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тирующих паразитных сопротивлений и т. п.) не определяют изученных 

|, явлений. 
| В Ы В О Д Ы 

| . 1. Пороги возбудимости двигательных нервных волокон седалищ-
••• но го нерва у кур пород леггорн и австралорп определяются генотипом 
\ животных. 
| : 2. Доминирующим является признак леггорнов — «более высокие 
I пороги возбудимости». 
| } : 3. Различия в величинах порогов возбудимости в области кратких 
" стимулов р а з д р а ж е н и я определяются полигенно, а в области длитель
н ы х стимулов раздражения — ограниченным числом генов, т. е. уровни 
5:порогов возбудимости для кратких и длительных стимулов определяют-
I ся разными генетическими системами. 
]•• 4. Величины порогов возбудимости при градуально нарастающих 
j стимулах наследуются промежуточно, с неполным доминированием при

з н а к а леггорнов — «более высокие пороги возбудимости». 
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К В О П Р О С У О Р О Л И П О В Е Д Е Н И Я КАК ФАКТОРА 
М И К Р О Э В О Л Ю Ц И И 

I 

Л. 3. Кайданов 

Поведение, выступающее как совокупность ответных реакций орга-
1 низма на внешние и внутренние раздражители, есть важнейшая фор

ма проявления жизнедеятельности животных. По словам И. И. Шмаль-
га узена, «развитие органов чувств, централизация нервной системы 
и развитие высших координационных центров означают приобретение 
приспособлений, дающих огромные преимущества в борьбе за сущесг-

! вование и сохраняющих свое значение в любых условиях, в любой 
' среде и при любых ее изменениях» (1946, стр. 369). 
] ' Существенный результат эволюционного процесса состоит в по-
'< степенной автономизации развития, в ограничении зависимости организ-
' ма от случайных колебаний внешней среды на основе механизмов фи

зиологического гомеостаза. В- fходе прогрессивной эволюции пределы 
1 норм реакций кровеносной, дыхательной, выделительной и прочих си

стем организма становятся заданными все более жестко, в то же время 
• нормы реакций поведенческих признаков непрерывно расширяются. Со-
• вершенствование высших отделов центральной нервной системы об-
• условливает увеличение удельного веса индивидуального опыта, связач-
| ного с выработкой в онтогенезе систем условных рефлексов; поведение 
• Становится высшей формой активной адаптации (Ceeepuoa, 1945; П а в -
• лов , 1937; Орбели, 1945; Шмальгаузен , 1946; Лобашев , 1961). 
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Развитие поведенческих (индивидуальных) адаптации связано щ 
вершенствованием приспособительных механизмов и на популяционящ 
уровне Регуляция популяций высших животных — это в з н а ч и т е л ь н а 
мере саморегуляция, базирующаяся на механизмах в н у т р и в и д о в ы х ^ 
ношений. Обоснование этого положения и является основной цели 
настоящего сообщения, но в качестве предварительного замечания н р ; б е 

но отметить еще следующее. g e 

Механизм балансированного полиморфизма, тщательно изучений: 
в популяциях низших животных, и прежде всего у дрозофилы ( Д у б | д е 

нин и Тиняков, 1946а, б: Дубинин, 1966; Dobzhansky, 1943, 1959, 196ЬШ ] 

Wright a. Dobzhahsky, 1946 и др . ) , связан с различиями в адаптивно^, 
ценности классов гомозигот и гетерозигот и ведет к состоянию д Ц т 0 

м и ч е с к о т равновесия, при котором в популяции в к а ж д о м по колени к с 

наряду с генетической элитой (гетерозиготные особи) выщепляютс; л с 

менее адаптированные особи гомозиготных классов. У низших живи[. к с 

ных, характеризующихся высокими темпами размножения , такая сг 
туапия способна' обеспечить в итоге преимущество всей популяции t р с 

целом (IJnbzhansky, 1943, 1961; Epiing a. Lower, 19fv; Cuhna, 19ffiC B 

и др. ) . У высших животных, где самка зачастую выкармливает за а э к 

.пи всего о д н о г о детеныша, подобного рода механизм вряд ли был бьцт 
MHi.nomioimo оправдан в качестве основы регулирования популяции о т 

ной структуры. 1-сть основания полагать, что балансированный поли Н £ 

морфиам, связанный с еверхдомпнированпем, в том числе инверсионны со 
полиморфизм, представляет в большей степени привилегию популящ] с т 

низших животных, чем высших. В популяциях высших животных н са 
первый план выдвигаются, по-видимому, другие механизмы, обеспеч» nf 
ваюшне их лабильность и регуляцию, которые не предусматривают к у 
нетпческн жестко запрограммированного появления классов особей, с) ги 
щественно различающихся по своей адаптивной ценности. Некоторв КЕ 
из этих механизмов будут рассмотрены ниже. ш. 

