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1. ВВЕДЕНИЕ 

Термин ·«1эволюцио.Нiная э1юло:гия» неред.ко встtречает.ся 1в литературе, 
но тю·чного стредел·ения этого ·Важного раздела экологии .нет. Следова­
телыно нет и я1сшого .предста1вле;н,ия о его целях и :методах. До-в.оJiьно 
<>бычно мнение, что эволюционная экология представляет выводы из 
эк·ологичеаких и.сследова.ний, имеющие значение для позна1ния :за.коно­
мер~ностей э:волюционного процесса. Та.кое 1предста·вле1Ние а1ши6очно . 
.Эволюцио.нная 1эк~0логия - это науч.ная дисциплина, обладающая ·Спе­
цифич·ными задача:ми и опец,иtфичными методами иоследования. Обос­
нованию эт·ого положения и пос1вящена .эта ·статья. 

У1опехи эволюци~онной теории о:пределяются 1про:Ilрессом и~зуче:ния 
ка1к законО1мерностей на·следс'Гвен.ности, так и ·механизмов естес'!'В·енно­
го ·отбора (фа1ктО1ры е.волюци.и). Од;нако, если в пе~р1вом напра,влени:и в 
по1следние годы ·Сдела1но исключителыно много, то :положение во ·втор·ом 

напра·вл·ении сущест.вен~но· иное, хотя бе:з развит.ия теории естествеююг·о 
-отбора и сопутс11вующих ему я:влений .новейшие достижения •В 1исследо­
ва1нии молекуляр•ных оюно1в из1менчивости и наслед1ст.венности не да•дут 

в ,раоС'ма11р.иваемом 1тшошении ощут,и.мых :результатов*. Поэтому ·в·се 
большее число исследователей посвящает свои труды исследованию 
зако.но1мерностей 0116ора. Од~нако ·'6оль~шинствю та,ких работ ·основа1но 
на математичес.ком .моделиро·ван,ии, ~которое ~может ,быть :мощным сред­
~'Гвом ис•следован,ия 6иологических процеосов ''Голь.ко :в том случае, если 
оно ·основЬ11ваеТ:ся 1на достаточню точных исход1ных данных. Если же 
модель п,ри'Р'од.нот явления или :процесса не у•прощает ор.иги1нал (что 
закономерно), но искажает его - моделирование приводит к ложным 
вывода·м. Та1к шр·оисходит и :при ·моделиро1вании естест.вен.ного ·отбора. 
Отмечая некоторые достижения популяционной экологии, в моделях 
уч.итывается, что ·отбор •н~ро.исход:ит в ~популяции, 1С!ВОЙС'ГВа .которой .как­
то определяют дейс11в.ие отбора. Однако при это1м пр.ини1мается во :в•ни­
мание лишь од1на .из за1кон·омер.ностей ж.и.з1ни юопуляций: д<И.на.мика 
численности. Та.кое упрощение 1грани1чит ·С .искажением. Современная 
экол·огия накопила 1грюма.дное :количество фа1кто.в, по·ка1зывающих, что 
свойст.ва популяции 1ка~к еди.нО1го интегрированного целого, ее эколог.и­
ческа1я (а 1не только генетичес.кая!) ·Стру.кту1ра .определяют тем1пы и фОiр­
мы 1мик1роэ1волюционных преобразова~ний. Это дает ·осно·ван:ие говорить 
об экологичеюких за:кономерн·остях э.волюционнюго 1пр·оцесса, изучение 
которых составляет оонов1Ную :задачу э:волюцио.нной Э"кол.ог.ии. 

11. ЭК:ОЛОГИЧЕСК:ИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИОННОЙ ТЕОРИИ 

ВаЖJной ·С·О~ставной частью лоспощ1с11вующей .на За:паде та·к ~называе­
мой ·синтетичес:кой теории Э'Волюции являе'fiСЯ учение о 'потоке тенов. 
Од:и.н из вар.ианто:в этого учения - при•нцип Майра (Mayr, 1954) с.во-

* Этому l\loпpocy специально посвящена рецензия н·а книгу Ан·финсена (Шварц, 
1964). 
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д;ится к 'ГОМу, что .при к•олонизаци.и oc'flpoвa .неболь1Шим •числом особей 
вида, особенно.сти :возникающей популяции определяют·СЯ не условиям·и 
ореды и соот.вето:вующим ~ействием отбора, а ·СлучайнЫiми пр.ичи1на.ми, 
генетичеак.ими особенно:стя.ми слу.чайных оонователей .поnуляции. В .ка­
чес'J'ве п1римеров обычно 1П1рив-одят дов·ольно многочисленные .случаи 
«бес:полез.ных» ос·обен~ностей ос'I'ро.вшых популяций очень мн~огих 'Видов. 
Дело эколога - лро.вер:ить действителыно ли особенности островных 
популяций •«'6есполезны» и м·огл,и 1во.зник.нуть :на оснО'ве «принципа слу­
чайного о:анО'вателя». 

Од1на.к·о казав1Шиеся, .на1пример, ·случайными ·отличия ·Между ~различ­
ными остр·овными 1Популяцинми песца ·оказались :В хорошем •соответ­

ств.и:и с ~конкретными услов.ия.ми •среды •на отдельных ~0с11ровах. Т·от же 

результат 1был получен 1и ;при изучении ·Осl'ровных фор1м лемминга. Ис­
следова1ния ряда а·второв ~показали, напр.имер, что ·преоблада1ние на 

о•стровах внутренних морей Средизе1мном·ор1с.кого ба:с.сейна ящериц-ме­
ла•ниtтов обънсняется тем, •Ч'I'О темная ок.раска :к·ор•релирует у ~рептилий 
с болышой длиной кишечника. Та1к .ка1к на orcl'po·вax .насекомых •мало и 
рептилии •вынуждены ·перех·од,ить 1на растительные корма, то :механ.изм 

в этих условиях •Оказывается :весыма :выгодным. Бели .к·ор·ма м•ного, но 
он предста:влен 1мелкИJми объектами, преимуществами для выжива•ния 
обладают 1мел1кие формы. Если же кормовая база предста·влена 1К1руп­
ным:и объекта·ми, ·чи•сленность которых подвержена •колебан,иям (угр·о­
за 1гол·ода), вероят1нее 1выживание ·более .к·ру•п.ных живо·11ных. При тща­
телыном изучении ·ока.зывается, чт•о «безра.зли'Ч'ные» ·особенности попу­
ляций имеют биоло:гичес.кое ·значение. 

