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ВВЕДЕJJИЕ 

Эволюционная теория представляет ообой наиболее 
фундаментальное обобщение в науке о жизни. Эта 
теория, основы которой были заложены Ч. Да.рвнном, 
постоянно совершенствуется lt развивается. Ее развитие 
связано как с новыми успехами отдельных биологич~
ских дисциплин - генетики, биогеоценологии, моле.ку
лярной биологии и других, так и с необходимостью от
вечать на все но·вые, ранее не возникавшие задачи в 

практической деятельности человека. В основном эти 
практические задачи связаны с осознанием послед·ст

вий вмешательства челов~чества в процессы, протекаю
щие в биосфере, а также с организацией рационально
го использования производительных сил Земли. Огром
ный вклад в класс1Нческую теорию эволюции был сде
лан в ХХ веке так называемым учением о микро
эволюции. 

Микроэволюция - это эволюционные события, про
исходящие внутри вида. Любой процесс эволюции на
чинается внутри вида: там действуют в.се эволюцион
ные силы, именно там работают механизмы, ведущие к 
возникновению новых видов. В ряде изданий послед.
них лет, в том числе и во многих брошюрах издат~ль
ства «Знание», уже шла речь о тех или иных новых 
аспектах исследования процесса эволюции разного 
масштаба - от эволюции на уровне молекулярном до 
эволюции всей биосферы в целом (см. список литера-. 
туры). Наша цель - рассмотреть некоторые 1ваЖней· 
шие генетические процессы, протекающие внутри вида, 
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и представить целостную картину начальных этапов 

эволюционного процесса вплоть до видообразования. 
Эти процессы называют микроэволюционными в отлн
чие от эволюционных событий более круп1Ного масшта
ба (макроэволюционных), протекающих на больших 
пространствах, в течение значительных геот>гически от

резков времени и касающихся в основном высших так

сономических категорий. Следует сразу же подчерк
нуть, что все макроэволюционные проце,ссы основаны на 

прqцессах микроэволюционных, то есть внутривидовых 

изменениях. 

Принцип естественного отбора, выдвинутый Дарви
ном, составляет центральное звено всего эволюцион

ного учения. Во времена Дарвина еще не были извест
ны основные закономерности наследования отдельных 

признаков и свойств; го'сподс'Гвовало представление о 
промежуточном наследовании, при котором редJКие на
следственные признаюи неизбежно должны были бы 
растворнтыся в массе скрещивающихся особей. Это об
стоятельство, как справедливо отметил инженер 

Ф. Дженкин, должно бьiло сильно тормозить действие 
отбора. Практически это было единственное 'Серьезное 
возражение против теории естес"ГВенного отбора. Лишь 
в начале ХХ ве.ка с развитием современной генетик1-1 
была устаномена дискретность эле.ментар·ных наслед
ствен·ных единиц (генов), не позволяющая отдельным 
наследственным признакам «растворяться» при сkре

щпваниях; они лишь «расщепляются» в потомстве по 

менделев·ским правилам. 

Быстро · развившаяся экспериментальная и теоре• 
тическая генетика выяснила в общих чертах механиз· 
мы наследсrвенности и наследственной изменчивости. 
Казалось бы, эволюционисты-дарвинисты должны были 
с большим интересом следить за развитием генети,ки. 
К сожалению, этого не прэизошло. Наоборот, возник
ло отчуждение между классическими эволюционистами 
и генетиками, ч10, ~стесrвенно, затруднило внедрение в 

эволюционное учение достижений генетики в области 
понимания механизмов наследственности и изменчи

вости (хотя совершенно ясно, что эти механизмы долж
ны лежать в основе всякого эволюционного процесса). 

Объединение генетики и дарвинизма было методоло
гически неизбежно. Классические методы изучения 
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эволюции были чисто феноменологичес,кими 1• БлагQда
ря этим мета.дам к началу ХХ века были сделаны пре
красные описания главнейших этапов и явлений микро
эволюции, однако они не позволяли глубоко исследо
вать ,вопрос о дейст'lштельных мехаНJ1змах · эволюцион
ного процесса и о путях фор~шрова·ния эволюционных 
нвлений. 

Одним из первых понял важность объединения дан
ных генетики и дарвинизма С. С. Четвериков, опубли
ковавший ставшую теперь классической работу «0 не-
1юторых моментах эволюционного процесса с точки 

зрения со1вре.менной генетики» ( 1926). В течение не
скольких последующих лет исследователями школы 

С. С. Четверикова, с одной стороны, и Р. Фишера, Дж. 
Холдейна и С. Райта-с другой, были выяснены многие 
существенные связи э·волюцион1Iой тео.рии и генетики. 
С этого времени и возникает современная эволюцион
ная теория, для которой характерно тесное , сочетание 
принципа естественного ОТ'бора с экспериментальным и 
теоретическим анализом генетических явлений, протека
ющих в популяц~иях. В 30-е годы в работах Ф. Добр
жанокого, С. Райта, В. Райнига, Н. В. Тимофеева-Ре
совс1<ого; Дж. Хаксли, Дж. Холдейна,. д, Д. Ромашова 
и Н. П. Дубинина, А. А. Малиновского и др~ выкри
сталлазо·вываетоея понятие. микроэволюци.онных процес

сов, лежащих в осно-ве .пюбогс эволюционного явлен:ия. 
Формулиро·вка концепций микроэ.волюцин связана 

не тоJ1ько с дальt~ейшей .детализацией уже извесгных 
общих эволюционных принципов, !{ЗК это и.ногда оцш
бочно считают. Строгий и достаточно, ТОЧIJЫЙ анализ в 
любой обла,сти .. знаний. возможен лишь в том .случае, 
когда в анализируемом материале выя1влень1 э.цемеt(тар

ные единицы и происходящие с этими ~труктурами 

элементарные события. Теория микроэвошJщии и опи
сывает такие элементарные единицы и события, а так
же связи между ними, показыва~т действующие эде
ментарные эволюционные факторы. Все это 11озволяеr 
подч.ерки1вать методологическое значещ1е микроэволю

ционного подхода к изучению того грандиозного про~ 

цесса разеития живого на наш~й планете, которое на
зывается эволюцией. 

1 Феном е.н о л о r и чес кие -.- опщ:ательные. 
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Для познания механизмов эволюции необходимо 
выяснить, какого рода элементарные явления лежат в 

основе эволюционного процесса, другими словами, необ~
ходимо установить, какое явление .составляет обяза
тельную предпосылку для протекания эволюционного 

процесса. Однако прежде чем описывать эл€ментарное 
эволюционное явJiение, нам придется кратко охаракте

ризовать понятие «вид». До распространения в биоло· 
гии эволюционной теории не возникало каких-либо 
принципиальных вопросов в связи с применением лин

неевского понятия «вид»_ как основной категории в си
стематике. Позднее стала ясной огромная роль вида и 
как важнейшего этапа эволюции. Это· особое положе· 
ние вида обусловлено тем, что в прирuде практически 
отсутствует скрещиваемость между разными видами, а 

поэтому невозможна и нивелиро·вка достигаемых в про

цессе эволюции каждым видом различий. То обстоя· 
тельство, что на нашей планете жизнь представлена 
многообразными формами, а не некоей однородной жи· 
вой массой, покрывающей всю планету в одном из фан· 
тастических романов Ст. Лема, связано помимо про
чего и с возникновением биологической изоляции меж· 
ду разными, даже очень близкими, видами. 

В самой общей форме вид можно определить как 
группу особей, обладающих общими морфофизиологи
ческими свойствами, занимающих определенное про
странство (ареал), способных к скрещиванию друг с 
другом и 6иологически (репродуктивно) цзолированных 
от других таких же групп особей в природе. Можно 
сказать, что полная изоляция в природных условиях 

я1вляется важн'ейшим признаком вида; эта изоляция 
обусловливает независимость эволюционной судьбьt 
каждого вида. Практически же виды могут отличаться 
друг от друга либо морфологическими в широком 
смысле (т. е. любыми, вплоть до самых тончайших, 
особенностями строения, например, различиями в хро
мосомном аппарате или структуре макромолекул) и фи
зиологическими (т. е. любыми функциональными) 
признаками, либо географическим распространением; 
обычно же виды в природе отличаются друг от друга в 
той или иной степени всеми этими характеристиками 
вместе. 

Мы не касаемся здесь интересных вопросов о крите-
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риях вида для агамных, облнгатнопартеногенетических t 
и самооплодотворяющихся форм, а та1кже критериев ви· 
да в палеонтологии. Нужно лишь подчеркнуть, что к 
таким формам обычное определение вида неприменимо 
(хотя оно вполне применимо для подавляющего бо.'lь· 
шинства существующих организмов). 

Однако и в этих исключительных случаях сущест
вуют некоторые подходы и методы, позволяющие гово

рить об объективных критериях выделения разных ви
дов2. 

Пос.'lе такого самого краткого введения в основные 
проблемы микроэволюции мы можем подробнее рас
смотреть основные разделы этого учения. При этом 
сначала рассмотр!ИМ характеристику понятия «элемен

тарная эволюционная единица - популяция», затем 

опишем элементарное эволюционное явление, выделим 

элементарный эволюционный материал и отдельные 
элементарные эволюционные факторы. Все эrо вместе 
взятое дает возможность далее показать действие пус· 
ковых механизмов эволюционного процесса. Изложение 
щ:нов учен~ия о микроэволюции завершается ра.ссмот
рением возможных перспективных с теоретической и 
практической точек зрения направлений исследований в 
этой области. 

ПОПУЛЯЦИЯ КАК 

ЭЛЕМЕНТАРНАЯ 

ЭВОЛЮЦИОННАЯ 

СТРУКТУРА 

Рассмотрим распределение особей в пределах вида. 
Оказывает·ся, индивиды любого вида никогда не рас
пределяются ра1вномерно внутри ареала вида. Разно-

1 Аг а м н ы е виды - виды низших животных и растений, 
размножающиеся без оплодотворения, путем деления или почко
вания; облигатнопартеногенетические виды развиваются только из 
неоплодотворенного яйца (например, некоторые членистоногие). 

2 Н. В. Тимофеев-Ре с о в с кий, Н. Н. В о р он ц о в, А. В. 
Яблок о в. Краткий очерк теории эволюuии. М., «Наука», 1969; 
К. М. 3 а в ад с кий. Вид и видообразование. Л" «Наука», 1968. 
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образие условий среды определяет то, что в пределах 
видовых ареалов колонии кротов (Talpa ettropea), на
пример, встречаются лишь на отдельных луговинах и 

опушках леса, а заросли крапивы (Urtica urens) кон
центР'ируются по оврагам, канавам, малинникам и дру

гим подходящим местообитаниям, то есть происходит 
«островное» или «кружевное» распределение rpyпn осо

бей. Часто пространство, густо населенное особями 
данного вида, «сгущение» сменяется пространством, где 

плотность населения значиrельно ниже (например, рас
nределение берез в средней европейской части страны 
то в виде чистых березников, то в виде редких вкрап
лений в смешанные леса). 

Как правило, такие центры плотности видового на
селения сохраняются на протяжении жизни многих по

колений особей, и именно внуtри них, - по преимуще
ству, цроисходит ·эффективное перекрестное оплодотво
рение. Другими словами, в этих центрах видового насе
.1ения осуществляется· 1а или иная степень панмиксии 1• 

Этй Группы особей называются популяциями. Популя
цил - это достатоttно ~tногочисленная совокупность 
особей определенного вида, в течение длительного вре
.мени (бодьшого числа поколений) населяющих опре
деленное пространство, внутри· которого практически 
осуществляется та или иная степень случайного свобод
ного скреЩивания (панмиксии) и нет заметных иэоля
ционньiх барьеров. Она отде:11ена от соседних таких же 
с.ооокупностей особей данного вида той или иной сте
пенью, тех ил~i иных форм изоляции. 

Для понимания основных механизмов эволюционно
го' проц;сса исключительно В!'lЖНО rоч!Юе, непротиворе

чивое и до'СТаточно полное определение популяции, по

этому рассмотрим приведенное выше определение бо
ле~ подробно, 

Иногда в природе можно наблюдать довольно мно
гочисленные группы особей какого-либо вида, вполне 
изол.иро.ванные, но не долговечные. Например, времен
ные очаги образуют в сев~ро-западной Европе вылета
ющие иногда за тысячи километров от своего централь

номиатскоrо пустынно-полупустынного ареала стай-

1 П а н м и к с и я - свободное скрещивание индивидов. 
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ки саджи или копытки (Syпhaptes paradoxus). Гнездя
щиеся особи встречаются в течение одного-двух поко
лений и бесследно исчезают на десятилетия, до следую
щей большой волны миграций. Нестойкие концентрации 
особей вне очагов их постоянного размножения известны 
для саранчи (Schistocerca gregaria) и для многих дру
гих видов (рис. 1). Такие временные концентрации осо
бей, конечно, не могут быть названы популяциями. 

