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9 Предисловие

ПРЕДИСЛОВИЕ

Поводом для появления настоящего 
сборника послужил юбилей Зоологиче-
ского музея Московского государствен-
ного университета им. М.В. Ломоносова. 
Согласно официально принятой «летопи-
си», он учреждён в 1791 г.; соответствен-
но, в 2016 г. ему исполняется 225 лет.

Основание для выбора темы юбилей-
ного сборника трудов Зоомузея доста-
точно очевидно. Биология как научная 
дисциплина своей базовой предметной 
областью имеет именно биологическое 
разнообразие (aka биоразнообразие, БР). 
Соответственно, основная задача био-
логов состоит в том, чтобы выявить и 
объяснить различия и сходства между 
биосистемами разного уровня общности 
— от внутриклеточных структур, органов 
и т. п. до многовидовых таксонов и эко-
логических сообществ. «Классический» 
этап развития биологии (XVI–XVIII вв.) 
был связан с накоплением первичной 
фактологии, позволяющей описывать 
БР в рамках его понимания как одного 
из проявлений Естественной системы и 
разрешающих возможностей наличного 
инструментария. Основу той фактологии 
составляли анатомические и в меньшей 
степени гистологические препараты — 
так или иначе фиксированные остатки 
(«дериваты») животных и растений. Ме-
стом их концентрации служили музеи 
и гербарии, которые уже в наше время 
были неформально определены как «ар-
хивы биоразнообразия». Таким образом, 

музейные и гербарные коллекции стояли 
в самом начале исследований по БР; во 
многом эту миссию они выполняют и в на-
стоящее время, обеспечивая возможность 
изучения некоторых фундаментальных 
проявлений БР.

Теперь — кратко о том, почему в на-
звании сборника фигурируют «аспекты 
биоразнообразия». Дело в том, что БР как 
некое природное явление, в его всеобщ-
ности, слишком сложно для того, чтобы 
его можно было «охватывать» в целом 
в том или ином виде инструментальной 
деятельности, будь то изучение БР, его 
сохранение, использование и т. п. Всякий 
раз, когда человек с той или иной кон-
кретной целью обращается к БР, он имеет 
дело не с ним как с «целым», а с какими-
то по-разному вычленяемыми и/или рас-
сматриваемыми его проявлениями: с 
аспектами самого БР (таксономический 
и мерономический, функциональный и 
структурный, биохорологический и эко-
логический и т. п.), с аспектами его рас-
смотрения (теоретический и прикладной, 
природоохранный и «прагматический» и 
т. п.), с уровнями БР (клеточный, организ-
менный, экосистемный и т. п.) или с его 
фрагментами (совокупности организмов 
или анатомических структур, фазы онто-
генеза и экологических сукцессий и т. п.). 
Поэтому статьи по поводу БР в подавляю-
щем большинстве имеют вполне частный 
характер: в них речь идёт не о всём БР, а 
о некоторых его проявлениях (аспектах, 
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уровнях, фрагментах), которые определя-
ются конкретными исследовательскими 
или пользовательскими задачами. По-
этому и возникают сборники вроде на-
стоящего, которые собирают под единой 
обложкой тексты, представляющие как 
само БР в разных его проявлениях, так и 
разные направленные на него действия 
(изучение, сохранение, использование 
и т. п.).

Тематика предлагаемого вниманию 
сборника изначально задумывалась мак-
симально широкой — такой, чтобы по 
мере возможности охватить самые разные 
проявления БР и способы его рассмотре-
ния и воздействия на него. Понятно, что 
в книге это удалось сделать лишь отча-
сти: как всегда, оказалось невозможным 
объять необъятное. Но по крайней мере 
одна важная задача, как представляется, 
в какой-то мере решена: сборник пока-
зывает, насколько действительно разноо-
бразными могут быть способы представ-
ления БР как некоего природного явления 
и способы «взаимодействия» с ним. 

По чисто техническим причинам на-
стоящий сборник издаётся в формате двух 
частей, «физически» разделённых на две 
книги. Однако единство предисловия, 
пагинации и оглавления указывает на то, 
что эти последние — именно части одно-
го тома Сборника трудов Зоологического 
музея МГУ.

Для того, чтобы как-то упорядочить 
разнообразие тем, затронутых во вклю-
чённых в сборник статьях, они поделены 
на несколько тематических разделов. 

Первый раздел «В начале было…» 
включает единственную статью, автор 
которой А. Минелли кратко рассматрива-
ет источник возникновения разнообразия 
организмов с позиций современной эво-
люционной биологии развития (evo-devo). 
В этой последней одной из ключевых яв-

ляется концепция эволюируемости (evolv-
ability), концентрирующая внимание на 
анализе возможных, вероятных и запре-
щённых изменений онтогенетических 
систем, в конечном счёте определяющих 
способность организмов так или иначе 
эволюировать, что и порождает глобаль-
ное БР. Это позволяет, среди прочего, 
по-новому взглянуть на проблему гомо-
логии, выделив в ней важный вопрос о 
гомологизации структур, возникающих 
в ходе реализации разных онтогенетиче-
ских программ.

Раздел «Теория и методология» вклю-
чает статьи, в основном укладывающиеся 
в методологический аспект изучения БР. 

Ю.Г. Пузаченко пишет о представле-
нии этой структуры в форме ранговых 
распределений с помощью аппарата не-
экстенсивной термодинамики. В статье 
анализируются три основных подхода к 
обоснованию природы ранговых распре-
делений видов в сообществе по их оби-
лию: Гиббса–Мотуморы, Ципфа–Ман-
дельброта и Maкартура. Следует отметить, 
что высоко формализованное описание 
структуры лесного населения воробьиных 
птиц в конечном итоге выявляет спец-
ифику локальных сообществ, вполне ин-
терпретируемую на языке традиционных 
«натуралистических» описаний, но обе-
спечивает их более строгим базисом. 

В статье В.Н. Якимова с соавт. рас-
сматриваются количественные характе-
ристики филогенетической компоненты 
структуры БР в локальных экосистемах, 
сравниваются разные метрики описания 
этой компоненты и др. Важным содержа-
тельным результатом оказывается заклю-
чение (впрочем, основанное на неочевид-
ных допущениях), что в формировании 
структуры исследованных сообществ 
преобладают «абиотические» факторы: 
ведущую роль играет нишевая организа-



11 Предисловие

ция сообществ, а не межвидовые конку-
рентные отношения. 

Весьма информативная статья У. Уи-
л лера представляет обзор некоторых вы-
числительных проблем, связанных с 
вы равниванием множественных моле-
кулярных последовательностей при по-
строении филогенетических деревьев. 
Основное внимание уделено общему эв-
ристическому подходу, известному как 
General Tree Alignment Problem (GTAP), 
который на данный момент, вероятно, 
наиболее пригоден для анализа такого ро-
да данных. Из содержания статьи хорошо 
видно, что традиционная биоинформати-
ка вынуждена решать «технологические» 
задачи, которые лежат весьма далеко от 
биологических проблем.

В статье за авторством T. Гулдинг и 
Б. Дейра дан краткий обзор основных ито-
гов развития интегративной систематики, 
которая являет собой некую расширенную 
альтернативу узкому молекулярно-генети-
ческому подходу в альфа-систематике. В 
статье проводится чёткая граница между 
выявлением и диагностированием видов с 
помощью генетических маркеров, с одной 
стороны, и их комплексным разграничи-
ванием и описанием в канонах «традици-
онной» систематики, с другой стороны. 
Интегративная систематика призвана объ-
единить эти два подхода. При этом авторы 
подчёркивают необходимость использова-
ния удостоверяющих (voucher) экземпля-
ров, служащих необходимым средством 
«связывания» генетических сиквенсов с 
конкретными организмами, а тем самым 
с конкретными биовидами — с их назва-
ниями и с их биологией.

В.Г. Маликов и Ф.Н. Голенищев кратко 
излагают своё понимание проблемы вида 
(не вдаваясь в обсуждение существую-
щих точек зрения) и предлагают свой же 
способ её решения. Его ключевой частью 

является предложение считать вид «ко-
нечным» таксоном. Эта концепция фак-
тически возвращает видовую систематику 
ко временам Линнея. С точки зрения кон-
цепции БР её недостаток в том, что она 
существенно занижает уровень таксоно-
мического альфа-разнообразия.

В наиболее объёмный раздел «Таксо-
номия и мерономия» собраны статьи, в ко-
торых разбираются вопросы, касающиеся 
конкретных таксонов или анатомических 
структур. По уровню общности и форма-
лизованности они весьма различны: одни 
в содержательном плане вполне конкрет-
ны и традиционны, другие по характеру 
отчасти тяготеют к предыдущему разделу. 
Уровни рассмотрения варьируют от видов 
до надотрядных таксонов, от описания 
конкретных анатомических структур до 
анализа структуры их разнообразия.

В статье А.О. Аверьянова и А.В. Ло-
патина рассматриваются палеонтологиче-
ские основания для признания или отвер-
жения гипотезы о монофилии Afrotheria 
— надотрядной группы плацентарных 
млекопитающих, выделение которой на 
основании молекулярно-генетических 
данных на рубеже XX–XXI вв. стало на-
стоящей сенсацией. Авторы склонны счи-
тать названную гипотезу частично фаль-
сифицированной тем, что относимые к 
афротериям Tenrecoidea отделены от дру-
гих членов этой группы существенным 
«филогенетическим разрывом».

Две статьи касаются видовой систе-
матики и рассматривают вопросы рас-
познавания видов-двойников у млекопи-
тающих. В одной из них (С.В. Крускоп) 
на конкретном эмпирическом материале 
по рукокрылым (Chiroptera) рассматрива-
ется важная методологическая задача оп-
тимального сочетания разных групп при-
знаков для разграничения таких видов. 
Автор статьи отстаивает необходимость 
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комплексного решения сложных вопросов 
о ранге и границах «видовых единиц» и 
выдвигает доводы в пользу «итеративно-
го подхода» в поисках соответствующих 
доказательств. Автор второй статьи М.И. 
Баскевич подводит итог современным 
исследованиям видовой систематики в 
роде Sicista (Rodentia): в ней внимание 
акцентируется на генетических данных, 
внёсших значительный вклад в понима-
ние таксономического разнообразия этого 
рода, и представлены «генетические диа-
гнозы» его видов.

«Мерономическую» часть рассматри-
ваемого раздела открывает статья А.Ю. 
Пузаченко, посвящённая количественным 
закономерностям морфологического раз-
нообразия черепа млекопитающих. Автор 
показывает правомочность применения 
методического и понятийного инстру-
ментария теории информации и кибер-
нетики для описания и «моделирования» 
морфологического разнообразия. Один 
из основных выводов состоит в том, что 
динамика (эволюционная, популяционная 
и т. п.) морфосистем, организованных по-
добно черепу млекопитающих, является 
вероятностно-детерминированной. Автор 
идёт ещё дальше и полагает, что «основ-
ные результаты исследований информаци-
онно-статистических свойств таких объ-
ектов […] могут быть экстраполированы 
и на другие сложные системы», к числу 
которых он относит социальные системы.

В нескольких статьях за основу анали-
за разнообразия и эволюции анатомиче-
ских структур взят вполне классический 
морфофункциональный подход. 

В статье А.А. Шилейко этот подход, 
дополненный эволюционными, эпиге-
нетическими и экологическими сообра-
жениями, применён к объяснению связи 
между конхологическими и «анатоми-
ческими» структурами в одной из групп 

(Stylommatophora) наземных гастропод. 
Автор подчёркивает, что а) одним из важ-
ных факторов, определивших эволюци-
онное развитие этих моллюсков, были и 
остаются особенности их пищевых объ-
ектов и б) основным направлением их 
эволюционного развития была и остаёт-
ся редукция раковины. Предполагается, 
что данная тенденция в будущем будет 
усиливаться. 

В статье И.М. Ковалёвой и Л.А. Тара-
боркина дан анализ эволюции и адаптив-
ной радиации рукокрылых (Chiroptera) в 
свете авторской эколого-этологической 
концепции. Особое внимание уделено 
роли двух факторов в возникновении 
ключевых эволюционных инноваций, 
обусловивших в конечном счёте морфо-
физиологические перестройки в онто- 
и филогенезе, адаптивную радиацию и 
разнообразие рукокрылых. Один из них 
—  антиортостатическое положение этих 
животных во время покоя, другой — уча-
стие крыловой перепонки в осуществле-
нии дыхательной функции.

У. Бокк рассматривает тетраптерность 
в ископаемом роде Microraptor («перна-
тые динозавры») и склоняется в пользу 
гипотезы происхождения полёта птиц 
«сверху вниз» (с деревьев на землю), а не 
«снизу вверх» (с земли на дерево). 

Статья Е.Г. Потаповой посвящена ана-
лизу структурного разнообразия слухо-
вого барабана в одной из групп грызунов 
(Gerbillidae). Предложена уточнённая схе-
ма способов его пневматизации, которая 
влечёт за собой коррективы в оценке фи-
логенетической и таксономической зна-
чимости элементов слухового барабана.

Раздел «Сохранение» включает един-
ственную статью А.К. Бродского, который 
рассматривает проблемы и перспективы 
сохранения БР в самом широком контек-
сте, охватывая многие проявления праг-
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матического аспекта отношения человека 
к БР. Подчёркивается, что единственный 
способ избежать конфликта между усили-
ями по сохранению БР и потребностями 
человечества заключается в следовании 
общему принципу устойчивого развития. 
Эта вполне антропоцентрическая позиция 
акцентирует внимание на необходимости 
включения природоохранной стратегии 
в глобальную рыночную экономику по-
средством неких «экосистемных услуг».

Раздел «Пространство и время» вклю-
чает две статьи. 

А.А. Тишков обосновывает необходи-
мость выделения для Северной Евразии 
особой современной геологической эпо-
хи — антропоцена, основным «индика-
тором» которого является колоссальный 
масштаб антропогенного воздействия на 
природные экосистемы. Автор обращает 
внимание на то, что в биогеографии по-
следствия этого воздействия необходимо 
учитывать при определении обновлённых 
биогеографических рубежей. 

А.П. Расницын рассматривает дина-
мику таксономического разнообразия на-
секомых в палеозое и в мелу и указывает 
на отсутствие массовых вымираний близ 
границы перми и триаса и в течение мела. 
Подчёркивается, что динамика разнообра-
зия биоты управляется не «извне» через 
индуцированные массовые вымирания, 
а «изнутри» — через подавление дивер-
сификации таксонов, и что этот процесс 
объясним в рамках эпигенетической тео-
рии эволюции.

Раздел «Экология и этология» (сфор-
мирован скорее по созвучию титульных 
терминов) объединяет в основном статьи, 
в которых внимание акцентируется на эко-
логическом аспекте БР. 

Б.М. Миркин и Л.Г. Наумова рассма-
тривают этот аспект на биоценотическом 
уровне, анализируя вклад синтаксономии 

в изучение БР. В связи с этим представлен 
краткий обзор истории распространения 
подхода Браун-Бланке в мире, в СССР и в 
России, охарактеризованы основные оте-
чественные синтаксономические центры. 

В статье Н.А. Щипанова исследуется 
связь между функциональной структурой 
популяций и видовым разнообразием у 
мелких млекопитающих. Автор пред-
лагает классификацию видов согласно 
оригинальной гипотезе функционального 
структурирования видовых популяций. В 
её основу положена предполагаемая спо-
собность вида формировать «демографи-
ческие единицы» посредством оптималь-
ного сочетания или выбора одной из двух 
альтернативных функций — «репарации» 
(обеспечение быстрой реколонизации) 
и «контроля» (обеспечение локального 
самоограничения популяционной плот-
ности).

В статье Г.И. Шенброта на количе-
ственной основе исследуется связь меж-
ду видовыми экологическими нишами, 
филогенетическими отношениями видов 
и пространственными отношениями их 
ареалов. Предполагается, что основным 
направлением эволюции видовых ниш 
является их дивергенция, постепенно 
нарастающая с момента разделения по-
пуляций.

Н.Н. Спасская рассматривает разно-
образие социальной структуры Equidae 
и приходит к выводу о её высокой пла-
стичности. Это разнообразие представимо 
как «пространство логических возможно-
стей», в котором конкретные социальные 
паттерны формируются в результате опре-
делённого сочетания внутренних (популя-
ционная структура) и внешних (условия 
обитания) факторов.

Раздел «История и социум» включает 
три статьи, посвящённые существенно 
разным вопросам.
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Статья Г.Ю. Любарского рассматри-
вает проблему возникновения фолк-
систематики как проявления класси-
фикационной активности в архаичных 
человеческих сообществах. Подчёр-
кивается, что фолк-классификации по 
многим проявлениям являются не «так-
сономическими» (в современном пони-
мании), а «партономическими» (мероно-
мическими). Особое внимание уделено 
формированию ранжированных фолк-
классификаций: их анализ может позво-
лить выявить некие человеческие «ког-
нитивные универсалии» и попытаться 
по нять некоторые общие черты позна-
вательной деятельности вне её детерми-
нации определённой культурной средой.

В статье С.В. Чебанова проанализиро-
вано значение БР для «типологического 
поворота» в осознании человеком при-
роды и общества в ХХ в. Автор обраща-
ет внимание на своего рода глобальную 
«интеллектуальную революцию», про-
изошедшую в первой половине ХХ в. В 
результате произошёл поворот от поиска 
универсалий и констант в структуре при-
роды и общества к пониманию разнообра-
зия (во всех его мыслимых проявлениях) 
как фундаментального свойства матери-
ального и духовного мира.

В статье К.Г Михайлова представлен 
краткий обзор истории исследований по 
таксономическому и фаунистическому 
разнообразию паукообразных (Arachnida) 
в России/СССР. Особое внимание об-
ращается на важность и сохранность 
арахнологических коллекций на пост-
советском пространстве. Представлен 
краткий биографический справочник ве-
дущих арахнологов этого региона.

Раздел «Коллекции», вполне есте-
ственный для сборника, выпускаемого 
музеем, по содержанию соответствует 

фактологическому аспекту рассмотре-
ния БР.

Статья Ф. Коттерилла примечательна 
подробным разбором значения коллекций 
в развитии исследований по БР и более 
широко по геобиологии. Для этого он вво-
дит эпистемологический «тентелический 
тезис» (авторский неологизм), подчёр-
кивающий широкую вовлечённость кол-
лекционных материалов, как источника 
информации, в разработку междисципли-
нарных исследований в науках о Земле и 
жизни. Автор утверждает, что сохранение 
коллекций обеспечивает плодотворность, 
точность и истинность как существующе-
го, так и будущего научного знания.

Статья И.Я. Павлинова отчасти про-
должает предыдущую: она посвящена 
фундаментальному вопросу научного 
обоснования развития биоколлекций как 
специфического ресурса для изучения и 
сохранения БР. В связи с этим рассмотре-
ны научные предпосылки возникновения 
интереса к БР и охарактеризованы фун-
даментальные проявления БР. Обсужда-
ется научный статус биоколлекций как 
информационного биоресурса, указаны 
их основные характеристики.

В статье Д. Кука с соавт. рассматри-
вается вопрос о вовлечении музейных 
коллекций в образовательный (преиму-
щественно ВУЗовский) процесс. Авторы 
полагают, что благодаря этому студенты 
могут быть приобщены к активному все-
охватному изучению живого.

Статья А.Л. Озерова и М.Г. Кривоше-
иной относится к весьма специфической 
части традиционной музейной деятель-
ности. В ней представлен каталог части 
типовой коллекции двукрылых (Diptera), 
хранящейся в Зоомузее МГУ.

Составитель и редакторы сборника 
признательны авторам за участие в нём.

И.Я. Павлинов



15 Foreword

FOREWORD

The occasion of this volume is the an-
niversary of the Zoological Museum of 
Lomonosov Moscow State University. Ac-
cording to the officially acknowledged 
“chronicles”, it was founded in 1791 and so 
ce le brates its 225 years of age in 2016.

The choice of the theme of the jubilee 
Archives of the Zoological Museum is ob-
vious enough. The core subject area of bi-
ology, as a scientifi c discipline, is biological 
diversity (aka biodiversity, BD). By this, 
the principal aim of biologists is to recog-
nize and explain differences and similarities 
between biological systems at different lev-
els of their organization, from intracellular 
structures, organs, etc. up to multi-species 
taxa and ecological communities. The “clas-
sic” phase of the development of biology 
(16–18th centuries) accumulated a wealth 
of primary factual sources. This era charac-
terized BD in the framework of the concept 
of the Natural System and according to res-
olution of the toolkits then available. Scien-
tifi c veracity of these research was limited to 
anatomical evidence, and, to a less degree, 
histological preparations of organisms (rath-
er, of their “derivatives”). All these “deriv-
atives” were accumulated in museums and 
herbaria, which in our time are designated 
informally as “biodiversity archives”, and 
biologists have been continuing to expand 
their coverage and volume. Thus, the very 
beginnings of BD research were founded on 
museum and herbarium collections; they still 
perform this mission, centrally, by enabling 

and facilitating expanding opportunities to 
study BD.

Now, to introduce the scope of this col-
lated volume as “aspects of biodiversity” 
featured in its title. The main challenge is 
that BD, as a vast natural phenomenon, is 
too complex in its overall totality, so it is 
hard to “comprehend” as a whole using any 
instrument activity, be it in BD research, con-
servation, or use. Whenever a human, with 
some or another particular purpose, studies 
and/or utilizes BD, he/she does not deal 
with it as a “whole”, but rather in some or 
other way deals with a subset of organisms, 
and derived biological materials and resour-
ces therefrom. These may include: aspects 
of BD proper (taxonomic and meronomic, 
structural and functional, biohorological and 
ecological, etc.), aspects of its consideration 
(theoretical and empirical, conservational 
and “pragmatic”, etc.), its levels (cells, or-
ganisms, ecosystems, etc.), or its fragments 
(particular groups of organisms and anatom-
ical structures, ontogenetic phases, ecolog-
ical succession stages, etc.). Therefore, the 
respective articles on BD, in their vast ma-
jority, each focus on discrete subjects and/or 
taxonomic groups. Given that no single con-
tribution can cover all of  BD, they examine 
only some of its attributes (aspects, levels, 
fragments). Respective topics and special-
ization refl ect particular research interests, 
methods, and questions. Only the overview 
of more inter-associated topics, reviewed in 
some of these articles, can open up a more 
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comprehensive appreciation of   BD. There-
fore, this miscellany of contributions bring 
together, within a single cover, consider both 
different manifestations of BD proper and 
different actions directed to it (exploration, 
conservation, use, etc.).

