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Обсуждена проблема быстрых эпигенетических перестроек популяций животных в техногенной среде и ее связь 
с возможным наступлением глобального биоценотического кризиса, вызванного антропогенным изменением 
ландшафтов. Рассмотрены примеры быстрых генетических, эпигенетических и морфогенетических перестроек 
популяций животных, главным образом млекопитающих, при длительном обитании в техногенно измененной 
среде, а также при их акклиматизации и интродукции, бессознательном искусственном отборе, формировании 
инбредных линий и направленной селекции, в частности, экспериментальной доместикации серебристо-черных 
лисиц при отборе по признакам поведения в опытах академика Д.К. Беляева и другие. Степень внутривидовой 
эпигенетической дифференциации между популяционными группировками оценивали по величине фенетиче-
ских дистанций MMD (mean measure of divergence), вычисленных на основе частот встречаемости фенов не-
метрических признаков, проявление которых в фенотипе обусловлено расстановкой эпигенетических порогов. 
Показано, что направленные эпигенетические перестройки популяций животных, в том числе в антропоген-
но трансформированных условиях обитания, могут осуществляться в историческом масштабе времени по про-
шествии небольшого числа поколений. Реальность существования потенциального эпигенетического механиз-
ма быстрых преобразований популяций животных в антропогенно измененных ландшафтах требует с большим 
вниманием отнестись к возможности наступления глобального биоценотического кризиса, предсказанного В.В. 
Жерихиным (2003). Феногенетический мониторинг импактных популяций в техногенной среде представляет со-
бой один из эффективных инструментов косвенного тестирования развитийных систем у сравниваемых форм и 
выявления возможных быстрых эпигенетических перестроек популяций. В то же время мониторинг, основанный 
на оценке групповых проявлений феногенетической изменчивости, позволяет обнаруживать дестабилизацию 
развития, скрытый морфогенетический резерв в виде неадаптивных морфозов и выявлять границы адаптивной 
нормы развития. Последнее обстоятельство весьма важно как при решении теоретических проблем эволюци-
онной и популяционной экологии, так и при поиске естественных критериев экологического нормирования. 
Ключевые слова: эволюция,	эпигенетика,	фенотипические	изменения,	феногенетический	мониторинг.	
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Discussed is the problem of rapid epigenetic transformations of animal populations in anthropogenic environments 
and its relation to the probable oncoming global biocenotic crisis resulting from remodelling of natural landscapes by 
humans. The examples of such transformations (mainly in mammals) resulting from various anthropogenic factors 
include acclimatization and introduction of racoon dogs in the Europe and muskrats in the Ural region, short-time 
isolation of mammal populations on islands, unconscious and directional selection (inbred murine strains, dog 
breeding, experimental domestication of silver foxes by D.K. Belyaev’s team by selecting of specific behavioral traits), 
and inhabiting of areas affected by chronic radioactive pollution and fluoride contamination after anthropogenic 
accidents. The degree of within-species epigenetic differentiation among population units was estimated using the 
phenetic distance (MMD, mean measure of divergence) computed based on frequencies of non-metric traits as 
far as their phenotypic expression is considered to be determined by epigenetic threshold shifts. It is shown that, 
under anthropogenic changes in the environment, direct epigenetic transformations can occur over a historical 
time-scale corresponding to a few generations only. The reality of potential mechanisms of rapid transformations in 
animal populations under anthropogenic changes in landscapes forces us to focus on the possible oncoming global 
biocenotic crisis predicted by V. Zherikhin (2003). The phenogenetic monitoring of affected populations is an effective 
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tool for indirect testing of developmental systems and for evaluation of possible rapid epigenetic transformations of 
populations. Monitoring based on estimating of group manifestation of phenogenetic variability makes it possible 
to reveal developmental instability, latent morphogenetic reserve of inadaptive morphoses, and limits of the adaptive 
developmental norm (according to I.I. Schmalhausen). The latter is important for tackling of theoretical problems 
of evolutionary and population ecology as well as for defining of the natural criteria for ecological regulatory acts. 
Keywords:	evolution,	epigenetics,	phenotypic	changes,	phenogenetic	monitoring.	

Имеются веские основания ожидать ускорения ми-
кроэволюционных преобразований популяций живот-
ных, растений и микроорганизмов в условиях усили-
вающегося антропогенного давления на окружающую 
среду, что может эволюционную теорию неожиданно 
превратить в прикладную науку [7]. Эти представления 
согласуются с результатами исследований В.В. Жери-
хина [18], обнаружившего быстрые, катастрофические 
изменения в составе энтомофауны в мезозое на рубе-
же верхнемелового времени. Преобразование фауны 
осуществилось за относительно короткое геологиче-
ское время и проявилось на уровне смены целых се-
мейств. Такие катастрофические смены фауны были 
названы В. В. Жерихиным «глобальными биоценоти-
ческими кризисами». В настоящее время палеонтоло-
гами выявлены многочисленные примеры глобальных 
и локальных биоценотических кризисов [50]. В одной 
из своих последних работ В.В. Жерихин писал о том, 
что и в наши дни наблюдаются отчетливые признаки 
надвигающегося глобального биоценотического кри-
зиса на фоне усиливающегося антропогенного изме-
нения ландшафтов [18]. В свете этих представлений 
крайне актуальным и важным направлением исследова-
ний становится поиск вероятных механизмов, способ-
ствующих наступлению биоценотического кризиса, и, 
в частности, механизмов быстрых преобразований по-
пуляций фоновых видов, являющихся основными ком-
понентами сообществ, подвергающихся антропоген-
ной трансформации. 