Роль внутривидовых конкурентных, отношений в регулировании 
численности и структуры популяций высших животных 0 £ 

Начиная с 20-х годов некоторые экологи и зоологи-эксперимента п] 
торы (например, Howard, 1920; Nicholson, 1929; Huxley a. How art ш 
1934) обосновывали точку зрения, согласно которой климат , болезни п] 
паразитизм, динамика кормовых ресурсов, давление хищников и др} щ 
гие внешние по отношению к популяции факторы не всегда играют рош тс 
ведущего ее регулятора у многих видов птиц и особенно млекопитаюгдш It 
Эту роль, по их мнению, могут выполнять некоторые механизмы внутри гс 
видовых (внутряпопуляционных) отношений. с; 

В 1920 г. Е. Говард (Howard, 1920) выступил с концепцией «терри «> 
ториальности» в жизни птиц. В соответствии с этой концепцией терря от 
тория, занимаемая популяцией, подразделяется на отдельные индив! 
дуальные участки, захватываемые наиболее активными особями. Особ), с< 
не захватившие участки, не образуют п а р , устраняются от оставлеш Д 
потомства, составляя так называемый внутрипопуляционный резер! зг 
Еще Ч.^Дарвин отмечал: « . . . странно, что в одной и той ж е местноелт ni 
в самый разгар поры размножения существует такое множество сам л: 
цов и самок, всегда готовых заместить потерю одного из супругов Р< 
(1953, стр. 481). По имеющимся теперь оценкам, внутрипопуляционны H I 
резерв может быть весьма значительным. Так, р а з м н о ж а ю щ а я с я част и< 
популяции у шотландских пеганок (п/сем, Tadorninae) составляет в раз 
ныегоды от 20 до 40% (Young, 1964); у австралийской сороки (Gyrnna- Л : 

V Q R O \ - с т ) в размножении участвует всего 25—28% птиц (Carrici о' 
1963); у марабу (Leptoptilas crumentferus) — 10—20% (Kahl , 1966) и т. а 1 1 
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Щ Основную часть внутрипопуляционного резерва составляют моло-
1 н ^ д ы е половозрелые самцы и самки, но существенная доля приходится 
ь н 5 т а к ж е и на вполне взрослых особей. Как показывают данные обследо-
' ^ в а н и я популяции канадской казарки (Branta canadensis max ima) , ср еди 
! Л Ь1 самцов в возрасте одного года в гнездовании не участвовало 90% осо-
^ б е й , среди двухлетних самцов —36% и среди трехлетних — 30% осо

бей (Brakhage, 1965). 
Щ' Наличие территориальности установлено теперь для представите-
•У^лей всех классов позвоночных животных, начиная от рыб и кончая вые
в ш и м и млекопитающими (Nice, 1941; Hinde, 1956; Carpenter, 1958;! 

B H Ef.CaIhoim, 1963). Таким образом, внутривидовая конкуренция за терри-: 
да1торию выступает в качестве фактора отбора, способного вести к ж е с т - ; 

Щкст элиминации менее адаптированных особей и обеспечивающего-
^ п о с т о я н н о е улучшение состава популяции за счет сохранения наиболее ' 
[ В Й ' конкурентоспособных особен. 

с я В начале 20-х годов было открыто еще одно важное явление, кото-
1 И 1 рое, как оказалось впоследствии, носит весьма общий характер и тесно 

связано с предыдущим. Норвежский зоопсихолог Т. Схельдеруп-Эббе, 
1 и экспериментируя на курах, обнаружил, что в каждом стабилизировав-
1 й-шомся стаде можно вскрыть определенную «социальную» структуру — 
И 0 1 отношения гоеподствовапня • - п о д ч и н е н и я , т. е. некую иерархию. При 

O J K наличии такой иерархии и стаде имеется доминирующее животное, спо
рны собное безнаказанно клевать всех других особей, и имеются животные, 
Щ81 стоящие на более низких ступенях иерархической лестницы вплоть до 
с н. самого слабого, которое нообще не способно оказывать сопротивления 
бч» при любом нападении; у самок п самцов существует своя иерархия, но 

1 к у последних она носит значительно более жесткий характер (Schjelde-
cj rup-Ebbe, 1922, 1923; Giihl , 1962). Накапливавшиеся затем факты по-

Щ называли, что занятие животными господствующего положения в сооб
ществе обеспечивает им явные преимущества в борьбе за существование. 

А. Аллен (Al len , 1934) в работе с воротничковыми рябчиками (Во-
nasa umbellus) установил, что победа на току содействует подъему 
общего тонуса и половой активности самцов, тогда как поражение 

HTJ приводит к утрате способности к спариванию на весь сезон размноже-
rari ния, а в отдельных случаях — д а ж е к гибели. Таким образом, прежнее 
:эш представление о том, что наиболее активные токовики не получают 
ДР5 преимущества в спариваниях (Житков, 1910; см. также : Чельцов-Бебу-
)ол: тов, 1965), должно было подлежать пересмотру. Д ж . Скотт (Scott, 
цш 1942Ь) исследовал половую конкуренцию у полынного тетерева (Ceni-
трн rocercus urophastanus). Он установил, что в 77% случаев спаривания 