The subjects of this miscellany of articles 
were deliberately selected to be as broad as 
possible. Notwithstanding their wide scope 
of BD characterization and applied uses, such 
a selection appeared to be limited.  It is im-
possible to grasp in its immensity. But at least 
one major task seems to have been achieved, 
to a degree: the book does demonstrate the 
inherent diversity entailed in characterization 
and applications of BD.

On a purely “technical” reason, this mis-
cellanea is published in two parts, which are 
“physically” two separate books. However, 
the unity of Foreword, Contents, and pagina-
tion indicates both comprise two consecutive 
parts of the same volume of the Archives of 
the Zoological Museum.

In order to arrange the many topics cov-
ered by all the contributions to this collec-
tion, they are grouped into several thematic 
sections. The latter are listed in the Table of 
Contents, their main emphases are mostly 
evident from their titles.

The opening Section “In the beginning 
was…” includes the article by A. Minelli, 
who considers briefl y the roots of organismal 
diversity from the standpoint of modern evo-
lutionary developmental biology (evo-devo). 
One of the latter’s focal points is the concept 
of evolvability, which sets the principal agenda 
to analyze the spectrum of possible, likely, 
and impossible changes of developmental 
systems. These processes express in differ-
ent ontogenetic outcomes. This diversity of 
developmental mechanisms and possibilities 
determine eventually the ability of organisms 
to evolve toward one, or another, outcome. 
The overall outcome is a fundamental mech-

anism that generates overall BD. This allows, 
among other things, for a fresh look at the ho-
mology problem. It highlights an important is-
sue of homologation of the structures formed 
within the different developmental pathways.

The Section “Theory and Methodolo-
gy” includes several articles that share their 
commonality in the methodological aspects 
of studying BD.

Yu.G. Puzachenko writes about repre-
sentation of BD structure in the form of rank 
distributions using the apparatus of nonex-
tensive thermodynamics. Three principal ap-
proaches to substantiation of possible nature 
of the rank distributions of species by their 
abundance in a community are analyzed, 
which are those of Gibbs–Motumora, Zipf–
Mandelbrot, and MacArthur. It should be 
noted that a highly formalized description 
of the structure of forest populations of pas-
serine birds reveals eventually specifi cs of 
the local communities that can be interpreted 
in the language of traditional “naturalistic” 
descriptions, but provides them with a more 
rigorous basis.

The article of V.N. Yakimov et al. deals 
with quantitative characteristics of phyloge-
netic components of BD structure in local 
ecosystems. It compares different metrics 
used to describe this phylogenetic compo-
nent, and considers their respective impli-
cations. An important substantive result 
contained in the authors’ conclusion (though 
based on non-obvious assumptions) presumes 
that the drivers that formed the structure of 
investigated communities are dominated by 
particular “abiotic” factors. The corollary is 
that it is the community niche arrangement, 
and not competitive interactions between spe-
cies, which holds the leading role in structur-
ing the community.

The very informative article of W. Wheel-
er presents an overview of some compu-
tational problems related to the alignment 
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of multiple molecular sequence data for 
constructing phylogenetic trees. The focus 
is made on the general heuristic approach 
known as General Tree Alignment Problem 
(GTAP), which at the moment probably pres-
ents the most suitable solution to analyze 
such data. It becomes clear from contents of 
the article that the traditional bioinformat-
ics has to solve “technological” challenges, 
whose concepts and methodology lie very 
far from the biological problems.

The article authored by T. Goulding and 
B. Dayrat provides a brief overview of the 
main outcomes of developments in the In-
tegrative Taxonomy, which emerged as an 
expanded alternative to the purely molecular 
genetic approach to alpha taxonomy. The au-
thors outline a clear boundary between dis-
covery and diagnosing of new species with 
the help of genetic markers, on the one hand, 
versus the complexities of delimitation and 
description according to the canons of the 
“traditional” taxonomy, on the other hand. In-
tegrative Taxonomy is designed to combine 
these two approaches. It places the emphasis 
on the priority roles of voucher specimens 
to formally, and independently, link genetic 
sequences with the particular organisms and 
thus with the particular biospecies, with their 
names and their biology.

V.G. Malikov and F.N. Golenishchev 
briefl y set out their understanding of the spe-
cies problem (not going into discussion of the 
existing points of view) and suggest a way to 
solve it. Their key suggestion is to consider 
species as a “fi nal” taxon, which seemingly 
gets the species taxonomy back to the time 
of Linnaeu. Its principal shortage from the 
standpoint of the BD concept is underestima-
tion of alpha-taxonomic diversity.

The most voluminous Section “Taxono-
my and Meronomy” contains articles dealing 
with the issues about particular taxa and ana-
tomical structures. They differ in generality 

and formality; in their content, some of them 
are quite concrete and traditional, while oth-
ers tend partly to the previous Section. The 
levels of consideration vary from species to 
supraordinal taxa, from descriptions of par-
ticular anatomical parts to an analysis of the 
structure of their diversity.

The article of A.A. Averianov and A.V. 
Lopatin considers the paleontological gro-
unds for acknowledging, or rejecting, the 
hypothesis of the monophyly of Afrotheria, 
a supraordinal group of placental mammals, 
which was recognized using molecular ge-
netic data and has become a sensation at the 
turn of 20–21th centuries. Authors argue that 
this hypothesis is partly falsifi ed by the Ten-
recoidea, allocated genetically to afrotheri-
ans, yet seem to be separated from them by 
an essential “phylogenetic gap”.

Two articles dealing with species-level 
taxonomy consider the challenges of charac-
terizing cryptic species in mammals. One of 
them, by S.V. Kruskop, based on empirical 
data on the bats (Chiroptera), investigates 
an important methodological problem of 
optimal combination of different categories 
of data for delimitation of such species. The 
author advocates the need for complex solu-
tions to complex questions concerning the 
ranks and boundaries of the “species units”, 
and advances arguments in favor of an “ite-
rative approach” in the search for robust 
evidence. The second article summarizes 
recent research on the species taxonomy in 
the genus Sicista (Rodentia). Its author, M.I. 
Baskevich, focuses on genetic data that made 
a signifi cant contribution to the understand-
ing of taxonomic diversity of this genus and 
presents “genetic diagnoses” of its species.

The “meronomic” part of the Section 
under consideration is opened with the ar-
ticle of A.Yu. Puzachenko, who considers 
quantitative regularities in the morpholog-
ical disparity of the mammalian skull. The 
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author demonstrates the legitimacy of the 
use of methodological and conceptual tools 
of the information theory and cybernetics 
to describe and “model” morphological dis-
parity. One of the main conclusions is that 
dynamics (evolutionary, population and so 
on) of the morphosystems that are organized 
like the mammalian skull holds a combined 
probabilistic-deterministic in its nature. The 
author goes even further and suggests that 
“the main results of exploration of infor-
mation-statistical properties of such objects 
[...] can be extrapolated to other complex 
systems”, among which he considers the 
social systems.

In several papers, quite a classical mor-
phofunctional approach is taken as the basis 
for analysis of disparity and construction of 
particular anatomical parts.

A.A. Schileyko, in his article, applies 
this approach, supplemented with the evo-
lutionary, epigenetic and ecological consid-
erations, to explain the correlation between 
conchological and “anatomical” structures 
in terrestrial gastropods belonging to Sty-
lommatophora. The author emphasizes that: 
a) peculiarities of their food rank among the 
important factors that have directed, and are 
still directing, historical development of these 
mollusks, and b) the principal trend of their 
evolution was, and remains, shell reduction. 
It is suggested that this evolutionary trend 
will strengthen in the future.

The article of I.M. Kovaleva and L.A. 
Taraborkin analyzes the evolution and adap-
tive radiation of bats (Chiroptera) in the light 
of the authors’ ecology-ethological concept. 
Special attention is paid to the role of two 
factors in the emergence of the key evolu-
tionary innovations, which have ultimately 
caused morpho-physiological reorganiza-
tions in both onto- and phylogeny, adaptive 
radiation and diversity in bats. One of these 
is antiorthostatic position of the bats during 

their rest, and another is participation of the 
wing membrane in the implementation of 
respiratory function.

W. Bock examines the tetrapteryx pat-
tern in the fossil genus Microraptor (a “fe-
a thered dinosaur”), and he is inclined to 
support a hypothesis that the origin of avi-
an fl ight was from the trees down, not from 
the ground up.

E.G. Potapova’s article describes struc-
tural disparity of the auditory bulla in a group 
of rodents (Gerbillidae). A refi ned scheme 
of pathways of bullar pneumatization is 
proposed. It entails certain corrections in 
an assessemnts of the signifi cance of bullar 
morphology in phylogeny and taxonomy.

The Section “Conservation” includes the 
single article by A.K. Brodsky, who consid-
ers the problems and perspectives of BD 
conservation in their broadest context. This 
paper covers the many issues arising in the 
“pragmatic” aspects of human relations to 
BD. It is stressed that the only way to avoid 
the tensions between BD conservation and 
demands of Earth by humankind is to follow 
the general principle of sustainable devel-
opment. This is an evidently anthropocen-
tric argument that emphasizes the need to 
incorporate conservational strategy into the 
global market economy by means of some 
“ecosystem services”.

The Section “Space and Time” includes 
two papers.

A.A. Tishkov justifi es the need for recog-
nition, for the Northern Eurasia, of the con-
temporary geological era, the Anthropocene, 
with its main “indicator” being the enormous 
impacts of humans on natural ecosystems. 
The author draws attention to the fact that 
consequences of this impact are to be taken 
into consideration in biogeography toward 
redefi ning biogeographic boundaries.

A.P. Rasnitsyn considers dynamics of 
taxonomic diversity of insects during the Pa-
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leozoic and Cretaceous, and this paper points 
out the absence of mass extinctions near the 
Permian-Triassic boundary and within the 
Cretaceous. It is emphasized that dynamics 
of biotic diversity is controlled not “external-
ly” via induced mass extinctions, but from 
“within”, namely through suppression of 
diversifi cation of taxa, and that this process 
could be explained within the framework of 
the epigenetic theory of evolution.

Section “Ecology and Ethology” (com-
posed rather by consonance of the terms in 
its title) unites mostly the articles, in which 
attention is paid to ecological aspects of BD.

B.M. Mirkin and L.G. Naumova con-
sider that aspect at the biocaenotic level, 
paying most attention to the analysis of in-
put of syntaxonomy in exploration of BD. 
In this connection, they provide a brief re-
view of expansion of the Braun-Blanquet’s 
approach in the world, in USRR, and in the 
contemporary Russia, along with charac-
terization of the principal native syntaxo-
nomic schools.

The article of N.A. Shchipanov discusses 
the relations between population functional 
structure and species diversity in small mam-
mals. The author suggests a classifi cation of 
species in accordance of his own hypothe-
sis of functional structuring of the species 
populations. This hypothesis is based on an 
assumed ability of species to form certain 
“demographic units” by means of an op-
timal combination or a choice of either of 
two alternative functions, viz. “reparation” 
(assurance of  recolonization by immigra-
tion) and “control” (self-limitation of local 
population density).

The article by G.I. Shenbrot considers 
relations between species’ ecological niches, 
their genetic distances, and spatial interrela-
tions of their geographic ranges analyzed em-
ploying numerical methods. It is suggested 
that the main course of species’ niche evolu-

tion is divergence, which gradually increases 
with time after population splitting.

N.N. Spasskaya reviews the diversity of 
social structure in the Equidae, and focuses 
on its high plasticity. This diversity can be 
represented as a “space of logical possi-
bilities”, in which particular social patterns 
arise as the result of certain combinations of 
internal (population structure) and external 
(habitat) factors.

Somewhat fuzzy Section “History and 
Society” includes three articles on signifi -
cantly different subjects.

The one of G.Yu. Lyubarsky refl ects on 
the problem of emergence of the folk-tax-
onomy as a manifestation of classifi catory 
activities in indigenous human communi-
ties. It is stressed that folk-classifi cations, 
according to many of their characters, are not 
“taxonomic” (in the modern sense) but rather 
“partonomic” (meronomic). Special attention 
is paid to formation of ranked folk-classifi ca-
tions: their analysis allows us to gain insights 
into an idea of human “cognitive universals”, 
and to try to understand how certain general 
features of human cognitive activity are in-
dependent of the latter’s determination by 
particular cultural environments.

The article of S.V. Chebanov provides 
an analyzis of the importance of BD for the 
“typological turn” in the human conscious-
ness of nature and society in the 20th cen-
tury. The author draws attention to a form 
of global “intellectual revolution”, which 
occurred through the fi rst half of the 20th 
century. It is characterized by a shift from 
seeking universals and constants in the struc-
ture of nature and society to understanding 
diversity (in all its conceivable forms) as a 
fundamental property of both material and 
spiritual worlds.

K.G. Mikhailov’s article provides a brief 
review of the history of research upon taxo-
nomic and faunistic diversity of Arachnida 
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in Russia/USSR. Special attention is paid to 
the importance and safety of arachnological 
collections in the post-Soviet realm. A brief 
biographic reference of leading arachnolgists 
of this period is given.

The section “Collections” is the most 
natural theme in a book published under the 
auspices of a Museum, with its contents cor-
responding to a “factological” aspect of BD 
consideration.

The article by F. Cotterill is remarkable 
in its detailed analysis of the signifi cance 
of collections toward developing research 
on BD and more widely on geobiology and 
Earth system science. To frame this review, 
he introduces the overarching epistemologi-
cal “Tentelic Thesis” (the author’s neologism) 
to explain and emphasize the universal and 
growing role of all collection materials as a 
source of verifi able information in the sup-
port of multidisciplinary research, which 
integrates the Earth and Life sciences. The 
author argues that collection maintenance 
provides the fecundity, fi delity and veracity of 
both existing and future scientifi c knowledge.

I.Ya. Pavlinov’s article continues, in part, 
the previous one: it is devoted to the funda-

mental question of scientifi c substantiation 
of development of biocollections, as the fo-
cal resource for the study and preservation 
of BD. In this regard, scientifi c precondi-
tions of rising interest to BD are considered 
and fundamental manifestations of BD are 
characterized. The scientifi c status of bio-
collections as an information bioresource 
is discussed, and their basic characteristics 
are outlined.

The article by D. Cook with its many co-
authors examines how museum collections 
can interface with educational processes 
(mainly in high schools). These authors ar-
gue that students should be encouraged to 
become accustomed to the exhaustive study 
of living beings in the classroom and fi eld.

The article of A.L. Ozerov and M.G. 
Krivosheina belongs to a quite particular 
segment of the traditional museum activity. 
It compiles a catalogue of a part of the type 
collection of dipteran insects kept in the Mos-
cow Zoological Museum.

The compiler and the editors of this vol-
ume are indebted to the authors for their 
contrubutions to it. 

Igor Ya. Pavlinov
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AT THE ROOT OF ANIMAL DIVERSITY: 
EVOLVABILITY, MODULARITY, AND HOMOLOGY

Alessandro Minelli
Department of Biology, University of Padova; alessandro.minelli@unipd.it

We cannot satisfactorily explain the origin of biological diversity wi-
thout considering that natural selection can only test the phenotypes that 
the developmental system is able to produce. In other terms, we must con-
sider its evolvability, the scenario of possible, likely and (apparently at le-
ast) forbidden changes that a species’ developmental system can accept. 
Evolvability is sometimes systemic, but more frequently modular, in terms 
of morphological organization but also of the temporal articulation of de-
velopmental processes, as shown by heterochrony. This has important con-
sequences on our possible approach to homology. The traditional “all-or-
nothing” notion of homology must be replaced by a combinatorial approach 
that abandons the Owenian requirement of conservation of sameness. 
Conservation of homology across evolutionary transitions between en-
vironmentally controlled and genetically encoded traits encourages ap-
proaching the issue of homology from the perspective of evolutionary de-
velopmental biology, including the appreciation of the multiplicity of paths 
along which inheritance of traits is carried across generations.

У ИСТОКОВ РАЗНООБРАЗИЯ ЖИВОТНЫХ: 
ЭВОЛЮИРУЕМОСТЬ*, МОДУЛЬНОСТЬ И ГОМОЛОГИЯ

Алессандро Минелли

Мы не можем удовлетворительно объяснить происхождение биоло-
гического разнообразия без учёта того, что естественный отбор может 
только «испытывать» фенотипы, которые способна производить онто-
генетическая система. Другими словами, мы должны рассматривать 
её эволюируемость, а именно совокупность возможных, вероятных 
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и (по крайней мере явно) запрещённых изменений, которые может 
включать онтогенетическая система вида. Рассматриваемая с точки 
зрения морфологической организации, а также различных временны́х 
членений процессов онтогенеза, эволюируемость может быть систем-
ной (затрагивает весь организм), чаще же она модульная, иллюстра-
цией чего служит гетерохрония. Это имеет важное значение для раз-
работки возможных подходов к трактовке гомологии. Традиционное 
понимание гомологии по принципу «всё или ничего» должно быть 
заменено комбинаторным подходом, подразумевающим отказ от оуэ-
новского требования сохранения тождественности. Сохранение гомо-
логии между контролируемыми средой и генетически кодируемыми 
признаками при их эволюционных изменениях побуждает исследо-
вать гомологию с точки зрения эволюционной биологии развития, 
включая признание множественности путей, по которым осуществля-
ется наследование признаков в цепочке поколений.

1. Introducing evo-devo 
into comparative biology

Our approach to biodiversity necessar-
ily includes comparisons. Comparisons of 
morphological features, of genes and perhaps 
of genomes, of life cycle characteristics, of 
behavioural schedules. Comparisons targeted 
to the identifi cation of traits shared by differ-
ent species, or suggesting their phylogenetic 
relationships, as well as to diagnostic traits 
differentiating them. Comparisons leading 
to the untangling of the alpha-diversity in a 
biological community or an ecosystem, but 
also to an appreciation, albeit necessarily a 
subjective one, of disparity, i. e. of the extent 
of morphospace occupied by the representa-
tives of a taxonomic group within that com-
munity or ecosystem. With a further step, 
the analysis of biodiversity proceeds in the 
direction of functional ecology, or towards a 
historical and causal analysis of biodiversity, 
perhaps in the traditional terms of Neodar-
winian evolutionary biology, that is, looking 
for processes of adaptation and speciation. 

Not necessarily these two aspects of evo-
lution — adaptation and speciation — are 
tightly coupled together. Prolonged inter-
ruption of gene fl ow caused by external (es-

pecially geographical) barriers is very often 
the cause of the origin of new species, but the 
latter is not necessarily associated with the 
evolution of new adaptations. For example, 
many genera of terrestrial animals with poor 
dispersal ability, such as fl ightless ground-
living insects or land snails, include large 
or very large numbers of allopatric species 
confi ned either to individual islands or to 
individual mountaintops or to isolated cal-
careous outcrops surrounded by substrates of 
different nature. In terms of adaptation, rapid 
and richly ramifi ed patterns of speciation are 
often explained (tentatively at least) in terms 
of adaptations made possible by the presence, 
in a megadiverse clade, of some “key” trait 
the emergence of which would have opened 
the possibility to undergo abundant specia-
tion. Globally, this explanation of biological 
diversity is looked for in the usual terms of 
evolution as the survival of the fi ttest.

However, this is only one side of the coin: 
the other side is the arrival of the fi ttest. Natu-
ral selection can only test the fi tness of the 
phenotypes that the developmental system 
is able to produce (de Vries, 1905). Investi-
gating the arrival of the fi ttest is one of the 
qualifying targets of evolutionary develop-
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mental biology, or evo-devo (e. g., Gilbert 
et al., 1996; Alonso, 2008; Wagner, 2011).

2. Evolutionary transitions
Remarkably, the landscape of the possible 

morphological transitions from an existing 
to a novel phenotype is neither isotropous 
nor necessarily continuous (e. g. Theißen, 
2006, 2009; Minelli et al., 2009). Evolution 
offers examples of discontinuities (Frazzetta, 
2012) that cannot be explained as the long-
term result of a prolonged accumulation of 
small adaptive changes.

Morphological discontinuities that do not 
appear to be bridgeable by a series of micro-
mutations are, for example, the torsion of the 
visceral sac that distinguishes the gastropods 
from all other molluscs, or the sudden transi-
tion from bilateral symmetry to directional 
asymmetry in the fl atfi shes. In the evo-devo 
literature, the most popular case is the pecto-
ral girdle of turtles, which is encased within 
the ribs, rather than external to them as in all 
other tetrapods, a change that Gilbert et al. 
(2001) and Rieppel (2001) did not hesitate 
to describe as saltational.