Очень важным критерием является степень панмик
сии, которая внутри популяции должна быть обязатель
но выше, чем между соседними популяциями. При этом 
ясно, что у разных видов степень панмиксии в популя-

Рис. 1. Пример образования недолговечных концентраций осо
бей на границах ареала вида. Распространение песца (AJopex Jago
pus) в Якутии: 1 - район постоянного обитания; 2 - районы по
стоянных пернодичееких миграций; 3 - районы очень редких за
ходов (Тавровский, 1971.). 
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циях может значительно колебаться. Причины таких ко· 
лебаний могут быть различными. Рассмотрим, как влия
ет на степень панмиксии выбор партнеров при оплодот
ворении. Так, у одних видов особи образуют пары на 
всю жизнь (например, лебеди), у других-только на се
зон размножения (например, многие утки), для третьих 
характерно образование нестойких пар (тетерева и глу
хари), у четвертых самки оплодотворяются только один 
раз на протяжении всей жизни (многие насекомые, пау
кообразные), наконец, есть виды с наружным оплодот
ворением (большинство гидробионтов), у которых при 
наличии массовых нерестилищ оплодотворение группы 

яйцеклеток может осуществляться смесью сперматозои
дов от разных особей. Все эти способы оплодотворения, 
конечно, вщ1яют на степень панмиксии, присущую всем 

популяциям вида. Однако во всех без исключения слу
чаях внутри популяции степень панмиксии выше, чем 

степень перемешивания между различными смежными 

популяциями. Ясно поэтому, что каждое панмиктиче
ское объединение оказывается в какой-то мере изолиро
ванным от других подобных. 

Необходимо, однако, подчеркнуть, что одна лишь 
высокая степень случайного скрещивания недостаточна 
для признания группы особей популяцией. 

В последние годы выяснилось, что у многих видов 
внутри популяции население также распадается в каж

дый данный момент на небольшие и. сравнительно изо
лированные группки особей-демы (от греч. «demos»
нapoд) (рис. 2), степень па нм иксии в которых, естест
венно, оказывается несколько выше, чем во всей попу
ляции в целом. Но известно, что демы, во-первых, от
носительно кратковременные и нестойкие объединения 
особей, существующие, например, у мелких мышевид
ных грызунов одно-два поколения. Во-вторых, такие мел
кие внутрипопуляционные группировки всегда бывают 
немногочисленньi по числу составляющих их особей. 
Эти мелкие внутрипопуляционные высокопанмиктичные 
группы не могут рассматриваться как самостоятельные 

образования: они существуют лишь незначительный пе
риод и соответственно не сохраняют сколько-нибудь 
длительно свои особенности. Такие эфемерные группы 
особей, естественно, не могут считаться самостоятель
ными эволюционными единицами. 
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Лопуляции внутри одного' или разных видов могут 
занимать различные пространства (ареал). К сожале
нию, точных данных по размерам популяционных ареа

лов весьма немного. В общей форме можно утверждать, 
что у видов с крупными особями ареалы популяций бу
дут сравнительно большими, а у видов с мелкими осо
бями-меньшими. Но и тут, конечно, возможны исклю
чения. Например, в смешанном лесу, в каком-то месте 
может произрастать небольшая группа деревьев, кустар
ников или многолетних трав определенного вида, отде

ленная от «сородичей» относительно большим расстоя
нием, не преодолимым для пыльцы. Такие популяции бу
дут занимать очень небольшой ареал. С другой сторо
ны, на большом пойменном лугу (в десятки,· а то и в 
сотни гектаров) может обитать одна популяция какого
либо небольшого травянистого растения. Аналогичные 
примеры можно привести и для животных. Так, на од
ном из участков паркового леса площадью около 1 О га. 
обитало 4-5 небольших по площади и далеко друг от 
друга отстоящих популяций дрозофилы (Dr. melano
gaster) и только две смежные популяции Dr. obscura. 
Одна популяция прыткой ящерицы (Lacerta agilis) мо
жет обитать на территории всего в 0;1 га, а другая -
на территории в несколько гектаров. 

Важная характеристика каждой популяции - чис
деннщ:ть составляющих ее особей, которая также может 
бы,ть очень различной. Например, популяции некоторых 
насекомых включают многие .сотни тысяч особей (то же 
касается и некоторых. мелких растений). С· другой сто
рон1>1, популяции многих крупных животных могут вклю

чать лишь сотни особей, а крупные древесные растения 
встречаются . в виде небольших изолированных групп. 
Внутри каждого вида бывают и мелкие, и крупные по·
пуляци1;1. Так, прыткие ящерицы в одних случаях обра
зуют популяции, состоящие из нескольких сотен особей, 
а в других - из многих тысяч особей. 

Нельзя не сказать о постоянно наблюдаемых в при
роде колебаниях численности популяций. Например, од
на из популяций кроликов (Oryctolagus cuniculus) · на 
островке Скокольм около Англии на протяжении не
скольких лет изменяла численность от 1 О ООО особей 
(осенью года, благоприятного для размножения живот~ 
ных) до 100 особей (после очень тяжелой, морозной и 
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бескормной зимы). Еще более значительные колебания 
численности особей в одной и той же популяции обна
ружены у некоторых насекомых. Отметим, что эти ко
лебания численности имеют важное эволюционное зна
чение. 

С вопросом колебаний численности связана пробле
ма минимальных численностей популяции. Существует 
математический закон «марковских цепей», согласно ко
торому варьирующие совокупности малой численности 
имеют высокую вероятность сварьировать до нуля (на 
чем, естественно, и прекращается существование такой 
популяции). К этому можно добавить, что у двуполых 
организмов для ликвидации популяций достаточно, что

бы упала до нуля численность лишь одного из полов. 
Поэтому слишком малочисленные популяции длитель
но существовать не могут; на протяжении сколько-ни

будь значительного промежутка времени они неизбеж
но исчезнут. Об этом нужно постоянно напоминать в 
связи с возникающей в последнее время проблемой Ис
чезновения многих видов животных и растений: часто 
численность их популяций сокращается до таких разме• 
ров, при которых становится почти· неиз-бежным случай
ное вымирание. Конечно, для разных видов в связи с 
их биологией и при различном числе независимых nо
пуляций границы минимально допустимых численностей 
будут различны: для тигра или какого-либо вида оле
ней это могут быть десятки особей, а Для других ви
дов может оказаться недостаточной численность и ~ 
многие сотни особей. Кстати, . именно это заставля~т 
многих ученых сомневаться в существовании таинствен

ных ихтиозавров, птеродактилей, «снежного человека» 
и т. п., сенсационные сообщения о которых время от 
времени появляются в популярной печати. 

Отсутствие внутри популяции заметных изоляцион
ных барьеров, с одной стороны, и давления (количест
венного значения) тех или иных форм изоляции меж
ду соседними популяциями-с другой, обычно связано со 
степенью индивидуальной активности особей, состав
ляющих популяцию. Подвижность особей может быть 
наглядно выражена в виде «радиусов индивидуальной 
активности» (имеется в виду то расстояние, которое 
реально может преодолеть одна особь). В среднем ра
диус индивидуальной активности домового воробья и 
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кролика составляет около 3 км, зайца русака - 5 км, 
а ондатры - всего 400 м. На рис. 3 показана терри
тория, на которой были встречены гнездящиеся чирки
свистунки, меченные еще в выводках, когда они были 
птенцами в Средней Англии. У этого вида радиус ин
дивидуальной активности достигает многих сотен кило
метров. Ясно, что популяции ондатры будут занимать 
сравнительно небольшое пространство, а популяции чир
ка - огромные территории. 

,, 
1 ;' 

.... --. ,,,,_.,,..- ....... _,,.,,,--!lllf ____ __ 

... ... 
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/ 
1 .,,, 

Рис. 3. Пример очень большого радиуса индивидуальной актив
ности. Территория, на которой на следующий год были встречены 
чирки-свистунки (Апаs crecca), помеченные на гнездовье птенцами 
в Средней Англии (Тимофеев-Ресовский, 1939). 

У растений радиус индивидуальной активности оце
нивается расстояниями, на которые разносится ветром 

или насекомыми пыльца, вегетативные части (черенки, 
почки, побеги, клубни и т. п.) или .рассеиваются семена 
(ветром, водой, животными). К сожалению, точных дан
ных такого рода весьма немного. Известно, например, 
что пыльца от одного дуба в пределах леса распрост· 
раняется лишь на несколько сотен метров. 

Кроме описанной выш~ изоляции, которая может 
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быть названа территориально-механической, существует 
другая биологическая изоляция, проявляющаяся в раз
личных формах - экологической, этологической, мор
фофизиологической, наконец, собственно генетической. 
Во всех случаях механизм действия любой формы или 
типа изоляции един - нарушение свободного скрещи
вания, происходящее в результате разделения одной 
группы особей на несколько. 

За редчайшими исключениями (касающимися, види
мо, лишь самых начальных или конечных стадий суще

ствования зарождающихся или вымирающих видов) 
все виды состоят из многих, иногда очень большого чис
ла, отдельных популяций. Популяции внутри каждого 
вида всегда оказываются, как уже отмечалось, очень 

разнообразными (при сохранении основных черт, при
сущцх данному виду). 

Разнообразные исследования в природных условиях 
разных видов показали, что популяции всегда являют

ся гетерогенными смесями 1 различных генотипов. Суще
ствование и взаимодействие разнообразных по геноти
пическому составу популяций (в той или иной степени 
изолированных внутри вида) обусловливают сложную 
популяционную структуру вида, которая, может быть, 
является основой их относительной стабильности в эво
люции. 

При определении понятий «вид» и ~<популяция» мы 
сталкиваемся с одной общей методологической особен· 
ностью: нечеткостью и «размазанностью» границ изу

чаемых структур. Основные характеристики популяции 
и вида динамичны и значительно меняются во времени 

и пространстве. Эту «размазанность» границ популя
ций в природе необходимо учитывать как при конкрет
ных исследованиях любого вида, так и при теоретиче
ском анализе. 

Данное выше определение популяции позволяет от
казаться от неопределенных и нечетких понятий «геог
рафическая популяция», «местная популяция», «элемен
тарная популяция» и т. п. С общебиологической, эво
люционной точки зрения понятие «популяция» (как и 
понятие «вид») является качественным, принципиаль-

1 Г е т е р о r е н н ы е - неоднородные, состоящие из различных 
по своему происхождению особей. 
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ным, и, несмотря на великое многообразие популяций 
в природе, это качественное своеобразие пе должно 
маскироваться различными прилагательными. 

Таким образом, несмотря на значительные различия 
в конкретных характеристиках (площади, численности, 
структуре и т. п.), популяции яв.ТJяются теми реально су
ществующими группировками особей, на которые рас
падаются любые виды живых организмов. Это позволя
ет считать популяцию реальной элементарной единицей 
эволюционного процесса. Основанием ДJIЯ этого вывода 
служит то обстоятельство, что популяция - наиболее 
мелкая группировка особей, выступающая во времени 
и пространстве (в масштабах, соизмеримых с крупными 
эволюционными событиями, например, видообразовани
ем) как определенное единство. 

ИЗМЕНЕНИЕ 

ГЕНОТИПИЧЕСКОГО 
СОСТАВА ПОПУЛЯЦИИ

ЭЛЕМЕНТАРНОЕ 
ЭВОЛЮЦИОННОЕ 

ЯВЛЕНИЕ 

Элементарным эволюционным явлением должно быть 
такое простейшее явление, которое составляет обяза
тельную предпосылку протекания любого процесса эво
люции. 

Придя к выводу о возможности и необходимости вы
деления популяции в качестве элементарной эволюцион
ной единицы, мы, естественно, элементарное эволюцион
ное явление должны связывать с происходящими в ней 
изменениями. Эти изменения, как однозначно свидетель
ствуют данные молекулярной генетики, должны касать
ся относительных частот встречаемости различных ге

нотипов. В результате гибели отдельных особей, напри
мер, под воздействием случайных процессов («волн жиз
ни») может произойти уменьшение частоты встречаемо-
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сти определенных генов, а отсюда и измецение соотноше

ния разных генотипов. При относительном постоянстве 
внешних условий генотипический состав всякой популя

ции, неизбежно флуктуируя, может оставаться в среднем 
статистически неизменным в течение более или менее 
длительного периода. Если возникшие давления на по
пуляцию будут достаточно сильными (или - при не
значительной интенсивности - достаточно длительны
ми), то генотипический состав популяции, популяцион
ный генофонд, изменится также на достаточно длитель
ное время. Произойдет эволюционно значимое измене
ние популяции, т. е. элементарное эволюционное явле

ние. 

Таким образом, элементарным эволюционным явле
нием нужно считать длительное (сказывающееся на про
тяжении жизни ряда поколений) и векторизованное, то 
есть направленное, изменение генотипического состава 

популяции. Без такого изменения невозможно ни нача
ло, ни протекание какого-либо эволюционного процес
са в популяции. При этом само по себе изменение гено
типического состава популяции еще не может быть на
звано эволюционным процессом. Процесс эволюции 
представляет собой грандиозный направленный процесс 
исторического изменения живых организмов, сопровож

дающийся онто- и филогенетическими дифференциров
ками (то есть дифференцировкой особей и целых групп). 
и возникновением адаптаций разного уровня. Но изме
нение генотипического состава популяции как элемен

тарной эволюционной структуры является совершенно 
необходимой и обязательной предпосылкой любого эво
люционного изменения, и без него невозможно протека
ние процесса эволюции. 

