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В <последние годы в литератур·е начинают на-капливаться на·блюдения, 
показывающие, что изменени:е нашра:вления о11бора может привести к от­
носительно быстрым преобразованиям 1прир·одных :популяций животных 
{Sheppard, 19:59). Нозникла ·возможность экспер:иментального изучения 
начальных этапов микр.оэволюционно.го процесса. 

Предпосыл·кой относительно быстрых генетичес.~их преобразований 
природных популяiЦИЙ являет.оя их генетическая •ра·знородность. При из­
менении направления 011бора установившееся соотношение различных 
генотипов в популяции нарушается, что и •ведет ,к ·из.м·ен-ению ·средней нор­
мы ее иеменчивости. Если :колебания ус.rювий •среды .кратковр·еменны и 
не направленны, мы имеем дело с непериодическими колебаниями ге­
нетической структуры популяции (изменения структуры популяции, отра­
жающиеся в фенотипе составляющих популяцию особей) (Шварц, 1963). 
Бели же ·изменения ср·еды ,етрого направленны и длитель'Ны, !Происходит 
на:пра,вленное изменение генетической стру.ктуры и фенотипа rюпуляции. 
Классический, ;но, по-существу, уникальный пример- возникновение 
промышленного iМеланизма Biston betularia и некоторых других ба.боч·ек 
на Британских о-вах (Ford, ·1961). В том случае .. когда изменение попу­
,rшции ограничивается изМ'енением численного ·соотношения раЗJlИчных 

генотипов, ·кажется очевидным, что •в ·по1пуляции не возникает ничего но­

Iюго. Это не совсем так. Подобные изменения приН1дипиально о·братимы 
и в этоJМ ·смысле не могут раоематриватьоя в качестве ЭJволюционных от­

клонений. Одна,~о изменение соотношения различных генотипов в попу­
ляции' изменяет .отношение популяции в целом •К изменению условий 
среды, изменяются, следовательно, и перопективы ее .будущих ·прео6ра­
зований, ее :возможная ~эволюционная •судьба. Тем больший интерес 
представляют та~ие отличия между популяциями, которые 1Пр·оявляются 

не толь:ко в -оредней нор.ме изм·енчивости, но и в пределах варьир·ова·ния 
отдель·ных признаков. 

Зара·нее трудно ·сказать, .ка'!ЮВЫ пределы ·обратимых преобразований 
по.пуляций, основанных на ·изменении соотношения различных :геноти~nов 

в пределах ·единою генофонда. Даже •В том случа·е, ·КОГда изменяются 
пределы 1ва'рьирования, мы ·не можем быть уверены, что это связано с 
обогащением ,генофонда шопуляции, а не яв.1яется следствием изменения 
генетической :структуры ~rюпуляции ·при сОХ'ранении исходного генофон­
да (различные 1пронвЛ'ения аддитивною действия генов). Для решения 
этого П'р·инципиаЛьного 'Вопроса эв-олюционного учения необходимо про­
ведение <большой эксперименталь·ной работы. Ее первый этап- иссле­
дование лабораторных популяций. "Коротко основной вопрос иоследова-
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ния может быть сформулирован так: каковы пределы изменчивости по­
пуляций, не связанные с обогащением генофонда, каковы пределы прин­
ципиально обратимых преобразований •ц·опуляций? 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

L{ля мсследования была использована лабораторная колония двух подвидов узко­
черепной полев~Gf: Microtus gregalis gregalis и М. g. major. История формироваrния 
колонии подробно описана ранее (Шварц и др., r/960; Покровский и др., 1962). Срав­
ниваемые подвиды резко отличаются по окраске. Колори>метрирование шкурок (подроб­
ное описание техники колорИ'метрирования дано в указанных работах) показала, что 
между ср·авниваемыми форма·ми наблюдается хорошо выраженный хнатуе по окраске 
и что длительное содержаiНIИе в неволе не привело к сближению изученных признаков 
сравниваемых животных. Различия :между подвидами стойко сохраняются и при раз­
ведении в одинаковых условиях существования. Эти разJIIИчия выражаются следующи­
ми показателяоми: М. g. gregaHs- показатель оттенка 125,9%, белизна 4,1; М. g. 
major- соответственно 139,8% и 7,0 1• 

Специально поставленные опыты по гибрид'изации показаЛIИ, что особенности окра­
ски сравниваемых nодвидов наследуются по типу промежуточной наследственности; 
(это характерно для громадного большинства признаков, различающих подвиды) и 
обусловлены полигенно. Это позволило нам поставmь осRовной вопрос исследования: 
•Можно ли путем отбора сдвинуть среднюю норму изменчивости одJНого из подВ!Идов 
в сторону другого? Таким путем :мы надеялись получить -экспериментальный материал 
для суждения о степени обрашrмости подвидовых различий. 