самок осуществляются с доминирующими самцами, так называемыми 
рри «хозяевами токовища», численность которых составляет всего около 1 % 
ррв от общего количества самцов в популяции. 
ив] Четкая зависимость между социальным рангом самцов и частотой 
оба: оставляемого ими потомства была продемонстрирована А. Д ж а л о м и 
да Д . Уорреном (Guhl a. Warren, 1946) в работе на курах. К аналогичным 
iepi; заключениям пришел недавно В. Уайн-Эдвардс с сотрудниками (Wyn
nes! ne-Edwards, 1964, 1965), который в течение ряда лет исследовал попу-
га» ляцию шотландской куропатки (Lagopus lagopus scotticus). Особенно 
гов' резко преимущество доминантных самцов выявилось на провокацион
но ном фоне, в те годы, когда имел место неурожай вереска — основного 
acii источника корма д л я данного вида. 
раз Уже из приведенных примеров на птицах следует, что внутрипопу-
ш ляционные конкурентные отношения выступают в качестве механизма, 
чек обеспечивающего жесткую и вместе с тем точную апробацию особей 
T j и направленного на совершенствование структуры популяции. Н о наи-



более важные результаты, относящиеся к обсуждаемому вопросу, бщ 
получены в недавнее время на млекопитающих. :<;: 

Еще Т. Ветулани (Vetulani, 1931) и Е. Ретцлав (Retzlaff, 1938) | 
исследованиях на мышах проследили четкую связь между некототщ^ 
важными физиологическими показателями отдельных особей и числе$;: 

ностью популяций, куда они входили. Однако лишь в 1950 г. Д ж . Кри
стиан (Christian, 1950) впервые привел убедительные доказательств}», 
того, что само по себе возрастание численности популяций мышевидны?/ 
грызунов влечет у них развитие особого состояния — т а к н а з ы в а е м о ^ 
адаптационного синдрома (Селье, 1962). Это состояние возникает обьр| 
но как первый общий неспецифический ответ организма на действу 
повреждающих агентов и выражается в гипертрофии коры надпочеч
ников, усилении секреции передней доли гипофиза, изменениях в сел$. 
зепке и*лобной железе, снижении резистентности к различным внешни^ 
влияниям и т. ,т. Весь этот комплекс изменений может быть обрати;' 
мыч, и когда численность популяции снижается, сохранившиеся особ)! 
но т р и шли .тем к норме и снова приступают к нормальному размножу 
пню. Тнкнм образом, копулировалось , что в самой популяции содер 
ллмея i\: п.ма надежно работлющим тонкий механизм регулирование 
ее чие.п-шые] п. Чпелеппоеть популяции поддерживается в оптималт 
пы.\ ппец-лах, мипрые .11paб.тшваютея в процессе эволюции вида. 

iliH.ie Hi гаи.! [ ни ,'1ж Кристиана появилось большое количество рз 
Г.! Iг. HI чаепитии.! \ п учению да иного пиления. В исследованиях Д . ЧИ1 
,[i i i . l i i i i v , I ' I . M . Hl.">7. 1*«Я1) популяции полевки Microtus a.grestis.\ 
mv.:.-.:oH,4iiiU'\ К. .'1аучем (Lunch, '957, 1958) популяции другого вид 
полевок Mil-ruins /wnstilvtinicus, в многолетних работах Т. В. Кош 
каем! (I95S, НИ i5, ИЛ Hi) по изучению динамики популяции некоторы 
r.ii i i ' i i мышишдных грызунов и р. работах других авторов (Dam 
л. < l i rMian, 1957; Calhoun, 1962; Earl, 1962; Christian, 1963; Wynne • 
eiiwanls, HHi5; Bailey, 1966; Petrusevicz, 1966, п др.) получен фактиде 
скип материал, сипдетельству ющий, что действенный механизм, регул 
р}|п|цпй чпелеппоеть у многих видов грызунов, может быть заложен: 
самой популяции и связан с нейрогуморальиым контролем процесса раз 
множения. 

Важные результаты для понимания данного механизма получеш 
на искусственных лабораторных популяциях. Оказалось , что неблаго 
приятное действие перенаселения не затрагивает доминирующих, го: 
подствующих животных, которые и в этих условиях п р о д о л ж а ю т нор 
мально осуществлять репродуктивную функцию. Так, например , Дж 
Уорнок (Warnock, 1965), работая с лабораторными популяциями пен 
сильванской полевки, установил, что потомство оставляют в основ™ 
доминирующие самцы. Особенной остроты конкуренция достигает в 
провокационном фоне —при нехватке воды и пищи. Подобные же ре 
зультаты получены и в ряде других работ (Barnett, 1963, 1967; Termai 
1965; Cloudsley-Thompson, 1965). 