Другая •Сторона того же :н01проса .представляеr:ся еще более важной. 
Тео1рия ге.нет.ико-автоматическ.их процессов основа:на :на :и.зучении ~про­
стейших приз.на ков (детали рисунка, ок·раска и т. ш.). Пrред;пола:га.лось, 
что вы:воды, ·полученные лри наблюдениях за ра1спрост,ран·ением про­
оетых признако·в, мож:но перенести и на другие :клаосы •признак.о.в, в том 

числе и те, .из·мене.ния кюторых знаменуют .собой м,ИJКJроэволюцию. Новей­
шие достижения генетики и физиологии развития показали, что это 
далеко •не так. И. И. Ш.мальrаузен (1964) осабенно ясно пока.зал, •ЧТО 
биологичес.к.и важ.ные п1р:изнаки •всегда обусловлены КОIМ;Плексом ~генов, 
геномом :в цело!м. К этому ·выводу 1пр:ишел и Майр (Мауг, 1963). Таким 
.путем нивелирую'I'ся .неблагоприятные :последствия •случайного •ск.ре­
щи:вания. 

Этют же механиз•м должен •страховать и от ошибо.к шрrабы. В случае 
политенной детермин:ированности .шJ,изнаков ·возмож1ность рез.кого ·су­
жения из.менчиво1сти, а тем более резкого .изменения ·ее, з1начителыно 
менее вероятна. Для проверки этого положения мы изучили изменчи­
:вость ·по ·ок·ра•аке п.риродных ,и лабораторных популяций трех видов 
полевок (опыты :по 'ГИ·бридиза1ции пока.зал и, что окрас:ка изученных 
фор1м полигенно детерiми,нирована). Оказалось, что неС'мо11ря .на то, ·что 
основателями модельных :популяций были в-сего нес.коль.ко •пар случай­
ных особей, и принц.ил 01снователя должен 1был .бы ·аработать, :измен­
чивость популяций не изме.нила·сь, а ;в одном .случае даже увеличила•сь 
(Ш·ва1рц и Покровrский, 1965). Это rВЫЗЫВает нео:бходИМ'ОСТЬ опреде­
лить, ~как ·меняется •ИJзменчиrвость •популяций при рез.кюм изменени:и чис­
ленности и ·при ·расширении ареала вида. 

Кон1К1ретный ·экологический анализ тех ,случаев, ~которые привле­
каются для обоано.ван.ия та:кОIГ·О важного ;Принципа эв·олюционной тео­
рии, ка:к эффект Майра, за1ста:вляет пр·инципиалыно ло-:новому подхо­
дить к ·оценке его действитель:но·го значения в э:волюционном :п·роцессе. 

При обсуждении эволюционных .проблем :много 1внима.ния уде.ляетс·я 
преиму~щества1м ,при отборе, 1но .06ос•нова1нное ·суждение по э·тоrму, ~а­
мому ·ва1жному, •вопросу во.зможно л:ишь на основе глу~бокого а1нал.иза 
образа жизни изучаемых фор:м .. Априорное заключен.ие о преимуще-
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ствах отдельных 'Вариантов неизбежно приводит к о~шибкам. Ва1риа'Н1'Ы 
положителыные 1в оД~ном 'Отношении могут ·оказаться отрицательными в 

д•р)'lюм. Их оценка в 1каждо.м от,дельно'М ·случае производится отбором 
в строгом 1соответст.вии 1с к·онкретными условия'ми .существова,ния. Од­
на11ю исследо~ваний :э1юго процеоса в приро,ц,ных п·опуляциях очень 
немного. 

При анализе :возмож.ного 'Х'Ода эволюционнотю 1процесса часто не 
учитывают той 'ВЬ!iра:в1нен.ности популяций, с ·кото,рой •стал,ки·вается эко­
,10tг в пр.ироде. Даже тааше изме.нчивые показатели, как от,носительный 
вес печени в 01днородных 1по физиологичес.кому ·оостоянию группах жи­
вотных .варьируют ,в пределах 10%, а ,в .отдельных популя~циях ,живот­
ных коэффициент изменчивости .кюнцентрации 1ге:мотлобина оказался 
ранным .л;ишь 3% (!). В п~р.иР'од,ных ~популяциях фенотипическая одн·о­
родность ма.акирует .генотипиче·акую •ра·знородность, но никто не иссле· 

до;вал эту закономерно~сть с чисто экюлогической точки зрения. Бели 
животные ·С •раз,ными генотипами :в ·Одинако1вой ~ере.де оказываются фе­
ноти:пичес.ки сходным1и, это значит, что избирательная ценню,сть отдель­
ных генотипов зависит от тех путей, которыми о·рганизмы с разными 
генотипа•ми достигают формирования идент.ичных 1мо•рфо-tфизиолоrиче­
ок.их особенностей. Анализ природных попу.11яций 1с этой точ.ки .з•рения 
мог бы дать чрезвычайн·о мното для понимания 1механиз•ма естествен­
.наго отбора. Сюз~ала•сь •бы ,возможность подойт.и к решению .важней­
шего .вопроса о ценности разных тенот,ипов •в различной популяцион,ной 
с1реде. Этот вопрос до ,сих пор не ~вышел за пределы теоретических опе­
куляций. Прогресс в этом .на:пра1влении может быть 'сделан только на 
основе экологичес.ко~го иос.ледова.ния ·естественною отбора в популяци­
ях различной генетичес1к·ой и эколотичес.кой ,стру~ктуры. 