Сегодня сложно найти регион мира, где в той или 
иной степени не наблюдалась бы общая трансформа-
ция ландшафтов, вызванная хроническим антропоген-
ным воздействием. Даже вдоль северных, труднодо-
ступных рубежей Российской Федерации наблюдается 
существенное трансформирующее воздействие добы-
вающей, энергетической и перерабатывающей про-
мышленности на природные ландшафты Крайнего 
Севера [17]. Антропогенные изменения ландшафта 
приводят к выпадению одних биотических компонен-
тов, являющихся обычными, и внедрению и распро-
странению других, ранее встречавшихся лишь в песси-
мальных условиях. Такие примеры сегодня встречаются 
достаточно часто и указывают на перестройку струк-
туры и функционирования биотических сообществ в 
условиях длительного антропогенного пресса. При ан-
тропогенных воздействиях и загрязнении среды за счет 
хронических выбросов различных техногенных поллю-
тантов (радионуклидов, тяжелых металлов, фторидов, 
и др.) обычно наблюдаются негативные последствия. 
Однако в других ситуациях для некоторых групп орга-
низмов могут наблюдаться и положительные эффек-
ты, когда, например, происходит поступление большо-
го числа неосвоенных органических ресурсов (сырой 
нефти и нефтепродуктов), которые потенциально мо-
гут быть использованы некоторыми группами микро-
организмов. 

Широко известны стремительные перестройки пато-

генных бактериальных и вирусных инфекций, «осваи-
вающих» для себя новый ресурс – само человечество 
как резко возросший в численном отношении потен-
циальный резервуар возбудителей патогенной микро-
флоры. Достаточно вспомнить вирусные пандемии 
«птичьего» и «свиного» гриппа, эффективное распро-
странение которых косвенно сопряжено с хозяйствен-
ной деятельностью человека, обеспечившего массовое 
стойловое промышленное разведение сельскохозяй-
ственных животных, что облегчает передачу и разви-
тие инфекции. 

Во многих развитых странах в течение XX в. увеличи-
лось число синантропных форм растений и животных, 
которые зачастую, как, например, многие виды кома-
ров сем. Culicidae (Anopheles	gambiae,	Aedes	aegypti,	
A.	 albopictus,	 Culex	 pipiens	 pipiens	 f.	 molestus,	 C.	 p.	
quinquefasciatus	и	др.), проникают в новые страны и 
на новые континенты благодаря возросшим глобаль-
ным транспортным и торговым потокам. В частности, 
комар Aedes albopictus относительно недавно проник 
из Юго-Восточной Азии на территорию США из-за 
своей способности откладывать яйца и развиваться в 
микроводоемах внутри различных искусственных кон-
тейнеров, например, использованных резиновых кор-
пусов автопокрышек, которые для дальнейшей перера-
ботки ввозят в эту страну из разных регионов мира [49]. 
В начале XX в. из Египта в Европу, а затем и в другие 
регионы мира, включая Австралию, стремительно рас-
пространилась форма Culex	pipiens	pipiens	f.	molestus 
– городской комар, способный размножаться, откла-
дывать яйца и успешно развиваться в мелких водоемах 
в городских подвальных помещениях [14]. Известны 
многочисленные примеры синантропизации репти-
лий, птиц и млекопитающих, «изменивших» особен-
ности биологии и экологии, а также черты поведения 
в новой техногенной среде. И таких примеров пере-
стройки биотических сообществ в техногенной среде, 
а также изменения биологии, экологии, поведения и 
распространения формирующих их видов, на сегодня 
известно уже очень много. 

Направленное техногенное изменение среды обита-
ния неизбежно должно сопровождаться перестройкой 
не только структуры биотических сообществ, но и при-
водить к адаптивным изменениям их популяционно-
видовых компонентов, т.е. сопровождаться микро-
эволюционными перестройками региональной, а в 
дальнейшем и глобальной биоты. 

Традиционные представления о микроэволюцион-
ных процессах, развиваемые в рамках неодарвинизма 
или синтетической теории эволюции (СТЭ), в послед-
ние годы подверглись серьезной критике и пересмотру 
[15, 23, 30, 48]. Во многом это было обусловлено бур-
ным развитием современной молекулярной генетики в 
конце XX в., открытиями в области современной имму-
нологии и накопленным мировой и отечественной на-
укой новым фактическим материалом в эмбриологии и 
эволюционной биологии развития. 
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В последние годы эпигенетические представления 
о поливариантной природе канализованного индиви-
дуального развития и его роли в эволюционном про-
цессе, сформулированные в работах К.Х. Уоддингтона 
(С. H. Waddington,  1947), см. [27] и И.И. Шмальгаузена 
(1946) [36], постепенно заменяют традиционные взгля-
ды, характерные для синтетической теории эволюции 
XX в., и начинают доминировать в научной среде [4, 5, 
15, 16, 20, 24, 33-35, 38]. Особую роль в развитии этих 
представлений сыграли молекулярно-генетические ис-
следования в конце XX в. и начале XXI столетия, свя-
занные с открытием транспозиций мобильных элемен-
тов генома, выяснением роли метилирования ДНК в 
процессах эпигенетической наследственности, выяв-
лением роли эпигенетических процессов в становле-
нии доминантности-рецессивности, обнаружением 
механизмов альтернативного сплайсинга и редактиро-
вания РНК. В последние годы появились надежные до-
казательства того, что некодирующая «хламовая» ДНК 
(junk DNA), составляющая до 95% генома, на самом 
деле представляет собой активную регуляторную часть 
генома – эпигенетическую машину [51], по-видимому 
обеспечивающую развитие и функционирование 
клеток и многоклеточных организмов. Одновремен-
но эти поразительные открытия доказали реальность 
молекулярно-генетических перестроек, которые мо-
гут быть объяснены лишь как эпигенетические эффек-
ты приобретенного наследования [48], что уже лежит в 
русле представлений Ламарка, а не Дарвина [19]. 