Техника проведения эксперимента заключалась в следующем. Различия в окраске 
сравниваемых форм могут быть грубо сформулированы следующим образом: М. g. 
major- светлее и рыжее, М. g. gregalis- темнее и сер·ее. Поэтому из исходной груп­
пы М. g. major было отобрано 30 особей, наиболее темных и серых, которые и соста­
вили исходное ядро селекционной линии животных. Естественно, что в мо.мент отбора 
мы не могли объективно оцен1ить правильиость выбора животных (колориметрщюва­
ние живых животных технически невозможно), но впоследствии выяснилось, что выбор 
был произведен правильно. Из большого ч~исла особей были выбраны именно те, ко­
торые прибJDижались к М. g. gregalis в наибольшей степени. Средние- показатели ис­
ходной группы: белизна- 6,82; оттенок- 133,97%. 

Описанная процедура отбора проводилась в каждом последующем поколения: 
«лучших» (приближающихся по окраске к М. g. gregalis) ЖИВО11НЫХ оставляли для 
размножения, остальных забивали, «ЛучШIИХ» забивали лишь после того, как от них 
было получено потомство. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ОПЫТА 

Рис. 1 дает полное предста.вление о полученных результатах: на нем 
нанесены показатели ~в-сех обследованных животных. Р.ис. 2 и таблица 
пр·едставляют ·собой результаты биометри'tеокой обработки данных, на:не­
<:енных на ри·с. 1. Анализ предста•вленных ·материалов позволяет <:делать 
следующие ·выводы: 

Колориметрические характеристики изученных поколений 

Поколения 1 
Средние Средние случших в поколения»* 

n белизна оттенок n белизна отrеиок 

р 16 6,82±0,28 133,97 ±0, 92 4 
Ft 58 6,13±0,17 135,34±0,51 15 5,44±0,20 132,85± 0,55 
F2 96 6,47±0,13 136,40±0,41 20 5,56±0,13 133,46±0,38 
Fз 52 6,87±0,18 133 ,49± о, 53 16 5,68±0,12 131,07±0,38 

* «Лучшие в поколении»-особн, имеющие показателн белизны н оттенка ниже средних для поколения. 

На рис. 1 отчетлиrво .видно, что в новой груп:n~ животных весь верхний 
правый угол исчез, а хиатус между ·сравниваемыми формами оказался 
заiполненным. Сл·едует напом.нить, ч·ю .без п.рименения отбора этот хиа-

1 Белизна- процент света, отраженного от исследуемого объекта по сравнению 
с абсолютно белым телом. Показатель оттенка - преобладание определенного цвето­
вого оттенка (в данном случае- охристого) в спектре, отраженном от шкурки. 
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Рис. 1. Варьирование окраски у животных разных поколений 
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туе стой1ю •сохранялся при разведении животных в одинаковых условиях 
в течение 4 лет. ~олори.метриро.вание 223 шкурок зверь·ков, принадлежа­
щих ·к 'Ч·етырем IПОiюлениям, 1rюказало, что 48 особей (21 ,5%) вышло за 
пределы :ва•рьир·ования о.краски исходной ла·бораторной попул·яции. Их 
окраска характеризуется белизной- 6,50, показателем оттенка-
135,23%. Интересно распределение отклонений у отдельных особей. 
За нижние пределы варьирования показателя оттенка исходной популя­
ции отклонилось всего 5 экз., а по белизне в сторону номинального под­
вида- 44. Результат биометрич~ского анализа nолученных данных отра­
жен на рис. 2. Он показывает, что в результате непродолжительной 
селекционной работы была создана группа животных, по окраске зани­
мающая промежуточное положение между сравниваемыми подвидами. 

Интересно отметить, что большинство особей с новым типом окраски 
неотличимо от гибридов между сравниваемыми подвидами. 

ОБСУЖДЕНИЕ МАТЕРИАЛОВ И ВЫВОДЫ 

Предста·вленные •материалы пока;зы1вают, 'ЧТО о116ор ~в течение немно­
гих 1поколений р·ез.ко сдвигает среднюю .нор.му изменчивости группы осо­
бей определенного подвида, приводит к появлению большого числа осо­
бей ·С новыми признака;ми и 'К ·сближен·ию м.орфоло.гических особенностей 
между резК'о •выраженными под:ви.дами. 