Для того чтобы произошло элементарное эволюцион
ное явление в популяции, необходимо действие опреде
ленных факторов на определенный элементарный ма
териал. 



ЭЛЕNIЕНТ АРНЫЙ 
ЭВОЛЮЦИОННЫЙ 

МАТЕРИАЛ 

Уже Ч. Дарвин считал, что материалом, своего рода 
кирпичами, из которых строится эволюционный процесс, 
являются наследственные вариации, постоянно наблю
дающиеся в природе. Огромный материал, накопленный 
к настоящему времени экспериментальной генетикой по 
наследственной изменчивости признаков и свойств, поз
воляет признать элементарными единицами наследст

венной изменчивости различного типа мутации и их ком
бинации. Имеются в виду все основные типы мутаций: 
генные (изменения структуры определенного гена); хро
мосомные (изменения строения одной или нескольких 
хромосом, основанные на первичных разрывах хромо

сом и не обязательно сопровождающиеся изменениями 
каких-либо отдельных генов) и, наконец, геномные из
менения в числе нескольких (гетероплоидия) или всех 
(полиплоидия) хромосом, характерных обычно для осо
бей данного вида. 

Кроме мутаций, связанных с хромосомами и гена
ми, известны наследственные изменения, обусловленные 
относительно автономными и самостоятельно развиваю

щимися внеядерными образованиями (типа пластид у 
растений и митохондрий у животных). Структурные из
менения этих органелл также передаются от клетки к 

клетке по наследству в цепи потомков Какие-либо дру
гие типы внеядерных долгосрочных наследственных из

менений или настоящей «неменделевской» наследствен
ности не установлены, несмотря на обширный экспери
ментальный материаJ1 1 • Некоторые наблюдавшиеся слу
чаи цитоплазматического наследования ряда свойств 
при отдаленной гибридизации оказывались (при прове
дении точного и длительного генетического анализа) ре
зультатом временной дисгармонии между чуждыми друг 
другу генотипами и цитоплазмой. В течение времени 

1 См., вацример, М. Е. Лоб а ш ев. Генетика. Курс лекций. 
Изд-во ЛГУ, 1968; А, Мю н т ц ин r, Генетика общая и приклад
ная. М., ~Мир», 1967. 

18 



дисгармония устранялась в результате изменения цито

плазмы под влиянием нового для нее генотипа. 

Итак, хорошо известные мутации являются если не 
единственными, то во всяком случае главны.ми элемен

тарными наследственными изменениями и поэтому мо

гут претендовать на роль элементарного эволюционно

го материала. Однако чтобы этот вывод не прозвучал 
необоснованно, рассмотрим, насколько мутации разных 
типов могут удовлетворять и тем требованиям, которым 
неизбежно должен соответствовать всякий элементарный 
эволюционный материал. Сформулируем основные из 
этих требований: 

элементарный эволюционный материал должен с до
статочной частотой постоянно возникать и в разных кон
центрациях встречаться в природных популяциях всех 

живых организмов; 

он должен затрагивать все признаки :и свойства жи
вых организмов, вызывая их отклонения в разных на

правлениях от исходных форм (т. е. являться «неопре
деленной наследственной изменчивостью», по Ч. Дар
вину); 

он должен «выходить» на историческую арену эво

люции, распространяясь в одной или нескольких попу
ляциях. Поэтому таксоны должны отличаться друг от 
друга различными комбинациями этого элементарного 
материала. 

Рассмотрим, могут ли известные нам наследствен
ные изменения - мутации разных типов - удовлетво

рять этим требованиям. 
Здесь необхо.н.имо отметить, что мутации и мутацион

ный процесс хорошо изучены лишь у относительно не
большого числа видов среди всех существующих в при
роде. Все бесчисленные виды микроорганизмов, расте
ний и животных никогда не будут изучены людьми с 
генетической точки зрения. Генетики работают лишь на 
относительно небольшом ч1:1сле сравнительно быстро 
размножающихся и в то же время дешевых и удобных 
при массовом культивировании видов. Несмотря на это, 
все общие черты· мутационного процесса, изученные на 
нескольких сотнях проанализированных в генетике ви

дов, можно с достаточной уверенностью считать прису
щими всем живым организмам, населяющим нашу пла

нету. 
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Встречаемость 
мутациii 

в природе 

У всех изученных в этом отношении 
живых организмов наблюдается возник
новение всех основных типов мутаций. 
Частота возникновения отдельных мута
ций различна; неодинакова и относи

тельная частота разнообразных типов мутаций. Общее, 
суммарное количество возникающих мутаций принято 
выражать в процентах клеток (или гамет) одного поко
ления, содержащих какие-либо вновь возникшие мута
ции. Мы выражаем, таким образом, мутабильность не 
на единицу астрономического времени, а на поколение 

соответствующего вида: продолжительность же поколе

ния у разных видов организмов варьирует в широких 

пределах - от часов (у бактерий) до сотен лет (у не
которых видов древесных растений). 

У разных организмов суммарная частота мутаций 
варьирует от нескольких единиц до нескольких десят

ков процентов на поколение. Например, у хорошо изу
ченных видов дрозофилы около 25% гамет содержат те 
или иные спонтанные, то есть возникающие без ка1шх
либо воздействий со стороны исследователей, мута
ции; у львиного зева (Aпtirrhiпum majus) эта величина 
составляет около 15% на п01юление, а у некоторых ви
дов мышей и крыс - около 10%, у некоторых бакте
рий, одноклеточных водорослей и низших грибов - не
сколы<о процентов. 

В уже упоминавшейся работе «0 некоторых момен
тах эволюционного процесса с точки зрения современ

ной генетики» С. С. Четвериков по1<азал, что наличие 
спонтанного мутационного процесса неизбежно должно 
приводить к той или иной степени насыщенности при
родных популяций различными мутациями. Первые же 
опыты показали, что в природных популяциях в отно

сительно низких концентрациях и в гетерозиготном 1 со
стоянии содержится ряд различных мутаций. В дальней
шем в популяционной генетике возник комплекс проб
лем, тесно связанных с этим вопросом: сравнение гене

тического состава различных популяций и одной и той 
же популяции во времени в разные сезоны и годы, а 

также генетического состава популяций из различных 

1 Гетер о з и r от ы - орrавизмы, содержащие различные ал
лели одного rена. 
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частей ареала вида; установление относительных частот 
разных типов мутаций в природных популяциях; анализ 
причин высоких концентраций некоторых генных и хро
мосомных мутаций (повышенная относительная жизне
способность некоторых гетерозигот) и т. д. Во всех этих 
исследованиях были получены многочисленные интерес
ные данные. 

В качестве примера на рис. 4 изображены результа
ты изучения генетического состава (генных мутаций) 
некоторых популяций дрозофилы в пространстве и во 
времени. Мы видим, что и географически удаленные 
друг от друга популяции и соседние популяции доста

точно заметно различаются как по составу мутаций, 
так и по их относительным концентрациям. Изучение 
генетического состава двух довольно близко располо
женных популяций в течение трех лет ясно показало, 
что состав и относительные концентрации мутаций на 
протяжении этого довольно длительного для дрозофилы 
(по числу поколений) срока также заметно меняются. 
Принципиально сходная картина получена при анализе 
генетического состава природнь1х популяций и у дру
гих объектов (как животных, так и растений). 

Если мутации действительно являются элементар
ным эволюционным материалом, то они должны не толь

ко случайно возникать, но и некоторые из них должны 
достигать достаточно высоких концентраций, постепен
но «захватывать» группы смежных попущщий и приоб
ретать здесь значение диагностичес.кого, таксономиче

ского признака. Иначе говоря, в ряде случаев можно 
обнаружить внутри ареала вида определенную «вышед
шую» на историче.скую, эволюционную арену мутацию. 

И действительно, зоологами и ботанИ'ками обнаружено 
большое число случаев такого выхода мутаций на эво
люционную арену. 

Рассмотрим некоторые примеры. На рис. 5 приведе
но географическое распространение доминантной мута
ции на участке северосредиземноморского ареала божь
ей коровки (Epilachna chrisomelina); эта доминантная 
мутация стала ведущей формой на востоке французской 
Ривьеры, в се·веро-западной Италии и на Корсике. Осо
бенно интересен пример распространения меланистиче
ской мутации у обыкновенного хомяка (Cricetus crice
tus) на запад вдоль северной границы ареала вида 
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Рис. 5. Пример выхода мутации на эволюционную арену. Рас
пространение полудоминантной мутации Elateria (крупными точка
ми) среди части средиземноморских популяций растительноядной 
божьей коровки Epilachпa chfisomeliпa (Тимофеев-Ресовский, 1939). 

(рис. 6). Мутация описана в качестве часто встречаю
щейся формы в конце XVIII века И. И. Лепехиным из 
Башкирии и с тех пор регистрировалась многими зоол:J
гами, отмеча"Вшими повышенную концентрацию этой му
тации, распространяющейся все дальше и дальше H'I 

запад. Уже в наше время она перейiла за Днепр. Хотя 
физиология этих форм хомяка в деталях еще не изуч~-

<1 Рис. 4. Сравнение генетического состава близких и далеких 
популяций. Процентное содержание различных мутаций в геогра
фически удаленных популяциях (А), расположенных на территории 
около 1 кв км (Б) и в одной и той же популяции на протя
жении трех последовательных лет (В) у Drosophila funebris; Г -
то же для пяти популяций слюнявой пенницы (Philaeпus spumarius), 
расположенных от 70 до 400 м друг от друга. По оси ординат -
концентрация мутаций в процентах к общему числу самок данной 
популяции, несущих мутации, по оси абсцисс - различные мута
ции в порядке убывания их концентраций во взятых за эталон 
попу.~яциях (Тимофеев-Ресовский и др., 1969; Береговой, 1970), 
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Рис. 6. Пример захвата части ареала вида мутацией. Расnрост
ранение мелаиистнческой рецессивной мутации у хомяка (С ricetus 
cricetus) вдоль северной границы ареала вида (Кириков, 1934). 

на и поэтому ничего не известно о механизмах, опреде

ляющих их опюсительно быстрое .расселение, одн.ако 
характер современного географического распростране
ния обеих мутаций позволяет утверждать, что она име
ет какое-то преимущество перед исходцой (нормальцой) 
формой у северной границЬ1 ареала вида (Гершензон, 
1945). 

С развитием точных полевых исследований (как в 
зоологии, так и .в ботанике) число таких примеров ге
ографического распространения и захвата определенно
го пространства отдельными мутациями несомненно воз

растает. Приведенные riримеры, нам кажется, достаточ
но убедительно показывают, что мутации, занимая оп
ределенный ареал, вполне удовлетворяют соответствую
щему требованию, предъявJ1яемому к Э.'Iементарному 
эволюционному материалу. 
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Характер 
мутантных 

признаков 

РассмотриVI ·общий спектр призн'а
ков и овойrтв живых организмов, затра
гиваемых мут<щиями, для. того чтобы 
.выяснить, соответствуют ли мутации дру-

гому требованию, предъявляемому эл~
ментарному эволюционному материалу. 

У всех достаточно х'Jрошо генетически изученных 
видо·в жи·вых организмов мутации затрагивают все 

способные варьировать признаки и свойства. При этом 
могут возникать как кзчественные, альтернативные 
отличия, так и чисто количестве.иные различия в ср~J.

них значениях варьирующих признаков. Очень суще
ственно то обстоятельст~во, что мутационные отклоне
ния от исходной формы могут происходить в разных 
направлениях, как в сторону увеличения, так и в сто

рону уменьшения выраженности соответствующего 

признака. Многочисленные примеры такого. рода лег-
ко найти в любом учебнике генетики. · 

Из большого опыта генетиков и селекционеров, ра
ботающих с различными мутациями и их комбинацИн
ми. известно, что разные мутации могут обладать раз
личной биологической «Ц·~нностью». Некоторые муtа
ции вызывают патологические признаки или даже дей· 
сТlвуют летально в гомозиrотном 1 состоянии. 

То обстоятельство, ·что большинство вновь возни
кающих мутаций хуже исходной формы, вполне понят
но: случайные изменения в апробированном отборJм 
генотипе скорее ухудшат, чем улучшат его.· Но нек.J
торая часть мутаций может - в определенной среде 
и в комбинации с другими признаками - повыtшi rь 
относительную жизнеспособность содержащих их' осо
бей. Кроме того, какие-то мутации, понижающие жиз
неспособность в одних условиях, могут оказаться вы
годными для организма в других условиях. Больпi-::>е 
число соответствующих примеров сейчас изучено ге
нетиками. Таким образом, различные мутации и их ком
бинации составляют богатейший материал для весьма 
дифференцированного действия есте·ственного отборэ. 