Мн-ото вн~имания уделнется 'Вопросу о границах популяций. К:огда 
эти границы определяются физическими преградами - вопрос ясен, но 
когда физичес:ких преград .между популяциями нет, точное ,;з.нание ус­
тупает .место 1сшеку.ляциям, лишь более или :менее основаннь!lм на фак­
тах (Гиля•р·ов, 1954). В пределах ареала возникают пр1остранственно 
изолиро.ва.нные ,tюпуляции. К:а;кие эколо•гические особенности вида 
определяют их размеры и границы в разных условиях среды? Пока не 
будет дан ответ на этот вопрос - про1блема видоо1бразо1вания :в !Пре­
делах нелрерыв.но:го ареала ~будет бескюнечно дис.кутироваться .и не 
вый.дет за 1ра1мки бе1счисленных гипотез. 

Ответ же может дать толыко экология. С д.ру1гой ст0tрО·НЫ -ва1ж­
нейший в•опро,с мет·одИtки - ~как определить границы популяций ,в п1ри­
роде - т·оже может 1быть решен ·только 1экол·огическими методами и 
средст.вам,и. Одно из них - изучение изм.енений .не отдель·ных 1п.р.изна­
ков, а их .коррелирующих комплексов, т. к. изменение коррелЯ'ционных 

,связей ;в 1раз1витии ~разных приз.на,ков, как правило, ·Свидетельствует о 
на·следственных ·разли•чиях между сравниваемыми 1популяцИЯ'МИ, а ~сле­

довательно, и о какой-то степени их изоляции. Представляется также 
крайне важным изучить, iB какой степени «генная 1сбала.нси.рпваt1ность» 
уже офор1мировавших·ся ло:пуляций с.лужит препятствием для внед:реню• 
В ПОПУЛЯЦИЮ «ЧУЖИХ» •ОtСОбеЙ. 

Мож·но было бы пр.Иtвести немало примеров, показывающих, что 
тщательный э·кологический анал.из основ ·сов1ремен.н.ой эволюционной 
теории 1содейст.вовал бы ее ,П!ринципиальному прогрессу. 

III. ИЗУЧЕНИЕ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ЗАКОНОМЕРНОСТЕУI 
ЭВОЛЮЦИОННОГО ПРОЦЕССА 

Экологический а.нализ нсходных предпосылок любых эволюционных 
пост,роений - очень важ.ная задача ·Современной эволюционной э.1ю.1ю­
rии, но еще важнее изучение ·Собственно экол:огических .закономерно­
стей эволюционного процесса. 
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Первый 1шат эволюциошю·го ~процесса - необратимо~ нреобразо;ва­
ние популяu,ий. Изучение законов преобразования популяций в .пnи­
р·одных условиях и со•ставляет :задачу э.волюцио'Нной экологии •. основная 
проблематика которой рисуется нам в следующем виде. Известно, что 
бОЛЬШИНСТВ·О П•рирОДНЫХ 'ПОПУЛЯЦИЙ ЖИВОТНЫХ разбивается На М.И~КрЬ1ПО­
пуляции, объединяемые iВО'зможностью акрещивания, но изолирсJва'Нные, 
по крайней мере в течение отделыных эта.нов жиз•не,нного цикла популяi. 
ции. Если м.ик·рошо.пуляции приурочены к различным условия:м обита­
ния, между ними ·в·оз·никают хорошо .заметные ·МО:рфо-физиологичес;кие 
различия, возникает биотипическая изменчивость. Различные ее прояв­
ления изучены достаточно полно (напр" Попов, 1960), но генетическая 
природа практически ·совершенно .неизвестна. Поэтому по1д рубрику 
биотипической .изменчи1вост.и •Попадают принципиально ~разные явJ1ення: 
и я:вно фенотипичешч1е и'Зменения, и четкие генетичес1кие ~различия, ~со­
здающие возможность симпат•рического фо.рм·о- и ·видо·образования. 
Поэтому для .изучения 1.экюлогических законо:мер.ностей э:волюции (отбор 
микро.пошуляций и популяций) необходимо углубление .исследований 
биот.ипичес;кой из1менчиво1сти и шрежде -всего изучения ее генетической 
природы. 

Популяционный отбор как фактор эволюционного процесса в па­
следнее время лри.в.Jiекает большое .внимание (Levoпtin, 1963 и д'р.). 
Бели при ·оnреде,1енных условиях отдельные популяции или ми.к1рюпо­
пуляции вымирают, их место 'Занимают •соседние. Новый 1ген.ный комrт­
лекс в новой среде не копирует старый, популяция Преображается, про­
исходит эволюционный ·сдви1г. Таким образом, по!Пуляцио1нный отбор 
можно ~рассматривать 1ка'К ·существенный экол-огический механиз.м 1эво­
ционното П!роцесса. 1Практичес•ки его изучение ·СВОдI:Iт~ся к .исследовани:<Ь 
природы биотипической изменч.и.вости. 