Большой интерес представляет вопрос о факторах, которые обус
ловливают различия между животными, влияющие на их успех в го 
ловой конкуренции и имеющие столь важное селективное значенш 
У кур_(Реппе11, 1945; Potter, 1949; Siegel, 1959), мышей (Scott, 1942а 
Fredericson a. Birnbaum, 1954; Bauer, 1956), крыс (HaM a. Klein, 1941 • 
Scott, 1954) собак (Крушинский, 1938, 1960; James, 1951; Scott, 195! 
bcott a. hul-Ier, 1965) получены линии, разлинающиеся по агрессивно 
ста что свидетельствует о генетической детерминации этой особенном 
А. Д ж а л и его сотрудники (Craig a. oth., 1965) отселектировали да 
пары линии кур пород белый леггорн и родайленд, контрастируют,!! 
по агрессивности; и -способности к доминированию. Петухи из домда 
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^ рующих линий при попарных испытаниях с самцами из подчиненных 
линий о д е р ж и в а л и победы в 75—85% случаев. Наследование способ-

Н ности к доминированию носит полигенный характер, коэффициент на-
Щ. следуемости составляет 0,30. 
}Щ; Изменение агрессивного поведения животных может быть достиг
ай; нуто с помощью гормональных воздействий. Введение мужских поло-
•Щ.:. вых гормонов усиливает агрессивность и повышает «социальный ранг» 
Щ; у самцов и самок (АПее a. oth., 1939; Ailee a. oth., 1955), тогда к а к 
Щ введение женских половых гормонов обусловливает противоположный 
_ьп| эффект (АПее a. oth., 1939; Guhi, 1958). 
Щ Существенное влияние на формирование социального поведени;! 
Щ оказывают т а к ж е условия жизни, как они складываются в ходе онто-
'-лек- гснеза. В а ж н ы е результаты по данному вопросу были получены еще в 
Щ известных опытах на собаках, выполненных в школе И. П. Павлова 
'ТС' (Выржиковским и Майоров, 1933; Зевальд , 1938) по исследованию про-
Щ явления актпвнооборонительного и пассивнообороиительного рефлек¬

сов в зависимости от свободного и тюремного условий воспитания. Рез-
ер: кие различия в поведении животных при создании подобных же кон-
ги! трастирующих условий были получены и в работах других авторов 
ль (Крупшпскнй, 1947; I960; Бурдина и др., 1960). Изменение агрессивно

го поведения с помощью специальной тренировки удавалось осущест-
ра влить v кур, мышеи, крыс (Ratllow и. oth., 1958; Ratner, 1961; Kahn, 
И! П151; Dencribortf п. oll i . , 1%4). 
, i Вопрос о влиянии различий в свойствах основных нервных процес-
1Д сов (силы, уравновешенности и подвижности возбудительного и тормоз-
mi ного процессов) на успех в половой конкуренции исследовался нами 
ы (Кипданов, 19<>0) в опытах на курах. При этом удалось выявить высо-
vi- кую по,тжите .тьпую корреляцию между показателями силы возбуди
мо тельного процесса самцов и показателями их агрессивности (г = + 0 , 8 3 ) . 
к Наибольшего успеха в половой конкуренции достигали сильные уравно-
ш вешенные самцы, способные максимально долго выдерживать агрессию 

со стороны других самцов. Поражение во время драк относительно 
13 сильных петухов приводило к резкому падению у них показателей по

ловой и пищевой активности. Иными особенностями характеризовалось 
& поведение петухов с относительно слабым возбудительным процессом. 
•) Эти животные благодаря четкому выражению пассивнооборонительной 
х реакции успешно избегали столкновении с более сильными животными. 
I Агрессивность сильных самцов на их фоне падала , гасилась. В резуль-
1 тате показатели пищевой и половой активности слабых самцов сохра-
а нялись достаточно высокими д а ж е тогда, когда они сочетались в опыте 
ч с сильными агрессивными животными. 
ii В табл. 1 приведены показатели агрессивного, полового и пищевого 
t поведения группы петухов леггорн, имеющих разную силу возбуди-
ч тельного процесса (каждый самец испытывался в двадцати двухчасо

вых опытах при попарных сочетаниях с другими самцами) . 
:• К а к показывают данные табл . 1, сильные и слабые петухи леггорн 
} резко различаются по агрессивности, а т а к ж е по частоте «ухажива-
: ний». Приспособительный смысл последнего различия связан, очевид-
. но, с тем, что «окрыление», или преследование кур слабыми петухами, 

немедленно провоцирует агрессивные реакции сильных петухов, так что 
сниженная частота «ухаживаний» у слабых петухов способствует уве
личению частоты их спариваний. По частоте спариваний и подходов 
к кормушке сильные и слабые петухи леггорн в обследованной выборке 
статистически достоверно не отличались. 

Приведенные выше данные позволяют предположить, что отбор 
направленно действует на поддержание контрастирующих по свойствам 

31 



'fi 

Таблица.: 

Хаоактеонстика активности поведения петухов леггорн, различающихся по сцз§ 
v возбудительного процесса 

Ж и в о т н ы е 

С р е д н е е к о л и ч е с т в о за о п ы т 

- Ы ш . н ы е » 

4У98 
6141 
4181 
6103 
4248 

6537 
4117 
4148 

I ! 1ф<М!И'М 110 сильным 
l i среднем ни глаоым 

16,7 + 4,58 
23,0+7,44 
14,0+.i,81 
17.0 + 5, 8 
9,8-;: 2,36 

2,S- 1,41 
7,4+2,78 
3,3+1,15 

56.1 +2,40 
4,5+1,11 

Ш 

спаривании 

6,4+ I , /2 
4.5+0,79 
4.0 ± 0 , 6 2 
3,8+0,74 
5.1 ±1 ,24 

3,1+0,57 
4.4+1,11". 
2,6 ± 0 , 5 7 

4,6+0,42 
3,4 ±0,4-1 

0,05 

« у х а ж и в а н и и » подходов- -:' 
к кормушке f. 