Несомненно, что мутации могут рассматриваться в 

1 Го м о з и гот н ы м и называются организмы, получившие. от 
обоих роJ1.н1елей одинаковые аллели данного гена (например, -01<

раши), 
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r<ачестве «неопределенной наследственной изменчивJ· 
стю> Ч. Дарвина и отвечают тем самым еще одному 
важному требо·ванию, которое предъявляется к эле
ментарному эволюционному материалу. 

В тех случаях, когда проводился д::>· 
статочно точный генетический анализ 

Генетические признаков, по которым отличаются пp.ii· 
различия 

между 

природными 

таксонами 

родные таксоны 1 , было найдено менде· 
левское расщепление этих признаков в 

скрещиваниях. Совершенно естественно, 
что точный генетический анализ разли-
чий между природными таксона!'оfи воз

можен лишь у близких скрещивающихся между собой 
форм. В случае нескрещивающихся видов судить о 
различиях между ними можно лишь на основании ко;:

венных данных. Надо скэзать, что при многочислен
ных исследованиях не было обнаружено никаких не
из·вестных генетических наследственных различий меж
ду природными таксонами. Они всегда отличаются 
друг от друга комбинациями генных, хромосомных и 
(особенно у растений) геномных мутаций. 

Наиболее известны в этой области выполненные 
еще в 30-е годы работы по л1;виному зеву (Antirrhi· 
num), фиалкам (Viola), пикульнику (Galeopsis), не
парному шелкопряду (Limaпtria), божьей коровке 
(Epilachna), мышевидным хомяч·кам (Peromyscus). В 
последние десятилетия чt1сло подобных исследован11й 
многократно увеличилось. 

На рис. 7 в качестве примера приведено расщепле
ние одного из количе.ственных признаков, характер~i· 

зующих разные подвиды - темной окраски у двух 
подвидов мышевидных хомячков Peromyscus polionotus. 
Характер наследования приз11ака, выявляемый при г~
неl'ическом анализе, и в этом случае подчиняется· кла ~· 
сическим правилам наследоРания количественных по

ли"'1ерных (т. е. определяемых несколькими сходно дей
ствующими генами) признаков. 

Таким образом, и последнее важное требование, КJ· 
торое нужно предъявить к М) тациям, если их рассмаr

ривать в качестве элементарного эволюционного ма-

• Т а к с он - группа особей, отличающаяся какими-либо при, 
знаками и выделяемая в систематике. 

26 



Р. polioпotus 

40 60 80 100 

Рис. 7. Выявление генетического характера различий двух под_
видов по особенностям окраски при скрещивании представителен 
двух подвидов мышевидного хомячка Peromyscus polioпotus, наблю
дается типичное расщепление полимерных признаков. По оси 
абсцисс - спектрографическая характеристика окраски, по оси ор
динат - частота встречаемости особей с данным характером ок
раски (Самнер, 1930). 

териала, выполняется: природные таксоны различают

ся по признакам, основанным на мутациях . 

... * 

Можно, следовательно, утверждать, что хорошо изу
ченные в генетике мутации удовлетворяют всем ос

новным требованиям, коrорые можно предъявлять к 
элементарному эволюционному материалу; именно му

тации разных типов служат таким элементарным эво· 

люционным материалом в природных популяциях. 

Теперь рассмотрим те элемента·рные факторы, ко
торые оказывают давление на популяцию и вызываюг 

в них (при использовании элементарного эволюцион· 
ного материала) элементарные эволюционные явления. 
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ЭЛЕМЕНТАРНЫЕ 
ЭВОЛЮЦИОННЫЕ 

ФАКТОРЫ 

В отсутствие каких-либо воздействий на генетиче
ский состав бесконечно большой популяции она быстро 
стабилизируется по количественным соотношениям со
держащихся в ней генов. Для того чтобы количествен
ные соотношения генов изменялись, на популяцию дол

жны оказывать давление (влИяние) определенные фак~ 
торы. 

Элементарные эволюционные факторы можно выде
лять. исходя из характера и. природы их воздействия 
на популяции, а также из результатов оказываемого 

ими давления на популяции. При этом необходимым ·и 
достаточным оказывается выделение четырех основных 

элементарных эволюционных факторов. 

Мутационный 
процесс -

«поставщик» 

нового 

элементарного 

материала 

Выше был::> показано, что элементар
ные единицы насJ1едственной изменчи
вости - мутаuии в сумме являются эле

ментарным эзолюционным материалом. 

Но сам процесс возникновения мутаций 
(спонтанный мутационный' процесс) как 
таковой является элементарным· эволю-
ционным фактором, оказывающим опре

деленное давление (т. е. количественное воздействИе) 
на генетическую структуру популяции всех организмов. 

Чем характеризуется мутапионный процесс с количе
сгвенной стороны, определяющей степень возможных 
давлений этого фактора на популяцию? Ввиду боль
шого числа генов и хромосомных ло.кусов 1 у всех (:да
же простейших) >Iшвых организмов, а также оrноси~ 
тельно .высокой стабильности хромосом частоты воз
никновения отде.r1ьных определенных мутаций всегда 
относительно очень низки и лежат между 10-4 и 10""6 
на поколение. Но в связи с большим числом гено·.в и 
хромосомных локусов общая частота всех возникаю-

1 Л о к у с - место расположения определенного гена в хро
мосоме. 
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щих мутаций у живых организмо·в относительно высо
кая. Она колеблется в пределах от единиц до неско,1 ь-
1шх десягков процентов на поколение. Следовательно, 
мута·ционный процесс оказывает вполне ощутимое дав
ление на популяцию, хотя в отношении отдельных му

тантных признаков оно может быть и невелико. 
Мутационный процесс как эволюционный фактор 

поддер.Жи.вает высокую степень гетерогенности природ
ных популяций. Может ли он, однако, являясь источ
ником наследственной изменчивости, направлять эво
люционные изменения? Для от·вета на этот вопрос 
вспомним два обстоятелы тва. Во-.первых, как извесr
но, мутации (весьма разнообразно изученные) изменя
ют исходные признаки и свойства в различных направ
лениях, осуществляя в классической форме «неопре
деленную изменчивость» (Ч. Дарвин). Эта ненаправ
ленность мутационного ilpoцecca исключает возмож

ност.ь его направляющего влияния на протекание эво

люционных изменений. Во-·вторых, давление мутацион
ного процесса хотя и вполне ощутимо, но оrноситель

но невелико. Кроме того, мутационный процесс неиз
бежно ограничен онтогенетическими возможностями 
каждой, в данный момент существующей, формы со
ответствующих живых организмов. Это обстоятельство, 
как известно, лежит в оонове закона гомологических 

рядов в наследственной 11зменчивости, сформулирован
ного Н. И. Вавиловым ( 1920) и ·выражающегося в 
параллелизме изменчивости филоrенетически близких 
форм, уменьшающегося с уменьшением степени род
ства этих форм. 

Таким образом, мутационный процесс является 
лишь фактором - поставщиком элементарного эволю
ционного материала. Хотя давление мутационного про
цесса на природные популяции всегда ощутимо и 

поддерживает на высоком уровне их гетерогенность, 

однако по всем своим основным свойствам этот фак
тор неспособен оказывать направляющее влияние на 
процесс эволюции. 

Следующий элементарный эволюци
Популяционные онный фактор - «популяционные вол

волны ны», хотя имеет совершенно иную при

роду, нежели мутационный процесс, но 
также статисrичен. 
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В 1905 г. С. С. Четвериков опубликовал интерес
ную работу под заглавием «Волны жизни» 1 • Он пока
зал, что популяции живых организмов всегда подвер· 

жены количественной флуктуации численности входя· 
щих в них особей. Характер, причины и размах таких 
колебаний численности могут быть очень различными. 
Подчеркнем, что в данном случае речь идет именно о 
ф.1уктуациях, т. е. колебаниях в положительную и от
рицательную сторону, сменяющих друг друга более 
или менее регулярно, а не о постоянном, направлен· 

ном процессе увеличения или сокращения численности. 

Иногда такие флуктуации связаны с сезонной периоди
кой (например, у многих насекомых и других животных 
с относительно коротким жизненным циклом, а также у 

многих однолетних растений). В других случаях флукту
ации численности связаны с более длительными и ме• 
нее регулярными периодами, обусловленными флукту· 
ациями климатических условий или урожая кормов. 
Наконец, в некоторых случаях могут иметь место апе· 
риодические, основанные на случайных «катастрофах" 
изменения численности, возникающие в результате на· 

воднений, лесных пожаров, исключительной засухи, 
исключительных морозов и т. д. Такие катастрофы ве· 
дут к резкому сокращению численности, затем восста

навливающейся и переходящей на уро,вень нормаль· 
ных колебаний. 

Можно с полной определенностью утверждать, что 
в биосфере Земли не существует популяций, не под
верженных количественным колебаниям численности 
составляющих их особей, >ютя диапазон таких попу. 
ляционных волн может быть очень различен. У неко· 
торых долгоживущих организмов (например, многие 
древесные породы) такие колебания, в связи с боль·. 
шой длительностью отдельных поколений, протекают 
чрезвычайно медленно, часто ускользая от нашего не
посредственного наблюдения. У других организмов 
они выражены весьма ясно и бросаются в глаза каж· 
дому; достаточно вспомнить о колос.сальных сезонных 

1 С. С. Чет в е р и к о в. Волны жизни (из лепидепторологиче
ских наблюдений за .11ето 1903 r.). - Дневник зоологического от· 
деления Императорского об-ва любителей естествознания, антро
пологии и этнографии Московского университета, том 111, № 6, 
1905, С, 106-110, 
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колебаниях численности многих насекомых. Отноше
ние численностей особей в популяциях в сезоны пика 
и спада составляет 1: 1 ООО ООО (данные по майскому 
жуку ·в Зауралье в 1961-1965 гг., Ю. И. Навоженов, 
1967). 

Почти те же пределы размаха колебаний числен· 
ности в периоды пика и спада наблюдаются во многих 
случаях несезонных, периодических или непериодиче

ских колебаний численностЕ:'Й некоторых насекомых 
вредителей, связанных со значительными колебаниями 
кормовых объектов: непарного шелкопряда, вредной 
черепашки, бабочки-монашенки, гессенской мухи, са
ранчи, ·колебания ч·исленности ряда однолетних расте
ний. Общеизвестны годы «мышиной напасти» или рез
кие волны жизни, связанные с урожаем и неурожаем 

кор·мов у белок, зайце1в, леммингов, а также связан· 
ные с резкими волнами жизни других животных коле

ба·ния численности хищников и паразитов (лис, песцов, 
хищных птиц, многих видов насекомых, клещей и 
т. д. - рис. 8). Наконец, общеизвест.ны случаи мас
со·вых вспышек численности видов, попадающих в. но

вые области, в которых отсутствуют их естественные 
враги ('кролики в Австралии или в Но·вой Зеландии, 
канадская элодея в Палеарктике, ондатра в Европе, 
некоторые америка1нские сельскохозяйсl'венные вреди
тели в Евразии и воробьи в Амер·ике и т. д.). Такие 
апериодические резкие вспышк.и затем постепенно, по 

мере освоения местными биогеоценозами 1 новых при· 
шельцев переходят в обычные, естественные флуктуа· 
ци·и численности. Менее известны и изучены аналогич· 
ные резкие апериодические ·волны жизни, возникаю

щие, например, после наводнений или лесных пожаров: 
в результате уничтожения одних видов резко возра

стает численность других, ранее подавляемых. 

Особенно интересные волны жизни в популяциях на 
границах видовых ареалов. С одной стор·оны, такие по

пуляции - это «передовые отряды» во взаимоотноше

ниях вида с новыми для него комплексами биогеоцено-

1 Участок биосферы, населенный определенным биоценозом, т. е. 
сообществом разных живых организмов, обычно отделенный от со
седних таких же участков дополнительно другими - почвенными, 

микроклиматическими и т. д. границами. Биогеоценозы - элемен
тарные подразделения биосферы Земли, 
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зов и физико-географических условий, а с другой 
(как было показано Н. И. Вавиловым на огромном ма
териале культурных растений) - они являются места
ми выделения популяций, в высокой степени гомозигот
ных по некоторым рецессивным признакам, которые в 

основной части видовых ареалов встречаются лишь в 
гетерозиготном состоянии в относительно невысоких 

концентрациях. Таким образом, популяционные волны 
на границах видовых ареалов могут являться своеоб
разной «апробацией» новых генотипов, подвергающихся 
новым для вида условиям отбора. 

Каково же значение «популяционщ,1х волн» с эволю
ционной точки зрения? 

Прежде всего они совершенно случайно, статистич
но и резко изменяют концентрацию всех редко встре

чающихся в популяциях мутаций и целых генотипов. 
Действительно, восстанавливающаяся после спада чис
ленности популяция включит в свой состав только те 
мутации и генотипы, которые присутствуют в той груп
пе особей, из которой вновь нарастает численность по
Iiуля ции. При этом, естественно, некоторые присутство
вавшие в малых концентрациях мутации до периода 

спада чисJ1енности совершенно случайно ( безотноси
тельно к их биологической ценности) исчезнут из попу
ляции, а другие, также находившиеся в предыдущем 

пике в очень малых концентрациях и случайно остав
шиеся в значительно более высокой концентрации ко 
времени слада, резко цовысят свою концентрацию. Та
ким образом, совершенно случайно, но резко меняются 
набор и концентрация мутаций в популяциях; часть из 
них случайно исчезает из популяции, а концентрация 
других увеличивается. 