Фактически, в настоящее время мы вновь находим-
ся на стадии неопределенности выбора и равнове-
ликости разных эволюционных направлений и идей, 
которая наблюдалась в начале XX в. В свете многих 
молекулярно-генетических открытий номогенетиче-
ские представления Л.С. Берга и С.В. Мейена сегодня 
хорошо сочетаются с взглядами Ч. Дарвина и Ж.- Б.  Ла-
марка, И.И. Шмальгаузена и К.Х. Уоддингтона. Такое 
необычное сочетание представлений на основе недав-
них открытий в области молекулярной биологии мы 
можем условно обозначить как «номогенетический 
ламарко-дарвинизм». 

В настоящее время становится все более понятно, что 
в каждой из теорий эволюции имеются верные блоки, 
которые никем не оспариваются и могут быть взаим-
но дополнены и использованы этими направлениями. 
Мне представляется, что вполне возможно найти ком-
промиссное и одновременно инвариантное решение 
и осуществить рациональное объединение всех базо-
вых теорий эволюции в одну композиционную эво-
люционную теорию. Поэтому единственный здравый 
путь выхода из кризиса СТЭ состоит не в непримири-
мой борьбе этих теорий, а именно в создании общей 
теории эволюции – ОТЭ или GET (General Evolution 
Theory) на основе модифицированной эпигенетиче-
ской теории эволюции, предложенной М.А. Шишки-
ным [33-35], которая содержит элементы теорий нео-
дарвинизма, неоламаркизма, номогенеза и др. Это не 
означает, что эпигенетическая теория «подомнет» под 
себя все остальные, поскольку эпигенетические про-
цессы фундаментальны, объективны и обязаны служить 
базисом любой теории эволюции. 

В то же время, в мировой практике широко обсуж-
дается связь онтогении и филогении именно на осно-
ве эпигенетических механизмов эволюции и их роли в 
морфологической диверсификации [15, 38, 44]. Попу-

ляционный уровень рассмотрения при этом, как прави-
ло, традиционно остается без внимания, хотя именно 
он является узловым при изучении не только репара-
тивных адаптивных откликов популяций на природные 
и техногенные факторы, но и связанных с ними меха-
низмов устойчивости экосистем. Поэтому необходи-
мость и важность разработки эпигенетических и фе-
ногенетических представлений для понимания явлений 
развития, формирующихся на популяционном уровне, 
представляется нам очевидной и крайне перспектив-
ной [5, 20, 40]. 

Предлагаемая мной гипотеза заключается в пред-
ставлении о ведущей роли эпигенетических процессов 
индивидуального развития в формировании быстрых 
репаративных адаптивных откликов популяций фоно-
вых видов и сообществ на естественные и техноген-
ные трансформации среды обитания. Можно полагать, 
что в основе популяционных и ценотических транс-
формаций лежат фундаментальные онтогенетические 
(эпигенетические) процессы, от которых во многом 
зависит то, как осуществляется процесс становления, 
формирования, поддержания и изменения природных 
популяций животных. 

Цель настоящей работы, таким образом, состоит в 
обсуждении имеющихся в нашем распоряжении фак-
тов в свете проблемы реальности быстрых эпигенети-
ческих перестроек в популяциях животных в условиях 
антропогенно трансформированных ландшафтов как 
одного из возможных механизмов, способствующих 
наступлению глобального биоценотического кризиса. 

Преобразования популяций, в первую очередь, отра-
жаются в фенотипе и фиксируются в изменении про-
текания морфогенеза, поскольку именно фенотипы 
непосредственно сталкиваются с измененной средой 
и, в свете концепции экологической ниши Хатчинсо-
на, представляют собой способ извлечения ресурсов 
из окружающей среды, т.е. сами являются ресурсом для 
поддержания собственного существования. Поэтому 
изменения условий развития неизбежно проявляются 
в перестройке морфогенетического процесса. В этой 
связи представляется необходимым начать обсужде-
ние проблемы быстрых фенотипических преобразо-
ваний популяций с рассмотрения работ выдающего-
ся ленинградского энтомолога Г. Х. Шапошникова [31, 
32], посвященных экспериментальному формообразо-
ванию у тлей. 

В одном из экспериментов Г. Х. Шапошников парте-
ногенетическое потомство самки с одного растения-
хозяина, где обитали представители морфологически 
определенной расы тлей, пересадил на листья другого 
растения-хозяина, на котором в норме обитали пред-
ставители другой морфологически отличной расы, 
чье партеногенетическое потомство, в свою очередь, 
было пересажено на листья первого растения-хозяина. 
В первых поколениях в обеих экспериментальных се-
риях наблюдалась высокая смертность (выживали не 
более 5-10% особей), но к концу сезона смертность 
резко снизилась и уже не отличалась от таковой в кон-
трольных группах тлей. Это указывало на то, что тли-
переселенцы полностью адаптировались к новым 
условиям. Однако параллельно с этой явно адаптив-
ной перестройкой в обеих экспериментальных сериях 
произошло резкое изменение фенотипа переселенцев: 
они приобрели морфологический облик абориген-
ных рас тлей, исходно обитавших на данном растении-
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хозяине. Другими словами, те и другие пришельцы поч-
ти направленно «поменялись» своими фенотипами. В 
дальнейшем эти изменения устойчиво сохранялись и 
после фазы скрещивания в чреде поколений. Многие 
авторы, интерпретируя этот феномен, приводили его 
как пример экспериментального формообразования и 
даже видообразования [16, 18, 22]. В рамках синтети-
ческой теории эти факты долгое время не могли по-
лучить удовлетворительного объяснения, несмотря на 
открытие эндомейоза у тлей и гипермутагенеза у апо-
миктов. Однако Л.А. Васильевой с соавторами в ИЦиГ 
СО РАН были получены экспериментальные данные 
по влиянию тяжелого теплового шока (ТТШ) на про-
цессы направленной перестройки генома дрозофилы 
за счет транспозиции мобильных элементов [12]. Выяв-
лена связь этого явления с определенной морфологи-
ческой экспрессией мутации radius incompletus, при-
чем показано, что структурные перестройки генома и 
соответствующие им фенотипические эффекты, вы-
званные ТТШ, устойчиво наследуются. Эти результа-
ты хорошо согласуются с результатами известных опы-
тов К.Х. Уоддингтона по «генетической ассимиляции 
признаков» и указывают на эпигенетическую приро-
ду явлений «приобретенного наследования». Возмож-
но, что и в опытах Г.Х. Шапошникова в основе быстрых 
направленных перестроек фенотипа у тлей лежат эпи-
генетические механизмы, включая транспозицию мо-
бильных элементов и эффекты метилирования ДНК. 