13,0 ± 1 , 6 9 
26,0+2.19 
17,1+2,56 
2J,(H 1,98 
24.5 + 2,34 

16, i + 2,38 
13,7+1,81 
11.0 + 2,11 

20.1 ^ 0,97 
13,7 + 1,22 

-r0,01 

8,5+1,60 
5,1 + 1.11 
6.9 + 1,14 
6,4+0,95 
3,5 + 1,33 

5,8+1,19 
5.4 + 0,Я1 
3.5 + 1,02 

5,9 + 0.56 
5, i +0,59 

>0,U5 

нервных процессов классов особен, устраняя от оставления потомства;: 
м е н е е адаптивные промежуточные формы. Весьма вероятно, что подоб
а е т р о д а функциональный полиморфизм может играть в а ж н у ю роль, 

• й е е п е ч п п л я преимущество всей популяции в целом. 
Таким образом, из имеющегося к настоящему времени материала, 

u n c i атомного пока лишь д л я предварительных заключении) следует, 
м г о успех в половой конкуренции, а следовательно, н шансы на остав-
ienne потомства определяются целым комплексом генетических и онто-

1 епегичеекпх факторов, среди которых важное значение имеют особен
ности высшей нервной деятельности и индивидуальный опыт, приобре-
'аемып животным в складывающемся стереотипе жизненных условий. 

Подводя итог краткому рассмотрению вопроса о роли внутрнпопу-
1 я ц п о и п ы х конкурентных отношений в регулировании популяционной 

структуры высших животных, необходимо отметить еще следующее. Ко
нечно, каждая популяция, находясь в системе биоценоза, является 
частью биоценоза и как таковая испытывает действие всего сложного, 
комплекса биоценотических факторов, и все же внутривидовым (внутри-
популяционным) отношениям среди факторов популяционной динамики 
принадлежит особое место. По-видимому, прав был И. И. Шмальгау-
зен, когда, говоря о качественных различиях в характере межвидовой 
и внутривидовой конкуренции, писал: «В межвидовой конкуренции один 
вид вытесняет другой и может не только вытеснить всех представите
лей другого вида на данной территории, но привести и к полному его 
вымиранию. Во внутривидовой конкуренции этого не м о ж е т быть. Хотя 
и здесь одни особи вытесняют или подавляют других, однако если 
имеются побежденные, то всегда есть и победившие . . . которые не 
только с успехом поддерживают существование вида к а к целого, но и' 
ведут к его дальнейшему совершенствованию» (1948, стр. 6 ) . И далее:'. 
« . . . внутривидовые противоречия оказываются, таким образом , в роли" 
движущих сил эволюции» (стр. 8) . 

Значение поведенческих реакций в формировании полового подбора 
и половой изоляции 

Вопрос о значении поведенческих факторов в возникновении, разви
тии и поддержании.изолирующих механизмов т а к ж е ' я в л я е т с я наряду 
с вышерассмотренным одним из основных в проблеме роли поведения 
как фактора микроэволюции. 
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uwb Половое поведение животных, направленное на обеспечениевоспро-
• св^.изв'одительной функции, отличается особенно высокой видовой специ-

'~\ фичностью. Зоологами-экспериментаторами и особенно школой этоло-
т , . г о в дан тонкий анализ приспособительного смысла сложного ритуала 
—-^•брачного поведения у целого ряда видов (Кистяковскнн, 1958; Шовен, 
1в а 1965; Tinbergen, 1951, 1952; Hinde, 1959; Welty, 1964; Tembrock, 1965). 
кке.| g этих работах показано, что д а ж е слабое отклонение от видового стё-
= = ? * | 'реотипа полового поведения — комплекса половых врожденных реак-

]'-ций, проявляющихся в ответ на действие строго специфичных раздра-
: | ж и т е л е й , — влечет за собой уменьшение шансов особи на спаривание 
I , и оставление потомства. Большинство исследователей сходится на том, 

что брачный наряд, сложный ритуал «ухаживаний», пение (у птиц) 
I I направлены на осуществление двух основных функций: во-первых, на 

| ; опознавание и сближение особей противоположного пола и спнхрониза-
\ f цию их половых циклов н, во-вторых, па предотвращение спариваний 
i I между особями разных видов, т. е. на обеспечение репродуктивной изо-
I " липни (Гекслп, 1940; Мпшковцсв, 1940; Tinbergen, 1954; Мауг, 19611 

] и др . ) . 
Впервые Ф. Г. Добжанский (Dobzhansky, 1941) выступил с обос-

тва', 'Новапнем того, что возникновение механизмов полосой изоляции яв-
,об- ляется не просто побочным следствием предшествующего пространст-
шь, Еспноп; разобщения, по может направленно контролироваться отбором. 