Весьма ·важ.ны1м ·п.ре,ц.ста.вляется .изучение кон.кр·ет~ных механиз:м·о.в 
внутрипопуляционных ;преобразований. Любая природная популяция 
генетически раз.народна. Эта раз-нор·одность охватывает разJfичные 
призна,ки ор1га•ни.зм·ов; наилучше изученная ее форма - .полиморфизм -
'Галька одна из м.ног.их фо1рм в.нут~ришопуляционной разнородности. Раз­
нородность 1nопуляци.и поддерживается благодаря, во-первых, повы­
шенной ж.и.знеспособности тетерозиго·т· и, во-.вторых, по.вышеннЬ!IМИ при.­
снособительными ,возможностями .разнор·одной популяции (при ~колеба­
нии внешних условий преимущество приобретают различные re· 
нотипы). 

Генетическая раз1нородность :создает предпосылки 1для быстрых пре­
образова•ний популяций без ·Обогащения исходного генофонда. При втом 
могут и.з:мениться не только ср·ед.няя нор.ма из·менчивости, .но и пределы 

ИЗ1менчи1вост.и, возникают особи 1с :но•выми 1призна1ками. 
Генетичеаки этот процесс вполне понятен: п1роисх·одит перекомби­

.нац,ия ~генов ·И при их аддитивном действии в популяции появляются 
животные, ха·рактер.изующиеся .новыми ·свойствами. Этот проце·сс 'Может 
быть ·обоснован не только тео,ретичеок.и, •НО и 1э.кспершменталь·но, ·как 
это ·было •сделано нами ·в модельной 1популяции у.зкочерепных полевок. 
В кор,01ж.ий ·срок была 1еооздана пошуляция, принципиаль:но отличаю­
щаяся от исход.ной (Ш.варц и Покр·овский, 1964). Из это•го следует, что 
даже очень 1су~щественные особенности популяций, .служащие основа­
нием для выделения их .в подвиды (притом, хо~р·ошие ло.д.виды!) могут 
быть принципиально обратимыми. Эта наша точ1ка зрения получила 
подтверждвние в данных, лривод.и.мых Фордом (Ford, 1964): в эк•спе­
риментальных условиях была ,созда1на н·овая популяция бабочек, до~то­
верно отличающая.ся от .исходной; после ·перемещения :в прежние У·Сло­
вия она ·возвратилась 1к исходной но.рме. 

Задача Э'Колотов 'Заключается в том, чтобы ·определить, при ·ка.ких 
условиях популяция подвер!гается необрат,имым преобразованиям, ка-

531 



кова за.ви·с.имость ~между •с.коростью в.нугрипопуляцио.нных преоб.раз.о­

ва1ний, 1структу~рой популяции и эффективностью естественного отбора. 
Разберем 1Ка:ждую из этих .проблем в отдельности. Потенциалыные 

возможности ·популяции ~стоят в ~прямой .зависимости от характера ее 
генетической раз•нородности. Поэтому одна из ·важнейших за1дач эво­
люционной э1юлогии за1ключает.ся в .исследован.ни геноти.пической струк­
ту.ры популяций. В этом отношении особое З'Начение имеет п-ро.ведение 
исследований .в следующих направлениях: 

а) Изучение 1ра'З<нородн101сти полуляций не толыко 
по ;М о 1р ф о л о г и ч е ·С .к и :М, но и м о р ф о - физ и о л о г и ч е с к и м 
и эколог о-физиологи ч е с;к им <П·РИ'З.Н а,к а м. Нап•р.имер, ис­
следования, проведенные в 1нашей лаборатории Покровским (1964), 
показали, что :прир·одные шопулядии жив·отных •ра.зно.родны не толь.ко 

по таким признакам, •как окрас·ка или р·азмеры тела (О'бычные показа­
тели в таког·о 'Рода ис·следова.ниях), но и по ·скорост.и полового ·созрева­
ния, пло·до•в,итости, ·окорости роста ,в .разные ·Сезоны года, характеру 

сезонной цикличности, жизнедеятельности и т. п. Знание изменчи1вости 
популяции по такого ~рода признакам позволяет .сущить ю во.зм·ожности 

ее приааособления 1К •резким изменениям ~среды без ·существенных из­
менений ;В тенофонде .и помогает ·в.сест·о1рон.не оценивать различия, об­
на.руж.ивамые в услов.иях существования популяций . 

.б) И с с л е д о в а •н и е и з м е ·Н ч и .в о <С т и 1п о 1п ул я ц и й .в о ·в •р е -
м е •Ни. М·ноточисленные иоследо·вания паказЬ!lвают, что ·ка·чество попу­
ляций не остается .по·с·тоянным. В одни гюды (или •Сезоны ~года) лрео~бла­
дают одни генотипы, в другие - другие. Это явление, названное автором 
«Х·ронолрафичес1юй .изменчивостью» подробно описано (Шва•рц, 1963). 
Важно лишь подчеркнуть, что изучение хронолрафической .изменч.иво­
ст.и дает материал для .нешооред,ст,венно:го су1жщения о .маоштабах .не­
сомне.нно обратимых !Пр·еобразований популяций. Бели различия в сред­
ней норме изменчи·во·сти .м.ежду дву1мя популяциями укладываются в 
диа.пазон х•роногра·фичес1юй изменчивости одной из •них, 1воз.никает уве­
ренность в обратимости межпопуляционных ~различий. Это естественно, 
т . .к. например, ,кли,матичеекие ,колебания в пределах одного .района •не­
редко перек.рывают ·различия сред.них ~климатических .по~казателей 
удаленных тео1графическ.их районов. 

Проведение и·сследо.ваний 1в указанном направлении ·С·оздает основу 
для освещения одной из важнейших .экологических закономерностей эво­
люции: зависимости .между с11рукту.р·ой популяции и .механизмами (и 
скоростью) ее эволюционных преобраз01ва·ний. 