Естес11военно, что полученные результаты не следует трактовать та­
ким образом, что ·в результате опыта один под:вид был пр·еВ"ращен в дру­
гой. Оравюrваемые подвиды достигали очень высокой ·степени морфоло­
гической, физиологичес.кой и экологической дифференциации (Шварц 
и др., 1960; Покр1ОВ>оiшй и др., 1962). Особенности окраски -лишь один 
из наиболее резко бросающих·ся •в .глаза призна·ков, отличающих М. g. 
major от М. g. gregalis. Изменение этого признака, конечно, не ·с:виде­
тельствует об ·изменении 1nрwроды подвида. Одна.ко результаты опыта не 
оставляют ое·омнений •в том, что даже очень рез:кие различия 1между вну­
тривидовыми формами ,могут ока'Заться 1принципиально обратимыми. Так 
ка:к различия меж.ду ·громадным большин·ством ныне 1прини.маемых .под­
видов даже .менее ,существенны, чем отJl'ичия по окраске между М. g. gre­
galis и М. g. major, то результат •пр·оведенных исследований позволяет 
говорить и о воз.можной обратимости ;подвидовых особенностей, по ~<'рай­
ней мере у большой гру,ппы форм. 

У·словия опыта полностью ис:ключают возможность объя·снения полу­
ченных р·езультатов поя·влением в популяции новых на·следствен.ных из­

менений. Это значИт, что изменение пределов варь·ированиfl под влия­
нием отбора •происходит на основе исходного генофонда популяции. Ге­
нетичесжий механизм подобных преобраз·ований 1кажется ясным: ·генети­
ческая разнородность природных популяций ·Создает пред,посылК'и для 
новых ·сочетаний •полиген·ов, фенотипичеокий эффект ·которых осуществ­
ляется 1по принцилу аддитивного действчя. Эти результаты хорошо со­
гласуются с еовременными представления.ми о •генетической структуре 
попул,ящий и поэ11ому могли бы ·быть предс.казаны. Ва.жно, одна.ко, чrо 
по ма•сштабу :возникающие :в популяции из.ме~н~ния ·ооизм•еримы с отли­
чиями между очень резко дифференцированными подвидами 2• 

Нам •кажется, чrо 'результаты проведеиного ис-следования мо.гут иметь 
значение для 1nозна!НИЯ природы ПОД'Видов. Они показывают, что даже 
резкие разли'Чия (хиатус!) м·ежду д·вумя формами по отдельным поли­
генно обусл01вленным rnризна•ка·м (большинство призна~ков, ко11орыми мы 

2 На данном этапе работы мы не имеем еще достаточно материала для деталь­
ного анализа изменений окраски в последующих поколениях. Упомянем лишь, что 
в шестом поколения получено несколько особей северного подвида, показатели окрас­
ки которьrх полностью укладываются в пределы варьирования окраски М. g. gregalis. 
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характеризуем: подвиды, именно таковы) могут быть ·принципиально 
обратимыми •в течение короткого промежутка времени. Естест.венно, что 
в прир.одны:х уэсловиях направленность отбора лишь в исключительных 
случаях ·Может :быть столь жеспюй, ка·к в э.ксперименте. Но ведь и фор­
мы, с ·ко11орыми мы имели дело,--- резко выраженные под1Виды млекопи­

тающих, а генофDнд ·исх•одной груп1пы животных был уже ·в зна'Чительной 
степени обеднен по ·сравнению с природной популяцией. Поэтому мы ·мо­
жем утверждать, что ,результаты .проведенного опыта показывают, что 

длительное ·оохрааение .отдельных подвидовых признаков, аналогичных 

изученным в этой работе, возможно лишь П'ри длительном •сохранении 
на,правления отбора. Это д~ел.ает весь·ма ма·.'То вероятным длительное ~о­
хранение под~видовых особенностей •при существенн-ом изменении ·усло­
вий существования животных. Результаты опыта мы раосматриваем •ка1к 
экспер;и.ментальное подтверждение ·Сделанного на,ми ранее (Шва·рц, 
1959) на основа:нии :преимущественно теоретичес.ких •ооображений ·вы·во­
да: конкретный облик различных внутривидовых фор!М (в том числе и 
«хороших» :под·видов) непрерывно ·корректируется ныне дейст.вующими 
у·словиями среды. Э11о заставляет на·с с •крайней ·осторожностью •строить 
гипотезы (в зоологии их накопилось несм-етное количество•) о путях рас­
селеНiия отдельных форм и путях становления оовременных областей их 
распространения на основе GХОдства· •отд·ельных цризнаков животных из 