Many phenotypes, often very similar to 
existing and even successful ones, are not 
present in nature, not because of a very low 
fi tness, but because the existing developmen-
tal systems cannot be modifi ed easily, or at 
all, in such a way as to produce them. For 
example, there is no reason to expect that a 
scolopendromorph centipede with 22 pairs 
of legs would be functionally impaired, com-
pared to those possessing either 21 or 23 pairs 
of legs, nevertheless not a single specimen 
(not to say, a species) of scolopendromorph 
with 22 pairs of legs has ever been recorded, 
whereas the “neighbouring” phenotypes with 
either 21 or 23 pairs of legs are characteristic 
of hundreds of species each (Minelli, 2009). 
But this is not the whole story. Within the 
clade Scolopendromorpha, all representa-

tives of which were until recently thought to 
have either 21 or 23 pairs of legs, a species 
with 39 or 43 pairs of legs, Scolopendropsis 
duplicata, has evolved, probably derived in 
a single step from an ancestor very similar to 
Sc. bahiensis, a species with either 21 or 23 
pairs of legs (Minelli et al., 2009). Back in the 
evolutionary history of the Chilopoda, a tran-
sition from 15 pairs of legs, the plesiomor-
phic number of leg pairs within centipedes, 
to 21 pairs was an innovation of the lineage 
leading to the extant Scolopendromorpha. 
Within the latter, a further increase in the 
number of leg-bearing segments occurred 
repeatedly, always with discontinuous tran-
sitions: from 21 to 23 in the Scolopocryp-
topidae (Vahtera et al., 2013), from 21 to 23 
and again to 39 and 43 in Scolopendropsis 
(Minelli et al., 2009). From an ancestor be-
longing to the stem-group Scolopendromor-
pha (that is, likely provided with 21 or 23 
pairs of legs) evolved also the lineage leading 
to the extant Geophilomorpha, within which 
the leg pair number was fi rst in the order 
of 41, 43 or 45, but subsequently diverged 
between 27 and 191 leg pairs. Besides the 
obvious saltations, the whole evolutionary 
radiation of centipedes is characterized by 
a remarkable constraint: the number of leg 
pairs is always limited to odd values (Minelli, 
Bortoletto, 1988).

These examples suggest that phenotypic 
evolution is shaped in part by the constraints 
under which developmental systems operate 
(Arthur, 2004). We are therefore prompted to 
investigate evolvability, that is, the scenario 
of possible, more probable, less probable 
and (apparently, at least) forbidden changes 
that a species’ developmental system can ac-
cept, thus imposing a bias on the production 
of new phenotypes. Discussing evolvability 
will bring us to discuss briefl y the modularity 
of animal organization as well as the com-
plexity of the relationships that may link an 



24 A. Minelli

organism’s genotype to the phenotypes it is 
eventually able to express. Modularity is not 
limited to the morphological organization 
of the animal, but extends to the temporal 
sequence of individual developmental pro-
cesses or stages along an animal’s ontogeny, 
and this brings us to heterochrony and its 
consequences for the notion of homology.

The two concepts of homology and 
evolvability are interrelated. Brigandt (2007, 
p. 710) defi nes a homologue “as a unit of 
morphological evolvability, i. e., as a part of 
an organism that can exhibit heritable pheno-
typic variation independently of the variation 
that the organism’s other homologues can un-
dergo,” or as “a unit of heritable phenotypic 
variability — a structural unit being able to 
phenotypically vary in response to genetic 
variation”. Similar concepts, but framed in 
more comprehensive terms, that is, in respect 
both to ontogeny and evolution, have been 
proposed e. g. by Laubichler (2000), New-
man and Müller (2000), Müller (2003, 2007), 
and Jamniczky (2008) (cf. Pavlinov, 2012).

3. Evolvability
Some architectural aspects are very stable 

throughout the animal kingdom, or a sizeable 
part of it, well beyond any reasonable expla-
nation in terms of adaptation. In many such 
instances, it is not natural selection that must 
be regarded as responsible for evolutionary 
stasis, but the lack of selectable variation. 
Constraints must be searched for at the level 
of developmental systems. 

This approach can be expressed in terms 
of evolvability, a term that has unfortunately 
been applied by different authors to a plu-
rality of different concepts (e. g., Dawkins, 
1988; Alberch, 1991; Hansen, 2003, 2006; 
Schlichting, Murren, 2004; Klingenberg, 
2005; Wagner, 2005; Colegrave, Collins, 
2008; Pigliucci, 2008; Brookfi eld, 2009). I 
will follow here Hendrikse et al.’s (2007, p. 

394) defi nition of evolvability as “the capac-
ity of a developmental system to evolve [..] 
largely [as] a function of the developmental 
system’s ability to generate variation”.

Potentially adaptive phenotypes do not 
show up because their production is very 
diffi cult, think of mammals with a number 
of cervical vertebrae other than seven: this 
number is conserved between animals with 
so differently elongated necks as hippo and 
giraffe. Yet, as soon as variation appears in 
the system, alternative phenotypes evolve 
rapidly, often departing amazingly from the 
original phenotype. Here are two examples.

The axoneme of cilia and fl agella of eu-
karyotic cells is generally composed of two 
central microtubules surrounded by a circle 
of nine doublets (the usual 9+2 arrangement). 
This structure is remarkably stable among 
the vast majority of eukaryotes provided 
with cilia or fl agella, but it is far from being 
universal. Exceptions to the rule, however, 
are not limited to the phenetically closest 
arrangements such as 9+1, 9+0 or 9+9+2. 
Departures from 9+2 have occasionally 
opened the way towards the evolution of 
an extraordinary diversity of arrangements, 
most conspicuous being those in the sperm 
fl agellum of gall midges (Diptera: Cecid-
omyidae), with up to 2500 doublets in As-
phondylia ruebsaameni (Lanzavecchia et al., 
1991; Mencarelli et al., 2000). 

Another example of diversity obtained 
by abandoning a previously very stable phe-
notype is provided by the antennal articles 
of the Coleoptera. Here, the plesiomorphic 
number is 11, widely conserved throughout 
the order, despite very conspicuous vari-
ation in the relative size and shape of the 
individual articles and thus in the overall 
shape of the appendage. Nevertheless, this 
number has been repeatedly reduced, e. g. to 
ten articles in 46 families, to nine in 31, to 
eight in 22, and even to three articles in fi ve 
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families and to two articles in two families 
(Minelli, 2004). However, variation in the 
opposite direction has been rare and mostly 
limited to one extra article and very rarely 
extended to numbers higher than 20 (only 
in some Lampyridae, Cerambycidae and 
Rhipiceridae).

With the advent of evolutionary devel-
opmental biology, evolvability has taken a 
central role in explanations of evolutionary 
change and its study is even regarded as the 
core feature of evolutionary developmental 
biology (Hendrikse et al., 2007). Study-
ing evolvability has caused an increasing 
appreciation of the complex relationships 
linking the genotype to the phenotype (the 
so-called “genotype→phenotype map”), 
which are now largely acknowledged to 
be mostly non-linear and far from uni-
form (e. g. Alberch, 1991; Wagner, Alten-
berg, 1996; West-Eberhard, 2003; Draghi, 
Wagner, 2008; Pigliucci, 2010). In simple 
terms, rarely, if ever, does one gene cor-
respond to one phenotypic trait, and vice 
versa. As a rule, the expression of one ge-
ne affects a diversity of phenotypic traits 
(ple iotropy), and indistinguishable pheno-
types can be under the control of different 
genes, or genetic cascades (convergence 
and/or redundancy). 

To some extent, what we register as plei-
otropy is nothing but a consequence of the 
way we describe a phenotype as a sum of 
characters: this articulation into units is per-
haps reasonable in terms of morphology, but 
does not necessarily correspond to distinct 
developmental processes responsible for 
the individual characters, or to the expres-
sion patterns and the functions of as many 
genes. Strictly speaking, the only uniquely 
controlled phenotype corresponding to a 
given gene is perhaps its primary mRNA 
transcript, previous to any post-transcrip-
tional editing.

4. Genes and homology

Are there genes individually “responsi-
ble for” a given feature, as we have possibly 
learned from schoolbooks introducing el-
ementary Mendelian genetics? A one-to-one 
correspondence between genes and pheno-
typic features would help consolidating our 
appreciation of homology relationships, but 
this path of enquiry would bring us nowhere. 
Two problems must be acknowledged. 

First, there is abundant evidence of ho-
mologous morphological features controlled, 
in different species, by nonhomologous 
genes or networks of genes, and vice versa, 
i.e. nonhomologous morphological features 
controlled by homologous genes (discussed 
e. g. in Wray, Abouheif, 1998). It is remark-
able that this mismatch between genotype 
and phenotype has eventually caused one of 
the 19th century scientists who most contrib-
uted to the conceptual development of com-
parative biology to eventually take distance 
from the very notion of homology (de Beer, 
1971; Pavlinov, 2012).

Evidence from developmental genet-
ics can assist in identifying homologous 
morphological structures but does not pro-
vide necessary nor suffi cient conditions for 
determining structural homology (Galis, 
1999; Bolker, Raff, 2003; Minelli, 2003a; 
Pavlinov, 2012).

Acknowledging this frequent mismatch 
between genes and morphology, Nielsen and 
Martinez (2003) recognized, under the new 
term of homocracy, the correspondence be-
tween organs or structures organized through 
the expression of the same patterning genes, 
irrespective of whether these structures can 
be regarded or not as homologous in terms of 
comparative morphology. A related concept 
stressing the conservation throughout phy-
logeny of genetic networks underlying the 
production of eventually diverging organs 
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has been suggested by Shubin et al. (2009) 
under the evocative but controversial name of 
deep homology (briefl y discussed in: Minelli, 
Fusco, 2013a).

Second, hundreds and hundreds of genes 
are differentially expressed in each body 
parts. For example, in the mouse, many genes 
involved in limb initiation and patterning are 
part of regulatory networks common to both 
forelimbs and hindlimbs: many of them are 
differentially expressed between the grow-
ing and differentiating anterior vs. posterior 
appendages, and contribute to the specifi ca-
tion of limb-type identity (Logan et al., 1998; 
Logan, 2003).

Admittedly, the extent to which a given 
body feature is controlled by any one of the 
genes whose expression in the Anlage of that 
body part is somehow different from its ex-
pression elsewhere in the organism will not 
be the same for all genes. One might argue 
that the molecular (genotypic) unit corre-
sponding to a morphological homologue is 
not a gene whatsoever, but a master control 
gene, that is, a gene responsible for a major 
switch in the expression of a large number of 
downstream genes. This fashionable concept 
was fi rst introduced by Lewis (1992) for the 
homeotic genes of the Bithorax complex in 
Drosophila, but was mostly championed by 
Gehring (for an historical perspective, see: 
Gehring, 1998). Again in Drosophila, tar-
geted expression of the eyeless (ey) gene can 
result in the production of ectopic eyes (e. g., 
on a tibia) and this result has been regarded 
as an experimental proof that ey is the master 
control gene for eye morphogenesis. Homo-
logues of the Drosophila ey gene (generally 
known as the Pax6 genes) are involved in the 
production of eyes in metazoans as different 
as a squid and a vertebrate; as a consequence, 
Pax6 genes have been interpreted as mas-
ter control genes in the production of eyes 
throughout the Metazoa (Halder et al., 1995). 

However, the very existence of master con-
trol genes is questionable. Davidson (2001, 
p. 27), for example, disposed of the idea of 
a linear hierarchical control sequence begin-
ning with a hypothetical master gene describ-
ing it as just a “fantasy of earlier days”. Evi-
dence suggests instead that morphogenesis 
is controlled by complex networks of signal 
systems and transcriptional regulators (Da-
vidson, 1993). This revised interpretation of 
the molecular circuitry controlling morpho-
genesis is certainly more realistic than the 
older one, based on the putative existence of 
master control genes. However, compared to 
the morphological features they presumably 
control, even Davidson’s gene regulative net-
works are not conservative enough to repre-
sent the genetic or mechanistic counterparts 
of homologues. The evolvability of regula-
tory cascades is shown by examples where 
the same molecule is regulated by different 
genes in different species or even within the 
same organism (Larsen, 2003). For exam-
ple, the gene hedgehog, which is involved in 
establishing the antero-posterior axis of the 
embryonic segments and in patterning the 
larval imaginal discs, is controlled by bicoid 
in Drosophila and by caudal in the beetle 
Tribolium (Dearden, Akam, 1999), whereas 
engrailed, whose expression is critically 
important in fi xing segmental boundaries in 
Drosophila, is regulated by paired in some 
cells but by fushi tarazu in others, a few cell 
diameters apart (Manoukian, Krause, 1992).

5. Parallelism and convergence
Lack of selectable variation is some-

times responsible for discontinuities in the 
occupancy of the morphospace, but biased 
evolvability is also involved in the opposite 
phenomenon, that is, in the occurrence of 
“privileged” phenotypes evolved in multiple 
lineages as the effect of parallel or conver-
gent evolution. In those instances, selective 



27 At the root of animal diversity: Evolvability etc.

advantage is likely involved, but a bias in 
the landscape of evolvable forms is prob-
ably much more frequent than generally 
acknowledged. In recent times, strict focus 
on phylogeny reconstruction has caused ho-
moplastic features to be simply regarded as 
noise contrasting the phylogenetic signal 
provided by synapomorphies, but parallel-
ism and convergence deserve to be studied as 
important evolutionary phenomena. Towards 
the turn of the century, Moore and Willmer 
(1997) provided a detailed overview of the 
occurrence of convergent evolution in in-
vertebrates; soon thereafter, Conway Morris 
(e.g. 2003a, b, 2006) went so far as to regard 
convergence as a major feature of evolution 
and to acknowledge that it allows some pre-
dictions of long-term evolutionary trends.

It is by now nearly one century since 
Vavilov (1922) proposed a law of homolo-
gous variation, according to which the simi-
larity of developmental pathways in related 
species causes the appearance of similar vari-
ants. Translated into the current language of 
evo-devo, this means that the recurrent evo-
lution of similar phenotypes among closely 
related species is suggestive of positively 
biased evolvability of some developmental 
modules (Inge-Vechtomov, 2004).

6. Modularity
To address evolutionary change in terms 

of evolvability, we must identify operation-
ally sensible units of change. Functional in-
tegration of the phenotype must be preserved 
for the change to have a chance of success 
over evolutionary time. According to Kemp 
(2016), three categories of mechanisms can 
account for the maintenance of phenetic inte-
gration during the course of extensive evolu-
tionary transition: developmental homeosta-
sis, modularity and correlated progression. I 
will not discuss here developmental homeo-
stasis, a topic that pertains to developmental 

biology, whereas modularity and correlated 
progression are briefl y discussed below.

In many rapid radiations, the explosion 
of phenotypes is essentially restricted to 
large variation in a well circumscribed mod-
ule. According to Klingenberg (2005, p. 6), 
“Modules are assemblages of parts that are 
tightly integrated internally by relatively 
many and strong interactions but relatively 
independent of one another because there 
are only relatively few or weak interactions 
between modules”.

Examples of extensive radiations based 
on rapid and diversifi ed change in a single 
module are those based on the copulatory 
structures, especially the male ones, of many 
insect groups, and those of the helmintho-
morph millipedes (Minelli, 2015a).

The latter case is a unique example of 
modularity in which a tiny fraction of a long, 
apparently homogeneous series of modular 
units undergoes a dramatic metamorphosis, 
whereas all remaining, initially identical 
units do not undergo ontogenetic modifi ca-
tions other than growing. Adult helmintho-
morph millipedes (a clade to which the ma-
jority of the Diplopoda belong) have between 
32 and 375 pairs of legs, according to species. 
In the females, and also in male juveniles, 
all leg pairs are morphologically identical 
except for the smaller size of the fi rst pair, 
or the fi rst few pairs. New pairs of legs are 
added, with a number of post-embryonic 
moults, to those already present in the pre-
vious stage. Eventually, however, the eighth 
pair of legs, and often also the ninth, regress 
totally, to be fi nally replaced in the adult male 
by gonopods, specialized and generally very 
complex sexual appendages used as claspers 
or to transfer sperm. To stress the strict lo-
calization of the ontogenetic changes these 
appendages undergo, the term “non-systemic 
metamorphosis” has been introduced (Drago 
et al., 2008). In all but a few genera, the go-
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nopods of helminthomorph millipedes are 
by far the most diversifi ed module of these 
arthropods’ architecture and are therefore the 
main morphological resource for millipede 
taxonomy.

Much of the species-level diversity within 
Onthophagus, a huge genus of dung beetles 
with close to 2000 described species, is also 
concentrated in a couple of modules, the ce-
phalic and prothoracic horns. These horns are 
a conspicuous morphological novelty in the 
evolution of which phenotypic plasticity is 
also involved (e. g. Wasik, Moczek, 2011), 
as discussed in the section 13.

7. Correlated progression
Is evolvability always dependent on mod-

ularity? A number of conceptual arguments 
and empirical examples suggests that this is 
not the case. According to Kemp (2016, p. 
177), “Despite the popularity of modularity 
as an explanation of evolvability, its role […] 
is necessarily limited to relatively short-term 
evolution. In principle this is because much 
of the phenotype is not modular but consists 
of functional processes integrated with the 
rest of the organism. Empirically, modules 
are demonstrably transient, with their com-
ponents changing over evolutionary time, so 
they cannot be long-term evolutionary units”.

There is also another reason not to expect 
that a developmental module can maintain 
its autonomy for long. In principle at least, 
natural selection operates on organisms as 
wholes (Kemp, 2007). If so, it is reasonable 
to accept that the evolution of the different 
parts of the body is subjected to correlated 
progression (Lee, 1996; Budd, 1998; Kemp, 
1999, 2007).

Kemp (2016, p. 177) defi nes correlated 
progression as “the mechanism of change by 
which small modifi cations to single parts of 
the phenotype are acceptable because there 
is enough functional flexibility between 

them to prevent loss of adequate integra-
tion and therefore of fi tness. But no part can 
change unless and until appropriate com-
pensatory change in the functionally linked 
parts have accumulated over evolutionary 
time […] Unlike […] modularity, correlat-
ed progression as a process sets no limit to 
how much evolution can occur in a lineage, 
that is to say how far through morphospace 
it can travel”.

8. Permissive and generative 
apomorphies

In cladistic reconstructions of phyloge-
netic relationships, clades are defi ned by 
apomorphies shared by their members (syna-
pomorphies), but it is not granted if and how 
those characters may have contributed to the 
clade’s diversity.

In this respect it is sensible to distinguish 
between permissive and generative apomor-
phies (Minelli, 2015b). 

Permissive apomorphies have only an 
indirect effect on the rate of speciation, the 
latter being mainly dependent on the spe-
cifi c geographic and ecological context in 
which the clade is evolving. For example, 
many birds and insects of oceanic islands 
have reduced wings, a trait positively adap-
tive in that geographic context, where stormy 
winds would severely affect the chance of 
survival of winged animals (e. g. Carlquist, 
1965, 1974). However, the effects of fl ight-
lessness on speciation are clearly indirect. 
Flighlessness involves reduced vagility, thus 
reduced gene fl ow between populations and 
their eventual divergence in a classic allopat-
ric scenario. Only in this very indirect sense 
is wing reduction or loss responsible for the 
remarkable species diversity of many gen-
era, e. g. of rails (Rallidae) among the birds 
and ground beetles (Carabidae) and weevils 
(Curculionoidea) among the beetles, all well 
represented on oceanic islands.
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In contrast, a generative apomorphy 
provides a clade with the access to an envi-
ronmental resource positively involved in 
speciation, e. g. the access to a new exclusi-
ve food source such as in many parasites or 
parasitoids. 

9. Systemic change
The evolutionary effects of change in the 

developmental schedule can be either modu-
lar or systemic. 

A fi rst group of systemic changes occur 
by reduction, often as the effect of progenesis 
(Westheide, 1987): reproductive maturity is 
reached at a stage corresponding in morphol-
ogy to an embryonic or larval stage of their 
relatives. These animals lack many of the 
parts or organs usually found in the members 
of the group to which they belong. Reduc-
tion, however, is sometimes accompanied by 
the expression of novel traits. Examples are 
offered by Buddenbrockia and Polypodium, 
two miniaturized and morphologically very 
unusual representatives of the Hydrozoa. 
These small cnidarians do not exhibit any 
trait characteristic of a polyp or a medusa. 
Buddenbrockia, a parasite of freshwater 
bryozoans, is worm-like, without tentacles 
or other appendages (Jiménez-Guri et al., 
2007), whereas Polypodium, a parasite of 
sturgeon’s eggs, is an irregular mass of jelly 
with fi nger-like projections (Raikova et al., 
1994). 

Other systemic morphological transi-
tions are based on evolutionary changes in 
the structure of the cells of which the whole 
animal is formed. This is the case of the Lo-
ricifera, minuscule but anatomically complex 
metazoans formed by a high number of cells 
of extremely small size: these are the only an-
imal cells known not to possess mitochondria 
(Danovaro et al., 2010). Not less dramatic, 
but modular rather than systemic, is the case 
of the minuscule trichogrammatid wasps of 

the genus Megaphragma, where 95% of the 
ca. 4,600 neurons forming the brain are anu-
cleate (Polilov, 2012).

A different kind of systemic change is 
paramorphism (Minelli, 2000, 2003b), i. e. 
the evolution of new axes initiated and pat-
terned by the iteration of existing develop-
mental dynamics previously responsible for 
the production of the main body axis — pos-
sibly followed by divergence and specializa-
tion further ahead in evolution. The existence 
of a systemic coupling between the different 
body axes is suggested by a large number of 
examples (Minelli, 2000), e.g. the presence 
of segmented appendages in segmented ani-
mals, whereas unsegmented animals have (if 
any) unsegmented appendages. In this case, 
the systemic nature of segmentation is addi-
tionally suggested by the fact that segmenta-
tion has very likely evolved independently 
in arthropods, annelids and vertebrates, nev-
ertheless all three lineages have eventually 
evolved segmented, rather than unsegment-
ed, appendages.

Systemic phenotypic changes do not nec-
essarily depend on large genetic differences, 
as shown by the change from left-handed to 
right-handed shell, or vice versa, in some 
gastropod taxa. In the only gastropod spe-
cies in which this phenomenon (enantiomor-
phism) has been studied, i. e. in Lymnaea 
stagnalis, shell’s chirality depends on a sin-
gle maternally inherited factor (reviewed in: 
Asami et al., 2008). Yet, according to Gitten-
berger (1988), inversion of chirality has con-
tributed to speciation e. g. in Partula, a genus 
including numerous (about 150 species) and 
showy snails from the islands between New 
Guinea and French Polynesia.