Случайное резкое повышение концентраций некото
рых мутаций имеет очень существенное значение для 
популяции. Как будет по1<азано ниже, отбор очень мед
ленно изменяет весьма низкие (или весьма высокие) 
концентрации мутаций и относительно быстро - сред
ние (грубо говоря, концентрации между 10 и 90 про
центами). В этом смысле популяционные волны (ана
логично мутационному процессу) являются поставщи
ком эволюционного материала под действием отбора. 

Популяционные волны в тех случаях, когда они со
провождаются колебаниями или резким расширением 
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популяционных ареалов, выводят, хотя и временно, ряд 

мутаций и генотипов в иную абиотическую и биотиче
скую среду. Это также является своего рода аппроба
цией для ряда генотипов, способствуя выходу некоторых 
из них на ЭВОЛЮЦИОННУ!О арену. 

Популяционные волны вместе с мутационными про
цессами являются фактором-поставщиком эволюцион
ного материала, выводя ряд генотипов, совершенно слу

чайно и ненаправленно, в качестве «кандидатов» на 
роль новых звеньев в протекающих эволюционных яв

лениях и процессах. Давление этого фактора может 
быть весьма различно и, вероятно, обычно превышает 
таковое мутационного процесса. 

Третьим элементарным эволюцион
Изоляция 

ным фактором является изоляция, т. е. 
возникновение любых барьеров, нарушающих панмик
сию (свободное скрещивание индивидов). Уже Ч. Дар
вин придавал изоляции исключительно большое значе
ние в протекании эволюционного процесса, подробно 
изучив характерные особенности изолированных остров
ных форм. Действительно, изоляция, нарушая панмик
сию, закрепляет как возникшие случайно, так и под влия
нием отбора различия в наборах и относительных чис
J1енностях генотипов в разных изолирующихся частях по

пуляций. Иначе говоря, изоляция является фактором 
ускорения и закрепления возникающих филогене-тических 
дифференцировок. В результате действия изоляции из 
одной исходной популяции или группы популяций обра
зуются две или более· генотипически отличающихся 
друг от друга популяций или их группы. Обычно эво
люционисты рассматривают явления, связанные с изо

ляцией в большом, макроэволюционном масштабе (при 
возникновении не только видов, но и родов, семейств, 
отрядов), нас же здесь изоляция интересует в первую 
очередь как элементарный эволюционный фактор, дей
ствующий вначале в пределах популяции, на микроэво
.'lюционном уровне. 

В природе можно обнаружить множество различных 
случаев и форм изоляции. Тем не менее все они под
даются достаточно четкой классификации. Прежде все
го можно отметить два основных типа изоляции: терри

ториально-механическую (пространственную, географи
ческую), при которой популяция разделяется на две или 
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несколько частей барьерами, лежащими «вне ее» (т. е. 
не связанными с биологическими различиями между 
входящими в ее состав индивидами), и биологическую, 
при которой та или иная степень изоляции в пределах 
популяции основывается на возникновении соответст

вующих биологических различий. Можно выделить раз
личные формы первого типа изоляции: водные барьеры 
для сухопутных видов, барьеры суши для водных орга
низмов, возвышенности, изолирующие в той или иной 
степени равнинные популяции, а равнины - горные по

пуляции; участки леса, луга, степи, болот и любые гра
ницы между различными биогеоценозами, нарушающие 
в той или иной степени панмиксию внутри популяции. 
Естественно, всякая пространственная, территориально
механическая изоляция, причины которой лежат «вне 
популяции», в конечном счете связана, как и всякое 

проявление жизн~деятельности, с основными биологиче
скими свойствами определенных организмов. 

Биологическую же изоляцию можно достаточно яс
но и точно подразделить на три основные формы: эко
лого-этологическую, морфофизиологическую и собствен
но генетическую. К эколога-этологическим формам изо
ляции относятся те случаи, в которых свободное скре
щивание между индивидами из двух или нескольких 

групп нарушается в результате снижения вероятности 

встречи партнеров из разных групп (по сравнению со 
встречами внутри группы) в данном районе в период 
размножения из-за различий в поведении и образе жиз
ни. Сюда относятся случаи неодновременного созрева
ния половых продуктов у разных особей, возникновение 
различий в выборе мест размножения, различий в пове
дении во время репродукционного периода и т. п. 

Примеров такого рода можно подобрать довольно 
много. Например, в популяциях_ некоторых птиц возни
кают формы, отличающиеся либо небольшим сдвигом 
времени спаривания, либо инстинктами гнездостроения, 
характерным расположением гнезда (например, выше 
или ниже в кроне дерева, в разных частях кустарни

кового яруса и т. д.). Еще в 30-х годах английский зоо
лог Л. Р. Дайс установил ряд экологических разли
чий в пределах подвидов и популяuий оленьих мышей, 
занимающих одни и те же территории. Советский зоо
лог Л. С. Берг (1934, 1935, 1936) описал «яровые» и 
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«озимые» расы у миног и лососевых, отличающиеся вре

менем нереста, с чем, естественно, связана высокая сте

пень изоляuии между особями этих сезонных рас. Мно
гие насекомые, особенно наружные паразиты и крово
сосущие формы, связаны с определенными видами -
хозяевами в пределах одной и той же популяuии, что 
часто обусловлено соответствующей степенью репродук
тивной изоляuии. Так, в одних и тех же районах на 
территории Европейской части Союза существует не
сколько «биологических рас» кукушек, которые разли
чаются с1<лонностью к гнездам определенных видов во

р<>бьиных птиu и генетически закрепленной окраской 
откладываемых яиu 1 • Все большее число наблюдений, 
особенно над птиuами, подтверждает влияние разли
чий в. поведении во время периода размножения на ве
роятность спаривания2 • 

Следовательно, при эколого-этологической форме изо
ляuии нарушается лишь вероятность спаривания осо

бей или встречи половых продуктов во время репродук

ционного периода, само же скрещивание протекает 

вполне нормально. 

При морфофизиологической изоляции изменяется 
вероятность удачного скрещивания. Это может быть 
связано с возникновением различий в физиологии разм
ножения или морфологии копулятивных органов. На
пример, у близких видов лягушек «пусковым механиз~ 
мом» к спариванию служит строго определенная форма 
«брач1щго» пения. При искусственном оплодотворении 
резко различные по кваканью, а иногда и различаю

щиеся в 5-6 раз по величине тела лягушки дают впол
не жизнеспособное потомство. 

У дрозофилы на очень большом материале изучена 
вероятность оплодотворения между представителями 

разных видов, подвидов, географически удаленных по
пуляций и, наконец, между особями с различными ге
нотипами внутри одной популяции. Во всех случаях спа
ривание могло происходить с разной частотой и в те-

1 А. С. М а л ь ч е в с к и й. О биологических расах обыкновен
ной кукушки (Cuculus caпoris) на территории Европейской части 
СССР. - «Зоологический журнал», 1959, т. 37, вып. 1. 

2 Е. Н П а но в. О систематическом положении уссурийского 
зуйка (по этологическим данным). - «Зоологический журнал», 
1963, т. 42, вып. 10. 
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чение различного времени. Однако всегда, когда спари
вание все же осуществлялось, возникало жизнеспособ

ное потомство. 

У животных морфологическая изоляция связана ча
сто со строением мужских копулятивных органов. Мор
фологические различия в их строении у некоторых на
секомых и млекопитающих иногда являются основой 
для построения системы соответствующей Группы под
видов или видов. У растений морфологическая изоляция 
может быть связана с особенностями строения цветков 
и генеративных органов (например, известное явление 
гетеростилии (рис. 9) - наличие цветов с разным рас-

Рис. 9. Пример морфоло
гической изоляции, связанной 
со строением генеративных ор

ганов, - гетеростилия у при

мулы (Priшula officiпales). 
Различное взаиморасположе
ние пестика и тычинок цветов 

двух генетически различных 

особей препятствует самоопы
лению (Стеббинс, 1966). R б 

положением пыльников и рылец), а также с различия
ми в скорости прорастания пыльцы и т. п. 

Следовате.11ьно, при морфофизиологической изоля
ции наблюдается снижение вероятности эффективного 
скрещивания (при нормальных результатах скрещива
ния в тех случаях, когда оно все же осуществляется). 

Наконец, самая важная форма биологической изо
ляции - собственно генетическая изоляция. К ней от
носятся все те случаи, когда гибриды из соответстаую
щих скрещиваний оказываются неполноценными (в ре
зультате снижения жизнеспособности, плодовитости, 
полной их стерильности или отмирания на ранних ста

диях развития). Наиболее «очевидны» различные слу
чаи возникновения отличий в хромосомных наборах. 
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Известно, например, что у растений довольно часто воз
никают тетраплоидные формы (не двойной, как обыч
но, а четырехкратный набор хромосом). В случае за
крепления в популяции тетраплоидная форма оказыва

ется изолированной от исходной диплоидной (двойной 
набор хромосом) ввиду почти полной стерильности три
плоидных (тройной набор хромосом) гибридов между 
ними (из-за невозможности нормального протекания 
мейоза). Как у растений, так и у животных различные 
степени стерильности между исходной и вновь возник
шей формами могут обусловливаться отдельными хро
мосомными мутациями и особенно их некоторыми· ком
бинациями. Б. М. Кожевников и Н. П. Дубинин ( 1936) 
в изящных экспериментах получили трех- и пятихромо

сомные линии дрозофилы (имеющей 4 пары хромосом), 
оказывающиеся интерстерильными при скрещиваниях с 

исходной нормальной формой. Сходные случаи изуче
ны Н. Н. Воронцовым в сравнительной кариологии мы
шевидных грызунов. 

Иногда наблюдается полная собственногенетическая 
изоляция между весьма близкими формами, хотя в то 
же время не удается найти каких-либо резких кариоти
пических различий между ними. Например, гибриды 
между двумя близкими видами божьих коровок 
(Epilachna chrysomelina, Е. кapeпsis) погибают на ран
них стадиях развития, хотя у обоих видов не установ
лены различия в кариотипе. По-видимому, нередко пер
вично возникают какие-то формы изоляции, способст
вующие постепенному Jiакоплению большого числа мел
ких генотипических отличий, которые затем приводят к 
несовместимости соответствующих генотипов. 

Итак, собственно генетическая изоляция включает 
все те формы изоляции, когда результаты эффективного 
скрещивания оказываются в той или иной степени не
нормальными: снижается либо жизнеспособность, либо 
плодовитость получающихся гибридов. 

По механизму действия все формы изоляции прин
ципиально сходны они вызывают и закрепляют груп

повые различ.ия в результате нарушения панмиксии 

(всегда ведущей к сглаживанию различий путем скре
щиваний) и продолжительности действия (в отличие от 
«волн жизни»). Изоляция, конечно, сама по себе не 
может создать новые формы. Для этого необходимо на-
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личие генетической гетерогенности. Иными словами, изо
ляция, осуществляя начальные стадии и усиливая фи
логенетическую дивергенцию, всегда взаимодействует с 
первыми двумя рассмотренными уже нами элементар

ными эволюционными факторами - поставщиками эле
ментарного эволюционного материала (мутационным 
процессом и популяционными воJшами). Изоляцию нель
зя считать, несмотря на длительность ее действия, на
правляющим фактором эволюции; в этом отношении 
она является фактором, способствующим и усИJiиваю
щим расчленение исходной популяции на отличающиеся 
друг от друга группы. 

Влияние изоляционных барьеров может быть лю
бым, от очень малого до приводящего к стопроцентной 
изоляции. Воздействие изоляции в большинстве случа
ев так же, как и большинства популяционных волн, по
видимому, превышает давление мутационного процес

са. Необходимо при этом помнить, что в то время как 
давление мутационного процесса у каждого данного 

вида на очень долгие сроки является величиной прак
тически константной, влияние популяционных волн и 
изоляции в зависимости от условий места и времени 
может сильно варьировать, достигая временами боль-
ших величин. 

Несомненно, важнейшим и наиболее 
Естественный интересным эволюционным фактором яв

отбор ляется естественный отбор. При опреде-
лении естественного отбора Ч. Дарвин 

использовал понятие «выживание наиболее приспособ
ленного». При этом имелось, конечно, в виду не просто 
выживание, а выживание и дальнейшее размножение 
этой особи: именно в этом основное эволюционное зна
чение выживания особи. Поэтому более строго естест
венный отбор надо определять как процесс, направлен
ный к повышению щ1и понижению вероятности остав

ления потомства одной формой организмов по сравне
нию с другими формаАtи. Ясно, что в основе отбора ле
жит суммарная относительная жизнеспособность инди
видов определенного генотипа на всех эмбриональных 
и постэмбриональных стадиях, определяющая достиже
ние репродукционного возраста и возможность оставле

ния потомства. 