различных частей видовою ареала. 
Предста1вленные материалы заставляют на.с задуматься еще над •од­

ной: очень важwой nроблемой. СтановиТ'ся очевидным, что .пон.ятие «под­
вид» объединяет пр-инципиально различные явления 3. Особенности от­
дельных IПОд'Видов 1Могут быть непооредственным ·следстви·ем св-оеобразия 
среды их обитания, 'IШИ специфической стру•ктуры популяций, или, на­
конец, •могут отражать появление в популяциях 'Качеств·енно .новых 

снойс11в животных, связа•нных с появлением принци.пиально новых П'ри­
знаков 4• Первые две формы проявления внутривидовой изменчивости, 
ка1к принципиально обратимые, не могут ра·с·смаТ'риваться •в •каче~тве 
проя.вле;ния эволюционной дивергенции вида (эволюция необратима на 
всех ее эта•:иах!), хотя во многих случаях •Создают для нее необходимые 
11редпосьшки. Лишь в u;:юследнем случае .мы имеем основание .говорить 
о начальном ·эта!Пе .мJ:I:кроэ;волюционного .процеоса. 

Та:к •Ка:к изучеН'ие микроэволюционного процеоса ооновано на изуче­
нии •различных IJilроявлЕший •внутривищовой изменчивости, то !Представ­

ляется ·Кра·йне важным ·научИться ·различать обратимые изменения от 
необратимых, ·определять пределы обратимости .внутривидовых преобра­
зований и определять условия •возникновения необратимых и:эменений 
популяции. При э11ом все большее значение 1будут .приобретать э·кспери­
м.ентальные ра•боты и •комплексное изучение отдельных •внутривидовых 
форм. 

Дру1гая теоретJ:Iческая ·стор:она за'Гронутого •вопроса заключается в 
Т•ОМ, что изменения ·средней нормы из·менчивости .популяций во времени 
(год~овые, сезонные), .которые нерещко м·ожно на,блюдать в природных 
условиях, .должны рассматриваться как отражения действующих cиJI 
оТ'бора. Та·ким образ.ом, соз.дают·ся условия для анализа ·К'Онкре~ного 
действия от:бо·ра 13 естестВ'енной среде обитания животных. Особое зна­
чение .подобные наблюдения •nриобретают в тех ·случаях, ·когда хр.оно­
графичеокие изменения •сопоставляются ·с географически.ми. 

С 1практической '1\Очки зрения результаты описанно.го опыта также мо­
гут n·редставлять из-вестный интерес. Они не толыко 'Показываiот, что ге­
нотипичес.кие потенции .поlflуляции з·начительно шир·е их фенотипичес.к.ого 

3 То, что масштабы подвидовых различий часто бывают совершенно несоизмери­
мыми, слишком хорошо известно, чтобы на этом основываться. 

4 Естественно, что ни одна из этих форм внутривидовой изменчивости в чистом 
еиде в природе наблюдаться не может. 
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проЯ'вления, но делают очевидным, что целеустр·ем.11енный отбор может 
в коротК'ий промежуток времени создать поп:уляцию с новыми свойства­
ми, выходящими за ра1мки изменчивости исходной гру1ппы жи.вотных. 
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AN EXPERIMENT ON RAPPROCHENT SPECIFIC SUBSPECIES COLOURATION 
OF TWO SHARPLY DIFFERENТIATED SUBSPECfES ВУ MEANS 

OF SELECTION IN LABORATORY POPULATIONS 

S. S. SCHWARZ and А. V. POKROVSKY 

Laboratory of Zoology, lnstitute of Biology of the Ural Branch of the USSR Academy of 
Sciences (Sverdlovsk) 

Summary 

The nomiпal (Microtus gregalis gregalis) апd northerп (М. g. юajor) subspecies 
of Microtus gregalis Pallas sharply differ in their colouration. As а result of selection 
of the individuals of the пortherп subspecies most divergiпg towards the colouratioп 

Gf the nominal subspecies 48 specimens (21.5%) exceeded the limits of colouration 
variation in the initial laboratory population. All these specimens show по dШerences 
in their colouration from the typical F1 hybrids oЬtairred when crossing these subspecies. 

Thus, Ьу means of selection Ьу the colouгation irr fouг generatiorrs (less than 
2 years) tl1e gap could Ье filled which has existed wheл arrimals were bred in the animal 
room for more than 4 years. The reversibility of subspecies pe.culiarities is possiЬle at 
least in а large group of forms. 
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