Достижения молекулярной генетики последних лет 
показывают чрезвычайную важность эпигенетических 
процессов в переключении развития и вновь делают ак-
туальными представления К.Х. Уоддинтона [27, 28] о 
роли эпигенетических перестроек в эволюции. Хоро-
шо известно, что параллельно с ним сходные идеи о ве-
дущей роли регуляторных процессов морфогенеза в 
эволюционных процессах высказывал И.И. Шмальгау-
зен [36]. Синтез этих представлений в конце XX в. был 
осуществлен М.А. Шишкиным, который сформулиро-

вал основы эпигенетической теории эволюции [33-35]. 
Уоддингтон ввел представления об эпигенотипе – 

системной совокупности генов и их продуктов, нахо-
дящихся в динамическом взаимодействии и обеспечи-
вающих процесс развития. Согласно представлениям 
Уоддингтона, функционирование эпигенотипа забу-
ферено таким образом, что развитие оказывается ка-
нализованным, то есть направленным и устойчивым 
к помехам различного рода как со стороны внутрен-
ней, так и со стороны внешней среды. Уоддингтон ввел 
представление об эпигенетическом ландшафте осо-
би как аналогии, позволяющей описать потенциаль-
ное развитие как иерархически разветвленную систе-
му путей формирования фенотипа, которая устойчиво 
зарегулирована эпигенетическими порогами и напо-
минает русло реки. Однако эта устойчивость не абсо-
лютна, и, наряду с основной траекторией развития или 
креодом, существует система разветвлений или абер-
рантных траекторий, которую можно назвать системой 
субкреодов. Субкреоды вместе с креодом формируют 
эпигенетическую систему, обеспечивающую полива-
риантность путей развития особи. В данной работе нет 
необходимости излагать основы эпигенетической те-
ории эволюции, поскольку это успешно делает сам ав-
тор теории [34, 35]. Рассмотрим лишь предложенную 
им общую схему эволюционных преобразований эпи-
генетической системы, поскольку это важно для даль-
нейшего изложения (рис. 1). 

На схеме приведена модель развития в виде жело-
ба – креода, помеченного сплошной линией. Движе-
ние шара вдоль этого креода символизирует устойчи-
вость и направленность процесса развития, которое в 
норме приводит к нормальному фенотипу N1. Случай-
ные сбои развития могут привести к перескоку шара в 
развилку – субкреод, который приведет к аберрантно-
му фенотипу. Для нас важна следующая модель, харак-
теризующая механизм осуществления эволюционных 
перестроек системы развития. В исходном случае кре-

Рис. 1. Модель эволюционной перестройки эпигенетической системы (по [33] с изменениями). Сплошной линией указаны креоды (1), а 

прерывистой – субкреоды (2).
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од ведет к нормальному фенотипу N1. При изменении 
условий может наблюдаться дестабилизация развития, 
и основной его путь – креод, характерный для нормаль-
ных исходных условий, может оказаться неэффектив-
ным, и его регуляция нарушится. Это приведет к тому, 
что возникнет веер возможных аберрантных путей раз-
вития, из которых будет выбран и в ходе естественно-
го отбора углублен («накатан») новый креод, который 
приведет к иному фенотипическому решению. Затем 
новый креод зафиксируется в качестве новой нормы 
развития и будет устойчиво приводить к формирова-
нию фенотипа N2, то есть наследоваться. Важно под-
черкнуть, что, согласно теории М.А. Шишкина, «на-
катывание» нового креода одновременно приводит к 
общей деформации эпигенетической системы и по-
рождает, с одной стороны, возможность появления 
новых или деформации старых субкреодов, а с другой 
– необратимость и поступательность эволюционных 
перестроек. 

А.П. Расницын [24] подчеркивал важность и необхо-
димость решения проблемы практической визуализации 
эпигенетического ландшафта. Проблема косвенной ви-
зуализации эпигенетического ландшафта может быть 
решена следующим образом. По аналогии с эпигене-
тическим ландшафтом особи [27, 28] мной было пред-
ложено представление об эпигенетическом ландшафте 
популяции, которое, в свою очередь, основано на пред-
ставлении о «популяционном онтогенезе» [4, 5]. 

Можно рассматривать онтогенез как единичное яв-
ление – собственно индивидуальное развитие – или, 
напротив, понимать онтогенез как общую для вида 
программу развития. Наконец, возможно третье тол-
кование онтогенеза: как общего для всех особей по-
пуляции преломления видовой программы развития, 
которая исторически пришлифовывается и притира-
ется отбором к условиям обитания данной популяции 
[4]. В итоге формируется единый, общий для всех осо-
бей, эпигенетический ландшафт популяции. Благода-
ря этому по некоторым характерным чертам развития 
можно распознать, что данная особь принадлежит дан-
ной популяции, а не другой. В каждой популяции эпи-
генетические пороги обусловят специфические часто-
ты проявления дискретных вариаций неметрических 
признаков – фенов, что косвенно отражает структуру 
эпигенетического ландшафта. Разные популяции будут 
иметь разные эпигенетические ландшафты и, следова-
тельно, различные частоты встречаемости фенов. Опи-
раясь на эти различия, можно косвенно судить об эпи-
генетическом своеобразии сравниваемых популяций.