Ч. Дарвин открыл в природе принцип естественного 
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отбора исходя из наличия у всех живых организмов сле
дующих реально существующих предпосылок: избыточ

ной численности потомства при стационарной общей 
численности вида (одна пара в конечном счете оставля
ет в следующем поколении в среднем только одну пару 

особей); неопределенной наследственной изменчивости, 
затрагивающей все возможные признаки и свойства ор
ганизмов. Из этих двух предпосылок неизбежно выте
кает «борьба за существование» (следствием которой, 
в свою очередь, и является «переживание наиболее при
способленных», т. е. дифференциальное достижение ре
продукционного возраста и оставление потомства). 

Отбор прежде всего действует в пределах каждой 
популяции, отбирая (или отметая) те или иные входя
шие в ее состав генотипы. Объектами отбора являются в 
данном случае определенные индивиды или группы ин

дивидов - носители определенных признаков или 
свойств. С другой стороны, можно говорить и о конку
рентных отношениях (в основе которы,х всегда лежит 
такая же дифференциальная размножаемость индиви
дов) между различными популяциями или группами 
популяций, принадлежащих к одному и тому же виду. 
Наконец, можно говорить и о межвидовом отборе, свя
занном со сложными конкурентными взаимоотношения

ми между· видами в пределах биогеоценоза. Однако и 
межвидовой отбор неизбежно связан с внутривидовым 
и внутрипопуляционным отбором генотипов, направле
ние которого в данном случае определяется конкурен

цией не с· особями ·того же самого вида, а с особями 
других видов. В настоящей работе нас прежде всего ин
тересует внутрипопуляционный и отчасти межпопуля
ционный отбор как элементарный эволюционный фак
тор. 

Рассмотрим важнейшие формы отбора с точки зре
ния его влияния на структуру элементарной эволюцион
ной единицы - популяции. Каждая природная популя
ция представляет собой совокупность особей, являющих
ся носителями различных генотипов: популяция всегда 

явлйется генотипической смесью. Различные генотипы в 
популяции обычно представлены в весьма разных кон
центрациях и, кроме того, морфофизиологически могут 
отличаться друг от друга. При относительной стабиль
ности абиотических и биотических внешних условий (и 
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относительно большом возрасте популяции) количест
венно доминирующие генотипы все время будут сохра
нять свое доминирующее положение. Напротив, все ук
лонения от этой группы будут уничтожаться. Такая 
форма отбора была названа «центростремительным», 
или «стабилизирующим», отбором (Фишер, 1930; Райт, 
1931). Графически эта форма отбора изображена на 
рис. 10,А. Особенно большой вклад в изучение этой 
формы внес наш соотечественник, один из крупнейших 
эволюционистов И. И. Шмальгаузен. 

Однако в ряде случаев может протекать отбор, ве
дущий к изменению среднего типа популяции - к за
мене одних количественно преобладающих генотипов 
другими (рис. 1 О, Б). Например, когда в популяции воз
никают генотипы, обладающие новыми селективными 
свойствами, или когда изменяется среда обитания. Эта 
форма отбора названа «движущей» или «ведущей». 

В популяции, особенно в связи с влиянием изоля
ции, может одновременно возникнуть несколько различ

ных направлений отбора. В результате может произой
ти либо разделение одной популяции на две или более 

R б 

:.d&~ ~~~IL .. 
-~~ 1 

/<:~1~ 
Рис. 10. Схема действия двух основных форм естественного 

отбора: А - стабилизирующей; Б - движущей. По оси ординат
частота встречаемости данного варианта строения в популяции, по 

оси абсцисс - величина изменчивости данного признака. Наверху 
исходное состояние, стрелками обозначено направление давления 
отбора; внизу - результат, получаемый в череде поколений. 
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(при участии изоляции), либо возникнет более или ме
нее длительное состояние полиморфизма 1• 

Генетическая и селекционная природа внутрипопуля
ционного полиморфизма может быть различна. Напри
мер, диморфизм может быть обусловлен повышенной 
относительной жизнеспособностью гетерозиготы (Аа) 
по сравнению с жизнеспособностью обеих гомозигот (аа 
и АА). В этом случае, в зависимости от количествен
ных соотношений относительных жизнеспособностей 
всех трех генотипов, установится то или иное количест

венное соотношение между двумя (АА+Аа и аа) мор
фофизиологически отличающимися фенотипами в попу
ляции. Хорошо изученным примером такого рода явля
ется поддержание высокой концентрации среди абори
генов некоторых районов Африки гена серповидно-кле
точной анемии. В гомозиготном состоянии этот ген ве
дет к гибели организм из-за нарушения переноса кис
лорода кровью эритроцитами, приобретающими серпо
видную форму. Полиморфизм по этому гену в популя
ции поддерживается на постоянном и высоком уровне 

потому, что вместе с отбором, направленным на устра
нение из популяции этого гена, существует противопо

ложно направленный отбор на сохранение гена. Этот от
бор связан с тем, что в гетерозиготном состоянии ген 
серповидно-клеточной анемии определяет невосприим
чивость организма человека к малярии - опасной бо
лезни в этих районах. 

В других случаях полиморфизм может быть вызван 
тем, что две (или более) генетически различные фор
мы обладают преимуществами в разных условиях, на
пример, в разные сезоны года. Достаточно хорошо изу
чен (рис. · 11) случай с преимущественным выживанием 
в зимний сезон «красных», а в летний - «черных» 
форм двухточечной божьей коровки (Adalia blpunctata). 
Можно считать, что внутрипопуляционный полиморфизм 
может явиться результатом как действия ведущего от
бора (гетерозиготный полиморфизм), так и особой фор
мы отбора, получившей наименование «дизруптивного» 
(разрывающего). Конечно, все классификаnии так на-

1 Пол им о р физ м - существование в популяции двух или 
нескольких форм в соотношениях, которые нельзя объяснить лишь 
возникновением новых мутаций. 
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зываемых форм условны, природа же действия отбора 
едина. 

Нужно подчеркнуть, что отбором всегда как подхва
тывается, так и отметается определенная группа гено

типов - носителей основного отбираемого признака или 
свойства. При этом может автоматически «соотбирать
ся» группа генов-модификаторов, т. е. генов, повышаю
щих селективное значение отбираемого признака (уси
ливающих или ослабляющих действие основного гена). 
Надо заметить, что этот «шлейф» автоматически соот
бираемых генов (при достаточно сильном влиянии от
бора на главный признак) может вызвать распростра
нение в популяции признаков и свойств коррелятивно 
связанных с главным. Разнообразие складывающихся в 
природе ситуаций настолько велико, что рано или позд· 
но ·и эти второстепенные признаки могут стать глав

ными объектами отбора. 

Эффективность отбора зависит в первую очередь от 
его. давления и от длительности действия в определен
ном направлении. 

Давлением отбора называется степень различия в 
относительной жизнеспособности конкурирующих форм, 
которую можно выразить количественно, например, в 

процентах. Под направлением отбора понимают поло
жительный (или отрицательный) отбор определенных 
генотипов. Вектором отбора называют направление от
бора, осуществляемое при определенном его давлении. 

Давление отбора теоретически может варьировать 
от нуля до ста процентов преимущества отбираемой 
формы за поколение (или от О до 1, если его выражать 
в степени вероятности достижения репродукционного 

возраста отбираемой формы). Важно иметь в виду, что 
отсутствие отбора (т. е. давление отбора, равное нулю), 
вряд ли может иметь место в природе или в экспери

менте: какие-то генотипы всегда будут несколько отли
чаться вероятностями достижения репродукционного 

возраста. 

Результат действия отбора в длинной череде поко
лений (и это очень существенно) зависит от исходной 
концентрации отбираемой формы при одинаковом дав-. 
лении отбора. Как при очень низких, так и при очень 
высоких концентрациях отбор действует очень медлен-
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но. Естественно, что в природных условиях во всех по• 
пуляциях давление отбора по отношению к любому ге
нотипу и.'lи форме само должно колебаться в зависи
мости от изменения самых различных факторов, таких, 
например, как степень перенаселенности (определяемая 
как избытком потомства, так и изменениями трофиче
ской среды), комбинация меняющихся биотических и 
абиотических факторов среды и т. д. 

В природных популяциях, где мы всегда имеем дело 
с гетерогенной смесью индивидов и где одновременно 
протекают процессы отбора в разных направлениях и 
с разными давлениями, часто будут наблюдаться слу
чаи отбора не одного определенного генотипа, но не
скольких, отличающихся друг от друга различных гено

типов. Кроме того, следует не забывать, что в данный 
момент 11ремени оценивается отбором не генотип, а реа
лизованный в конкретных условиях фенотип. Однако 
когда мы говорим о направлении отбора, мы, конечно, 
подразумеваем не одно поколение, а целую их череду; 

при этом на первый план выступают уже не фенотипы, 
а их определяющие системы - генотипы. 

Несомненно, у живых организмов имеются признаки 
и свойства, которые в течение очень длительного време
ни подвергаются воздействию отбора принципиально в 
одном и том же направлении. Примерами таких при
знаков могут служить: структура органов чувств, орга

нов движения, органов хранения и переработки инфор
мации (мозг), желез наружной и внутренней секреции 
и т. д. Еще более длительному и направленному к од
ним и тем же функционально неизменным целям воз
действию отбора подвергаются такие основные фунда
ментальные и общие свойства живых организмов, как 
раздельнополость, механизм клеточного деления, меха

низмы мейоза · и оплодотворения, оптимальная степень 
стабильности генотипов, явления доминантности и т. д. 

Совершенно ясно, что при длительном сохранении 
направления отбора даже при его малом давлении он 
может быть достаточно эффективен. Естественно, что 
при частых изменениях направления отбора конечная 
биологическая цель может быть достигнута лишь в ре
зультате достаточного :цавления. В природных популя
циях направление и, значительно чаще, сила давления 
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отбора постоянно меняются. Это может происходить 
под влиянием самых различных сочетаний большого 
числа варьирующих факторов: среди них особое зна
чение имеют колебания численности, происходящие 
вследствие изменения некоторых физико-географических 
условий и биотической среды, а также конкурентных 
взаимоотношений с другими видами. 

Кроме таких постоя.иных направлений отбора, в при
родных популяциях, несомненно, существует большое 
число кратковременно действующих векторов отбора. 
На первый взгляд это должно неизбежно замедлять 
эффективность действия отбора. Однако постоянное на
личие богатой смеси различных генотипов в популяции 
является своего рода «глушителем» чрезмерной измен
чивости векторов отбора. В то же. время относительно 
кратковременно действующие векторы отбора являются 
одной из причин поддержания части редких генотипов 
в популяции, хотя и не на высоких уровнях, но тем не 

менее в «ощутимых» концентрациях. Такие находящие
ся в малых концентрациях генотипы составляют своего 

рода «аварийный запас», или «мобилизационный ре
зерв», популяции. Этот запас генотипов, в свою оче
редь, является не только «глушителем» постоянных 

кратковременных или долгосрочных изменений внешней, 
популяционной и генотипической среды, но и поставщи
ком кандидатов для выхода на более широкую популя
ционную арену новых форм. 

Таким образом, неизбежная изменчивость векторов 
отбора в природных популяциях не ведет к увеличению 
беспорядочности происходящих в них процессов отбора 
и замедлению его работы. Гетерогенность всех природ
ных популяций и наличие в них форм, удовлетворяю
щих не только требованиям сегодняшнего дня, создают, 
наоборот, богатые возможности внутрипопуляционного 
действия отбора и своего рода постоянную готовность 
к мобилизации широких потенциальных возможностей 
всякой популяции. Кроме того, не надо забывать, что 
на эти внутрипопуляционные процессы накладываются 

конкурентные взаимоотношения между популяциями, 

видами и целыми биоценозами. Это значительно обо
гащает общую картину работы отбора, делая ее одно
временно более многогранной и тонкой и в то же время 
более сложной для количественного анализа. 
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* 
* Мутационный процесс и популяционные волны явля-

ются факторами-поставщиками э:1ементарного эволю
ционного материала, а изоляция во всех ее формах -
фактором, определяющим становление и усиление внут
ри- и межпопуляционных дифференцировок. Все эти 
факторы не направляют эволюционный процесс и в этом 
смысле не являются «творческими». Естественный отбор 
является единственным и достаточным направляю
щ им эволюцию элементарным фактором; его действие 
всегда векторизовано, т. е. обусловлено средой сущест
вования и направлено на приспособление к ней. Отбор 
вызывает и общие и частные приспособления. Филоге
нетическая дифференцировка (т. е. возникновение в про
цессе эволюции нескольких форм из одной исходной) 
первично осуществляется по отношению к основным 

биологическим признакам и свойствам опять-таки отбо
ром. (конечно, при непрерывном закреплении различий 
путем образования тех или иных внутри- и межпопуля
ционных изолирующих барьеров). 

Давление отбора может быть весьма различным, час
то характеризуясь чрезвычайной длительностью. Благо
даря направленности в природных условиях давление 

отбора обычно перекрывает как давление мутационного 
процесса, так и давление популяционных волн, давление 

же изоляции лишь усиливает эффективность отбора. 
Однако совершенно ясно, что действие элементарных 

эволюционных факторов - еще не эволюция. Для то
го чтобы приблизиться к реальному пониманию теку
щих JJ природе процессов микроэволюции, необходимо 
сформулировать еще одно понятие - «пусковых меха

низмов ЭВОЛЮЦИЮ>. 