Бноследстгпн в ряче работ, выполненных на дрозофиле ( К о о р т а п , 
Ш 19<ГН); Knight a. olh., 19о(»), была продемонстрирована принципиальная 
'ет, возможность изменения, с помощью гене гико-солекцион но го метода, 
ав- характера избирательности спаривания сампов по отношению к сам-
то- кам разного генотипа в пределах одного вида. Таким образом, было 
»g. показано, что механизмы поведенческой (половой) изоляции находятся 
ре. под топким генетическим контролем и могут формироваться без ирост-
•л), рапственного разобщения, т. е. половое поведение и механизм пзбпра-
jy. те.и.пого спаривания могут выступать в качестве фактора еимпатрцче-
0 j j . ского видообразования. —— 
;0, Н а р я д у с фактами такого рода постепенно накапливались данные, 
С ! показывающие, что реализация в онтогенезе нормального стереотипа-
, г о. полового поведения в сильной степени зависит от средовых (прежде 
,и. всего биотических) факторов и что чем выше на эволюционной лестпи-
[31 це стоят организмы, тем больший удельный вес в проявлении полового 
у. поведения и формировании избирательности спаривания играет у них 
^ индивидуальный опыт, базирующийся на выработке половых условных 
га рефлексов. Н а м и было выявлено (Кайданов, 1963), что д а ж е у дрозо-
е, филы характер избирательности спаривания может быть модифнцнро-
,0 вин за счет индивидуального опыта самцов в зависимости от предше-
,я ствуюших спариваний, однако такое влияние не может быть достаточно 
.„ • сильным. Аналогичные наблюдения сделаны и другими авторами 
'[{ (Mainardi , 1964). 
н,: У рыб, как свидетельствуют исследования К- Хэскинса и Э. Хэскинс 

(Haskins a. Haskfns, 1950) на представителях отр. Poecilildae, меха-
'jj- низм выработки половых условных рефлексов может играть уже суще

ственную роль как в обеспечении межвидовой изоляции, так и в про
явлении полового подбора в пределах одного и того ж е полиморфного 

j по фенотипическим особенностям (окраске тела) вида. 
У птиц-складывающийся жизненный стереотип, состав популяции, 

в которой выращиваются животные, могут отложить существенный от¬
; печаток на Есе последующее половое поведение особей. Рассмотрим 

более подробно результаты наших опытов, проведенных на курах сов¬
' местно с Хоанг В а н З а н о м . 
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Опыты проводились на курах пород леггорн (с белой окраской о # 
нения) и австралорп (с черной окраской) . Были созданы четыре экс^г 
риыснтальные изолированные группы, включавшие цыплят недельног| 
возраста (самцов и самок) , выведшихся в начале июня 1966 г. 1-я груй| 
па состояла только из цыплят леггорн (25 особей), 2-я группа — т о л ц | 
из цыплят австралорп (25 особей), смешанные 3-я и 4-я группы вкл& 
чалп цыплят обеих пород: по 25 леггорн и 25 австралорп в каждой 
Когда подопытные животные достигли полутора месяцев, в 3-ю грулв | 
были подсажены два петушка леггорн в возрасте трех месяцев, цф. 
4-ю _ л в а петушка австралорп также в возрасте трех месяцез , которы§: 
оставались там в течение пяти месяцев, до конца д е к а б р я 1966 t f 
В феврале - а п р е л е 1967 г. подопытные петухи из всех четырех груп| 
оы.тп испытаны на избирательность спаривания по отношению к новьц| : 

а.га них курам леггорн и австралорп в условиях свободного выбора!' 
Учитывалось количество спаривании и «ухаживании:» (окрыления,пр&|: 
• л.дпг.аппи) по отношению к курам каждой породы. С у м м а р н ы е ре|' 
лльтаты исиыгашп"! представлены и табл. 2. 

Таблица : 
И i"4»p;iif и . а и г п . о т р и ц а н и и т - т у . м т л е г г о р н и а в с т р а л о р п , в ы р а щ е н н ы х : 

is ! р у и н а х р а з л и ч н о г о с о с т а в а 

i IC.naK-i 
ptiii.'iinni 

l . 

i ни га,!--
С KVjMMII 

; Kd.lll ' lL-l ' П 1 0 *уы. 

I I а... :,.<: i : i -. i - i ! • 1 ]• 

j i :, ]i, 1 !|: i l l ' ' , i na.i a 1 :.K 
1 Iciii.i ii.nci!!-

IC.naK-i 
ptiii.'iinni 

l . 

i ни га,!--
С KVjMMII i / i , i i i i ; i ini i i> за ку

рами 

. [ L ' l 1 npil двстра-
.'[Upll 

] 

.'Hi 1 [>j4l 
австра

лорп 

1 ' ia . . i i . ! j i ac i : "pa . . . . . ' I I I г о р л 174 1 Ш 53 

2 I ' I I . I I . K I I aueipii.iopil . , Л н с т р а л о р а 81 220 '}-,[ 1436 

3 .'К 11. ijni an ' i pa.aipii a 
lln.U".'l>K"i.'liiII.[t) Леггорн 

Австралорп 
138 
39 

16 
65 

5">4 
28 У 

102 
794 

-1 Л и aopii ; an t i ралорп ••• 
п о д с а ж е н н ы е , -y 

австралорп 

Л е г г о р н 
А в с т р а л о р п 

30 
18 

S5 
183 

142 
43 

568 
1046 

Наблюдаемые соотношения сопоставлялись со случайным распре
делением (1 :1 ) по методу / 2 , во всех вариантах (за исключением час
тот спариваний самцов австралорп из 3-й группы) вероятность отсут
ствия различий Я < 0 , 0 1 . 