10. Modular vs. systemic evolvability 
along the life cycle

Along the animal’s life cycle, some stag-
es, or some periods, are more conservative 
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than others. A high degree of conservation 
has been often claimed to extend to the ma-
jority of the members of a given phylum, to 
such extent that a phylotypic stage can be 
recognized, in arthropods and vertebrates at 
least (Sander, 1983; Slack et al., 1993; Raff, 
1994; Galis and Metz, 2001). Richardson 
(1995), however, rightly claimed that indi-
vidual stages, per se, are actually less con-
servative than the phylotypic concept would 
imply, and therefore suggested to speak of 
a phylotypic period, rather than phylotypic 
stage, at least in the case of vertebrates.

The existence of a phylotypic stage (but 
also, to some extent, the existence of a phy-
lotypic period) suggests a degree of temporal 
modularity of evolvability. In other instances, 
however, evolvability is ontogenetically sys-
temic, that is, it affects most of the life cycle. 
For example, in the Cycliophora, minuscule 
animals that live on the appendages of the 
Norwegian lobster (Nephrops norvegicus), 
the whole life cycle is represented by an un-
usual sequence of unusually shaped stages 
for some of which no term was available in 
zoology, previous to the recent discovery of 
this phylum; as a consequence, new terms 
such as the Pandora larva and the Prometheus 
larva were introduced (Obst, Funch, 2003).

11. Heterochrony
The modularity of developmental pro-

cesses legitimates searching for homology 
between modules. Indeed, acknowledging 
a degree of individuality of developmental 
processes is the ontological background of 
Wagner’s biological concept of homology. 
In Wagner’s (1989a, p. 62) original formu-
lation, “[s]tructures from two individuals or 
from the same individual are homologous if 
they share a set of developmental constraints, 
caused by locally acting self-regulatory 
mechanisms of organ differentiation. These 
structures are thus developmentally individu-

alized parts of the phenotype”. The legitima-
cy of a homology of process is quite largely 
acknowledged (e. g., Laubichler, 2000; Gil-
bert, Bolker, 2001; Scholtz, 2005; Pavlinov, 
2012) although these authors’ statements of 
principle are seldom accompanied by actual 
examples, not to say by demonstrations of 
the heuristic importance of process homol-
ogy. More or less explicitly, however, pro-
cess homology is implied in the identifi cation 
of heterochronies. This can be seen even in 
the crudest form of heterochrony, the tradi-
tional growth heterochrony (e. g., de Beer, 
1930, 1940; Gould, 1977) where the tem-
poral deployment of somatic development 
was contrasted with the temporal course of 
development towards sexual maturity. How-
ever, it must be acknowledged that somatic 
development and sexual maturation are both 
far too complex to legitimately qualify as 
developmental modules.

Very different, and actually cognate to our 
discussion of developmental modularity, is 
the more recent approach to heterochrony, 
currently known as sequence heterochrony 
(e. g., Smith, 1997, 2001, 2002, 2003; Vel-
hagen, 1997; Bininda-Emonds et al., 2007). 
Here, a number of developmental processes 
are singled out and the temporal schedule 
according to which these processes begin 
or end is compared between two or more 
animal species. Basic condition to this kind 
of comparison is the identity (operational at 
least) of individual developmental processes 
among the species compared. 

Quite different from homology of devel-
opmental processes is the homology of de-
velopmental stages that Scholtz (2005, 2008) 
recognizes as morphologically constrained 
and independently evolving units and thus 
as legitimate units of comparison, but this 
perspective is questionable. Bininda-Emonds 
et al. (2003) presented quantitative evidence 
against the existence of a strictly defi ned 
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phylotypic stage in vertebrate development 
and a comparative review on the periodiza-
tion of arthropod post-embryonic develop-
ment (Minelli et al., 2006a) suggested that 
developmental stages are not necessarily 
conserved in evolution, especially when dis-
tantly related taxa are compared, but some-
times even between species classifi ed in the 
same genus. 

The individuality of post-embryonic de-
velopmental stages is often blurred in deca-
pods crustaceans (Minelli and Fusco, 2013b). 
For example, the very short larval stage of 
Upogebia savignyi is a kind of “advanced 
zoea” with several pairs of appendages like 
those of the adult (Gurney, 1937). The rea-
sons for classifying a developmental stage 
(or phase) as larval (e. g., megalopa) or post-
larval (e. g., zoea) are sometimes completely 
arbitrary. For example, in the shrimp of the 
genus Macrobrachium, Shokita (1977) dis-
tinguished a “megalopal phase” from a sec-
ond “zoeal phase” despite the fact that the 
“megalopa” exhibits some zoeal characters 
combined with many more postlarval ones.

12. Character individuality 
and the emergence of novelties 

Sixteen years before the publication of 
Darwin’s Origin, Owen (1843, p. 379) de-
fi ned homologue as “the same organ in dif-
ferent animals under every variety of form 
and function”. Nowadays, in a scientific 
context dominated by an evolutionary per-
spective on life, it seems diffi cult that we 
can still be satisfi ed with the ill-defi ned and 
subjective criterion of “sameness” to which 
Owen appealed. Nevertheless, the notion 
that homologous features can be recognized 
as “the same” survives, in different ways, in 
many current approaches to the problem of 
homology. The assumption of “sameness” 
is mainly implicit, although arguably obli-
gate, so long as homology is conceived as 

an “all-or-nothing” relationship, as tradi-
tionally accepted. Sometimes, however, the 
“sameness” of homologues is explicitly men-
tioned: “There are numerous examples of 
corresponding characters between species for 
which it is hard to escape the conclusion that 
organisms from different species are clearly 
composed of the same building blocks, such 
as heads, limbs and brains” (Wagner, 2014, 
p. 40). These are the body parts we can trace 
as homologous in comparing one species to 
another: “Any character that can be homolo-
gized is assumed to have continuity in terms 
of its existence in a lineage of descent, as 
well as persistence of differences from other 
parts of the body (individuality)” (Wagner, 
2014, p. 42–43). There are problems also 
with the appeal to a specifi c “lineage of de-
scent” because continuity through descent 
is, in Darwin’s words, “common descent 
with modifi cation”. The idea that characters 
can “remain themselves” throughout an in-
defi nite number of evolutionary modifi ca-
tion suggests an idealistic interpretation of 
how organisms evolve (Minelli et al., 2006b; 
Minelli, Fusco, 2013a).

The problem becomes more critical when 
the so-called evolutionary novelties are in-
volved. Müller and Wagner (1991, p. 243) 
defi ned a morphological novelty as “a struc-
ture that is neither homologous to any struc-
ture in the ancestral species nor homonomous 
to any other structure of the same organism”. 
The same authors (Müller, Wagner 2003, p. 
218–219) redefi ned evolutionary innovation 
as “a specifi c class of phenotypic change that 
is different from adaptive modifi cation [such 
as] the origin of new body parts [or] major 
organizational transitions” and distinguished 
as novelties those innovations that “introduce 
new entities, units, or elements into pheno-
typic organization”. 

Eventually, the line of arguments appar-
ently follows this path. First, there are body 
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parts, or features, among which there is ho-
mology; in other terms, homology, despite 
all diffi culties to recognize it in practice, is 
accepted as given. If homology can be predi-
cated of structures, or features, then there 
must be a way in which these structures, or 
features, can be predicated to be “the same”. 
The problem then is, on which foundation 
this sameness can be predicated. Eventually, 
this question has been answered in three dif-
ferent ways: (i) in terms of “universal laws” 
of form, (ii) as the product of common an-
cestry, or (iii) in terms of proximal causes 
responsible for the emergence of conserved 
developmental modules. 

A search for universal laws of form has 
surfaced several times in the history of biol-
ogy, at least since the time of Wilhelm Roux’s 
developmental mechanics (Entwicklungs-
mechanik) (cf. Goodwin, 1977). In the last 
decades, it has shown up again, in two dif-
ferent forms at least. On the one side, in the 
abstract, formalized terms of process struc-
turalism (Resnik, 1994; Webster, Goodwin, 
1996); on the other, in terms of the physico-
chemical properties of living matter. The 
latter perspective has been championed by 
Stuart Newman, who has suggested that in 
early stages of the evolution of metazoans the 
shapes of the emerging multicellulars were 
essentially determined by mechano-elastic 
properties, arguably suffi cient to produce 
a set of generic forms, e. g. hollow spheres 
and segmented beads (Newman, Comper, 
1990; Forgacs, Newman, 2005; Newman et 
al., 2006). 

Unfortunately, these physicalist and stru-
cturalist approaches only apply to the simple 
geometric structure of early embryos, but 
the whole range of shapes studied by com-
parative morphology remain beyond reach. 
This may explain the limited audience these 
approaches have found among anatomists, 
embryologists and especially systematists 

working on complex animal structures. The 
mainstream attitude towards the issue of 
homology still rotates around the historical 
concept of homology: “homologous features 
(or states of features) in two or more organ-
isms are those that can be traced back to the 
same feature (or state) in the common an-
cestor of those organisms” (Mayr, 1969, p. 
85). This was reformulated by Bock (1974, 
p. 881) in the following terms: “Features (or 
conditions of a feature) in two or more organ-
isms are homologous if they stem phyloge-
netically from the same feature (or the same 
condition of the feature) in the immediate 
common ancestor of these organisms)”, a 
defi nition that opens the door to a revisitation 
of the historical concept of homology in con-
sequent phylogenetic terms (Hennig, 1966).

Other researchers have been searching in-
stead for a proximal-cause concept of homol-
ogy (this term was introduced by: Minelli, 
Fusco, 2013a), perhaps in terms of conti-
nuity or commonality of information (e. g., 
Osche, 1973, 1982; van Valen, 1982; Roth, 
1984, 1988; Minelli, Peruffo, 1991; Minelli, 
1996). Eventually, Wagner (1989a,b) intro-
duced the so-called biological concept of 
homology, with the defi nition quoted above. 
The underlying concept of developmental 
individualization has been revisited in subse-
quent papers (Wagner, Misof, 1993; Wagner, 
1994), and eventually rephrased in terms of 
independent units of developmental control, 
due to either morphogenetic or morphostatic 
constraints, although, in a later revisitation 
of the problem, Müller and Wagner (1996, 
p. 4) adopted a less deterministic approach, 
suggesting “some degree of independence 
of structural homology from its genetic and 
developmental makeup”.

Of course, one may argue that homology 
is not an “all-or-nothing” correspondence: 
in this case, no sameness is implied, and 
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an explanation of homology in terms of ei-
ther common ancestry or common proximal 
causes can be advocated. But this requires 
abandoning the Owenian requirement of 
sameness, to follow instead the path of rea-
soning suggested in the next section.

13. Towards a combinatorial 
approach to homology

“Nirgends ist Neubildung, sondern nur 
Um bildung“ — “nowhere is there new 
formation [= origin of fully new parts], 
there is only transformation”. This iconic 
characterization (von Baer, 1828, p. 156) 
of ontogenetic change could be used also 
to describe evolution, including the “ori-
gin” of evolutionary novelties. According 
to West-Eberhard (2008, p. 198), a nov-
elty is indeed a “phenotypic trait that is 
new in composition or context of expres-
sion relative to established ancestral traits” 
(ita lics mine, — A.M.). Indeed, even the 
best characterized feature is a mosaic, or a 
mixture, of a multiplicity of traits, some of 
which can be traced to homologous traits 
of remote ancestors, others are more recent 
one, while total novelty cannot be predi-
cated of any feature as a whole (Minelli, 
Fusco, 2005; see also Moczek, 2008; Hall, 
Kerney, 2012). It is therefore difficult to 
establish where homology ends and novel-
ty begins, if and when establishing that 
bo undary makes sense at all.

A fi ne dissection of the old and new as-
pects of an evolutionary novelty has been 
carried on by Armin Moczek and colleagues. 
Target of their studies were the head and pro-
thoracic horns of the scarab beetles of the 
genus Onthophagus, already mentioned in 
section 6 above. During pre-pupal and pu-
pal stages, the development of these horns is 
regulated through the expression of Distal-
less (Dll), dachshund (dac) and homothorax 

(hth), three genes otherwise involved in the 
specifi cation of the proximal-distal axis of 
insect legs (Moczek, Nagy, 2005; Moczek, 
Rose, 2009). Thus, the horns of these beetles, 
while representing an evolutionary novelty, 
in the sense that similar structures were not 
present in their (even quite recent) ancestors 
and have no equivalent in many of their close 
relatives, are not totally new. The legs and 
the horns of these beetles are historically non 
homologous despite the involvement in their 
development of similar (“serial”) patterns of 
expression of homologous genes. 

Evolutionary change is a continuous pro-
cess based on the never ending remolding 
of pre-existing features or, to adopt Jacob’s 
(1977) well-known metaphor, of the never 
ending tinkering with the genetic networks 
that regulate and control their development. 
This has induced several authors (e. g., Van 
Valen, 1982; Gans, 1985; Roth, 1984; Sat-
tler, 1992, 1994; Haszprunar, 1992; Shubin, 
Wake, 1996; Meyer, 1998; Minelli, 1998, 
2003a; Abouheif, 1999; Wake, 1999; Pigli-
ucci, 2001; Minelli, Fusco, 2013) to aban-
don the traditional “all-or-nothing” notion 
of homology in favour of a different one, 
described as either partial or relative. An im-
portant distinction is in order. As remarked 
by Endress (2011, p. 122), “a sensible evo-
lutionary question in the detailed compari-
son of two parts is not by what percentage 
they are homologous, but in which respects 
they are homologous”. This corresponds to 
my suggestion (Minelli, 1998, p. 344) that 
“we must proceed, in every assessment of 
homology, by specifying fi rst the structural 
layer, or the developmental control, or the 
gene (or complex of genes), which identifi es 
the morphological or developmental unit on 
which we are focusing […] that amounts to 
adopting a combinatorial approach to homol-
ogy (Bachmann, 1989; Minelli, 1992, 1996; 
Haszprunar, 1992)”.
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14. Homology in the context 
of phenotypic plasticity

Phenotypic plasticity (reviewed, e. g., in 
Schlichting, Pigliucci, 1998; Pigliucci, 2001; 
West-Eberhard, 2003; Fusco, Minelli, 2010) 
is “a property of individual genotypes to pro-
duce different phenotypes when exposed to 
different environmental conditions” (Pigli-
ucci et al., 2006, p. 2363). It is through phe-
notypic plasticity that the different castes are 
generally produced among social insects, but 
this applies also to the environmental deter-
mination of sex in reptiles such as the alliga-
tor and the origination of predator-induced 
morphs in water fl eas and frogs.

It has been suggested (Nijhout, 2003) that 
non-adaptive or just incidentally adaptive 
phenotypic plasticity is likely the primitive 
character state for most if not all traits. Even-
tual fi xation can result either by progressive 
reduction of plasticity, thus ensuring the pro-
duction of a stable phenotype irrespective of 
environmental variation, or by evolution of a 
genetic polymorphism by genetic assimila-
tion of multiple phenotypes. However, evo-
lution likely occurs through repeated cycles 
along which plasticity and genetic fi xation 
alternate. There is arguably no evidence that 
genes — to use the terminology of Schwan-
der and Leimar (2011) — must necessarily 
be leaders or followers in respect to environ-
mentally directed change.

In addition, there is also evidence of sto-
chastic production of alternative phenotypes 
(without intermediates) even in the absence 
of genotypic differences and in strictly uni-
form, standardized environmental condi-
tions. Within the diplogastrid nematodes, a 
conspicuous example of stochastic polymor-
phism appears to be a condition secondarily 
evolved in a line previously showing poly-
phenism (environmentally induced polymor-
phism). Many members of this family (for 

example, 23 out of the 54 species discussed 
by Susoy et al., 2015) are dimorphic for the 
armature of the mouth: the two phenotypes, 
the stenostome and the eurystome one, are 
differentially successful in exploiting differ-
ent kinds of prey. In the vast majority of the 
dimorphic species, this trait is phenotypi-
cally (and adaptively) plastic, the alternative 
phenotypes being preferentially expressed in 
the presence (the stenostomous one) or in the 
absence (the eurystomous one) of bacteria. 
Starvation and population density also affect 
the relative proportions in which the two phe-
notypes are produced. But in isogenic lines 
of the genus Pristionchus both phenotypes 
are also expressed in the absence of any en-
vironmental stimulus, a stochastic develop-
mental property that phylogeny shows to be 
a derived, genus-specifi c trait.

A comparative zoologist may ask if, in 
what sense or to what extent the stenosto-
mous (or the eurystomous) phenotypes of 
a Pristionchus species can be regarded as 
homologous to the morphologically equiva-
lent phenotype expressed by a nematode 
where the trait’s expression is not subjet to 
stochasticity. The same comparative zoolo-
gist may also ask if, in what sense or to what 
extent a trait expressed under strict genetic 
control is to be considered homologous to a 
morphologically equivalent trait expressed 
under environmental control by a related 
species exhibiting plasticity for the same 
trait. Once more, to answer these questions 
we need to specify the perspective (e. g., 
strictly morphological, or developmental, or 
genetic-mechanistic) from which we want to 
address them.

Evolutionary developmental biology of-
fers some useful suggestions, encouraging 
to scrutinize

— the evolvability of morphological 
traits, of developmental processes and also 
of inheritance systems, which are not limited 
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to the conventional, DNA-encoded informa-
tion carried by chromosomes (Helanterä, 
Uller, 2010),

— the modularity of developmental pro-
cesses, which nevertheless is never total and 
exclusive, and itself evolves,

— the mosaic nature of virtually all mor-
phological traits we are able to isolate within 
the phenotype, and of the developmental 
stages through which the ontogeny proceeds.

This articulated perspective requires a 
combinatorial approach to homology and the 
rejection of the traditional “all-or-nothing” 
perspective. The latter would be suitable if 
the object we need to compare were natural 
kinds, but the contingent, historical nature of 
living organisms does not fi t into this philo-
sophical category.
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РАНГОВЫЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ В ЭКОЛОГИИ И 
НЕЭКСТЕНСИВНАЯ СТАТИСТИЧЕСКАЯ МЕХАНИКА

Ю.Г. Пузаченко 
Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова; jpuzak@mail.ru 

В современной макроэкологии принято считать, что ранговые рас-
пределения являются фундаментальным законом и важным способом 
отображения структуры сообществ. Их феномен был открыт в начале 
двадцатого века и до настоящего времени экологи обсуждают порож-
дающие их механизмы. 

В статье анализируются три основных подхода к обоснованию при-
роды ранговых распределений видов в сообществе: Гиббса–Мотумо-
ры, Ципфа–Мандельброта и Maкартура. 

Экологи рассматривают пять возможных механизмов, порождаю-
щих ранговые распределения, среди которых наиболее популяр-
ны различные варианты моделей разделения ниш в экологическом 
пространстве. Наряду с этим рассматриваются модели ветвящихся и 
марковских процессов и формальная чисто статистическая интерпре-
тация. При этом особо отмечаются проблемы, связанные с неодно-
значностью выделения сообществ, и сложности в доказательстве со-
ответствия реальности разных моделей. В целом большинство этих 
подходов можно определить, как мезоскопические, т. к. они не рас-
сматривают возможные отношения между элементами (особями), что 
соответствовало бы микроподходу, и не направлены на определения 
параметров системы как целого (макроподход). 

А.П. Левич, используя теорию категорий, оперирующую с мно-
жеством отношений классов (видов), обосновал макроскопический 
подход к синтезу ранговых распределений и показал, что их суще-
ствование определяется ограниченностью ресурсов. Максимизируя 
энтропию при заданном числе элементов и ресурсов, он получил ран-
говое распределение, тождественное экспериментально полученно-
му распределению Мотуморы в экологии и распределению Гиббса в 
статистической механике. Он получил различные типы ранговых рас-
пределений, допустив нелинейный характер связи видов с ресурсами. 
Он также показал, что широко известные зависимости числа видов от 
объёма выборки или площади непосредственно выводятся из ранго-
вых распределений.
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Тсаллис допустил, что элементы в системе взаимодействуют не-
линейно, и на этой основе сформулировал неэкстенсивную статисти-
ческую механику. Линейная модель Гиббса является её частным слу-
чаем. Ранговое распределение, порождаемое этой моделью, включает 
(как частные случаи) практически все наиболее часто встречающиеся 
распределения. Энтропия Тсаллиса независимых систем неаддитив-
на, в отличие от энтропии Реньи и энтропии Гиббса. Если у энтро-
пии Тсаллиса параметр q > 1, то в системе выражены положительные 
корреляции и она может рассматриваться как самоорганизующаяся. 
Общность этой модели позволяет оценить для сообществ все термо-
динамические переменные: энтропию, температуру, свободную энер-
гию, полную энергию и информацию, что существенно расширяет 
смысловую трактовку ранговых распределений. 

В статье на примере населения лесных птиц демонстрируется тех-
ника анализа ранговых распределений с оценкой термодинамических 
параметров. Показано, что неэкстенсивная статистическая механика, 
с лежащей в её основе нелинейной формой отношений между элемен-
тами и порождаемыми ею ранговыми распределениями, обладает не-
обходимой универсальностью для макроанализа сообществ и термо-
динамические параметры хорошо отражают их структуру.

RANK DISTRIBUTIONS IN ECOLOGY AND 
NONEXTENSIVE STATISTICAL MECHANICS

Yu.G. Puzachenko
Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences;                     

jpuzak@mail.ru

In the modern macroecology, it is assumed that rank distributions have 
a status of fundamental law and represent an important means to mapping 
the communities structure. Their phenomenon was discovered in the early 
20th century, and ecologists have been discussing till present mechanisms 
that generate them.

Three principal approaches to substantiation of possible nature of the 
rank distributions of species in a community are analyzed in the present 
article, which are those of Gibbs–Motumora, Zipf–Mandelbrot, and 
MacArthur.