ПУСКОВЫЕ 

МЕХАНИЗМЫ 
эволюции 

Выше было сформулировано понятие элементарного 
эволюционного явления - достаточно длительного из-
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менения генотипического состава популяции. Мы особо 
подчеркнули, что хотя элементарное эволюционное яв

ление - обязательная предпосылка любого процесса 
эволюционного формообразования или изменения биоло
гической сущности видов, - само по себе возникнове
ние элементарных эволюционных явлений отнюдь не 
представляет собой эволюционный процесс. Это и по
нятно: элементарное эволюционное явление охватывает 

изменения генотипической структуры популяций, проис
ходящие на протяжении иногда очень незначительного 

числа поколений. За такой период может изменяться 
лишь частота встречаемости разных генотипов в попу~ 

ляции. В процессе микроэволюции отдельные генетиче
ски меняющиеся популяции и их группы выводятся на 

эволюционную арену в результате направленных про

цессов большего масштаба. Такие векторизованные 
внутривидовые изменения и называются «пусковыми ме

ханизмами эволюции»; они завершаются, как правило, 

достаточно существенными изменениями вида во вре

мени. 

Пусковой механизм эволюции приходит в действие в 
результате совместной работы элементарных эволюцион
ных факторов в пределах популяции как элементарной 
эволюционной единицы. Рассмотрим это взаимодейст
вие в самых общих чертах. 

Любая популяция любого вида постоянно подверже
на тому или иному давлению всех элементарных эво

люционных факторов. Действительно, у всех организ
мов постоянно протекает мутационный процесс; следо
вательно, все популяции испытывают определенное его 

давление. Во всех популяциях происходят колебания чис
ленности особей, приводящие к описанным в предыду
щем разделе последствиям. Определенное давление изо
ляции входит в само определение понятия популяции, 

всегда присутствует и естественный отбор. Влияние 
всех этих факторов может меняться независимо друг 
от друга и часто очень резко. Давление мутационного 
процесса, возможно, менялось на протяжении различ

ных геологических эр и периодов и, несомненно, может 

меняться в наше время в связи с резкими локальными 

повышениями фона химических и физических мутаге
нов (например, в связи с рад'иоактивным загрязнением 
районов, использованием сильнодействующих химиче-
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ских препаратов и т. д.). У ряда видов время от вре
мени происходит изменение давления популяционных 

волн. В истории каждого вида возникали резкие изоля
ционные барьеры или снижалось давление прежде су
ществовавших барьеров. Наконец, постоянно меняется 
в зависимости от меняющихся сочетаний различных ус
ловий давление естественного отбора; оно может ме
нять направление, повышаться или резко падать. 

Все такого рода изменения давлений различных эле
ментарных эволюционных факторов могут выводить лю
бой из этих факторов на положение доминирующего; 
например, в популяциях человека в связи с резким па

дением действия отбора приобретает относительно боль
шое значение мутационный процесс. 

В це.'Iом возникает следующая картина: элементар
ные эволюционные факторы, воздействуя на элементар
ный эволюционный материал, приводят к возникнове
нию элементарных эволюционных явлений в элементар
ной эволюционной единице. Со временем в череде по
колений кратковременные элементарные эволюцион
ные явления интегрируются в пусковые механизмы эво

люции, которые могут вести как к формообразованию, 
заканчивающемуся видообразованием, так и к образо
ванию форм, связанных с теми или иными адаптациями. 

ВИДООБРАЗОВАНИЕ -
ЗАВЕРШЕНИЕ 

МИКРОЭВОЛЮЦИИ 

Внесение современных генетических концепций в об
щее учение об эволюции позволяет выявить элементар
ную эволюционную структуру, элементарное эволюцион

ное явление, элементарный эволюционный материал и 
элементарные эволюционные факторы. Это позвоJ1яет 
представить себе важнейшие пусковые механизмы эво
люционного процесса. 

У организмов, размножающихся половым путем, все 
микроэволюционные процессы протекают в совuкупно

стях скрещивающихся и генетически перемешивающих-

49 



ся особей. Для закрепления намечающихся, образую
щихся или уже сформировавшихся отличий между по
пуляциями и группами популяций необходимо наличие 
тех или иных ИЗОЛЯЦИОННЫХ барьеров: без них постоян
но происходило бы нивелирование (путем перемешива
ния в скрещивании) достигнутых различий. В то же 
время в системе взаимоскрещивающихся особей (и 
только в т2кой системе) возможно образование боль
шого числа различных генетических комбинаций, слу
жащих основой для эффективного и тонкого действия 
естественного отбора. 

В результате взаимодействия эволюционного мате
риала и факторов неизбежно и многократно в пределах 
вида должны возникать более или менее долгосроч
ные изменения генотипического состава популяций. Ко
нечно, далеко не все эти элементарные эволюционные 

явления будут достаточно морфофизиологически выде· 
ляться и далеко не все они послужат основой для даль· 
нейшей эволюционной дифференцировки. В зависимости 
от степени изоляции и в особенности в зависимости от 
направления действия отбора дальнейшая эволюцион· 
ная судьба таких популяций или популяционных групп 
будет весьма различна: одни выйдут на большую эво
люционную арену, другие исчезнут, растворившись в со

седних популяциях. Можно утверждать, что как мута· 
ции разного рода являются материалом для формиро
вания элементарных эволюционных явлений, так и са· 
ми по себе элементарные эволюционные явления слу
жат своего рода материалом (но уже в пределах не ин
дивидуальной, а групповой изменчивости) для процес
са эволюции большего масштаба. При этом нам кажет
ся, что в формировании элементарных эволюционных 
явлений главную роль играют популяционные волны и 

изоляция, а дальнейшую их эволюционную судьбу в 
основном определяет естественный отбор. 

Итак, лишь немногие из элементарных эволюцион
ных явлений сохраняются в дальнейшей эволюции. Эти 
эволюционные явления в конце концов и приводят 

внутри каждого вида к тому хорошо известному факту, 
что отдельные популяции или их группы могут иногда 

весьма резко отличаться от других в пределах вида. 

Часто эти различия настолько велики, что системати
ки выделяют внутри вида подвиды. Подвиды являются 
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реальным выражением филогенетических дифференци
ровок, как правило, целой группы популяций. В некото
рых случаях элементарные эволюционные явления, про

текающие, как уже подчеркивалось, под направляющим 

действием естественного отбора через пусковые меха
низмы эволюции могут привести к возникновению ново

го вида. 

Главным и основным признаком нового вида всегда 
будет практически полная биологическая изоляция в 
природных условиях от других видов; При образовании 
нового вида прекращается скрещивание и генетическое 

перемешивание, характерное для процессов внутри вся

кого вида. При этом перемешивании происходит ниве
лировка различий, достигаемых отдельными популяция
ми или их группами, и, таким образом, это перемеши
вание в конечном счете позволяет сохранять основные 

особенности и своеобразие каждого вида. 
Прекращение скрещивания и перемешивания с со

седними формами позволяет вновь возникшему виду ид
ти в дальнейшей эволюции самостоятельными путями. 
Благодаря несмешиваемости с другими видами вновь 
возникший вид может начать вырабатывать совершен
но новые адаптации. Появление нового вида увеличива
ет степень дифференцированности биомассы в биосфе
ре Земли, или, как образно говорил Ч. Дарвин, увели
чивает «сумму жизни». Видообразование является важ
нейшим этапом эволюционной дифференцировки, завер
шением работы пусковых механизмов эволюционного 
процесса и одновременно - конечным звеном в цепи 

микроэволюционных процессов. Рассмотрение дальней
ших событий связано с иными пространственно-времен
ными масштабами, охватывающими не сотни и тысячи, 
а миллионы поколений и многие миллионы лет. Имен
но такого масштаба эволюционные процессы ведут к 
образованию новых родов, семейств, отрядов, классов 
и типов органического мира. Важно подчеркнуть при 
этом, что между процессами макроэволюции и кратко 

описанными в настоящей работе микроэволюционными 
процессами нет принципиальных различий: все макро
эволюционные процессы основаны на процессах микро

эволюционных. Внутри новых видов продолжают про
текать те же самые микроэволюционные процессы, в 

результате которых они возникли. 
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Оставив за рамками настоящей работы более под
робное рассмотрение интереснейшей проблемы видооб
разования (заслуживающую специального подробного 
освещения на основе современных -генетико-эволюцион
ных подходов), выделим несколько общих перспектив
ных направлений исследований ближайшего будущего. 
Рассказ об этих направлениях уместен именно в этой 
работе, обращенной к широкому кругу читателей, по
скольку не исключена возможность вк..лючения их в раз

работку проблем микроэволюции на самом разнообраз
ном материале, доступном широким кругам любозна
тельных натуралистов в природе. Как будет показано 
ниже, такие исследования под силу не только работни
кам педагогических институтов и университетов, но и в 

ряде случаев - преподавателям биологии сельских и 
поселкщшх школ. 

ПРОБЛЕМЫ 

БЛИЖАЙШЕГО 
БУДУЩЕГО 

Дицамическая картина происходящих на микроэво
люционном уровне процессов приводит к необходимости 
комплексного ее и,зучения минимум с двух различных 

позиций и направлений. С одной стороны, необходимо 
детальное и точное описание тех конкретных популя

ционно-динамических, генетических, морфофизиологиче
ских и биогеоценотических процессов, которые протека
ют в природных популяциях и их группах. С другой -
необходим постоянный теоретический анализ, основан
ный на всем комплексе наших знаний о взаимодейст
виях факторов, играющих роль в микроэволюции и 
оценке происходящего в природных условиях. 

Такая комплексность самого предмета изучения, есте
ственно, требует участия в микроэволюционных рабо
тах исследователей самых разных специальностей, а 
также специально подготовленных натуралистов-люби
телей. 

Рассмотрим первый круг вопросов несколько более 
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подробно. ОднОЙ из важнейших задач в общем изуче
нии микроэволюции является м а к с и м аль но гл у б Ь. 
кое выявление особенностей популяцай 
р а э н ы х вид о в в пр ироде. Пока совершенно не
достаточно сведений о величине популяций в природе: 
мало известно о величине пространства, занимаемого по

пуляциями разных видов животных и растений, о числе 
особей, входящих в разные популяции. С помощью наб· 
людения за перемещениями большого числа меченых 

особей на протяжении всей их жизни можно ориентиро
вочно установить границы популяций. Такие наблюде
ния практически сравнительно легко осуществимы над 

массовыми видами бесхвостых земноводных (например, 
некоторых лягушек), ящериц или других групп позво
ночных животных, а также над представителями неко

торых групп беспозвоночных - наземных моллюсков, 
бабочек, жуков, стрекоз и др. Подобные наблюдения, 
выполняемые на протяжении нескольких лет, дали воз

можность судить о пульсации границ популяционных 

ареалов, о колебаниях численности особей в популя
циях. 

Важность выяснения масштабов периодических и 
апериодических колебаний численности особей в попу
ляциях разных организмов обусловлена эволюционным 
значением действия популяционных волн численности 
как элементарного эволюционного фактор~. Интересно 
при этом установить связи динамики численности изу

чаемой популяции с динамикой других биотических и 
абиотических условий. 

Много очень мнтересных наблюдений, касающихся 
особенностей протекания мнкроэволюционнЬrо процес
са в природе, может дать учет psiдa удобных, морфо
логически четко определимых, ·так называемы·х Элемен
тарных, признаков, или фенов. Такие фены чаще всего 
могут рассматриваться как «признаки~маркеры» гено
типическоrо состава популяции. Примером таких прй
знаков могут являться четкая темная полоса на спине 

остромордой лягушки, определенные комбннащш тем
ных и светлых пят~н н·а надкрыльях некоторых видов 

жуков, полосатость и особенности строения раковины 
(закрученная вправо или влево) у массовых вида.в. на
земных моллюсков, те или иные варианты жилкования 

в крыльях насекомых, многие дискретные признаки у 
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растений (детально проанализированные в серии ра" 
бот Н. И. Вавилова, посвященной правилу гомологиче
ских рядов в наследственной изменчивости) и многие 
другие подобные пр·изнаки (рис. 12). 

Рис. 12. Пример фенетического микроэволюционного ана,шза. 
Распространение в разной концентрации фена «простого» строения 
коре:нных зубов полевки Microtus arvalis в Западной Европе (Цим
мерман, 1935). 

Конечно, желательно, где это возможно, на изучае
мых популяциях проводить хотя бы предварительные 
популяционно-генетические исследования, позволяющие 

судить о наиболее часто встречающихся в данной попу
ляции генотипах. Такие ясно направленные исследова
ния определенных популяций должны составлять содер
жание некоей «полевой эволюционной биологии». Про
ведение этих исследований работниками, владеющими 
основными знаниями в области современного уЧения о 
микроэволюционных процессах, позволит целенаправ

ленно собрать необходимый материал об относи
тельном значении основных параметров пусковых 

процессов эволюции в природных условиях у предста

вителей различных групп животных организмов. Такие 
данные, ·как уже говорилось выше, совершенно необ
ходимы для выяснения общих возможностей и особен
ностей протекания процесса микроэволюции в природе. 
Изучение взаимодействия эволюционных факторов, на-
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пример, в популяциях божьей коровки или моллюсков, 
на первый взгляд не представляющее никакого прак
тического значения, может оказаться ключом к пони

манию причин распространения вируса гриппа, послу. 