Как показывают данные табл. 2, состав групп, в которых выращи
вались петушки, оказал существенное влияние на формирование у нш 
избирательного характера половых реакций. Совместное изолирован
ное воспитание птиц только одной породы обусловливает возникнете-, 
ние у многих самцов чуть ли не полной половой изоляции но отноше
нию к самкам чужой породы (группы 1-я и 2-я) . Аналогичные резуль
таты были получены и другими исследователями, работавшими яг 
курах (LiU, 1966), утках (Schutz, 1964, 1965) и голубях (Warriner г 
oth., 1963). v 

. Пожалуй, особый интерес в наших опытах представляет поведение 
самцов из 3-й и 4-й групп, испытавших воздействие более старших по 
возрасту петушков — леггорн или австралорп. Петушки леггорн под
вергшиеся воздействию старших петушков леггорн (3-я г р у п п а ) , обна
ружили четкую избирательность спаривания по отношению к ' к у р а» 
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породы леггорн; в то ж е время петушки леггорн, которые подвергались 
воздействию старших петушков австралорп (4-я группа) , выявили 
прямо противоположный характер избирательности спаривания — у них 
большинство половых реакций было обращено на кур австралорп. 
Очень высокой избирательностью к курам своей породы характеризует
ся поведение петушков австралорп из 4-й группы, что, вероятно, также 
можно связать с воздействием старших петушков австралорп. Что ж е 
касается петушков австралорп из 3-й группы, то на их поведении пре
бывание с более старшими петушками леггорн, в отличие от осталь
ных вариантов, видимым образом не сказалось. 

Д л я объяснения этого последнего результата необходимо принять 
во внимание следующее. Темп роста самцов мясо-яичной породы авст
ралорп существенно превышает темп роста самцов яйценоской породы 
леггорн, так что разница в размерах между более молодыми и более 
взрослыми петушками австралорп и леггорн в 3-й группе весьма быстро 
сгладилась , и последние не могли уже оказывать особого влияния на 

•первых, тогда как воздействие, производимое друг на друга в ходе 
социальных контактов особями австралорп, все более возрастало и оно-
то, очевидно, определило в итоге характер вырабатываемых половых 
условных рефлексов. 

Четкая избирательность спаривания к курам австралорп выяви
лась н в том случае, когда испытанию в специальном опыте подверг
лись иегу.хп леггорн п аиетрадорп, выращенные в общем стаде, сфор
мированном па цыплят обеих пород только одного возраста. Из 342 за
фиксированных спаривании самцов той и другой породы 224 было с 
самками австралорп н только 118 с самками леггорн (х 2 = 32,9; Р < 0 , 0 1 ) . 
Этот результат т а к ж е , вероятно, связан с более сильным влиянием, ока
зываемым быстрее растущими особями австралорп в сравнении с осо
бями породы леггорн. 

Представленные выше данные, полученные в опытах на курах, сви
детельствуют в пользу того, что ведущую роль в формировании изби
рательности спаривания самцов играют состав популяции и фенотип 
особей, в непосредственном окружении которых они находятся; причем 
влияние, оказываемое окружающими самцами и самками, не одинако
во — более значительное действие производят старшие но возрасту, 
более крупные особи. Сигнальное значение в проявлении избиратель
ных реакций имеют не столько различия в конституции и экстерьере 
самок, сколько различия в окраске их оперения (Кайданов, 1964). 

Формирование избирательных реакций идет, по-видимому, на ос
нове механизма «запечатления», скрытого и подвергшегося тщательно
му изучению в школе этологов (Lorenz, 1935, 1952; Scott, 1958а; Hess, 
1964; Guiton, 1961; Hinde. 1959; Klopfer, 1964). Посредством этого ме
ханизма раздражители , действующие на организм в раннем онтогенезе, 
могут оказать столь сильное влияние, что во многом определят все по
следующее поведение особи. Вместе с тем следует согласиться, что для 
явления «запечатления» нет необходимости «искать какие-то иные фи
зиологические основы, чем механизм временных связей» (Промптов, 
1956, стр. 20). Изменение состава групп, в которых находились под
опытные петухи со сформированными половыми реакциями, влекло за 
собой, как показано нами в другом исследовании, частичную или д а ж е 
полную переделку у них прежнего характера избирательности спари
вания. 