Ecologists consider fi ve possible mechanisms for the rank distribution, 
among which the most popular are different variants of models of niche 
separation in an ecological space. Along with these, considered are also 
models of branching and Markov processes and a formal purely statistical 
interpretation. The problems related to an ambiguity of recognition of 
communities, together with diffi culties in proving correspondence of 
different mo dels to the reality, are particularly pointed out. In general, 
most of these approaches can be identifi ed as mesoscopic, as they do not 
consider po ssible relations between elements (individuals), which would 
correspond to the mi croscopic approach, and they are not intended to 
determine pa rameters of a system as a whole (a macroscopic approach).
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A.P. Levich, using the theory of categories operating with a set of 
relations of classes (species), justifi ed a macroscopic approach to the 
synthesis of rank distributions and showed that their existence is defi ned 
by limited resources. Maximizing entropy for a given number of elements 
and resources, he found a rank distribution identical to the experimentally 
founded Motumora distribution in ecology and to the Gibbs distribution 
in the statistical mechanics. He found different types of rank distributions 
under assumption of non-linear nature of the relationship between species 
and resources. He showed also that the well-known dependence of species 
number on the sample size or on the area is derived directly from the rank 
distributions.

Tsallis admitted that elements of a system do interact nonlinearly, and 
formulated nonextensive statistical mechanics on this basis. The linear 
model of Gibbs is the latter’s special case. Rank distributions generated 
by that model include (as its special cases) almost all most common dis-
tributions. However, in contrast to the Gibbs and Renyi entropies, the 
Tsallis entropy for inde pendent systems is nonadditive. If Tsallis entropy 
has parameter q > 1, then there are positive correlations in a system, so it 
can be considered as a self-organizing one. Generality of this model allows 
to evaluate, for a community, all its thermodynamic variables: entropy, 
temperature, free energy, full energy, and information. This extends sig-
nifi cantly semantic interpretation of rank distributions.

The present article demonstrates a technique of analysis of rank di s tri-
butions with estimation of thermodynamic parameters exemplifi ed by forest 
bird communities. It is shown that the nonextensive statistical mechanics, 
with its underlying nonlinear form of relationship between the elements 
and rank distributions generated by it, has a necessary universality for 
macro-analysis of ecological communities, with thermodynamic para-
meters refl ecting adequately their structure.

Феномен ранговых распределений 
в биологии был открыт в начале ХХ в. 
(Gleason, 1925, 1929). Распространение 
методов количественного учёта числен-
ности особей, массы, числа видов в про-
бе, распределения видов по островам, 
связи числа видов с площадью выявило 
значительное разнообразие типов ран-
говых распределений. Ранговые распре-
деления были предметом исследования 
крупнейших экологов ХХ в. Формируя 
эмпирические законы ранговых рас-
пределений для конкретных классов 
явлений, их авторы видели в них нечто 
общее, свойственное системам самой 
разной природы. 

В настоящее время принято считать, 
что ранговое распределение является 
фундаментальным законом экологии со-
обществ и важным способом отражения 
его структуры (Marquet, 2005). Если уда-
ётся объяснить высокую степень разли-
чий вероятностей обнаружения разных 
видов, то появляется возможность делать 
важные выводы о механизмах, структури-
рующих сообщества, о взаимодействии 
видов в их случайном или не случайном 
размещении. Таким образом, понимание 
распределения обилия видов (species 
abundance distributions, SAD) является 
стартовой площадкой для понимания 
структуры сообществ. 
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Одной из проблем теории является 
поиск модели, порождающей феномен 
ранговых распределений. Общность рас-
сматриваемого явления для систем самой 
разной природы, начиная от распределе-
ния галактик и кончая распределением 
слов в любом языке, даёт основания по-
лагать существование порождающих их 
общесистемных механизмов. 

В настоящем сообщении рассматрива-
ются три подхода к объяснению природы 
ранговых распределений и их структуры 
и демонстрируется высокая общность не-
экстенсивной (неаддитиваной) статисти-
ческой механики Тсаллиса.

1. Обоснования феномена 
ранговых распределений в экологии

Литература, посвящённая проблеме 
ранговых распределений, огромна. По-
этому мы ограничимся изложением темы, 
опираясь в основном на наиболее совре-
менные полные обзоры (Tokeshi, 1993; 
Magurran, 2004; McGill et al., 2007). 

Их авторы выделяют следующие пять 
вариантов обоснования существующего 
феномена: 

1. Статистическая теория, использу-
ющая комбинацию непрерывных гамма-, 
логнормальных и дискретных распре-
делений — биномиального, отрицатель-
ного биномиального и распределения 
Пуассона. 

2. Представление о ветвящихся про-
цессах и самоподобном процессе синтеза 
иерархических уровней сообщества. 

3. Демографическая динамика на ос-
нове динамических детерминистических 
и стохастических моделей. 

4. Модели разделения ниш или другая 
группа моделей, основанная на делении 
одномерного пространства ниши. 

5. Территориальное распределение 
особей разных видов в пространстве на 

основе их возможных взаимодействий 
или на основе соотношения коэффициен-
тов смертности/рождаемости, вероятно-
сти появления новых видов и иммиграции 
(нейтральная модель). 

К этому списку можно добавить мо-
дель, обосновывающую ранговое рас-
пределение плотности видов через связь 
плотности с весом или энергетическим 
потоком (Пузаченко, Дроздова, 1986; Ma-
rquet, 2005), и связью видов с иерархиче-
ской структурой ландшафта (Пузаченко, 
Дроздова, 1986). Наиболее широко ис-
пользуемые ранговые распределения при-
ведены в табл. 1

Если принять, что исследуемая систе-
ма состоит из элементов (особей), подраз-
деляемых на классы (виды), и ранговое 
распределение с его параметрами есть 
описание всей системы, то мы имеем три 
возможных уровня их обоснования — ми-
кро-, мезо- и макро-. На микроуровне рас-
сматриваются отношения между элемен-
тами, на мезоуровне — между классами 
элементов (например, видами), на макро-
уровне — отношения в системе в целом. 

Практически во всех случаях в эколо-
гии обоснование формы ранговых рас-
пределений строится на основе моделей 
для мезоскопического уровня. В нишевом 
подходе строятся различные модели раз-
деления экологического пространства на 
ниши с использованием представлений о 
конкуренции, порождающие различные 
распределения. В модели ветвящихся про-
цессов генерируются правила разделения 
классов на подклассы. В объединённой 
нейтральной модели виды рассматри-
ваются как потенциально равноценные, 
их конечное распределение строится на 
основе рекурсивной модели марковского 
процесса вероятности обнаружения каж-
дого вида при фиксированной ёмкости 
среды, в которой виды имеют свои коэф-
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фициенты рождаемости и смертности, 
при определённом потоке эмигрантов и 
вероятности возникновения новых видов. 

Последний параметр имеет принципи-
альное значение и фактически определяет 
форму рангового распределения, но имен-
но он и имеет наиболее спекулятивный ха-
рактер. Очевидно, что можно предложить 
очень много нишевых моделей. Так, Мак-
симов (цит. по: Левич, 1980 ) построил 
модель разломанного стержня для экспо-
ненциального пространства ресурса. С та-
ким же успехом можно построить её и для 
логарифмически описываемого простран-
ства. Можно также вводить различные 
модели перекрытия и форм взаимодей-
ствия видов. Во всех таких случаях будут 
получены вполне реалистичные модели. 
Доказать, какая модель более соответству-
ет реальности, довольно сложно, так как 
стандартные методы параметрических и 
непараметрических статистик учитывают 
вес состояний, пропорциональный числу 
элементов в классе. Поэтому вклад в ста-
тистические оценки наиболее обычных 
и тем более наиболее редких видов будет 
относительно невелик, в то время как 
именно эти виды в существенной степени 
определяют форму распределения. 

Все модели ранговых распределений 
по условию воспроизводят систему в со-
стояния равновесия или стационарности. 
Очевидно, что это идеальные предель-
ные состояния, в то время как реальные 
системы могут быть весьма далёкими от 
равновесия и находиться в стадиях актив-
ного преобразования. Следует отметить, 
что этот очевидный аспект практически 
не рассматривается в современной тео-
рии, т. к. на первом месте стоит отнесе-
ние «реального» распределения к той или 
иной модели. 

Токеши (Tokeshi, 1993) отмечает про-
блемы в применении ранговых распре-

делений, возникающие в связи с не-
определённостями, которые связаны: а) 
с понятием сообщества и выделения его 
на местности, б) с объединением в со-
общество видов с разномасштабными 
территориальными отношениями и тро-
фическими связями, в) с выбором размера 
пробных площадок и организации выбор-
ки. Каких-либо строгих общих рекоменда-
ций на этот счёт, кажется, не существует.

2. Теория ранговых распределений 
как отображение отношений 
в макросистеме

Статистическая механика, или иначе 
термостатика, начиная с Больцмана пред-
ставляет систему как ансамбль множе-
ства взаимодействующих частиц: таково 
макроскопическое представление систе-
мы. Уже в начале ХХ в. Гиббс обосновал 
ранговое распределение, описывающее 
распределение частиц по энергетическим 
уровням (рангам) как функцию свободной 
энергии и температуры. В.И. Вернадский 
определял живое вещество, ссылаясь на 
Гиббса, как статистический ансамбль ор-
ганизмов, распределённых по однород-
ным совокупностям — видам (Пузаченко, 
2013). Однако этот путь не был принят в 
экологии. 

Идеологически подобный подход, но 
может быть даже с более общих теоре-
тико-множественных позиций, был раз-
работан во второй половине ХХ в. А.П. 
Левичем (1978, 1980). К настоящему вре-
мени он обобщил свои работы по этой и 
близким темам в специальной моногра-
фии (Левич, 2012). 

Следуя за Левичем, будем ассоцииро-
вать сообщество с множеством элементов 
(например, особей), разбитым на классы 
(популяции видов). Мы полагаем, что 
сообщество имеет некоторое внутреннее 
устройство, пространственно-временное 
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строение, т. е. наделено некоторыми фор-
мами порядка. Предметом исследования, 
очевидно, являются совокупности спосо-
бов преобразования множеств: постоян-
ное обновление, смена, преобразование 
материального субстрата, энергии и т. п. 
при сохранении некоторого порядка — 
т. е. структуры. При всём мыслимом мно-
жестве таких преобразований существуют 
и очевидные ограничения — например, 
особи одного вида порождают особей того 
же вида. Очевидно, что рассматриваемые 
ранговые распределения есть структуры 
с определённым порядком, и мы ищем в 
некотором смысле «лучшую» структуру 
для данного сообщества из многих воз-
можных. 

А.П. Левич (1980) для моделирования 
таких структур предлагает применять ап-
парат теории категорий. Категория может 
трактоваться как множество отношений 
или морфизмов классов-объектов. Он вы-
деляет две особенности теории категорий, 
делающие её наиболее адекватной для 
отображения реальности. Первая особен-
ность — возможность оперировать сразу 
всей совокупностью одинаково струк-
турированных множеств, что позволяет 
отождествить эту совокупность с про-
странством всех возможных состояний 
системы. Вторая особенность — та, что 
в категорию, наряду со структурирован-
ными объектами, равноправно и обяза-
тельно входят все допустимые их струк-
турой способы изменения объектов, т. е. 
преобразования состояний системы. Это 
позволяет заменить теоретико-множе-
ственное идеализированное представ-
ление сообщества в виде «застывших» 
объектов на его адекватное представление 
процессами. 

Итак, будем формально описывать 
систему категорией структурированных 
множеств. Категория представляет собой 

объединение двух классов — класса объ-
ектов и класса морфизмов. Класс объек-
тов — это совокупность всех одинаково 
структурированных множеств. На языке 
теории систем объект есть состояние си-
стемы. Таким образом, класс объектов 
представляет пространство состояний 
системы. Представления об изменчиво-
сти системы на языке теории категорий 
формализованы как изменения базового 
множества при сохранении его структу-
ры (Левич, 1980). Отображения между 
категориями, сохраняющими структуру, 
называют функторами. Если обратиться 
к рассмотренным выше поискам обосно-
ваний ранговых распределений, то легко 
увидеть, что в моделях на основе ниш 
обосновываются допустимые морфизмы 
множества объектов в себя при априорно 
постулируемых отношениях с сохраняю-
щимся типом структуры, определяемой 
моделью. Очевидным недостатком тако-
го подхода является неопределённое воз-
можное множество таких моделей. 

Теория категорий накладывает ограни-
чение на это множество. Я не буду рассма-
тривать аппарат этой теории, вместо этого 
предлагаю читателям представить, пусть 
только в рамках экологии сообществ, всё 
множество объектов и всё возможное 
множество отношений между ними — это 
интуитивно очень близко к содержанию 
теории. Таким образом, «система — это 
некоторая категория, объединяющая класс 
объектов и класс морфизмов. Объекты ка-
тегории эксплицируют состояния систе-
мы, морфизмы — допустимые способы 
перехода от одних состояний к другим 
(т. е. преобразование состояний)» (Левич, 
1980, с. 149). Множество возможных мор-
физмов упорядочивается инвариантами 
IX(A) объекта А относительно объекта X, 
которое является мощностью, т. е. числом 
возможных морфизмов (преобразований) 
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X в А, сохраняющих структуру объекта. 
Всего может существовать четыре типа 
элементарных морфизмов: p — всюду 
определённые соответствия, f — функци-
ональные соответствия, i — инъективные 
соответствия, s — сюръективные соответ-
ствия. Очевидно, они могут комбиниро-
ваться друг с другом с числом различных 
инвариантов по два, по три и по четыре 
и, соответственно, их общее возможное 
число шестнадцать. Taк, инвариант, допу-
скающий структуры, порождаемые всеми 
четырьмя соответствиями, будет иметь 
наибольшую мощность                 .  

Теория позволяет естественным обра-
зом ввести понятие энтропии. Инвариант  

есть количество преобразований со-
стояний системы S из X в A, сохраняющих 
структуру этой системы. Такую структуру 
системы S можно ассоциировать с её ма-
кросостоянием.

Преобразование можно рассматри-
вать как множество элементарных пре-
образований состояний Х в А, которые 
ассоциируются с микросостояниями. 
Инвариант состояния есть просто число 
микросостояний, сохраняющих макро-
состояние системы. Тогда обобщённая 
энтропия состояния А системы S (относи-
тельно состояния Х той же системы) есть 

( ) ln ( )X A
S SS A J A  , где ( )X

SJ A  — удельный 
инвариант объекта А относительно объ-
екта X. 

Пример по Левичу: 
 

                                                    =

                                  , где niX и niA — коли-

чества элементов в классах разбиения 
множеств X и A, w — число классов в 
разбиении. Очевидно, что разным ин-

!X
pfisI X

A
SI

вариантам будут соответствовать и раз-
ные энтропии. Энтропия является мерой 
структуры: чем сильнее структура, тем 
больше энтропия. Можно предполагать, 
что система, предоставленная самой себе, 
эволюционирует в сторону максимально 
сильной структуры, наиболее плотно за-
полняющей пространство возможностей 
и, соответственно, со временем её энтро-
пия растёт. Отсюда следует, что система 
максимизирует энтропию и в состоянии 
равновесия с ресурсами и/или простран-
ством её энтропия будет максимальной. 

Это допущение позволяет вывести ран-
говые распределения для естественных 
ограничений и конкретном инварианте. 

А.П. Левич (1978) таким образом обо-
сновывает вывод рангового распреде-
ления в прямой связи с экологией сооб-
ществ.

Дано: энтропия сообщества 
 

и пространство ресурсов 

                                           .

Экологическое сообщество состоит из 
W видов и ni – численность вида i. Вели-
чины Lk – k-типов ресурсов, используемых 
видами сообщества, величина 
может быть ассоциирована с многомер-
ным экологическим пространством. Тогда 
lk(i) — потребность (чувствительность) 

i-го вида к ресурсу k и  — фунда-

ментальная экологическая ниша.
Разрешение системы уравнений отно-

сительно ni осуществляется с помощью 
методов множителей Лагранжа при до-
пущении, что система равновесна и все 
производные равны нулю, а энтропия 
максимальна. В результате получаем ран-
говое распределение pi=ni/N=e-0-1i-2i-...-ni.
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Принимая гипотезу действия лими-
тирующего фактора, получаем, что доля 
i-го вида в сообществе pi= e-0-1i-, где i есть 
ранг вида в сообществе.

Это ранговое распределение тожде-
ственно распределению Мотуморы и 
распределению Гиббса в статистической 
механике.

Если принять зависимость видов от ре-
сурсов как i  ln(i), то получаем распреде-
ление Ципфа, а при i  lnln(i) — распреде-
ление разломанного стержня Макартура.

Легко увидеть, что ранговое распреде-
ление допускает естественные модифика-
ции. Допустим, что продолжительность 
жизни i-го вида есть функция его стату-
са в сообществе. Тогда можно записать 
1=i. При знаке (–), чем реже вид, тем 
выше его смертность, при знаке (+) наобо-
рот. Очевидно, что и то, и другое возмож-
но. Ранговое распределение приобретает 
вид pi= e0–(i)i. Это распределение нельзя 
признать равновесным, но оно является 
стационарным и энтропия его распре-
деления будет меньше равновесного. В 
общем случае стационарные отношения 
могут возникать в результате и межви-
довых положительных и отрицательных 
взаимодействий, и одновременного, но 
разномасштабного действия различных 
факторов, определяющих численность 
конкретных видов. 

Таким образом, в рамках построений 
Левича можно записать три основных ти-
па ранговых распределений:

1. Равновесные (ecv)
1.1 Гиббса—Мотуморы 

1.2 Ципфа—Мандельброта 

1.3 Макартура 

2. Стационарные (st) 
2.1 Гиббса—Мотуморы 

2.2 Ципфа—Мандельброта 

2.3 Макартура 

Распределение может быть принято 
адекватным реальности, если информа-
ция Кульбака 

                                      .

Из трёх вариантов распределений при 
удовлетворении этого первого условия 
выбирается то, которому соответствует 
максимальная энтропия, она должна быть 
обязательно больше реальной r: 

                                                           .

Эти соотношения являются прямым 
следствиями неравновесной термодина-
мики (Стратонович, 1985). Таким обра-
зом получаем надёжные критерии выбора 
наиболее реалистичной модели из всех 
возможных.

В мировой литературе широко об-
суждается зависимость числа обнару-
женных видов от объёма выборки или 
площади, которая рассматривается вне 
прямой связи с ранговыми распределе-
ниями. А.П. Левич (1980) показал, что 
все наиболее известные формы легко вы-
водимы из соответствующих ранговых 
распределений. 

Для этого достаточно положить, что 
w-й самый редкий вид имеет nw = 1. Тог-
да для линейной формы связи с ресурсом 
имеем 01 i wNe      и 0 = lnN–0–iw. Соот-
ветственно, число видов w = (lnN – λ0)λi. 
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Если принять, что avN n A , где nav 
— средняя плотность особей на единицу 
площади и А — площадь, то получаем 
одну из форм зависимости числа видов 
от площади. Для логарифмической фор-
мы связи с ресурсами получаем наибо-
лее широко распространённую зависи-
мость числа видов от объёма выборки 

1

1

0w N 


  и, соответственно, от площади 

1

1

0w b A 


 , где b — плотность особей на 
единицу площади. Левич показывает, что 
существование ранговых распределений 
обязано ограниченности ресурсов. Если 
бы ресурсы были безграничны, то суще-
ствовал бы только один вид.

Теория и методы анализа сообществ, 
разработанные Левичем с соавторами, 
имеет более широкое применение к ре-
шению задач экологии сообществ. Они 
сочетают в себе микроскопические, ме-
зоскопические и макроскопические осно-
вания. Однако, к сожалению, публикация 
большей части его основополагающих 
работ на русском языке и в малотираж-
ных изданиях привела к полному незна-
комству с ними мировой науки и к очень 
слабой их апробации в отечественных 
исследованиях. Некоторые их положе-
ния использует Г. Розенберг (Шитиков 
и др., 2003) и Д. Гелашвили (Гелашвили 
и др., 2013). Ю. Пузаченко (Пузаченко и 
др., 2010) показал возможность исполь-
зования ресурсной модели сообщества 
по отношению к координатам экологиче-
ских шкал. Применительно к рассматри-
ваемой теории ранговых распределений 
можно констатировать, что подход, пред-
ложенный А.П. Левичем, даёт хорошие 
макроскопические основания для эколо-
гической интерпретации эмпирически 
полученных ранговых распределений как 
морфизмов взимоотображения видовых 

популяций друг в друга в заданном про-
странстве ресурсов.

3. Теормостатистические основания 
ранговых распределений

Если экологические сообщества мож-
но рассматривать как термостатистиче-
ские системы, то это существенно расши-
ряет возможность трактовать физический 
смысл коэффициентов в ранговых распре-
делениях и расширяет набор верифици-
руемых гипотез, вытекающих из общих 
законов термодинамики и теории само-
организующихся систем. 

Здесь следует рассмотреть один из 
фундаментальных принципов, сформу-
лированный Э. Джейнсом (Jaynes, 1957), 
— принцип максимума энтропии (ПМЭ), 
который в настоящее время всё более ши-
роко рассматривается в экологии. Так, 
Мэттьюз и Уиттекер (Matthews, Whittaker, 
2014), повторив уже рассмотренный выше 
обзор ранговых распределений в основ-
ном с позиции теории ниш, отмечают, что 
если задать форму ожидаемого распреде-
ления числа видов и общую численность, 
то с помощью ПМЭ и метода множителей 
Лагранжа удаётся определить параметры 
заданных распределений. В основном 
цель их работы — рекомендовать методы 
подбора ранговых распределений под по-
левые данные и статистического доказа-
тельства правильности выбора. 