жить обоснованием для разработки совершенных спо
собов сокращения численности нежелательных видов 
или увеличения численности видов, важных в настоя

щее время. 

Предметом полевой эволюционной биологии являет
ся популяция или группа смежных популяций. Наряду 
с таким подходом для современного микроэволюционно

го учения является чрезвычайно важным развитие осо
бой дисциплины - феноrеоrрафии. Для микроэволю
ционного изучения чрезв~rчайно важно знание распро. 
странения (включая относительные численности) от
дельных признаков в пределах всего ареала вида. Изу
чаемые признаки по возможности должны быть элемен
тарными (неподразделимыми путем скрещивания), 
т. е. фенами. Количественная картина ареалов таких 
признаков в пределах ареала nида позволяет прежде 

всего представить количественную картину генетической 
взаимосвязанности популяций, их микроэволюционной 
судьбы, динамику распространения разных признаков, 
центры исторического возникновения определенных при

знаков или групп признаков и, наконец, картину дейст
вительного возникновения части географических внут
ривидовь1х форм - подвидов. 

Феногеография, проводимая на удобных для генети
ческих исследований видах (или на видах, уже хорошо 
изученных генетически), может завершиться развитием 
сформулированной в свое время А. С. Серебровским 
(1928-1929) геногеографии, т. е. изучения географиче
ского распространения отдельных аллелей в пределах 
ареала вида. Конечно, доведение феногеографии до уров
ня геногеографии представляет особенную ценность при 
анализе микроэволюционных процессов. 

Описанные выше направления микроэволюционных 
исследований посвящены сбору и обработке конкретно
го природного материала. Наряду с этим для разви
тия учения о микроэволюционных процессах весьма важ

но всестороннее развитие наших теоретических пред

ставлений и методов количественного анализа взаимо
действий различных факторов. Этому посвящена особая 
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дисциплина ~ эволюционная математика. Современная 
эволюционная математика занимается определением по· 

граничных и предельных состояний в дейспши отдель· 
ных эволюционных факторов и в их взаимодействиях; 
анализом проблемы внутрипопуляционных и межпопу· 
ляционных. динамически равновесных состояний в отно· 
шении различных генотипов (внутрипопуляционный по
лиморфизм); анализом состояний равновесия и наруше
ний этого равновесия в сообществах разных видов в 
пределах биогеоценоза и количественный анализ биогео
ценотических взаимоотношений в биосфере, а также со
зданием программ д~я построения машинных моделей, 
которые позволили бы быстро проверять значение из
менений определенных параметров и давлений отдель
ных факторов на протекание определенных микроэво
люционных процессов. 

В области эволюционной математики уже имеется 
большой «задел», созданный классическими работами 
Дж. Харди, Р. А. Фишера и В. Вольтерра и современ· 
ными работами А. А. Ляпунова, Ю. А. Свирежева и др. 
Необходимо, однако, на современном уровне (как мате· 
матическом, так и биологическом) развивать новый сии· 
тез генетической популяционной и эволюционной мате· 
матики, позволяющий с достаточной точностью оцени· 
вать относительное значение и пределы возможного дей· 
ствия различных эволюционных факторов. Для ращш
тия эволюционной математики особенно необходимо об
разование так называемых «невидимых коллективов», то 

есть в данном случае тесной идейной кооперации гене
тиков, эволюционистов-математиков. 

ПЕРСПЕКТИВЫ 
РАЗВИТИЯ 

МИКРОЭВОЛЮЦИОННЫХ 

ИССЛЕДОВАНИЙ. 

Иногда отмечается, что в связи с бурным развитием 
ряда современных разделов экспериментальной биоло
гии, отвлекающей в свои обл.астм наиболее активные 
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группы ·молодых исследователей-биологов, классические 
«Описательные» разделы полевой и музейной ботаники 
и зоологии в известной мере отступили на задний план. 
В то же время становится все более ясным, что интен
сивное развитие на новом уровне этих классических 

разделов биологии именно сейчас приобретает особую 
значимость в связи с решением ряда теоретических и 

практических больших проблем биологии. Необходима 
полная и по возможности количественная инвентариза

ция флоры и фауны для решения больших проблем, 
связанных с повышением биологической продуктивности 
Земли. Для дальнейшего успешного развития наших 
представлений о механизмах эволюции совершенно не

обходимо еще более детальное количественно точное 
(и, что особенно важно, основанное на современных ге
нетико-эволюционных теоретических позициях) описа
ние отдельных популяций и групп популяций в пре
делах ареалов определенных видов растений и живот
ньiх. Все это заставляет требовать и ожидать развития 
теоретической систематики и биогеографии, внедрения 
знания основ современного эволюционного учения, ге• 

нетики и ряда разделов эксперимента.Льной биологии 
в среду «описательных» биологов, рациональной· органи
зации музейной и полевой биологии и оживления ра
бот натуралистов-любителей, объединенных общими 
эволюционными задачами и интересами. Следует напом
нить, что такие работы велись в прошлом в нашей стра
не весьма широко и что наша необъятная страна пред
ставляет прекрасные возможности· для ·их дальнейшего 
развития. 

Внедрение знания современного эволюционного уче
ния в системы медицинских, сельскохозяйственных, 
охотничье-промысловых, рыбохозяйственных, земле
устроительных и т. п. организаций позволит (без зна
чительного расширения и увеличения трудоемкости ра
бот) собирать огромный и ценнейший популяционный 
материал для решения ряда микроэволюционных проб
лем. Несомненно, что в то же время этот материал по
высит качество и эффективность работ в области ре
шения непосредственных прикладных задач, стоящих пе

ред соответствующими учреждениями. 

В настоящее время, как известно, во всех странах 

мира выделяются огромные суммы на научно-исследо-
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вательскую работу. Однако сегодня важным является 
не увеличение кадров научных работников и расшире
ние сети существующих научных институтов, а рацио

нальное и, возможно, более полное использование уже 
существующих возможностей. Научные работники раз
ных специальностей должны заинтересовывать друг дру
га в проведении общих исследований. Для намеченной 
программы развертывания исследований в области эво
люционной биологии отнюдь не требуется создания ка
ких-то новых учреждений с громоздкими штатами и 
планами. Мировой опыт показывает, что наиболее эф
фективным путем является создание «невидимых 1\ОЛ
лективов», т. е. истинное объединение усилий различных 
биологов общими интересами и целями. Основной пред
посылкой для создания «невидимых коллективов» явля
ется отнюдь не переквалификация исследователей: пред
ставителям различных научных дисциплин необходимо 
лишь достаточно глубоко ознакомиться с соответствую
щей дисциплиной, для того чтобы иметь возможность с 
коллегами из других наук творчески обсуждать общую 
проблематику. Для успешного развития эволюционной 
математики необходимо привлекать «настоящих» мате
матиков; последние, однако, должны настолько ориен

тироваться в биологии и вникать в биологическую суть 
дела, чтобы иметь возможность корректно и адекватно 
переводить биологические понятия и задачи на язык по
нятий и задач математических. Биолог же эволюционист 
вовсе не должен заниматься конкретным применением 

математики в своих работах «в меру своих сил и воз
можностей»; он, так же как и математик, должен 
лишь понимать логический ход рассуждений и общие 
принципы по большей части недоступного ему в про
фессиональных применениях математического аппарата. 

Создание «невидимых коллективов», распростране
ние знаний в области современного эволюционного уче
ния и популяционной генетики среди биологов разного 
профиля, вместе с рационализаци-ей комплексных по
левых исследований, несомненно, приведет к быстрому 
накоплению и эффективному теоретическому использо
ванию огромного нового фактического материала. 

При сборе материала в области изучения процесса 
микроэволюции в природе необходимо избегать одной 
обычной методологической ошибки биологических Иссле-
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дований: не надо стараться получить побольше разно
родного материала, напротив, весь собираемый мат.е
риал и методика его обработки должны быть подчине
ны основной задаче исследования. Иначе часто получа
ется уравнение со многими неизвестными, которое, как 

известно, не имеет однозначного решения. 

Наконец, нужно подчеркнуть необходимщ:ть исполь
зования данных из огромных по масштабам природных 
и промышленно-хозяйственных опытов. Такие оnыты в 
большем или меньшем числе и масштабе происходят 
практически в любом участке биосферы. Широкая ас
фальтированная дорога может оказаться непреодоли
мым барьером, разделяющим прежде единую популя
цию наземных моллюсков или нелетающих насекомых 

на большой поляне. Проследить год за годом за изме
нениями, происходящими с новыми возникшими попу

ляциями, - интересная микроэволюционная задача. С 
осушением обширных болотистых пространств прежде 
единая и большая популяция влаголюбивых животных 
или растений в данном месте обычно распадается на 
несколько самостоятельных; внимательный анализ на 
протяжении последующих поколений даст возможность 
установить влияние изоляции и сокращения численности 

популяции на ее генетические особенности. При затоп
лении нового водохранилища на островах оказываются 

изолированными в разной степени популяции прыткой 
ящерицы, ранее тесно связанные друг с другом. Про
изошедшие за несколько поколений изменения способ
ны показать возможные темпы микроэволюционыоrо 

процесса. 

Во всех этих примерах речь шла о ненамеренном 
влиянии деятельности человека на природные процессы. 

Не менее интересны данные, которые можно получить 
по микроэволюции тех или иных животных и растений 
при акклиматизации, реакклиматизации и интродукции. 

К сожалению, мы часто не можем использовать для мик
роэволюционных исследований результаты таких «экспе
риментов», поскольку, как правило, отсутств·ует доста
точно точное определение начальных, исходных пара

метров (характеристики единой прежде популяции, ес
ли не ген~тической, то хотя бы морфологической, фе
нотипической - характеристики вселяемых или пересе
.:1яемых групп особей). Мы не знаем точно, какие белки 
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былИ аккщ~:матизцрованы десятки лет назад на Кавка
зе, .I\ Крыму, на. Тявь-Шане, и поэтому, .наблюдая их 
значительные отличия от типичных .белок таежной зоны 
в настоящее время, мы не можем использовать этот 

«эксперименп> для анализа происшедших микроэволю-. 

циовных явлений. Подобные примеры весьма многочис
ленны. С другой стороны, можно указать на замечаrель
ный п0Jюжителы1ый пример: успех в анализе так на
зываемого индустриального меланизма среди некоторых 

бабочек в Англии и прилежащих частях континента 
был основан на том, что с самого начала появления и 
распространения меланизма · (середина XIX в.) явление 
прослеживалось количественно, комплексно и на до.r1ж

ном методическом уровне (Кеттлевел, 1955). Напомним, 
что этот пример был и остается одним из наиболее убе
дительных при цна..~изе · действия разных элементарных 
э~олюционных факторов в природе, .и особенно - дей
сrвця естественного отбора. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Одной из наиболее грандиозных задач естествозна
ния является вскрытие путей управления эволюцион
ным процессом. От успешного и своевременного реше
ния этой задачи в немалой степени· будет зависеть раз
витие человеческого общества в биосфере Земли. Будет 
ли будущее человечество ютиться под прозрачными кол
паками мегаполисов в окружении промышленных пу

стошей или (5удет гармонично сосуществовать с разно
образной и богатой живой природой, дающей людям вес 
необходимое для жизни и постоянно обогащающейся, 
под контролем И в интересах развивающегося общест
ва? Ответ на этот вопрос в немалой степени зависит от 
того, удастся ли нам решить проблему управляемой 
эволюции. Решение же этой проблемы немыслимо без 
знания закономерностей протекания эволюции на мик

роэволюционном уровне. 

Учение о микроэволюции, в самых общих чертах и 
неизбежно кратко изложенное выше, несомненно зани
мает очень значительное место в современной эволю-
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ционной биологии. Не будет преувеличе·нием сказать, 
что микроэволюционная проблематика является цент
ральной областью современного эволюционного учения. 
Прямо связанное с решением многих практических за
дач, встающих при все более широком освоении биосфе
ры в наше время, учение о микроэволюции уже ныне 

широко распространяется в ботанике и зоологии, гене
тике и биогеоценологии, систематике и биогеографии, 
селекция и практике рационального использования ре

сурсов живой природы. 
Одной из черт зрелости всякой научной дисциплины 

является возможность точного описания изучаемых яв

лений. Выделением элементарных яв.Лений, единиц и 
факторов эволюционного процесса микроэволюционное 
учение принципиально определи:Лось как один из немно
гих пока точных разделов современной биологии. В этом 
методологическом совершенстве - залог грядущих боль~ 
ших успехов микроэволюционного учения и его широко

го проникновения в сам·ые разнообразные разделы сов
ременной биологии. 
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