Эт·им, одна.ко, значение ~подобных исслед.ований не огра.нич.ивается. 
Из•меаение воз.растното •Со:става популяции приводит и ,к изменению ее 
генетической стру.ктуры. Причины и механизм этО1г.о процесса в .насто­
ящее В!ремя можно сч.итать .выясненными. Каж~ая 1воз·ра•стная группа 
жи,в·отных (каждая ге.нерация) ген·етиче.ски ·специфична. Это связано 
с тем, ·что животные отдельных генераций развиваются ·в разных усло­
виях, подвергаются различному и по и.нтен·сивности и по направлению 

воздействию отбора. В предыдущих работах автор ~приводил •много­
численные пр.имерьr ~различий генетической стру1ктуры генераций ~раз­
ных 1в.ищов. Поэтому здесь .можно ограничитыся одним лр.имером, взя­
тым из неопубликованных материалов Б. К. Павлова. Он исследо.вал 
популяции белок и у.становил, что эти популяции •полиморфны по 
окраске. При этом разные фазы белок, которых автор различал no 
цвету хвоста, различаются между собой по ряду морфо-физиологиче­
ск.их .признако1в, .биологическое ·значение .которых 1несомненно. Поэтому 
поня11но, что ~соотношение цветовых фаз белок не остается •неи:Уменным, 
а изменяется по тода·м, что представляет ·прекра•с,ный пример хроно­
'11рафичеакой ;изменчивости. Одна:ко в .мате-риале .Б. К. Павло.ва нас 
привлекает другое. 
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Оказалось, что в любой ,год генетиче·ская с-грукту1ра ~белок разною 
возраста различна. Так, в 1961 г. среди белок-сеголеток чернохвостки 
составляли около 8 % , а 1среди трехлетних - 40 % . Если условия с.кла­
дываются ·благоприятно для ·сеголеток, но вызо~вуг гИlбtль :белок стар­
шего ·воз-раста, ге1Нетичеакий ·состав популяции сдвигает.ся в ·сторону 
рез:ко1го умень1Шен.ия чернохвосто:к, · в •пр~0тивнСJ1м ·случае - .наобо1рот, 
число •чер 1нохвост.01к в популяции рез~ко у,величивается. 

В природных у.сл.овиях имеет место неодинако.вая ·смертность жи­
вотных разнюто !Возраста. Поэтому «возрастной ОТ'бо.р» - :мощный фак­
то1р шере.с11ройки ге1нетической 1ст.руктуры популяции. В частности, не­
обходимо учитывать, чтю ·«,возрастной отбор» может ·сказываться значи­
тельно бЫС'1'рее, чем отбор ~сред.и 01собей ·Оlдного возраста, т. 1к. физио­
логические различия, а следовательно, и «селекционная ценность» 

животных раз.нога возраста, ,как .правило, бывают значительнее, чем 
между живютными 1раз1ных генотипов .в одинаковом ·воз.расте. Это, воз­
мож·но, объясняет и те 1случаи быс11рых эв.олюционных преоб1разований, 
которые не у:кла.дывают1ся .в пр.едста'вления, основан.ные на пр.изна.нии 

ведущей формой отбора -отбора индивидуального (Шварц, 1964а, 
1964 б; Ferd, 1964). 

С разбираемым вопросом тесно 1связан и другой - о .значении •не­
избирательной элимина1ции. 

Мощный неблагоПJриятный факто-р 1ареды, противостоять ~которому 
жи·вотные да.нН1ого .вида не могут, .вызывает неизбирателыную элимина­
цию неза;вис.и:мо 1О'Т геноти·пов и не нап·ра.вляет эволюционный 1процесс, 
а лишь 1влияет на ход генети~ко-а,втоматических процессов. Случайно 
оставшие1ся в живых особи ·со.здают 1новую популяцию, свойства кото­
рой определяюТ<ся свойствами «животных-основателей». 

Если особенности ·случайно выживших особей существен.но отли­
чают1ся от ·средней нормы изменчивости исходной по1Пуляции, возникает 
новая .популяция, •С'ВОЙства которой определены 1случайными признака­
ми оставшихся в 1ж.ивых .особей. Эта тачка зрения являет·ся господст­
вующей, ,но :она не :кажет·ся на1м 1безуп•речной (Шварц, 1964 б). 

При неизбирательной элиминации генотипы, п•редставленные боль­
шим чи·слом особей, будут уничТ1ожены в большем числе, чем ~геноти­
пы менее м1ноточисленные (с учетом ·статистических пог.решно·стей). 
Поэтому .неи.з1би1рательная элиминация •Произведет совершенно различ-, 
ный эффект в завис.и:мости от того, на ка.кой 1ста.дии жизненн·ото цикла 
популяции она происходит. Та:к .ка1к та:кая элиминация, ка1к правило, 
имеет 1резко .выраженный сезонный характер (осенние ливни, ·весенние 
заморозки и 1в•озвраты холодов, 1Па·водки и т. п. в случае мелких .назем­

ных по.звюночных), то и дейст.вие ее отнюдь не 1случайно. Мы приходим 
к парадоксальному выводу, что неизбирательная, ненаправленная эли­
м,и.нация приводит ·к 1направленному изменению популяци.и (Шварц, 
1964 а, 1964 б) . 

Всесторонний анализ за.кономерностей :генетических преобразова­
ний 1популяций, происходЯiщих 'В процес1се .неизби~рательной эли~мина­
ции, открывает но.вые ·пути исследования мшкроэволюц.ион·ного процес­

са. Зная ход сезонной изменчи:вости тенетической структуры популяции, 
мюж,но осуществлять ее ·напра,вленное изменение, т. е. фа1ктичес.ки 
уп·равлять ми:кроэволюционным .процессом. 

