЗkоинне пути эво.пюции m~-систамн опреде­
ления n~ и объяснить набJОQДаамне у лесного и копнтноrо лемминга 

ее прОIШ.ПВнwr. ECJIИ оrреничитье;я рассмотрением xs--ifYT&цd, то :в 
попу.шщии st.xpeiJJIЯeтcя такая Х ~, которая: обеспечивает uаксD!а.пь&о 
эозможи911 скорость роста численности с учетом впииаия: еа эту GКо­

рооть дОJIИ сомцо:ь :в поnу.JIJЩИИ. При учете воЗ14ожности по.~JВ.ЛениR в 

nаrе&Иктичеокой попуJIIЩИИ У-ло:mлиэованишс оупресооров действия: I! 
преиыущвотво имем х1 -щтации с ловышаННШI репродУктивным потеа­
циалсw саuок тШIВ xS У .... В попу.ля:ции о инбридинrа.~ типа отец-дочь 
через покмение. преш.ущество имеют х\- uута~ с 6.пизкой к едиЁи­
це до.пей X5 -raueт, образущп у самок типа Х У .... Такие :результаты 
согласуются: с имеющимвел эксnеримен~а.пьными данными по леоному и 

копытному .пеммивrам. 

Выводы 

Результаты tеоретичеокоrо иэучеыия динамиАИ полоnой структуры 

попуJIЯЦIШ с; необЫЧJ:iой системой определения: пола ~ mf-системой), 
характеризуццейся наличием в попу~F оЩtок о треащ раЭJ1ИЧНiаiИ 

наосiгами по.повшс хршооа.~ (Х~ , Х Х ц I\ У J и на6.пюдапцейся: у 
двух массовых, JШ..rроко распространеюшх: видов_ .помминrов,и сравнение 

теории и экспериментальных данкых поэвОJ~т оде~ать оледующие вы­

воды: 

I. В панмиктичеокой популяции сохранекие нэобьrчной nоловой 
структуры определя.ется sначениеu характерной ДJШ tиS-системн ско­
рости роста.чиолеНнооти. Если скорость роста численности популп­
цци с необычной системой определе~ пола выше, чем в популяции о 

Еормальной половой отрук~рой, то соотношение долей особей раэкых 

тиnов и их потшксв стремится к r.побально уото!!Чи:ва&у по.пиморфно­

v;у равноВесию. В I!pOTИВHOII с.и:учае В ПoriyJIIЩИИ ВОСОТаН81\JIИВаео.rся 

обычная: система спредеJiения пола. 

2. Практически ваDи сщчай. в хоторw самки о раЗJП~ЧJW~~И на­
борами ПQJ!овых :х:ра.~ооа~ отJIИЧаi...:'ОЯ по :веJiичине псмета, :выzиваемо­

оти МО4одня~а от момбита ра~Дения до момента попового созревания: 

и длитеJIЬВости проме..vтиа ме-.цу пооледовате.пышми n~Мгтаuи, т.к. 
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вое перечисленные параметры могут быть опеиецы по peam.IO&I данннм. 
~еооычвая: система определения пола сохргияетСI! в этом с.r.учае тоrдн 

и таnько тor.na, ксr.да среднее число дочерей, повторяющих тип мате­

ри в потшстве самок типа х""Х1, ПJIIOC среднее чи:о.:rо дочерей, повто­
р.япцих тип матери в потс:w:стве самок типа xfy, превшпает среднее 
число доч~рей :в потомстве самок типа х-х."'. УRазанное ус.'Iовие с вы­
сокой степенью достоверности выполняется в лабораторной колонии 

r:oiiЬiтнoro лемuwиrа D. 1-ol'"<\цQГu., d.i.oмpo.e~ , а поnучаемое в мо,пелк 
равновесное соотноwенио численностей самцов, самок разных типов и 

RX потомков хорошо согласуется с на~аемым соотношением числея­
I:остей этих rpyШI в экспериментальной колонии. 

з. Рассмотрим модел ,, учитывапцую основные характеристики ди­
намики леммиаrов - существование популяции в виде совокупности по­

селений (демов) конечной кмее!JJпцейся численности, которые изоли­
роввин в период депрессии и обмениваются миrраитами в периоды вы­

сокой численности • .IUш закрепления неое!нчной системы опреде.11енин 
пола в такой попу.IIЯЦИИ достаточно нескольких повторных мутаций, 

приводящих к ПОР-ВЛеНИЮ хs-Формu Х-хромосшн и развитию xSy особей 
по жепскшу пути. Миrрации привоД/iт к распространению mt- аисте·· 
мн по всем деuам, а равновесная ДОJЫ самок каж;цоrо из трех типов 

в попу~. состающей из совокупности демов конечной числеаности, 

ниже чем в павмикт;rческой, что согласуется с набJЩЦеНИЯЫИ в при­

рr;ной поду~ о.Вранrеля. 

4. Из нес:кол:ьких: форм хi-хршосоон в попу.m:щии сохраняется 
тол:ько одна, обасnе~ающая наибоп:ьшую скорость роста численности. 

Если две формн х! -хршоса.ш оСSусловлива:ют одну и 'J7 же скорость 
популяционноrо роста, а интен~ивность размножения самок зависит 

от числе.IIНости самцов в деме, то в попу.ляции сохраняется то..хько та 

форма Х"~, которая соотве~ст:вует балшей доле семцов в состоянии 
paBHOJ:'IeCИ!Io 

5. Если в поnулmши возникают генетические факторы, лоi<алиэо­
ванНЬiе :в 1-xp(W/Ocorлe и подавшwцее ревертирупцее ПOJI действие Х~--­
хрооосша, то сохраirение кеое!ычной системы определения пола зави­
сит от еватемы сr.рещиваг..ия. В ланмикrической поауляции устойчи­

вость m ~ -системы "увеJIИчивается" при увеJIИ'!ении .tJJiодовитости са­
r··ж типа Х~У и уttеl!ьr·-нии доли дочерей в их потомство (т.е. расши­
ряется область эпачеRИй остальных парnметров, при которых m~-сис­
тем!:! сохреняется). В попу.шши, в которой uерээ поколеw!Iе пары о6-

р<.1 'JY71T '1 c.ryчalhn-".f обра зrt.t, а. черв э noi<oJteниe дочери покрЫБаются 
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саоими оощами (такая сш.стем8 СУ.рещива.ния предс·rаЪJJЯетоя справед­

.пивой ;u.na .паевого леммипrа), при равной плодовитости С'амок разнш: 
·тmtов устоЙЧИВость mf-системы уве.IIИЧfmавтся при у:ваJI!."ЧЕJНИИ до.пи 
дочерей в потомстве самок типа х5у до значения, близкого к I. ~то 
соrласув~оя с наб~ае~~~ у копвтноrо и лесного лвмtmнrов прояв­

лениями Wl ~-системы onpeдeJIOiiИЯ по.'Iа. 
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