Важно подчеркнуть, что проявление фенов на разных 
сторонах особи, то есть их флуктуирующая асимме-
трия, обусловлено сбоями развития и зависит от эпи-
генетических причин, поскольку генотип для левой и 
правой сторон, как и среда развития, практически оди-
наков [1]. Это обстоятельство и позволяет подобную 
внутрииндивидуальную изменчивость рассматривать 
как эпигенетическую [4, 5]. Для визуализации индиви-
дуальных композиций по многим фенам и признакам 
необходимо использование многомерных методов ста-
тистики. 

Разработанная нами методика заключается в следу-
ющем. В каждой выборке производится кодирование 
проявления фенов разных признаков единицами, а от-
сутствия – нулями. В соответствии с рекомендациями 
Б.Л. Астаурова [1], за единицу наблюдения принима-

ется сторона тела, а не целая особь. После выбраковки 
признаков, связанных с возрастом, полом, друг с дру-
гом и общими размерами, проводится многомерная ор-
динация таких внутрииндивидуальных фенетических 
композиций с использованием метода главных компо-
нент. Затем по полученным значениям главных компо-
нент между выборками проводится дискриминантный 
анализ. На рис. 2 показаны полигоны изменчивости 
внутрииндивидуальных фенетических композиций у 
представителей трех линий мышей, полученные в ре-
зультате дискриминантного анализа (материал для ис-
следования любезно предоставлен А.В. Осадчуком, 
ИЦиГ СО РАН). Хорошо видно, что полигоны прак-
тически не перекрываются, т.е. эпигенетические ланд-
шафты, маркированные фенетическими композиция-
ми, у всех трех линий оказываются различными. Это 
указывает на то, что у одного и того же вида – домовой 
мыши в результате инбридинга и искусственного от-
бора всего за несколько десятилетий между линиями 
возникли устойчивые эпигенетические различия, со-
поставимые с уровнем подвидовых различий в природ-
ных группировках [10]. В дальнейшем мы использовали 
эту методологию для оценки эпигенетических пере-
строек в природных популяциях [5]. 

Обсуждению проблемы оценки скоростей эволюции 
биоты посвящено множество исследований, начиная с 
хорошо известной работы Дж. Холдейна (G. Holdane, 
1949) [47], предложившего измерять скорость эволю-
ционных морфологических изменений в особых еди-
ницах – дарвинах. Относительно недавно Ф. Гингерич 
(F. Gingerich) [43] предложил новую единицу измере-
ния скоростей эволюции – холден (H), которая учи-
тывает логарифмированную и индексированную на 
поколение величину морфологических различий, от-
несенных к обобщенному значению стандартного от-
клонения. Чем больше морфологические различия во 
времени и чем меньше по отношению к ним величи-
на обобщенного стандартного отклонения данного 
признака, тем выше скорость эволюционных измене-
ний, индексированная на логарифм числа поколений. 
Он рассмотрел в качестве модельного примера извест-
ный эксперимент Д. Фальконера (D. Falconer) [42] по 
искусственной селективной дивергенции 18 субли-
ний мышей в течение 23 поколений по массе их тела. 
Фальконеру за это время удалось создать две экспери-
ментальные группы с высокой и низкой массой тела 
по сравнению с контрольной группой сублиний. При 
этом произошла стабилизация изменчивости во вновь 
созданных группах, что позволило автору интерпрети-
ровать результаты работы как пример эксперименталь-
ной микроэволюции. Ф. Гингерич вычислил на этом и 
ряде других примеров, включая кайнозойские палеон-
тологические материалы по млекопитающим, среднюю 
скорость изменений, составляющую около H = 0,1 на 
логарифм числа поколений. Эта величина сохраняет-
ся почти на одном и том же уровне. Он показал также, 
что в кайнозое, продолжительность которого не пре-
вышает 65 млн. лет, все основные отряды млекопита-
ющих сформировались в течение первых 105 поколе-
ний, на которые пришлось не более 500 тыс. лет, т.е. 
за период, составляющий менее 1% от всего времени 
эры. Остальные 99% времени «биота млекопитающих» 
находилась в относительном стазисе, и в ней происхо-
дили лишь небольшие (по сравнению с первоначаль-
ными) перестройки (с указанной скоростью). Други-
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ми словами, взрывное формообразование за короткий 
период времени сменяется длительным стазисом. Сход-
ные оценки времени, необходимого на быструю эво-
люционную фазу перестройки биоты (не более 1% от 
общей продолжительности), ранее получил и С. Гулд 
(S. Gould) [45] – автор теории прерывистой эволюции 
(punctuated evolution). Следовательно, больших разли-
чий между характерными временами микро- и макро-
эволюции, по-видимому, не наблюдается. Таким обра-
зом, возможность осуществления быстрых и крупных 
эволюционных перестроек биоты за относительно ко-
роткие периоды времени в свете рассмотренных дан-
ных представляется вполне реалистичной моделью.

Рассмотрим теперь конкретные примеры, характери-
зующие возможность эпигенетических и морфогене-
тических перестроек элементов биоты, прямо или кос-
венно связанных с результатами деятельности человека. 