Нередк·о характер .ист~ребительных мер·оприятий или форма промыс­
ла ведет к изменению эколюгиче.с:кой структуры популяций. Так, оказа­
лось, что пrрименяемые при борьбе с г.рызунами .мышьяковистые при­
манки 1СJ1казывают различное действие на ·самцов и беременных са.мок 
(Junkins, 1963). В •результате иегребительных ;работ изменяется струк­
тура популяции, а 1не только ,сн.ижает.ся численность животных. То же 
самое .неред.к:о наблюдается 1при промысле. Та.к; ·при ~промысле .мел;ких 
хищных капкана.ми .самцы отлавливаются в .з.начительню <большем 'ЧИС-
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ле, чем самки. Таких примеров можно привести много. Следует под­
чер1кнуть, •что 'Эффект избирательного промысла (ил.и изби1рательного 
и.ст·ребления) ·отнюдь не огра•ничивается его непосредственным види­
мым эффектом. Разм.ножение популяций животных .с нарушенной поло­
вой •структурой неиз·бежно приводит к .возникновению •новой популя­
Ци,и, •отличающейся от .исхюдной еще более ·сущест.венными ос.обенно­
стя.ми, изменение э1кологичеокой ·структу~ры популяции при.нодит к изме­
нению ее генетичес:кой .стру1кту1ры. Поэтому любые нарушения э.колоти­
ческой •структуры приводят .к ·сдвигам эволюцио.нн·аго 1по·рядка. 

Экологичеакая структура популяции определяет относительную роль 
различных форм от.бора и 1микроэвюлюционных преоб~разо.ваний, опре­
деляет темпы и фор.мы начальных :стадий •эв·олюционн·ого процесса. 

Важ1нейшие задачи, ·стоящие перед экол·огами .в развитии втото .на­
ттравления следующие: .исследование генетической разноро'дности ·По­
пуляции; устаноnление конк•ретной роли от.дельных генотипов в ·под­
дер'жании численности .вида ·в .колеблющих0ся условиях •Среды; уста,но.в­
ление за·висимо·сти между хара1кте~ром ~колебаний ·в.нешних условий и 
хара1ктером '3'К·ологической и генетичеекой структуры mопуляций, уста­
новление относительной роли •экологической и генетичеак·ой структуры 
популяций у различных видов в раз•ных усло,виях ·среды. 

Разв.итие иоследований в этом направлении подготовит почву :для 
решения .в·оП1ро·са об у·сло·виях, при кюторых п•роисходят .не.обратИ!мые 
и;зменения популя~ций. 

Разнородность ·Популяции - это приспособление вида к изменениям 
у·слов.ий среды •ВО времен-и и в лростран·ст.в·е. Если прис·по·собление к про­
егранствен.ным из;-.1енениям у.словий среды ~может идти за 1счет •развития 
разных форм биотипической дифференцировки, то единственный путь 
приспособления .к изменения1м условий существова·ния во ·в·ремени - это 
1tенетичес.кая разноро.д.ность популяций. ИЗ'менение условий ·среды при­
водиrг к изменению ее проявления, происходит преобразование попу­
ляuии. 

При этом можно ожидать 3 типичных случая. Так, может быть, что 
условия ~среды и .за.конаме~рные изменения (колебания) этих усло·вий 
полно.стью у~рав.новешиваются тенетичеекой разно•родностью 1nопу.1яций. 
В отдельные периоды жизни популяции преимущество получает одна 
группа живютных, ~которая ста·но.вится ·относительно .более м•нагочислен­
ной. Если уславия изменяются, преимущество получает другая группа 
{или 1г.руппы) .особей, те.нетический ·состав популяции ·сдви:гаетея, но 
через сщределенный П1ромежуток .времени прих·одит к и.сходному состоя­
нию и т. д. Это .находит .подт.верждение в 1ра•ботах, 'Показывающих, ·что 
колебания ·«Качества» популяции - явление почти ·Столь же обычное, 
ка.к и .колебания численности (Ш·варu, 1963). В большинстве случаев 
отбор п:о.ддер~живает у:ста.новившуюся ·норму генетической •разнородно­

сти популяции. Внешне популяuия кажется неизмененной, но эта неиз­
менность динамическая и для того, чтобы ее обнаружить, требуются 
глубокие э.коЛогичес:кие и мо·рфо-физиологичеокие и.с.следования. 

Динамичешюе равновесие морфа-физиологических особенностей по­
·uуляции .в ·1юрне отличается от «.неизменности» (предельный случай, 
реально в природе не .встречающийся) тем, что популяuия на .на1п•ра.в­
ленное измене.ние условий среды (.в отличие от только что упо1минав­
ших·ся колебаний) .в .со.стоянии ответить направлен.ным изменением 
своей генетической ·структуры. 

В тех случаях, .когда условия сре,ды направлено изменяются (обыч­
но это Пiр•оисходит при .ра·с·селении вида) ·МЫ ·сталкиваемся ·с •быстрой 
перестройкой тенетической ·стру~ктуры популяции и, соответ·ственно с 
этим, с быс11рыми (в эволюционнюм масштабе) филагенетическими ·пре­
о·бразованиями. Популяция оказывается «преадаптированной» к даль­
нейшим целесообразным преобразования.м. 
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Бывает, что ха,рактер онтогенеза в текущий момент истО1рии вида 
находит·ся .в а,нтагонистическом шротиворечии •С налравлен.ие1м 1филоге­
нетичеако,г,о 'раз.вития. В этом ·случае эволюц.ионные преобразования 
пр·оисходят крайне медленно и могут 1пр·оизойти в·ообще лишь .при особо 
бла1гоприятных обстоятельствах. Однако любой э.волюц.ио,нный сдвиг 
в эт·ом направлении означает .новый путь ~раз.вития, предilllествующий 
вопы1Шке но.вага типа ада·пт.ивной радиации, нового типа ·освоения аре­
ны жизни, и может привести к преобразованиям микроэволюционного 
масшта1ба. 