Сам Джейнс (Jaynes, 2003) обращает 
внимание на то, что теория информации 
обеспечивает конструктивный критерий 
для того, чтобы наиболее непредвзято на-
строить распределения вероятностей при 
ограниченном знании на основе максиму-
ма энтропии. При этом очевидно предпо-
лагается, что система равновесна. Трайбус 
(1970) подробно обсуждает общенаучное 
значение принципа максимума энтропии 
и даёт наиболее наглядную демонстра-
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цию его применения. Харт (Hart, 2011) 
подробно рассматривает области при-
менения принципа максимум энтропии в 
макроэкологии. Принцип максимума эн-
тропии является частным случаем общего 
экстремального принципа в исследовании 
сложных систем (Голицын, Левич, 2004, 
2006). Модель ранговых распределений 
Левича строится фактически на его ос-
нове, однако самостоятельная её цен-
ность состоит в максимизации системы 
при заданных ограничениях по наиболее 
общему системному параметру — инфор-
мационной энтропии. 

В классической термостатике термоди-
намическая система представляет объект 
любой природы, как макроскопическую 
систему, состоящую из множества эле-
ментов, которые определяются импульсом 
и координатами, или массой и скоростью 
и, соответственно, действием или энерги-
ей i. Возможна и другая трактовка. Мы 
мысленно разбиваем пространство (фа-
зовое пространство), занятое системой, 
на равные ячейки. В каждой i-ой ячейке 
могут находится ni элементов с различ-
ными уровнями энергии (Трайбус, 1970). 
Нас интересует, какова вероятность об-
наружить в системе элемент с уровнем 
энергии i (i = 1, 2, 3, …., n) или со сред-
ним для ячейки  Ei . Предполагается, что 
наши элементы находятся в движении и 
сталкиваются друг с другом, перераспре-
деляясь по ячейкам, и передают друг дру-
гу импульс и энергию. Обратим внимание 
на то, что это очень общая модель, в рам-
ках которой при некотором воображении 
интерпретируема система любой приро-
ды. Поиск распределения энергии  Ei  
между N тождественными системами по 
Шредингеру (1999) является основной 
проблемой термостатики. 

Можно допустить, что особи разных 
видов в сообществе взаимодействуют 

аналогично тому, как взаимодействуют, 
например, молекулы газа. В теории Леви-
ча этот тип взаимодействия может быть 
ассоциирован с линейным отношением 
вида и ресурса. В соответствие с канони-
ческими представлениями физики будем 
рассматривать систему, равновесную от-
носительно среды (термостата) с темпе-
ратурой T. 

Энергия термостата будет    
где i — энергия i-го энергетического уров-
ня, или ранг i (i = 1, 2, 3, …., W) и pi — ве-
роятность уровня i. Энтропия Больцмана, 

Гиббса, Шеннона есть 
                              

.

Ранговое распределение, получаемое 
методом множителей Лагранжа для усло-

вий равновесия                    ,                       ,

или                   , статистическая сумма 
,

                 , параметр Лагран-

жа есть =1/kT, где T — температура, k — 
постоянная Больцмана. Свободная энер-
гия системы есть 

                                                         .

Как указывалось выше, распределение 
Гиббса тождественно распределению Мо-
туморы и довольно часто описывает рас-
пределение видов в сообществе. Если мы 
допускаем термодинамическую интерпре-
тацию сообщества, то энергию сообще-
ства можно трактовать как безразмерный 
поток ресурса в систему, температуру 
— как параметр наклона распределения, 
причём чем меньше T, тем больше доля 
вида первого ранга, т. е. доминанта. Таким 
образом, понятию «перегретого» сообще-
ства будет соответствовать распределение 
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с малыми различиями вероятностей видов 
разного ранга. Произведение энтропии на 
температуру есть связанная или бросовая 
энергия, т. е. энергия, не участвующая в 
создании полезной продукции. Свободная 
энергия есть часть энергии термостата, 
которая может быть преобразована в ра-
боту при равновесных (адиабатичсеских) 
процессах. Вернадский (1989) и Бауэр 
(1935) считали, что эволюция живого ве-
щества идёт в направлении увеличения 
свободной энергии. Очевидно, что уве-
личение энтропии при фиксированной 
температуре приводит к уменьшению 
полезной работы: это может в частности 
связываться с потерями энергии при уве-
личивающейся конкуренции.

Система может быть неравновесна и 
её неравновесность оценивается инфор-

мацией Кульбака 
                        

, где r
ip

— реально измеренная вероятность, ecv
ip  

— вероятность в равновесном состоянии. 
Полезная работа системы (эксергия) тем 
больше, чем более система неравновесна. 
При этом она может быть стационарной 
(т. е. производные во времени близки к 
нулю)                                         . 

В современной экологии широко об-
суждается гипотеза, согласно которой 
эволюция самоорганизующихся эколо-
гических систем в разных масштабах 
времени направлена на максимизацию 
эксергии (Jorgensen, Svirezhev, 2004). Сле-
довательно, предполагается, что в системе 
максимизируется информация. Информа-
ция определяет существование внутрен-
них корреляций, на поддержание которых 
требуются затраты энергии.

Если затраты энергии на поддержание 
структуры меньше получаемого общего 
приращения эксергии, то система должна 
быть стационарна. Все приведённые вы-
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ше следствия термодинамического пред-
ставления системы можно рассматривать 
как гипотезы, проверка которых возмож-
на на основе измерений в реальных со-
обществах.

Модель Больцмана–Гиббса–Шеннона 
(БГШ) предполагает линейные взаимо-
действия между элементами. К. Тсаллис 
(Tsallis, 2009) предложил более общую 
модель, включающую и возможные не-
линейные отношения. 

Если отношения между элементами 

линейны, можно записать                            ,

то y = 1+ x и обратное y = x – 1. Отнощения

могут иметь вид                   и, соответственно, 

y = ex и обратное y = lnx, что удовлетворя-

ет аддитивности ln( ) ln lnA B A Bx x x x  .

И, наконец, qdy y
dx

  по Тсаллису по-

зволяет обобщить все эти отношения.

Имеем  
1

11 (1 ) xq
qy q x e    . Если 

q = 1, то 1
x xe e  и обратное отношение 

                                и при x > 0 ln1x = lnx, 

lnq(xAxB) = lnqxB + (1– q)(lnqxA)(lnqxB).
Очевидно, что важной особенностью 

этой формы отношений lnqx является её 
неаддитивность.

Таким образом рассматриваются ли-
нейные, экспоненциальные и степенные 
отношения между элементами. Последняя 
форма, по-видимому, весьма типична в 
реальных системах, т. к. в частности соот-
ветствует закону пропускной способности 
канала связи Шеннона

                                или                             ,

dy y
dx
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где P — мощность сигнала, w — полоса 
частот, Nо — белый шум. Очевидно, что 
если положить w = 1/(1 – q) , то закон про-
пускной способности канала связи точно 
соответствует x

qe . Шеннон (1949) считал, 
что его закон применим для всех физиче-
ских систем, а при выводе отмечал связь 
его с тем, что в настоящее время мы назы-
ваем фрактальными множествами. Дело в 
том, что размерность передатчика сигнала 
всегда больше размерности системы, при-
нимающей сигнал, а проекция простран-
ства размерностью n на пространство с 
размерностью n – k обязательно разрыв-
на. В качестве наглядного примера можно 
привести неизбежную разрывность про-
екции поверхности земли из трёхмерного 
пространства на плоскость топографиче-
ских карт. Можно полагать, что общность 
фрактальности и вытекающей из неё ал-
лометрии определяется именно этими со-
отношениями: все процессы осуществля-
ются в объёме, а взаимодействия между 
системами и системами со своим окруже-
нием осуществляются через поверхность. 

Таким образом, если в модели Левича 
на микроскопическом уровне вводятся 
формы отношения видов с ресурсами, то 
в термодинамике Тсаллиса вводятся прак-
тически аналогичные формы отношений 
между элементами системы. Допущение, 
что в сложных биологических системах 
отношения между особями разных видов, 
скорее всего, существенно нелинейны, 
так же как нелинейны их отношения к 
ресурсам, пространству и времени, пред-
ставляется вполне реалистичным, так что 
существующие формы отношений впол-
не оправдано могут быть предметом ис-
следования. 

C другой стороны, степенная форма 
взаимодействия между элементами при-
водит к тому, что существует область со-
стояний переменной у, в которой она прак-

тически нечувствительна к изменениям х, 
и наоборот. В результате любой элемент 
может одновременно взаимодействовать с 
множеством других, фактически не разли-
чая их состояния. Такие взаимодействия 
неизбежно порождают корреляции между 
элементами, т. к. несколько относительно 
близких к друг другу элементов будут по-
добны по отношению ко многим другим. 
Если мы добавим к пространству коор-
динату времени, то степенные отноше-
ния создают основу для «памяти», т. к. на 
некотором интервале времени величины 
взаимодействий будут слабо изменяться. 
Это будет приводить к автокорреляции 
во временном ряду и, соответственно, к 
памяти о прошлом состоянии. 

По аналогии с энтропией Больцмана–
Гиббса при степенном типе взаимодей-
ствий энтропия Тсаллиса для равноверо-
ятностных событий есть 

                                         , где W — число 

классов. На рис. 1 показана зависимость 
Sq от q при разном числе классов. Для 
распределения вероятностей pi энтропия 
Тсаллиса есть

    . Экспо-

ненциальной форме отношений (Башки-
ров, 2006) соответствует энтропия Реньи

при q = 1 1 1
T R
q q BGS S S   .

На рис. 2 показана зависимость энтро-
пии Тсаллиса от величины q для системы 
из двух состояний p(0) и p(1) = 1– (0), а на 
рис. 3 — сравнение энтропии Тсаллиса и 
Реньи для той же системы. Как следует 
из рис. 2, при q < 0 энтропия стремится к 
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максимуму при p 3 0, вогнута и не имеет 
предела. При q > 0 энтропия выпукла, но 
при q 3 1 приращение энтропии по мере 
приближения к максимуму тем меньше, 
чем больше q отлична от 1. Максимум 
энтропии Реньи совпадает с максимумом 
энтропии Больцмана–Гиббса, но при q > 1 
приращение энтропии Реньи больше. Ве-
личина максимума энтропии Тсаллиса 
тем больше, чем меньше q. 

Cовместная энтропия объединённой 
неэкстенсивной системы будет Sq(A,B) = 
Sq(B) – (1– q)Sq(A)Sq(B). В отличие от эн-
тропии Тсаллиса, энтропии Реньи двух 
независимых систем аддитивна.

Если q = 1, то система соответствует 
известному утверждению модели БГШ, 
что совместная энтропия двух независи-
мых систем равна сумме их энтропий. В 

модели Тсаллиса энтропии независимых 
систем неаддитивны. Если q > 1, систе-
му называют субаддитивной, если q < 1 
— cупераддитивной. Соответственно, 
по дразумевается, что между системами 
всегда есть взаимодействие (Beck, 2009).

Для неэкстенсивной энтропии инфор-
мация Кульбака 

при q = 1 тождественна информации в те-
р мостатике БГШ.

Информация и энтропия в системе 
Тсаллиса неаддитивны, но общая схема 
взаимодействия систем в принципе оста-
ётся той же. 

Наиболее полной формой рангового 
распределения Тсаллиса для наиболее 

Рис. 1. Энтропия равных вероятностей, Sq – функция числа состояний W 
для типичных значений q. Для q > 1, Sq сходится к 1/(q − 1) если W → 
∞; для q ≤ 1 ряд расходится. 

Fig. 1. Entropy of equal probabilities, Sq is function of number of states of W 
for typical q values. For q > 1, Sq converges to 1/(q − 1) if W → ∞; for ≤ 1, 
the row diverges.
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Рис. 2. Зависимость энтропии Sq = [1 − pq − (1 − p) q] / (q − 1) от вероят-
ности p при W = 2 для типичных значений q.

Fig. 2. Dependence of entropy Sq = [1 − pq − (1 − p) q] / (q − 1) on probabi-
lity p with W = 2 for typical q values.

Рис. 3. Сравнение энтропий Тсаллиса и Реньи систем из двух классов. 
q = 1 — общая для энтропий Больцмана–Гиббса, Тсаллиса и Реньи.

Fig. 3. Comparison of Tsallis and Renyi entropies for systems of two classes. 
q = 1 is common for all Boltzman–Gibbs, Tsallis, and Renyi entropies.
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общей формы действия на микроскопи-
ческом уровне будет 

                                                ,

    есть средняя энергия си-

стемы на класс (в нашем случае вид), 

     — темпера рангового распре-

деления Гиббса, статистическая сумма  

                                                 , где 

                                                             и 

              , где k — аналог по-

стоянной Больцмана. 
Ранговое распределении Реньи имеет 

очень близкую форму  

                                   .

Статистическая сумма  

                                                                .

Как и в случае модели Больцмана—Гиб-
бса, имеем следующее соотношение ос-
новных термодинамических переменных

                                                                ,

где ln lnq q q q qZ Z E


   и Eq — энергия 
термостата или поглощённая энергия из 
среды.

Для неэкстенсивной (неаддитивной) 
энтропии Тсаллиса сохраняется второе 
начало термодинамики, приращение эн-

тропии      
                  

, ноль достигается в ус-

ловиях равновесия при максимуме энтро-
пии и минимуме информации Кульбака.

Таким образом, в рамках термоста-
тики, имея эмпирические ранговые рас-
пределения, мы можем определить все 
фундаментальные переменные термоди-
намической системы, получить экстре-
мальное равновесное или стационарное 
распределение и оценить через инфор-
мацию Кульбака близость реального рас-
пределения к равновесному. Параметр q 
содержит важную информацию о системе. 
Если q > 0 , то в системе существуют кор-
реляции () и она является самоорганизу-
ющейся (q = 1/(1 – ). При q < 0 в системе 
уменьшается информация и увеличива-
ется энтропия, уменьшается статистиче-
ская упорядоченность и увеличивается 
разупорядоченность в микросостояниях 
системы. Такой процесс приводит к де-
градации системы до установления дру-
гого стационарного состояния (Зарипов, 
2002). Если рассматривать динамику си-
стемы, то переход системы от q = 1 к q > 1 
можно трактовать как изменение фазового 
состояния системы и переход её к само-
организации (Башкиров, 2006). 

Также содержательной является ин-
формация Кульбака, позволяющая оце-
нить расстояние реальной системы от 
гипотетического равновесного или ста-
ционарного состояния. Можно ожидать, 
что чем дальше система от равновесия, 
тем больше скорость преобразования 
её структуры. Формально, системы да-
лёкие от равновесия, должны произво-
дить больше полезной работы, напри-
мер, биомассы, однако в общем случае 
это необязательно. Система может быть 
выведена из равновесного состояния в 
результате разрушения, а не организо-
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ванного изменения структуры, и в этом 
случае её функционирование может быть 
существенно ухудшено. Полезным до-
полнением к рассмотренным выше тер-
модинамическим переменным можно 
отнести меру организации R = 1 – Sr/Smax, 
(где Sr — измеренная энтропия), предло-
женную в шестидесятых годах прошлого 
века (Фёрстер, 1964). Так, система явля-
ется самоорганизующейся, если dR/dt > 0. 
Самоорганизация может идти как за счёт 
уменьшения энтропии (Sr/dt < 0), так и за 
счёт появления новых видов (dSmax/dt > 
0) при неизменной энтропии Sr, а также в 
результате совместного протекания этих 
процессов. Отсюда в частности следует, 
что система с более выраженным видом-
доминатом более высоко организована, а 
эволюция с возникновением новых видов, 
скорее всего, идёт по пути увеличения 
организации. Аналогично процесс орга-
низации можно рассматривать и в связи 
с внедрением в сообщество новых видов. 
В рамках неравновесной термодинамики 
организация должна быть каким-то об-
разом связана с функционированием си-
стемы. В экологии аналогичный индекс 
(EVEN = 1 – R) обычно называется вы-
равненностью. Он появился в литературе 
существенно позже меры организации и 
в основном оценивает именно степень 
выравненности распределения вероятно-
стей участия видов в сообществе (Lloyd, 
Ghelardi, 1964). Очевидно, что содержа-
ние меры организации существенно бо-
гаче и следовательно её использование в 
экологии предпочтительней. 

В ходе реальных исследований мы 
можем искать биологическую интерпре-
тацию термодинамических переменных, 
сравнивая их, например, с фитомассой, 
листовым индексом, биологической про-
дуктивностью, приходом солнечной ради-
ации и т. п. В целом же можно полагать, 

что подход к экологической системе с 
позиции статистической механики вкла-
дывает в ранговое распределение физиче-
ский (биологический) смысл и позволяет 
сформулировать гипотезы, опирающие-
ся на фундаментальные законы физики, 
которые могут быть верифицированы в 
ходе конкретного экологического иссле-
дования. 

Отметим, что индексы разнообразия 
на основе q-энтропии достаточно давно 
используются в экологии. М. Хилл (Hill, 
1973) предложил индекс разнообразия

  , являющийся фактически 

редуцированной энтропией Тсаллиса. Он 
отметил теоретическую связь разнообра-
зия в экологии с термодинамикой и энтро-
пией Шеннона, обобщаемой на основе 
энтропии Реньи, но считал сравнимость 
разнообразий на основе предложенного 
им индекса для экологии более важной. 
В последующих исследованиях, направ-
ленных на повышение информативности 
и экологического содержания индексов, 
используется и энтропия Тсаллиса. Соб-
ственно, энтропия Тсаллиса и Реньи в эко-
логии последнее время рассматриваются 
как более общие индексы разнообразия 
(Renio et al., 2008). В основном авторы 
отмечают информативность параметра q, 
однако отказываются интерпретировать 
полученные результаты измерений с тер-
модинамических позиций. 

В последнем обзоре этого направле-
ния Чао с соавт. (Chao et al., 2014) дают 
достаточно полный анализ развития мер 
разнообразия в значительной степени на 
основе q-алгебры. Анализ ранговых рас-
пределений они относят к параметри-
ческим методам оценки разнообразия, а 
меры, подобные энтропии, — к непара-
метрическим, не устанавливая при этом 
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связи между ними. Они отмечают, что 
сравнение сообществ с разными ранго-
выми распределениями по их параметрам 
затруднительно, в то время как непараме-
трические меры свободны от этого огра-
ничения. Они рассматривают энтропию 
Тсаллиса как обобщающую меру энтро-
пии с параметром q, который управляет 
чувствительностью меры к относитель-
ным распространениям видов и отмечают 
большую эффективность метрик для вы-
явления различий между сообществами, 
построенных на этой основе. В целом же 
можно констатировать, что в экологии 
при использовании термостатистических 
в своей основе мер разнообразия не об-
суждаются их физические основания и не 
используются содержательные основания 
общей теории сложных систем. 

Вместе с тем эта связь прямо проде-
монстрирована в теоретических основа-
ниях А.П. Левича и интуитивно ясна из 
возможных отношений на микроуровне, 
положенных в основу неэкстенсивной 
(неаддитианой) термодинамики Тсаллиса. 
Она даёт основания для развития общего 
термодинамического подхода при иссле-
довании экологических систем на раз-
личных уровнях их организации. Проде-
монстрируем эти возможности на основе 
конкретного примера.

4. Население птиц 
среднегорной тайги

В настоящем разделе рассмотрена 
термостатистическая характеристика 
населения птиц среднегорной тайги се-
веро-восточного Алтая (по материалам 
Равкина, 1973).

Определять параметры рангового рас-
пределения будем методом нелинейной 
оценки в программе Statistics. Для этого 
перепишем основное ранговое распреде-
ление в удобную форму. Обозначим его 

как w = 1/(1 – q) и статистическую сумму 
Zq запишем как b0 = 1/Zq. Тогда можно за-
писать полную модель Тсаллиса T 

                                                   как

где b1 = qw, b2 = 1 + wqE, D = b2/b1 и 
a = b0b1w.

Очевидно, что приведенные преобра-
зования привели к модели Ципфа–Ман-
дельброта (ЦМ). 

Качество оценок параметров ранго-
вого распределения при прочих равных 
условиях тем выше, чем меньше число 
оцениваемых параметров. Этим требо-
ваниям в полной мере отвечает запись 
рангового распределения в форме ЦМ. 
На основе этой модели можно надёжно 
определить параметр w и, соответствен-
но, q. Статистическую сумму и среднюю 
энергию, зная q, можно непосредственно 
определить на основе модельного ранго-
вого распределения. 

Подставив в полную модель оценён-
ное значение w, 1/Zq и Eq, используя ме-
тод нелинейного оценивания, получаем 
значение темперы q и, соответственно, 
температуры T. Формально все параме-
тры модели имеют физическую трактовку. 

Методы нелинейного оценивания осу-
ществляют оценку параметров в первую 
очередь по наибольшим величинам веро-
ятности. Редкие события вносят в оценку 
очень малый вклад. Для того, чтобы ис-
ключить эти искажения, оправдано стро-
ить модель по логарифмической форме: 
ln(pi) = ln(a) + wln(i – D) и ln(pi) = lnb0 + 
wln(1 – (q/w)(i – Eq)). После того как по-
лучен параметры w и q и, соответственно, 
модельное ранговое распределение, по 
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последнему определяем статистическую 
сумму и среднюю энергию и при подста-
новке их значений в ln(pi) = lnb0 + wln(1– 
(q/w)(i – Eq)) оцениваем важный термо-
динамический параметр q (темпера).