Способность представителей семейства псовых к бы-
стрым перестройкам морфогенеза и их высокая фено-
генетическая пластичность исторически хорошо про-
слеживаются на примере выведенных селекционерами 
в разных странах мира более 1000 пород собак на осно-
ве применения бессознательного и сознательного ис-
кусственного отбора. Интересно заметить, что бес-
сознательный искусственный отбор может быстро 
приводить к необратимым морфогенетическим пе-
рестройкам. В недавнем исследовании А. Дрейка и 
К. Клингенберга (A. Drake, К, Klingenberg) [41], про-
веденном на черепах собак породы сенбернар метода-
ми геометрической морфометрии, было установлено, 
что форма черепа собак, содержавшихся в швейцар-
ском монастыре Сен-Бернард, за 200 лет статистически 
достоверно и направленно изменилась. Кроме того, что 

череп увеличился в размерах, изменились аллометри-
ческие зависимости роста его частей и форма в целом, 
что сопровождалось расширением ростральной части 
и носового отверстия, уменьшением резцовых отвер-
стий, а также усилением затылочного гребня и скуло-
вых дуг. Эти существенные перестройки в морфогене-
зе сенбернаров зафиксировались и в настоящее время 
устойчиво сохраняются на достигнутом новом уровне. 

Хорошо известны эксперименты школы академика 
Д.К. Беляева по искусственной доместикации друго-
го представителя псовых – серебристо-черных лисиц 
путем отбора по поведению в направлении созда-
ния неагрессивных животных [3]. В результате в стоке 
«ручных» лисиц произошли гормональные и морфо-
логические изменения, появились пегости, хвост за-
вернулся колечком, появилось громкое тявканье и дру-
гие черты, характерные для собак. Совместно с Л.Н. 
Трут и Л.В. Осадчук мы провели фенетический анализ 
возможных доместикационных изменений черепов 
сеголеток лисиц [11]. Анализ проводили по 66 фенам 
черепа. На рис. 3 приведены полигоны А.С. Серебров-
ского по наиболее контрастным частотам фенов. Вид-
но, что полигоны стоков ручных и диких лисиц резко 
различны, а это указывает на существенные эпигенети-
ческие различия между ними. Проведение многомер-
ного неметрического шкалирования матрицы попар-
ных фенетических дистанций (MMD – mean measure 
of divergence) показало, что различия между выбороч-
ными центроидами ручных и диких стоков по разма-
ху вполне сопоставимы с различиями между уральски-
ми природными популяциями лисиц из Челябинской 
и Свердловской областей (рис. 4). Это указывает на 
то, что уровень эпигенетических различий при искус-

Рис. 2. Дискриминантный анализ трех линий мышей по значениям главных компонент индивидуальных композиций 15 фенов.
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ственной доместикации вполне сопоставим с уровнем 
межпопуляционных различий. 

Используя наши рекомендации, Г. Анзорге и соав-
торы (H. Ansorge et al.) [39] успешно дискримини-
ровали выборки из форпостных европейских и або-
ригенных азиатских популяций енотовидной собаки 
(Nyctereutes	procyonoides) по комплексу из 23 фенов 
неметрических признаков черепа и показали, что за от-
носительно короткий срок интродукции и акклимати-
зации вида в XX в. на территории европейских стран 
в популяциях вида-пришельца произошли направлен-
ные феногенетические перестройки в сравнении с ис-
ходной дальневосточной формой. Этот факт указыва-
ет на высокую фенотипическую и феногенетическую 
пластичность и способность к быстрым адаптивным 
морфогенетическим перестройкам и у енотовидной 
собаки. Поскольку авторы использовали в основном 
билатеральные дискретные вариации гомологичных 
неметрических признаков – антимеры, они опирались 
на проявления эпигенетической изменчивости [5]. По-
этому можно полагать, что в основе подобных быстрых 
изменений лежат эпигенетические системные пере-
стройки, усиленные и зафиксированные естественным 
отбором за сравнительно небольшой период времени 
(число поколений интродуцентов). 

Другой пример быстрых морфогенетических изме-
нений дает акклиматизация ондатры в новой среде на 
Урале. На территорию Урала ондатра была завезена из 
одной канадской популяции и выпущена в середине 
30-х гг. XX в. в центре региона на реке Демьянке, от-
куда очень быстро расселилась от Курганской области 

Рис. 3. Полигоны Серебровского, построенные для сравниваемых 

экспериментальных групп серебристо-черных лисиц по наиболее 

контрастно различающимся частотам фенов (%) 12 неметрических 

признаков черепа (отдельно для самцов и самок каждого экспери-

ментального стока лисиц).

Рис. 4. Многомерное неметрическое шкалирование фенетических дистанций (MMD) между сравниваемыми выборками лисиц обоих по-

лов из экспериментальных стоков ИЦиГ СО РАН и природных уральских популяций.
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на юге до полуострова Ямал на севере. В.С. Смирнов и 
С.С. Шварц [25] провели сравнение южных курганских 
и северных ямальских ондатр по морфофизиологиче-
ским признакам и не выявили между ними различий. 
Мы взяли для сравнения серии черепов 1955 г. тех же 
особей, а также выборки наиболее близкие по време-
ни сбора к современности. Оказалось, что уже в 1955 г. 
между южными и северными выборками обнаружились 
различия как по краниометрическим, так и по крани-
альным неметрическим признакам, вполне сопостави-
мые с популяционным уровнем дифференциации [9]. 
При этом установлено, что за очень короткий период, 
буквально за три-четыре поколения, у ондатры прои-
зошло взрывное формообразование, она быстро изме-
нилась на севере и на юге, произошла эпигенетическая 
дифференцировка популяций, а затем наступил дли-
тельный стазис, который продолжается и до настояще-
го времени. 