Если пе.рвые ,ц,ва ~случая не требуют .разънснений, то последний 1110-
лезно иллюстри1ро'вать пример.ом. 

Скорость развит.ия амф.ибий, ~ка.к .правило, 'почти не знающая .и'с­
ключений, пря.мо пропорциональ~на температуре сре~ы (в пределах 
нормальн.о вст:речающих,ся в ареале ·вида температур). При продв·иж,е­
нии к .северу, ,в усл·овиях холодного ,клИ~мата, метаморфоз .задерживает­
ся, амфибии зимуют на стадии личинок, од,нолет:ний цикл 'развития 
превращае'Гся в дд3ухлетний. 

Но .в наиболее жест.ких у.сл·О'ВИЯХ, на Крайнем Севере и высоко ·в 
:горах, .в ~районах ,с иаключительно низкими те~мперату1ра.ми почвы, во­
доемы на длительное .время промерзают, 'Что ~практически исключает 

возможность :злмовки амфибий на ста,дии личинок. В таких условиях 
задерж1ка .метаморфоза означает 'Гибель :популяции. И действительно, 
боль:шинст.во в.идов а:мфибий не идет на север далыше таежной зоны. 
Лишь очень нем1но~гие виды проникают в тундру, где 01бразуют стабиль­
ные 1по.пуляци.и. Оказалось, что несмотря на то, что их 1раз'витие прохо­
дит в усл·овиях :юрайне низких температур, оно заве.ршае"Гся .в более 
коро11кие ·с:р.ок.и, чем у их ,ближайших родственни.ков на юге. Это бь1.110 
обнаружено и у :вьюок·01гор·ных видов, и у амфибий Крайнего Севера 
(Шварц, 1959; Шварц и Топо1р1к·о,ва, .! 960). 

Изменен.не нор,мы :реакции на изменение ·среды завершило приспо­
собление к новым усл·о1виям и позв0>лило отдельным ·видам достигать 
высокой чи,сленности .в совершению необычных для амфwбий 'местнос­
тях. 

Есте·ст.венно, 'ЧТО процесс, подобный ,описанному ·протекает значи­
тельно медленнее, чем ~простая пере·строй·ка •генетической структу1ры 
популяции, ·но зато приводит :к ,необрат,wмым изменения1м и отк'Рывает 
ттуть для ада.пт.ивной радиации на но.вом ур,ов.не: изменяется .реакция 
животного .на изменение ~среды, ноз,ни:кает во.з.можность возни.к·новения 

нового таксона, .намечается путь макроэволюционных прео·браз·ован.ий. 
Важно подчер'к1нуть, ,что темпы преобразования ·популяций :могут 

определяться не только от,ношениями «организм -1ареда», .но и хара1к­

тером К·Ор:реляционных 1свя.зей .в развитии организмов. Было показано 
{Ш·варц, 1962), что у южного подвида узкочерепной полевки увеличение 
размеров тела ,с.вязано ·с уменьшением а1бсолют.ных размеров межтлаз­
н.ичного пр1амежу11ка. Однако у более .юрупных ·северных лодвидов меж­
глазничный .промежуток больше, чем у :мелких южных форм. СледО'ва­
тельно, .в процессе формообразо·вания произо1Шло изменение кор•реля­
ционных ·СВ'Язей в ~развитии разных •призна.ков *. В ·соответ·ствии с етим 
любые изменения У•Словий ,суще·ствования, 'влияющие .на ·ско1рость рос­
та -живот,ных или на их ·размеры, ·будут оказывать на представ.ителей 
этих ·подвидов .различный морфолог.ический и морфа-генетический эф­
фект. И в да1Н1НОМ ·случае 1мы ·сталкиваемся .с преобразованием 1реаwции 
ВИДа На ·ИЗМеНеНИЯ У,СЛО.ВИЙ среды, .НО •ПIРОЯВЛЯе'ТСЯ ЭТО ИЗIМеНеНИе ,более 
•СЛОЖНЫМИ ПУТЯМIИ. 

* Применение алломет:рических уравнений к исследова·нию этого вопроса позво­
лило В. Г. Ищенко выразить отмеченную закономерность в количественных показа­
тедях. 
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Естественно, ·что в подобных •случаях преоб1разо.ва1н.ие популяций 
.происходит значительно .медленнее, чем в разобранных •ранее приме­
рах. Но происшедшие •при этом изменения необратимы, т .. к. меняется 
реакция ·популяции на изменение у.сло·вий среды. Да.же если изменив­
шая·ся популяция попадает в исходные условия .существования, она не 

придет ·К ИС'ХОДНОМУ •СОСТОЯНИЮ, т. к. ее •реа•кция •На ореду будет иной. 
По-вид.им.ому, так ~может быть установлен критерий необратимости 
внутрипопуляционных прео6раз·ова,ний. Если это так, то •мы стал.кива­
ем·ся здесь еще с одной 1э:коло·гичеокой .законо•мерно·стью эволюции. 

~о;гда дифференциа1ция сра.в·ниваемых фор1м достигает видового 
уровня, различия в реакции на среду становятся совершенно очевид­

.ными. В отдельных ·случаях ето :приводит 'К тому, что характер геогра­
фической изменчивости двух близких ·видов 1в сов.падающих участ.ках 
ареала оказывается .совершенно различным. Начальные ста'Дии этого 
процесса должны быть обнаружены и в процессе внутривидовой дивер­
генции (Ш·ва1рц, ,1959; Herre, 1964). 

На1конец ,необходимо учитывать не только масшта·б :отличий между 
арав.ниваемыми форма1ми, но и их ха•рактер. 