Продемонстрируем последователь-
ность действий оценки параметров ран-
говых распределений и термостатисти-
ческих параметров на примере рангового 
распределения населения птиц в осиново-
березовом лесу во второй половине лета 
1962 г. в таёжном поясе северо-восточного 
Алтая (Равкин, 1973, табл. 29).
Шаг 1. Оцениваем параметры ранго-

вого распределения ЦM в логарифмиче-
ской форме ln(pi) = lna + wln(i – D) (табл. 
2). Очевидно, что модель соответствует 
реальности, т. к. параметр w в модели ЦМ 
определён с очень небольшой ошибкой.
Шаг 2. Рассчитаем собственно модель-

ное ранговое распределение и, используя 
информацию Кульбака, энтропию Гиб-
бса–Шеннона для исходного и модельно-
го распределений и критерий 2, оценим 
его соответствие реальности. Получаем

          = 0.0463nit, 

Smod = 2.701nit и Sr = 2.496nit. 
Можем констатировать, что информа-

ция Кульбака положительна, а энтропия 

равновесной модели больше энтропии 
реального распределения. Возможность 
признания реального распределения 
равновесным определяем по критерию 
2, сравнивая численности в реальном и 
ранговом распределениях. В результате 
получаем 2 = 108.2578, число степеней 
свободы df = 54 и p = 0.000017, так что 
реальное распределение должно быть 
признано с высокой вероятностью не-
равновесным.
Шаг 3. Оценка термодинамических 

па раметров. По распределению ЦМ на-
дёжно оценивается параметр w = 1/(1 – q) 
= –6.4727. Соответственно, q = 1.154 и в 
системе существенен вклад положитель-
ных корреляций. 

Определим статистическую сумму Zq из 
модельного распределения при определён-

ном выше q = 1.154 как Zq                         =

= 0.669 – 6.4727 = 13.488 и lnqZq = (13.488 
– 0.154 – 1) / –0.154 = 2.1437.

Среднюю энергию в системе оценим 
также на основе модельного рангового 
распределения

                                          .

Подставим вычисленные параметры 
во вторую логарифмическую форму ln(pi) 

Табл. 2. Оценка параметров модели Ципфа–Мандельброта методом нелиней-
ного оценивания. Коэффициент детерминации R2 (%) = 97.181.

Table 2. Estimation of parameters of Zipf–Mandelbrot model by nonlinear esti-
mating method. Determination coeffi cient R2 (%) = 97.181.

Параметр ln(b) w D

Оценка 19.26188 –6.4727 –24.7860

Среднеквадратичное отклонение 0.60108 0.1591 1.4179

Критерий Стьдента t 32.04551 –40.6825 –17.4802

Уровень значимости p 0.00000 0.0000 0.0000
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= b + wln(1– (q/w)(i – Eq)). Получаем ln(–
pi) = –2.602 – 6.4727ln(1 – (q/–6.4727)(i 
– 5.111), b = ln(1/Zq) = –2.602. Методом 
нелинейного оценивания по этому уравне-
нию рассчитываем темперу q. Получаем 
оценку 0.22532 со среднеквадратической 
ошибкой 0.00393. Соответственно, темпе-
ра в термодинамической модели

и температура T = 6.410.
Этропия Тсаллиса для модельного рас-

пределения                                       , 

энтропия реального распределения

                                     ,

максимальная энтропия

и информация Кульбака Iq = 0.0542. Та-
ким образом, связанная энергия в системе
                        6.41(2.149–0.0542) = 13.42 
и свободная энергия

                                                              =

                             .
Сумма свободной и связанной энергий 

даёт полную энергию на входе в систему 
и Uq = 114.12. 

Таким образом, можем констатиро-
вать, что в системе 88% приходится на 
свободную энергию. Система формаль-
но неравновесна и не существует нели-
нейной модели, описывающей её стаци-
онарное состояние. Однако небольшое 
количество информации показывает, что 
она относительно близка к области равно-
весия, а относительно высокая темпера-
тура определяет большую долю участия 
обычных видов и невысокое доминирова-
ние. Организация сообщества невысокая

                                              . 

Эта величина организации теоретиче-
ски оптимальна для сложных систем (ста-
тья А. Пузаченко в настоящем сборнике).

Конечно, оценки термодинамических 
переменных относительны и их физиче-
ский смысл в рамках экологии может быть 
определён только при анализе большого 
объёма сопоставимых данных. Ниже в ка-
честве примера приведены оценки пара-
метров ранговых распределений и термо-
динамических переменных для населения 
птиц шести местообитаний. 

В табл. 3 приведены значения параме-
тров для распределения ЦМ. Как видно, 
все распределения удовлетворяют крите-
риям качества. Ранговые распределения 
населения птиц лиственных и тёмнохвой-
ных лесов существенно неравновесны и 
для них не удается построить нелиней-
ные ранговые распределения, отражаю-
щие стационарное состояние системы. 
Остальные распределения по информаци-
онному критерию блики к равновесию, но 
по критерию 2 строго равновесное рас-
пределение отмечено только в кедровой 
тайге. По параметру q распределение на-
селения птиц тёмнохвойной тайги очень 
близко к распределению Гиббса, что ука-
зывает на низкие положительные корреля-
ции в системе. В целом же в лиственных 
лесах положительные корреляции мень-
ше, чем в лесах с господством кедра. По-
ложительные корреляции, по-видимому, 
определяются стайным поведением гаич-
ки, пухляка, поползня и московки. 

В табл. 4 приведены термодинамиче-
ские переменные сообществ птиц; рассмо-
трим через них отображение структуры 
сообществ птиц. На рис. 4–6 приведены 
распределения для каждого сообщества. 
В первую очередь обратим внимание на 
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то, что термостатистические параметры 
надёжно описывают весьма тонкие раз-
личия в структуре ранговых распределе-
ний. Так, информация Кульбака хорошо 
отражает масштаб отклонения реального 
распределения от модельного и является 
хорошей мерой неравновесности. Темпе-
ратура системы хорошо отражает общий 
наклон рангового распределения: чем 
выше температура, тем больше участие в 
сообществе обычных и редких видов. В 
рассматриваемом примере температура в 
сообществах лиственных лесов примерно 
в два раза выше, чем в хвойных, что при 
внимательном рассмотрении видно и на 
соответствующих графиках. Точно так 
же в лиственных лесах выше энтропия 
модельного рангового распределения и 
реального распределения. Свободная и 
полная энергии максимальны у населения 
птиц елово-мелколиственных лесов. Эти 
же переменные практически одинаковы в 
сообществах лиственных и тёмнохвойных 
лесов, но существенно меньше в кедро-
вых. По температуре тёмнохвойные леса, 
в которых значительно участие осины, 
ближе к хвойным и относительно высо-
кое значение свободной и полной энергии 
и энтропии определяется близостью их к 
распределению Гиббса с q ≈ 1 и высокой 
неравновесностью (напомним, что при 
прочих равных условиях энтропия тем 
ниже, чем больше q). Доля свободной 
энергии максимальна в наиболее неравно-
весных системах, однако она практически 
линейно связана с параметром экспо-
ненты q: чем больше q, тем меньше доля 
свободной энергии. В пихтово-кедровых 
лесах с максимальным q и, соответствен-
но, с максимальными внутренними корре-
ляциями полная энергия и доля свободной 
энергии минимальны. Формально это оз-
начает, что значительные затраты энергии 
расходуется на поддержание структуры. 

Организация в рассматриваемых приме-
рах варьирует в ограниченных пределах с 
максимумом в тёмнохвойных лесах и ми-
нимумом в мелколиственных. Отметим, 
что число видов и плотность населения 
практически линейно положительно свя-
заны с температурой и полной энергией 
системы, однако утверждать общность 
такого соотношения на основе столь огра-
ниченных данных нет оснований. 

Рассматриваемые леса расположены в 
одном высотном поясе и можно полагать, 
что их биологическая продукция отли-
чается не столь значительно, как полная 
энергия населения птиц. В лиственных 
лесах полная энергия более чем в два раза 
выше в сравнении с хвойными. Соответ-
ственно, рассчитанная по ранговым рас-
пределениям полная энергия населения 
птиц не пропорциональна энергии, ак-
кумулируемой в фитомассе, доступность 
последней для птиц определяется струк-
турой экосистем и особенностями органи-
зации самого сообщества птиц, отражае-
мых термодинамическими параметрами. 
Демонстрационные возможности этого 
небольшого примера, конечно, ограничен-
ны, но вместе с тем представляется оче-
видным, что анализ экологических систем 
на основе неэкстенсивной статистической 
механики даёт тонкие количественные 
оценки структуры сообществ и создаёт 
основу для более глубокого понимания 
механизмов формирования их структуры.

5. Обсуждение
Рассмотренные три подхода к анализу 

ранговых распределений безусловно вза-
имодополняющие. Моделирование ранго-
вых распределений на основе концепции 
экологических ниш можно отнести к ме-
зоскопическому подходу, а подходы на 
основе теории категорий и термостатики 
— как макроскопические с формулиров-
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Рис. 4. Ранговые распределения населения птиц берёзово-осиновых и 
елово-берёзовых лесов.

Fig. 4. Rank distributions for bird population in birch and asp and in birch 
and spruce forest.

Рис. 5. Ранговые распределения населения птиц тёмнохвойных и пих-
тово-кедровых лесов.

Fig. 5. Rank distributions for bird population in dark coniferous taiga and 
in fi r and Siberian pine forest.
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кой гипотезы системных отношений на 
микроскопическом уровне. Модель на 
основе теории категорий постулирует от-
ношения с ресурсами, а на основе стати-
стической механики — формы отношений 
между элементами. Хотя предложенная 
Тсаллисом модель обладает высокой уни-
версальностью, она всё-таки не охватыва-
ет всех возможных форм отношений, при 
иных вариантах взаимодействия элемен-
тов существуют и другие модели энтро-
пии (Тсаллис, 2009). Термостатистиче-
ский подход даёт описание системы как 
целого. Однако от него естественен пере-
ход к мезо- и микроскопическому уровням 
исследования системы. 

В принципе может быть определена 
программа исследований, использующая 
все три отображения следующим образом.

Для каждого сообщества из множества 
наблюдений, рассматриваемых как состо-
яния большой системы, определяем тер-
модинамические параметры и исследуем 

их соотношения и связи со средой, фор-
мулируя гипотезы о возможной природе 
получаемых отношений (макроскопиче-
ский подход).

Используя методы многомерного ана-
лиза, исследуем взаимное размещение 
видов в многомерном экологическом про-
странстве с вычислением виртуальных 
внешних факторов, выделяем группы 
положительно коррелирующих и неза-
висимых видов, выделяем наиболее да-
лёкие от равновесия состояния и клас-
сы состояний сообществ. Ищем связи 
виртуальных факторов с независимо из-
меренными свойствами среды и на этой 
основе интерпретируем их содержание. 
Описываем экологические ниши видов 
от виртуальных факторов в непрерывной 
и дискретной форме. 

Решаем обратную задачу построения 
ранговых распределений в ресурсной 
модели Левича, строя ранговые распре-
деления как функции численности видов 

Рис. 6. Ранговые распределения населения птиц елово-кедровых и 
кедровых лесов.

Fig. 6. Rank distributions for bird population in spruce and Siberian pine 
forest and in Siberian pine forest.



69 Ранговые распределения в экологии

от состояний факторов с допущением 
положительных и отрицательных связей 
между ними. При этом имеем ввиду, что 
термостатика отражает систему как целое, 
которое не обязано точно соответство-
вать его воспроизведению через модель, 
опирающуюся на логику редукционизма 
(мезоскопический подход). 

Для исследования механизмов, по-
рождающих мезо- и макроскопические 
отношения, проводим исследования взаи-
модействий на уровне отношений особей 
разных видов, т. е. на микроуровне.

Сложным местом остаётся выбор раз-
мера пробной площади, которая рассма-
тривается как состояние метасообщества. 
Здесь можно наметить лишь некоторые 
общие принципы. Так как подразумева-
ется, что элементы системы взаимодей-
ствуют друг с другом, то пробная площадь 
должна быть соизмерима с потенциаль-
ным расстоянием этих взаимодействий, 
превышая их не более чем в два–три раза. 
При этом, очевидно, расстояние взаи-
модействия связано с рассматриваемым 
масштабом времени. Так, если для рас-
тительных сообществ рассматривают-
ся суточные взаимодействия, то размер 
пробной площади может быть принят 
удвоенной высоте растений видов-доми-
нантов. Для масштаба времени суксцес-
сионных смен эти площади должны быть 
соизмеримы с расстояниями возможного 
переноса семян и косвенных взаимодей-
ствий, например, через влияние на ми-
кро- и мезоклимат. Такой подход требует 
выделения в экосистеме множества под-
систем с собственными пространственно-
временными масштабами. 

В рассмотренном примере все термо-
динамические переменные оценены в без-
размерных единицах. Формально единицу 
измерения энергии здесь можно опреде-
лить как среднее число видов на единицу 

площади, что может быть ассоциировано 
с массой. В отличие от классической тер-
модинамики, в нашей системе не опреде-
лена скорость взаимодействия, хотя она, 
конечно, существует. Аналог постоянной 
Больцмана, определяющей связь между 
температурой и энергией, в рассматривае-
мой системе равен единице. Соотношение 
между условной энергией, рассчитанной 
на основе рангового распределения и 
классической энергией, возможно можно 
получить на основе сравнения условной 
энергии с метаболизмом. Однако доказа-
тельство такой возможности требует об-
ширных исследований для всех функци-
онально-трофических и размерных групп 
всех организмов. 

Благодарности
Работа выполнена при поддержке 

Российского Научного Фонда, грант 14-
27-00065. 

Литература
Бауэр Э.С. 1935. Теоретическая биология. Мос-

ква–Ленинград: Изд-во ВИЭМ. 206 c.
Башкиров А.Г. 2006. Энтропия Реньи как ста-

тистическая энтропия для сложных си-
стем. — Теоретическая и математиче-
ская физика, 149 (2): 299–317.

Вернадский. В.И. 1989. Биосфера и ноосфе-
ра. Москва: Наука. 265 с.

Гелашвили Д.Б., Иудин Д.И., Розенберг Г.С. 
и др. 2013. Фракталы и мультифракталы 
в биоэкологи. Нижний Новгород: Изд-во 
Нижегородск. госуд. универ. 370 с

Голицын Г.А., А.П. Левич. 2004. Вариацион-
ные принципы в научном знании. — Фи-
лософские науки, 1: 105–136.

Голицын Г.А., Левич А.П. 2006. Принцип макси-
мума информации и вариационные прин-
ципы в научном знании. http://www.
chronos.msu.ru/old/RREPORTS/golitsyn_
princip.htm

Зарипов Р.Г. 2002. Самоорганизация и необ-
ратимость в неэкстенсивных системах. 
Казань: Изд-во «Фэн». 251 с.



70 Ю.Г. Пузаченко

Левич А.П. 1978. Информация как структу-
ра систем. — Семиотика и информатика, 
10: 116–132. 

Левич А.П. 1980. Структура экологических 
сообществ. Москва: Изд-во Московск. го-
суд. универ. 181 с.

Левич А.П. 2012. Искусство и методы моде-
лировании систем: вариационные мето-
ды в экологии сообществ, структурные 
и экстремальные принципы, категории 
и функторы. Москва–Ижевск: Институт 
компьютерных исследований. 728 с.

Пузаченко Ю.Г. 2013. Термодинамическая ос-
нова учения о биосфере и ноосфере В.И. 
Вернадского (к 150-летию академика В.И. 
Вернадского). — Известия РАН, Сер. Ге-
ографич., 4: 5–20.

Пузаченко Ю. Г., Дроздов Н.Н. 1986. Пло-
щадь охраняемых территорий. — Итоги 
и перспективы заповедного дела в СССР. 
Москва: Наука. C. 72–109.

Пузаченко Ю.Г., Пузаченко А.Ю. 1996. Семан-
тические аспекты биоразнообразия. — 
Журнал общей биологии, 57 (1): 5–43.

Пузаченко Ю.Г., Тихонова Е.В., Солнцева О.Н., 
Носова Л.М. 2010. Мониторинг видового 
разнообразия травяного яруса сме шанных 
лесов центра Русской равнины. — Эколо-
гия, 2: 83–91.

Равкин Ю.С. 1973. Птицы северо-восточно-
го Алтая. Новосибирск: Наука (Сибирс-
кое отд.). 375 с.

Стратонович Р. Л. 1985. Hелинейная неравновес-
ная термодинамика. Москва: Hаука. 478 с.

Трайбус М. 1970. Термостатика и термоди-
намика. Москва: Энергия. 504 c.

Фёрстер Г. 1964. О самоорганизующихся сис-
темах и их окружении. — Самоорганизу-
ющиеся системы. Москва: Мир. C. 113–139.

Шитиков В.К., Розенберг Г.С., Зинченко Т.Д. 
2003. Количественная гидроэкология: ме-
то ды системной идентификации. Тольят-
ти: Инст. экологии Волжского бассейна 
РАН. 463 с.

Шредингер E. 1999. Статистическая термо-
динамика. Ижевск: Изд. дом «Удмурдс-
кий университет». 96 c. 

Beck C. 2009. Recent developments in super-
statistics. — Brazilian Journal of Physics, 
39 (2A): 357–363.

McGill B.J., Etienne R.S., Gray J.S. et al. 2007. 
Species abundance distributions: Moving 
be yond single prediction theories to integ-
ration within an ecological framework. — 
Ecology Letters, 10: 995–1015.

Gleason H.A. 1925. Species and area. — Ecol-
ogy, 6 (3): 66–74.

Gleason H.A. 1929. The significance of Raun-
kiaer’s Law of frequency. — Ecology, 10 (4): 
406–408.

Chao A., Chiu Ch.-H., Jost L. 2014. Unifying 
spe cies diversity, phylogenetic diversity, fun-
ctional diversity, and related similarity dif-
ferentiation measures through Hill numbers. 
— Annual Review of Ecology, Evolution and 
Systematics, 45: 297–324.

Harte J. 2011. Maximum entropy and ecology. 
A theory of abundance, distribution, and en-
ergetics. Oxford: Oxford Univ. Press. 257 p.

Hill M.O. 1973. Diversity and evenness: A uni-
fying notation and its consequences. — Eco-
logy, 54 (2): 427–432.

Hubbell S.P. 2001. The unified neutral theory of 
biodiversity and biogeography. Princeton: 
Princeton Univ. Press. 375p.

Jaynes E.T. 1957. Information theory and sta-
tistical mechanics. — Physical Review, 106 
(4): 620–630.

Jaynes E.T., Bretthorst G.L. 2003. Probability the-
ory: The logic of science. Cambridge: Cam-
bridge Univ. Press. 727 p. 

Jorgensen S.E, Svirezhev Y.M. 2004. Towards 
a thermodynamic theory for ecological sys-
tems. Elsevier: Sinauer Assoc. 380 p. 

Magurran A. E. 2004. Measuring biological di-
versity. 215 p.

MасArthur R.H. 1957. On the relative abunda-
nce of bird species. — Proceedings of the 
National Academy of Sciences USA, 43 (3): 
293–295.

Mandelbrot B. 1966. Information theory and psy-
cholinguistics: A theory of word frequencies. 
— Lazarsfield P.F., Henry N.W. (eds). Read-
ings in mathematical social sciences. Cam-
bridge: MIT Press. P. 350–368.

Marquet P.A., Quiñones R.A., Abades S. et al. 
2005. Scaling and power-laws in ecological 
systems. — The Journal of Experimental Bio-
logy, 208: 1749–1769. 



71 Ранговые распределения в экологии

Monte L., Ghelardi R.J. 1964. A table for calcu-
lating the “equitability” component of spe-
cies diversity. — Journal of Animal Ecolo-
gy, 33 (2): 217–225.

Renio S.M., Evangelista L.R., Thomas S.M. et 
al. 2008. A unified index to measure ecolog-
ical diversity and species rarity. — Ecogra-
phy, 31 (4): 450–456.

Shennon C. 1949. Communication in the pres-
ence of noise. — Proceedings of the Electri-
cal and Electronics Engineers, 37 (1): 10–21. 

Thomas J.M., Whittaker R.J. 2014. Fitting and 
comparing competing models of the species 

abundance distribution: assessment and pro-
spect. — Frontiers of Biogeography, 6 (2): 
67–82.

Tokeshi M. 1993. Species abundance patterns and 
community structure. — Advances in Eco-
logical Research, 24. P 111–187.

Tsallis C. 2009. Introduction to nonextensive sta-
tistical mechanics. Rio de Janeiro: Springer 
Science. 382 p. 

Watterson G.A.1974. Models for the logarithmic 
species abundance distributions. — Theore-
tical population biology, 6 (2): 217–250.



72 В.Н. Якимов и др.

Сборник трудов Зоологического музея МГУ им. М.В. Ломоносова
Archives of Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University

Том / Vol. 54   Cтр. / Pр. 72–98

© В.Н. Якимов, Д.Б. Гелашвили, Г.С. Розенберг, Д.М. Кривоногов, 2016.

СОВРЕМЕННЫЕ МЕТОДЫ КОЛИЧЕСТВЕННОГО 
АНАЛИЗА ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ 

ЭКОЛОГИЧЕСКИХ СООБЩЕСТВ
В.Н. Якимов1,3, Д.Б. Гелашвили1, Г.С. Розенберг1, Д.М. Кривоногов2

1Нижегородский государственный университет им. Н.И. Лобачевского, 
2Институт экологии Волжского бассейна РАН; 

3контактная персона: damselfl y@yandex.ru

В статье рассмотрены количественные подходы к анализу фило-
генетического разнообразия экологических сообществ, которое рас-
сматривается как один из аспектов общего биоразнообразия (наряду 
с таксономическим и функциональным). В основе оценки филогене-
тического разнообразия лежат традиционные данные об относитель-
ных представленностях видов в пробе, а также информация, содер-
жащаяся в филогенетическом древе, описывающем генеалогические 
отношения между видами. Помимо обобщённого семейства индексов 
филогенетического разнообразия, рассмотрены различные аспекты 
их применения, в частности иерархическая декомпозиция, измере-
ние сходства и мультифрактальный анализ скейлинга. Рассмотрены 
также вопросы анализа филогенетической структуры сообществ с 
использованием метрик, основанных на филогенетических расстоя-
ниях между видами.