Примечательно, что при акклиматизации ондатры 
ее численность на начальном этапе стремительно воз-
растала и огромная биомасса вида в полном смысле 
слова «давила» на биотические сообщества и экоси-
стему в целом. Этот феномен наблюдался во всех ре-
гионах, где вид был интродуцирован. На полуостро-
ве Ямал в середине 50-х гг. XX в. добывали до 1 млн. 
шкурок в год. Затем численность вида стремитель-
но снизилась и достигла современного сравнитель-
но невысокого уровня [9]. Очевидно, что биотиче-
ские сообщества включили в свой состав новый вид, 
но одновременно осуществили эффективное регу-
лирование его численности в допустимых для экоси-
стемы пределах. Вероятно, в это же время наступил 
упомянутый выше стазис, и быстрые феногенетиче-
ские перестройки завершились. Успешность таких 
быстрых изменений была обусловлена, на наш взгляд, 
тем, что эпигенетическая система (эпигенетический 
ландшафт) вида исходно содержала, наряду с глав-
ным креодом, широкий веер субкреодов, исторически 
сформировавшихся для большого диапазона природ-
ных условий (в Новом Свете, у себя на родине, онда-
тра заселяет различные биомы от тундр до пустынь). 
Каждый такой субкреод в качестве некой морфогене-
тической преадаптации мог использоваться видом-
интродуцентом для его успешного развития в той или 
иной среде. Поэтому на первых этапах интродукции 
и расселения ондатры, пока биотическое сообщество 
не включило регулятивные механизмы, морфогенез 
вида нормально реализовывался в широком диапазо-
не природных условий в пределах возможностей ис-
ходного эпигенетического ландшафта. Регулятивные 
процессы привели в каждом новом регионе к отшли-
фовке отбором функционирования эпигенетической 
системы для локальных ландшафтно-климатических 
и биотических условий, фиксации новой расстанов-
ки эпигенетических порогов, усилению того или ино-
го определенного исходного субкреода и формиро-
вания новой популяционной адаптивной нормы (в 
понимании И.И. Шмальгаузена). Вероятно, поэтому, 
масштаб эпигенетических различий между северными 
и южными популяциями ондатры в настоящее время 
сопоставим с обычными межпопуляционными разли-
чиями и еще не достигает подвидового уровня. Поэ-
тому интродукцию и быструю феногенетическую пе-
рестройку региональных популяций ондатры можно 
рассматривать как пример природного эксперимента, 

который в целом соответствует теоретической моде-
ли эволюционной перестройки эпигенетической си-
стемы, предложенной М.А. Шишкиным.

Еще один пример быстрых изменений – дифферен-
циация командорской популяции красной полевки 
(Clethtionomys	rutilus) острова Беринга относитель-
но исходной камчатской популяции приблизительно за 
100 лет полной пространственной изоляции. На остров 
Беринга полевку случайно завезли при строительстве 
села Никольского в конце XIX в. За вековую изоляцию 
на острове окраска вида сохранилась той же самой, но 
изменились пропорции черепа, и резко изменились 
частоты фенов. Уровень эпигенетических различий в 
этом случае, если опираться на величину средней меры 
дивергенции MMD, равную 0,156 ± 0,012, сопоставим 
с уровнем сильно дифференцированных популяций 
вида [5]. Однако эти различия оказались все же мень-
ше, чем уровень эпигенетической дивергенции между 
сахалинским и камчатским подвидами красной полев-
ки (рис. 5). 

Рассмотрим диапазон эпигенетических перестро-
ек у близкого вида – рыжей полевки (Clethtionomys	
glareolus) в Оренбургской области (окрестности г. Ку-
вандык) в пределах одной и той же сакмарской популя-
ции за более короткий отрезок исторического времени 
в 20 лет. Была вычислена матрица попарных фенети-
ческих дистанций MMD по 23 фенам по С. Хартма-
ну (S. Hartman) [46] между аллохронными выборками 
сакмарской популяции, которую обработали методом 
многомерного неметрического шкалирования для при-
ведения к евклидовой метрике, а затем провели анализ 
главных координат. На рис. 6 показана хронографиче-
ская траектория эпигенетических изменений в одной и 

Рис. 5. Кластерный анализ (UPGMA) трех вариантов матриц по-

казателей сходства-различия между островными и материковыми 

популяциями красной полевки (по [10]. Сравниваемые группиров-

ки: 1 – командорская, 2 – камчатская, 3 – сахалинская, 4 – канад-

ская (Аклавик).
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той же сакмарской популяции рыжей полевки в Орен-
бургской области вдоль первой главной координаты. 
Хорошо видно, что наблюдаются два существенных от-
клонения траектории от средней многолетней величи-
ны. Первое произошло в 1976 г. после сильнейшей за-
сухи 1975 г. Затем популяция вернулась к «норме», и 
этот уровень сохранялся до 1982 г. В 1982 г. произошла 
крупная техногенная авария на Южно-Уральском кри-
олитовом заводе – мощный выброс фторидов в окру-
жающую среду в зоне обитания изучаемой популяции. 
Поэтому имеются определенные основания связать 
уклонение хронографической траектории с этой ава-

рией. Далее, после направленного изменения, в попу-
ляции вновь наблюдается стазис, но уже на новом уров-
не. Таким образом, в историческое время, «на наших 
глазах» может происходить быстрое направленное из-
менение эпигенетической системы популяции [10]. 

Следующий пример касается быстрых изменений по-
пуляций в радиационной среде. В 1957 г. после аварии 
на производственном объединении «Маяк» произошел 
выброс радионуклидов, который составил до 2 млн Ки 
[37]. В результате возник Восточно-Уральский радио-
активный след (ВУРС), который узкой полосой протя-
нулся через территорию Челябинской и Свердловской 

Рис. 6. Эпигенетические изменения в популяции рыжей полевки (Clethrionomys glareolus) с 1972 по 1991 г. в Оренбургской области: хро-

нографическая изменчивость центроидов выборок вдоль первой главной координаты – PC1 (cтрелками указаны годы, в которые популя-

ционная траектория резко отклонялась от среднего многолетнего уровня колебаний).