Работы Шмальгаузена (11946 и щр.) о 1стабилизирующем от.боре и 
.эк·слер,ИJменталь·ные .исследования У·оддингтона (Waddiпgton, 1959) по­
казывают, что ·в тех случаях, .когда 1на·правле·ние отбо•ра и фенотипиче­
ской .реакции ор•га·низ1ма ·совпадают, преобразование популяций 1шроис­
ходит несравненно ·быс'Грее, чем в обратном случае. 

Это дает .вюзможность предвидеть 1окорость процесса 1фор.мообразо­
вания в ближаЙlшем будущем. Фа:ктичеаким подтверждением ·сказанно­
го могут ·слу1жить исследования млекопитающих Субар.ктики (Ш.ва~рц, 
1964). Оказалось, что в1се те особенности разных видов, ·которые ·воз­
никают .при ·совладении .направления ОТ'бора и фенотипичеоких реак­
ций, ,вырабатываемые популяция.ми лри их ·проникновении в Арктику 
крайне быс11ро. Наоборот, если условия ,среды требуют п1реобразования 
за~репленной фе.нотипичеакой р.еакции, - этот процесс идет медленно 
даже в геологичеоком ма·сшта.бе. 

Большое значение в раз1витии эволюционной экологии может иметь 
применение 1новых, в ча•ст·ности физико-химических методов исследо­
вания; сравнительные исследования внутрипопуляционных различий 
на тканевом и молекулярном уровнях позволяют уловить различия 

там, где •М·О1р~фологичеокие методы оказываются бес·сильными. Но суще­
ственнее то, что любое еволюционное шреобразо·вание вызывается про­
тив.оречием, ,возникающИ1м меж.ду орга.низмо:м и 1средой. В тех ~случаях, 
когда это против·оречие разр·ешается лишь на тканевом (б'Иохюv1·иче­
оком) уровне, на·следст.вен.ная .несовместимость и •ре~пр.одукт,ивная 
изоляция •со в1семи вытекающими отсюда лоследстВИЯ'МИ наступают 

раньше, чем при морфофункциональной изменчивости. 
Одна из задач еволюционной э.кологии-,и·сследование 1вюпроса о 

том, .в ·ка·ких .конкретных экологичеоких ситуациях пр.отиворечия ~между 

организ,мо.м и с.редой в наиболее полной 'степени раз~решаю'J\СЯ на тка­
невом, биохимическом уровне. 

В эа.ключение следует коснуться вопроса об изучении направления 
изменчивости. 

В настоящее в•ремя ~ля экологическ1ой и .морфо-физиол.01гичес.кой ·ха­
ра1ктерист.и:к природных популяций живо'J\ных :пользуются ~средними !ПО­
казателями (с учетом возраста, пола и физиологического ·Состояния изу­
чаемых жи·нотных). Реже .используется общий диапазон иЗ1менчивости 
по отдельным п~риз.накам (Никольс.кий и Пику лева, 1958). Средние по­
казатели и диапазон изменчивости щают пр·едста·вление о оовременном 

состоя.нии популяции, я.вляющем-ся :результатом ее длительного и•сто­

рического развития, ее приспособления к конкретным у.сло.вия.м •среды. 
Однако ни средние показатели (а тем более отрывочные данные •по QT-
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дельным ·о·сО'бям), ни диапазон изменчивости, не дают представления о 
нашра·влении развития популяции в текущий момент ее истории. Ис­
следования по•казали (,Ш,ва1рц, 1965), что если ·в те~кущиЙJ 1мо1мент 
отбор идет .в направлении изменения •Средней нормы изменч.ивости по­
пуляции, к•ривые, хара:ктеризующие измен'Чи.во.сть ·отдельных призна·ков, 

оказываюу;ся а·си1мме"Гричными, т. к. проrресси.вные (в данных услови­
ях) варианты элиминируются в относительно мень~шем числе. Таким 
об~разом, изучение ·степени сим1ме11ричности кривых .из.менчивости от­
дельных признаков дает основание для суждения о направлении отбора, 
т. е. дает возможность судить о том, в какой степени фиксируемые свой­
ства популяции стабильны и каковы ·вероятные изменения популяции 
в будущем. 

Исследо.вания на •различных популяциях млекопитающих и птиц 
по самым различным признакам от размеров о•рrано.в до пл:одовитости 

дали положительный ,результат. Оказалось возможным уловить воз­
никновение межпопуляционных различий до того, 1ка;к ·они 1стабилизо­
вались, д'руг.ими сл.овами, удалось найт.и ·способ изучить налра·вление 
отбора в текущий момент истории популяции. Это позволяет изучать 
естественный отбо1р •Не толь:ко по его ~результатам, а и .в совер1шающем­
ся на наших :глазах ·процессе. 

Со.В'ременна•я ~экология обладает достаточным ар•сеналом средств. 
для изучения •различных ~форм внутри.вида.ной изменчивости с тои Т•ОЧ­
ностью и объективно·стью, которая создает реальные П'Редпосылки для 
поз.нания основных за•кюнов, упра.вляющих микроэволюционным про­

цес·сом. В ·сов1ременной генетике ·считается а.к•сиомой, что ценность .от­
дельн:ого гена определяется не ТОЛЬ/КО его •СОбСТВеННЫМИ ·СВОЙСТВаМИ, 
но и теномО1м .в целом. Это же .не.сомненно :стrраведл.иво в ·отношении 
генотипюв, реал.изо·ванных в отдельных особях. Их ценно·сть также 
опр·еделяет·ся евойствами целого - популяций и тех ·биоценоз·о·в, ча.стью 
кото•рых ·популяции являются. Эта интерес·ней~шая проблема почти не 
затронута исследо.ван.иями, но некоторые работы по·следнего .в1ремени 
позволяют надеяться, что она привлечет к себе достойное ,внимание 
широкого .юруга ·специал.исто.в. 
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