В еще большей степени, чем у птиц, влияние «социальной» среды, 
т. .е. состава популяции, сказывается на половом поведении млекопи
тающих. Половые рефлексы млекопитающих, как это установлено мно
голетними работами В. К. Милованова с сотрудниками (Милованов и-
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Смирнов-Угрюмов, 1940; Смирнов-Угрюмов, 1945, 1951; М и л о в а Щ 
1962), начатыми еще в 30-х годах по инициативе А, С. Серебровсю* 
(Серебровский, 1935), отличаются особенно высокой лабильностью.! , 
подвижностью. Ненормальные условия выращивания (например, срщ 
особей чужого вида)" могут сделать половое поведение животного ав§ 
мальным", совершенно -вывести его за пределы видового стереотий 
(Серебровский, 1935; Милованов, 1962; Hafez, 1962). X, 

Вопрос о формировании полового поведения животных, в частное» 
избирательности спаривания (половой изоляции) в зависимости от Щ 
рактера складывающихся внутривидовых отношений, находится в нен* 
средственной связи с проблемой передачи, восприятия, усвоения и пЩ 
образоваЕшя информации особями в процессе эволюции вида, вполз!1, 
четко поставленной М. Е. Лобашевым и обобщенной им в концепцию 
«сигнальной наследственности» (Лобашев, 1961). Согласно этой к о * 
цетшии, в ходе прогрессивной эволюции непрерывно увеличиваетсядод | 
информации, передаваемой от родителей к потомкам и м е ж д у членам|| 
сообщества па основе непосредственных контактов за счет выработи^ 
подражательных условных рефлексов. Наибольшее значение механш^' 
мы сигнальной наследственности приобретают на высших этапах эт. 
.поцип, при становлении г.пда Homo snpieiis. Лл о ж 11 о полагать , что бе|; 

о| работки и совершенствования этих механизмов все развитие человй 
Met к о п Ц И Ь И Л И !.аЦН!1 o b l . i o o l . l П е В О З М О Ж П Ы М . \-

З А К Л Ю Ч Е Н И Е 

И данном сообщении аатропуты лишь некоторые аспекты пробле 
мы о роли поведения как фактора микроэволюцпи. В вы ше изложенное-
мы исходили из того, что поведение выступает одновременно как объект 
и как фактор '-л'олюцпп п что в ходе прогрессивной эволюции активна 
роль поведения в возникновении адаптации и в регулировании числен-, 
пост» и структуры популяций животных организмов непрерывно воз
растает. При этом особое значение приобретают некоторые механизма 
внутривидовых отношении, через которые в значительной мере реали
зуется действие отбора и посредством которых обеспечивается нор' 
мальное воспроизведение популяционной структуры, а т а к ж е полова! 
изоляция. 

По-видимому, в настоящее время правильной является констата-. 
ция того факта, что все биологические дисциплины постепенно концен
трируются по трем ведущим направлениям: молекулярной биолога,-, 
онтогенетике и популяционной биологии. Основная з а д а ч а популяцион
ной биологии состоит в установлении закономерностей микроэволюци
онного процесса, разыгрывающегося на популяционной уровне, и в на
хождении путей, способных обеспечить направленную, контролируем» 
эволюцию популяций. Д л я решения этой задачи во всей ее сложности: 
должно произойти объединение, синтез достижений таких дисциплин 
как генетика популяций, селекция, экология, экспериментальная зооло» 
тая и этология. Однако до сих пор такого объединения не произошло^ 
Это связано, по-видимому, с тем, что пока еще не выработаны подхода ' 
дающие действительную комплексность исследований. Наиболее перс-?' 
лективным подходом в этой связи представляется проведение исследо1 

ааиий на материале искусственно создаваемых синтетических популяцй 
с заранее программируемыми генетическими, онтогенетическими и вд 
яуляциояными параметрами. 

Для реализации такого подхода необходимо: 1} получение с не 
адщью-генетико-селекционйых методик линий'животных четко разли
чающихся во- ш б р ^ в д й д а особенностям поведения (агрессивность, подо 



вая активность, эмоциональность и т. д .) , и тщательный генетико-
физиологический анализ этих линий; 2) составление синтетических 
популяций с требуемой генетической н «социальной» структурой и оцен
ка физиологических и поведенческих характеристик входящих в них 
особей R течение всего онтогенеза; 3) систематический направленный 
контроль общепопуляционных параметров, таких, как возрастной и по
ловой состав, численность, динамика частот генотипических классов 
и др. 

В более отдаленной перспективе видится проведение работ на ис
кусственных (синтетических) биоценозах с контролируемыми парамет
рами. Подобные подходы не исключают, а, наоборот, предусматривают 
изучение природных популяций, причем здесь важны систематические 
многолетние исследования одних и тех ж е достаточно изолированных 
естественных популяций, в которых особи подвергались бы массиро
ванному индивидуальному мочению с последующим точным учетом ме
ста, занимаемого ими в структуре популяции. 

Лишь комплексный -жолого-физиолого-генстический подход позво
лит объективно отразить сложную, противоречивую и динамическую 
картину микроэполюциошюго процесса и вычленить роль поведения в 
качестве одного из важнейших его факторов. 
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