областей. В южной, наиболее загрязненной части сле-
да до сих пор радиоактивное загрязнение составляет 
до 750 Ки на км2 [26], а на севере до 4 Ки на км2 [29]. На 
примере двух модельных видов – красной полевки и ма-
лой лесной мыши – мы провели сравнение населения в 
импактных группировках в южной и северной осевой 
частях следа и в прилежащих контрольных популяциях 
за его пределами [13]. Коротко рассмотрим итоги срав-
нения популяций малой лесной мыши по 34 фенам не-
метрических признаков черепа. Оказалось, что по 17 
фенам наблюдается сходное, однонаправленное изме-
нение частот в северной и южной импактных выбор-
ках по сравнению с контрольными. Дискриминантный 
анализ импактных и контрольных выборок по значе-
ниям главных компонент внутрииндивидуальных фе-
нетических композиций показал, что центроиды обеих 
импактных выборок сблизились друг с другом (рис. 7). 
Это показывает, что в обеих импактных группировках, 
несмотря на различающийся почти на три порядка уро-
вень радиоактивного хронического облучения, прои-
зошло однонаправленное эпигенетическое преобра-
зование, что явно указывает на адаптивную природу 
этих перестроек [13]. Следует отметить, что фенети-
ческие различия между импактными и контрольными 
группировками устойчиво сохраняются в разные годы 
и не зависят от колебаний климата. Интересно, что вза-
имное расположение центроидов контрольных групп 

хорошо соответствует их взаимному географическому 
расположению. Таким образом, всего за 50 лет (около 
100-120 поколений мышей) произошли существенные 
эпигенетические изменения в импактных популяциях. 
Аналогичные эффекты в зоне ВУРСа мы с сотрудни-
ками нашей лаборатории обнаружили также у красной 
полевки и обыкновенной слепушонки. 

Наш аспирант В.Ю. Баранов выявил отчетливые при-
знаки быстрых эпигенетических перестроек по ком-
плексу фенов неметрических признаков скелета речного 
окуня (Perca	fluviatilis) при хроническом радиоактив-
ном облучении популяционных группировок, обитаю-
щих в Теченском каскаде водохранилищ НПО «Маяк» 
на Южном Урале в течение последних 50 лет [2]. 

В заключение проведенного анализа можно прий-
ти к следующим важным выводам. Во-первых, уста-
новлено, что быстрые изменения популяций в новых 
условиях среды являются не мифом, а имеют реаль-
ное подтверждение. В их основе лежат перестройка и 
активная адаптивная перенастройка эпигенетической 
системы. О масштабах этих эпигенетических и фено-
генетических преобразований можно косвенно судить 
по изменениям частот встречаемости фенов билате-
ральных неметрических пороговых признаков. 

Во-вторых, сама возможность быстрых эпигенети-
ческих преобразований популяций указывает на то, 
что они могут быть реальным механизмом наступле-
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ния и осуществления глобального биоценотического 
кризиса, предсказанного В.В. Жерихиным [18]. Био-
ценотическая перестройка может начаться уже в этом 
столетии, причем катастрофические изменения био-
ты, по-видимому, должны протекать в форме некоге-
рентной эволюции [21] и не только у синантропных ви-
дов, что часто подразумевается. Судя по полученным 
нами данным, скорость эпигенетических перестроек 
может быть весьма высокой и в случаях потери жест-
кого биоценотического контроля над популяциями, 
способными успешно осваивать антропогенно транс-
формированную среду, характерные времена формо-
образования в этих случаях могут приблизиться к мас-

штабу исторического времени и измеряться в сотнях, а 
не в сотнях тысяч лет. 

Можно также полагать, что изучение двух взаимо-
связанных форм феногенетической изменчивости 
– эпигенетической и реализационной [6] – при мо-
ниторинге нарушений морфогенеза у популяций в 
«определенных» контрастно различающихся услови-
ях среды позволяет оценить эволюционный потенциал 
их эпигенетических систем и выявить латентные (скры-
тые адаптивной нормой) пути развития [8]. 

Таким образом, феногенетический мониторинг им-
пактных популяций представляет собой один из эф-
фективных инструментов тестирования развитий-
ных систем у сравниваемых импактных и контрольных 
форм и выявления возможных быстрых эпигенетиче-
ских перестроек популяций. В то же время мониторинг, 
основанный на оценке групповых проявлений феноге-
нетической изменчивости, позволяет обнаруживать де-
стабилизацию развития, скрытый морфогенетический 
резерв в виде неадаптивных морфозов и выявлять гра-
ницы адаптивной нормы развития. Последнее обстоя-
тельство весьма важно как при решении теоретических 
проблем эволюционной и популяционной экологии, 
так и при поиске естественных критериев экологиче-
ского нормирования.

Работа выполнена при финансовой поддержке 
РФФИ (07-04-00161, 07-04-96096-р_урал), Президиу-
ма РАН (программа «Биологическое разнообразие»), 
программы развития ведущих научных школ (НШ-
1022.2008.4) и научно-образовательных центров (кон-
тракт 02.740.11.0279), а также программы Президиума 
УрО РАН по интеграционным и междисциплинарным 
проектам УрО, СО и ДВО РАН.

Рис. 7. Проекции векторов центроидов сравниваемых выборок ма-

лой лесной мыши в пространстве первой (DCF1), третьей (DCF3) и 

четвертой (DCF4) дискриминантных канонических функций. Выборки: 

1 – ВУРС-1 (южная часть следа); 2 – контроль-1; 3 – Ильменский 

государственный заповедник (дополнительный контроль); 4 – ВУРС-

2 (северная часть следа); 5 – контроль-2; 6 – контроль-3. Указаны 

стандартные ошибки значений дискриминантных канонических функ-

ций для каждой выборки по всем трем осям.
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