MODERN METHODS OF THE NUMERICAL 
ANALYSIS OF PHYLOGENETIC DIVERSITY OF 

ECOLOGICAL COMMUNITIES
V.N. Yakimov1,3, D.B. Gelashvili1, G.S. Rozenberg1, D.M. Krivonogov2

1Lobachevsky Nizhny Novgorod State University; 
2Institute of Ecology of the Volga Basin, Russian Academy of Sciences; 

3contact person: damselfl y@yandex.ru

Phylogenetic diversity is one of the biodiversity aspects that takes into 
account system of kinship relationships between species. Exploring this 
aspect of diversity in ecological communities implies presence of two 
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blocks of data. One of them is the traditional matrix of species abundances 
× samples (the data may be qualitative containing information only about 
the presence / absence of species) and the other block is a phylogenetic tree 
which includes all species in the analysis.

Phylogenetic data are applied in the community ecology for the two 
pur poses. 

Firstly, they allow to analyze the so-called phylogenetic structure 
of communities, which is understood as the existence of non-random 
kinship relationships between species in a community. Revealing of either 
phylogenetic clustering or phylogenetic overdispersion is considered 
as evidence for either environmental fi ltering or competitive exclusion, 
respectively, acting as main mechanisms of community assembly. To 
recognize phylogenetic structure, metrics based on cophenetic distances 
between species are employed, namely the mean phylogenetic distance 
between all species and the mean distance to the nearest taxon. Statistical 
analysis of phylogenetic structure is based on the null models generating 
null distribution of metrics for randomly assembled communities.

Secondly, they allow to analyze phylogenetic aspect of diversity. The 
simplest measure of this aspect is the length of the evolutionary history (the 
sum of all branch lengths in a tree) called the Faith’s index. Quantitative 
indices of phylogenetic diversity form a parametric family similar to a 
family of Hill numbers applied in the analysis of taxonomic diversity. 
They represent the normalized sums of phylogenetic tree branch lengths 
weighted according to their abundance. Indices of the phylogenetic di-
ver sity can be used in the schemes of decomposition into α-, β-, and 
γ-diversity. Besides multiscale diversity analysis, such a decomposition 
provides a family of similarity indices, which can be used in various types 
of community structure analysis.

Data on the kinship relationships between species can be integrated into 
more complex methods of community structure analysis. In particular, we 
applied the moments of phylogenetic diversity in the multifractal analysis 
of scale-dependence of biodiversity.

We applied all the above methods to analyze the structure of several 
communities of small mammals in Nizhny Novgorod Region. The re s-
ults showed that these communities are characterized by phylogenetic clu-
stering indicating predominance of abiotic factors in the formation of their 
structure. When comparing two groups of communities, incorporation of 
phylogenetic data altered drastically the diversity ratio at all levels, and 
also made certain adjustments to the results of cluster analysis. Multifractal 
analysis of phylogenetic diversity scaling showed high consistency with 
the results of analysis of taxonomic diversity scaling, but revealed also 
a number of new phenomena (reduction of diversity in the group of rare 
species).

Thus, the use of phylogenetic data is one of the most promising dire-
ctions in the development of community ecology. The data on kinship re-
lationships improves signifi cantly the estimates of biodiversity, and also 
allows to obtain a new information about the community structure.
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1. Разнообразие и его аспекты
Концепция биологического разноо-

бразия является одной из ключевых в 
современной биологии. Оно изучается 
на разных уровнях организации от мо-
лекулярного до биосферного, является 
объектом международного права, к не-
му приковано внимание широкой обще-
ственности ввиду текущего кризиса вы-
мирания видов (Barnosky et al., 2011; 
Dirzo et al., 2014; Pimm et al., 2014). В 
биоценологии разнообразие является 
одной из важнейших характеристик эко-
логического сообщества, определяющей 
его функциональные свойства, в том 
числе продуктивность (Гиляров, 2001; 
Cardinale et al., 2006; Duffy et al., 2007; 
Naeem et al., 2009).

Традиционный подход к изучению 
структуры сообществ и их разнообразия 
заключается в анализе видового состава 
и представленностей видов в пробах, на 
основе которых рассчитываются различ-
ные индексы разнообразия, среди которых 
наибольшее распространение получили 
индексы Шеннона, Симпсона, Животов-
ского, Бергера–Паркера (Песенко, 1982; 
Magurran, McGill, 2011). Все перечислен-
ные индексы являются частыми случаями 
обобщенной формулировки разнообразия 
— семейства индексов разнообразия, ко-
торые называются числами Хилла, число-
выми эквивалентами энтропий Реньи или 
эффективным числом видов (Hill, 1973; 
Песенко, 1982; Jost, 2006). Пусть мы име-
ем дело с пробой, в которой присутствует 
S видов, которые характеризуются набо-
ром относительных представленностей 
pi = ni / N, где ni — число особей i-го вида, 
N — общее число особей в пробе. Тогда 
число Хилла порядка q определяется сле-
дующим образом:

                           .

.
Порядок q является параметром, опре-

деляющим чувствительность индекса к 
видам с высокой либо низкой представ-
ленностью: при q = 1 вклад видов пропор-
ционален их представленностям, при q < 1 
возрастает вклад редких видов, а при q > 1 
возрастает вклад доминирующих видов.

Числа Хилла связаны с обобщенным 
семейством энтропий Реньи Hq потен-
цированием: qD = exp(Hq). Числа Хилла 
имеют очень удобную экологическую 
интерпретацию: qD представляет собой 
«эффективное число видов» для соответ-
ствующей энтропии Hq, т. е. такое число 
видов, которое давало бы то же значение 
обобщённой энтропии Реньи, как в слу-
чае равнопредставленности. Известно, 
что разнообразие максимизируется, когда 
все виды имеют одинаковую представлен-
ность 1/S, именно поэтому числа Хилла 
называют эффективным числом видов: 
это такое число видов, которое при наи-
более эффективном распределении пред-
ставленностей даёт значение разнообра-
зия анализируемой пробы.

Числа Хилла разных порядков связаны 
с видовым богатством и традиционными 
индексами разнообразия. Действитель-
но, 0D = S; 1D = eH, где H = –Σ pi log pi — 
индекс Шеннона; 2D = 1 / Σ pi

2 — индекс 
разнообразия Симпсона, ∞D = 1 / pmax — 
индекс Бергера–Паркера, где рmах — отно-
сительная представленность доминирую-
щего вида. В то время как традиционные 
индексы разнообразия предоставляют 
точечные описания структуры сообще-
ства, семейство чисел Хилла даёт целый 
континуум индексов разнообразия, раз-
личающихся своей чувствительностью к 
обильным и редким видам, что позволяет 

qS
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получить наиболее полное представление 
о структуре сообщества.

Описанный традиционный подход к 
изучению разнообразия полагает виды, 
составляющие сообщество, независи-
мыми и равноудалёнными структурны-
ми единицами. С биологической точки 
зрения такой подход представляет собой 
существенное упрощение реальности. 
Виды обладают эволюционной историей 
и системой родственных отношений, а 
также определёнными характеристика-
ми, в той или иной мере выраженными в 
их признаках.

В последние годы в экологической ли-
тературе начал развиваться новый обоб-
щающий подход, который рассматривает 
три аспекта биоразнообразия и структуры 
сообществ: таксономический, филогене-
тический и функциональный (Cadotte et 
al., 2009; Devictor et al., 2010; Микрюков 
и др., 2014; Swenson, 2014). Таксономиче-
ский аспект является базовым, он соответ-
ствует исторически сложившемуся тра-
диционному подходу. Два других аспекта 
учитывают взаимосвязи между видами. 
Филогенетический аспект использует 
данные о структуре родственных отно-
шений между видами, представленные в 
виде филогенетического древа (Webb et 
al., 2002; Cavender-Bares et al., 2009). Бла-
годаря развитию молекулярных методов 
филогенетики такие данные становятся 
всё более доступными для самых разных 
систематических групп (Bininda-Emonds 
et al., 2007; Durka, Michalski, 2012; Jetz 
et al., 2012). Функциональный аспект ис-
пользует данные о так называемых функ-
циональных признаках, под которыми 
обычно понимаются видовые признаки, 
прямо или опосредованно определяю-
щие приспособленность особей (Petchey, 
Gaston, 2002; McGill et al., 2006). Такого 
рода данные также активно собираются 

исследователями по всему миру и кон-
центрируются в специализированных 
«признаковых» базах данных (Jones et 
al., 2009; Kattge et al., 2011; Kissling et al., 
2014; Wilman et al., 2014).

В современной англоязычной ли-
тературе экологического профиля так-
сономическим аспектом разнообразия 
чаще всего называют традиционное ви-
довое разнообразие, не учитывающее 
взаимоотношения между видами (напр., 
Devictor et al., 2010; Monnet et al., 2014; 
Dainese et al., 2015). Однако термин «так-
сономическое разнообразие» впервые был 
применен в середине 1990-х гг. Кларком 
и Уорвиком (Warwick, Clarke, 1995, 1998; 
Clarke, Warwick, 1998), которые пред-
ложили несколько индексов, учитыва-
ющих родственные отношения между 
видами в форме дерева иерархической 
таксономической классификации. В со-
временной форме для учёта родственных 
отношений между видами вместо таксо-
номической классификации используются 
датированные филогенетические дере-
вья, получаемые методами молекуляр-
ной филогенетики, а соответствующий 
аспект разнообразия называется фило-
генетическим.

В русскоязычной литературе экологи-
ческого профиля таксономическое разно-
образие обычно противопоставляется ви-
довому, когда анализируются надвидовые 
таксономические категории (Гелашвили и 
др., 2010; Жуйкова и др., 2015), либо когда 
иерархическая классификация использу-
ется для расчёта расстояний между ви-
дами (Шитиков, Зинченко, 2013a–c; Ми-
крюков и др., 2014). Последний подход к 
анализу таксономического разнообразия 
берёт начало от работ Уорвика и Кларка 
и концептуально соответствует современ-
ному обобщающему подходу, но противо-
речит ему терминологически. Такая же 
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терминология встречается и в некоторых 
англоязычных работах (например, Chao 
et al., 2010).

Чтобы избежать терминологических 
неточностей, в настоящей работе мы 
будем придерживаться современной ан-
глоязычной традиции. Базовый аспект 
разнообразия, не учитывающий взаимо-
отношения между видами, мы будем на-
зывать таксономическим разнообразием. 
Аспект разнообразия, использующий дан-
ные о родственных отношениях между ви-
дами в любой форме, мы будем называть 
филогенетическим. 

В настоящей работе рассмотрены со-
временные подходы к количественному 
анализу филогенетического разнообразия 
в экологических исследованиях структу-
ры сообществ, основанные на использо-
вании относительных представленностей 
видов и датированного филогенетическо-
го древа, отражающего систему родствен-
ных отношений между видами. Работа 
состоит из трёх основных блоков. Будут 
рассмотрены методические аспекты ана-
лиза филогенетической структуры сооб-
ществ, обобщённое семейство индексов 
филогенетического разнообразия, схема 
иерархической декомпозиции разнообра-
зия, основанные на ней индексы для изме-
рения сходства, а также мультифракталь-
ный анализ скейлинга филогенетического 
разнообразия. Во всех случаях описанные 
методы будут проиллюстрированы на 
примере анализа структуры сообществ 
мелких млекопитающих Нижегородской 
области.

2. Материалы: сообщества 
мелких млекопитающих 
Нижегородской области

При изучении населения наземных 
позвоночных мелкие млекопитающие яв-
ляются одним из наиболее часто исполь-

зуемых объектов (Конева, 1983; Ивантер 
и др., 1985). Мелкие млекопитающие, 
благодаря высокой численности, видо-
вому разнообразию и экологической ла-
бильности, проявляют чёткие реакции на 
естественные и антропогенные изменения 
(Ивантер, 1975), поэтому вполне резонно 
использовать их при определении и оцен-
ке изменений, протекающих в природных 
сообществах естественным путём.

Специфика природных условий Ни-
жегородской области заключается в сво-
еобразии её ландшафтного облика. Здесь 
есть типично таёжные массивы в северо-
восточной части с преобладанием елово-
пихтовых формаций, смешанные и мел-
колиственные леса, ещё сохранившиеся 
дубравы, лесостепь и даже степные участ-
ки на юге области. В пределах области 
выделяют лесное Заволжье и лесостепное 
Предволжье (Природа…, 1978).

Исследования проводили в разных 
биотопах Заволжья и Предволжья для 
составления кадастра мелких млекопи-
тающих на протяжении 1995–2005 гг. Си-
стематические исследования проводили 
в восьми выделенных пространственно 
разобщённых сообществах, принадле-
жащих к различным природным зонам: 
в Заволжье — Пижемское (елово-пихто-
вые леса), Керженское (сосновые леса) 
и Узольское (смешанные леса), в Пред-
волжье — лесные Пошатовское и Бочиш-
ское, лесостепные Михайловское, Алек-
сандровское и Кутузовское. Кроме того, 
на остальной части территории области 
осуществлялись разовые рекогносци-
ровочные обследования как в Заволжье, 
так и в Предволжье. Относительный учёт 
грызунов и насекомоядных проводился с 
использованием общепринятых методов 
(Карасёва, Телицына, 1998). Суммарные 
данные по 8 сообществам представлены 
в табл. 1. Помимо относительных пред-
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ставленностей всех видов в таблице для 
каждого сообщества приведены: видовое 
богатство, числовой эквивалент энтропии 
Шеннона и индекс разнообразия Симпсо-

на (соответствуют числам Хилла нулево-
го, первого и второго порядков). За весь 
период обследований в заволжской части 
было отловлено 618 зверьков, относя-

Табл. 1. Относительные представленности (%) мелких млекопитающих в сум-
марных пробах из 8 сообществ Нижегородской области и соответствующие 
показатели разнообразия.

Table 1. Relative abundances (%) of small mammals in the lumped samples from 8 
communities in Nizhni Novgorod Region, and corresponding diversity measures.

Виды Сообщества Заволжья Сообщества Предволжья

П
иж

ем
ск
ое

К
ер
ж
ен
ск
ое

Уз
ол
ьс
ко
е

И
то
го

П
ош

ат
ов
ск
ое

Б
оч
иш

ск
ое

М
их
ай
ло
вс
ко
е

А
ле
кс
ан
др
ов
ск
ое

К
ут
уз
ов
ск
ое

И
то
го

Neomys fodiens 0 0.05 0.38 0.09
Sorex minutus 0.41 0.14 0.69 0.51 0.28 0.29
Sorex caecutiens 1.84 0.61 0.69 1.40 0.42
Sorex araneus 8 23.16 3.64 11.60 25.52 14.59 1.67 3.52 9.06
Crocidura suaveolens 0 0.13 0.03
Eliomys quercinus 4.10 1.37 0
Microtus oeconomus 0 1.38 0.89 0.45
Microtus arvalis 1.33 1.43 0.92 25.22 15.23 19.81 12.05
Microtus agrestis 0 2.02 3.43 1.09
Arvicola terrestris 2.67 0.89 0
Myodes rufocanus 1.33 1.82 1.05 0
Myodes glareolus 17.33 34.84 54.55 35.57 23.80 30.96 74.92 64.90 53.27 49.57
Cricetus cricetus 0.20 3.64 1.28 0
Rattus norvegicus 0 0.05 0.89 0.19
Mus musculus 0 0.59 0.63 1.39 0.52
Micromys minutus 0.20 0.07 0.10 0.25 0.07
Apodemus uralensis 66.67 21.52 34.55 40.91 18.29 23.10 2.48 17.27 21.11 16.45
Apodemus fl avicollis 10.86 3.62 1.43 3.68 1.24 6.41 4.52 3.45
Apodemus agrarius 1.33 1.43 1.82 1.53 0.20 3.93 1.55 8.08 17.59 6.27
Sicista betulina 1.33 0.44 0
Ловушко-сутки 1340 12575 645 14560 9700 4900 600 1050 1250 17500
S 8 11 6 14 14 15 5 7 5 15
exp(   

                  
) 3.01 5.22 2.96 4.41 5.32 6.56 2.11 3.03 3.41 4.82

2.07 4.25 2.38 3.23 4.55 5.04 1.66 2.16 2.76 3.32
  ii pp log

 2/1 ip
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щихся к 14 видам, в Предволжье — 3703 
зверьков 15 видов. Видовое богатство в 
выловах представлено 20 видами мелких 
млекопитающих. Полная база данных на-
считывает 67 исходных проб.

Под пробой мы понимаем минималь-
ную единицу учётного материала, со-
бранную по единой методике. Проба 
ха рактеризуется списком видов и их чис-
ленностями. В исследовании обычно опе-
рируют единым перечнем видов, полное 
число которых мы будем обозначать как 
S. При описании методов, подразумеваю-
щих работу с несколькими пробами, мы 
будем использовать следующую систему 
обозначений: pij = nij / Nj, где nij — число 
особей i-го вида в j-ой пробе, Nj — общее 
число особей в j-той пробе, а i принимает 
значения от единицы до полного числа 
видов, обнаруженных в пробе. В целях 
анализа пробы могут объединяться в вы-
борки, при объединении представленно-
сти видов во всех объединяемых пробах 
суммируются. Выборки, как и исходные 
пробы, характеризуются вектором отно-
сительных представленностей видов. При 
описании методов анализа, касающихся 
единичной пробы или выборки, индекс 
номера пробы мы будем опускать.

Основой для анализа филогенетиче-
ского разнообразия служит датирован-
ное филогенетическое древо, которое 
объединяет все виды, присутствующие в 
анализируемом сообществе. В идеальном 
случае это древо является датированным 
и дихотомическим, т. е. длина ветвей из-
меряется в миллионах лет с момента ди-
вергенции (либо в числе замен оснований 
в локусах), а в самом дереве отсутствуют 
политомии (ситуации, когда из одного 
внутреннего узла ведут происхождение 
более двух дочерних линий). Тем не ме-
нее, в практике экологического анализа 
зачастую используются деревья разной 

степени разрешения от неполностью раз-
решённых датированных вплоть до неда-
тированных таксономических деревьев, в 
которых узлами служат конкретные так-
соны разного ранга. В последнем случае 
расстояние между рангами таксонов про-
сто полагается единичным, а сам анализ 
остаётся неизменным.

В качестве источника филогенети-
ческих данных при анализе сообществ 
мелких млекопитающих мы использо-
вали объединённое филогенетическое 
древо (supertree), охватывающее 4510 
видов класса Mammalia, которое было 
построено и опубликовано в 2007 году 
международной группой исследовате-
лей (Bininda-Emonds et al., 2007) и с тех 
пор используется в большом количестве 
работ, связанных с филогенетикой мле-
копитающих. В пробах, описывающих 
сообщества мелких млекопитающих За-
волжья и Предволжья Нижегородской 
области, обнаружено 20 видов, которые 
относятся к насекомоядным и грызунам. 
Все эти виды присутствуют в доступном 
для анализа филогенетическом древе мле-
копитающих. В целях упрощения анализа 
было построено филогенетическое древо, 
в котором присутствует только 20 инте-
ресующих нас видов (рис. 1). Это дерево 
содержит 5 политомий.

Дерево состоит из узлов, соединённых 
ветвями. Особыми типами узлов являются 
вершины (виды; иногда их также называ-
ют листьями) и корень (узел, в котором 
объединяются все линии), все остальные 
узлы считаются внутренними, многие из 
них соответствуют таксонам (роды, се-
мейства и т. п.). Полное число ветвей в 
филогенетическом древе мы будем обо-
значать B. Общей характеристикой дерева 
является его глубина T — расстояние от 
корня до вершин. Ветви характеризуются 
длиной Li, а для расчёта различных индек-
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сов им сопоставляются представленности 
ai, которые интерпретируются как суммы 
относительных представленностей всех 
видов, ведущих происхождение от дан-
ной ветви.

Мерой родства между видами i и j 
является филогенетическое расстояние 
dij, которое представляет собой кофене-
тическое расстояние по дендрограмме 
филогенетического древа — сумму длин 
ветвей, соединяющих два вида. Фило-
генетические расстояния обычно хранят 

в виде симметричной матрицы, главная 
диагональ которой представлена нулями 
(т. е. dii = 0, расстояние от вида до самого 
себя равно нулю).

3. Индексы, основанные на 
кофенетических расстояниях, 
и филогенетическая 
структура сообществ

История применения филогенетиче-
ских данных для описания структуры 
сообществ восходит к первым попыткам 

Рис. 1. Филогенетическое древо, объединяющее 20 видов мелких млекопи-
тающих, присутствующих в сообществах Нижегородской области. Циф-
ры справа показывают относительные представленности видов в пробах 
Заволжья (А) и Предволжья (В). Для ветви дерева, объединяющей виды 
Insectivora, указаны её длина и расчёт представленности для общей вы-
борки сообществ Заволжья.

Fig. 1. Phylogenetic tree for 20 small mammal species found in communities 
in Nizhni Novgorod Region. Figures in the right-hand columns show species 
relative abundances in the lumped samples of left-bank (A) and right-bank (B) 
areas. Length and abundance calculation for the combined sample of the left-
bank area are shown for tree branch including all Insectivora species.
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анализа соотношения числа видов и родов 
(Elton, 1946; Simberloff, 1970). В 1990-х  гг. 
несколько индексов разнообразия, осно-
ванных на числе таксономических кате-
горий, разделяющих виды, были пред-
ложены Уорвиком и Кларком (Warwick, 
Clarke, 1995, 1998; Clarke, Warwick, 1998; 
см. также Шитиков, Зинченко, 2013а). 
Однако настоящий всплеск интереса к из-
учению филогенетического аспекта разно-
образия последовал после работ К. Уэбба 
(Webb, 2000; Webb et al., 2002), который 
предложил использовать филогенетиче-
ские данные для выявления механизмов, 
определяющих структуру сообщества. 
Уэбб разработал два индекса, которые до 
сих пор остаются наиболее популярны-
ми мерами, используемыми для анализа 
филогенетической структуры сообщества.

Под филогенетической структурой 
понимается наличие неслучайных (по 
сравнению с нуль-моделью, см. ниже) 
родственных отношений между вида-
ми, составляющими данное сообщество. 
Важной предпосылкой такого анализа 
являются представления о филогенети-
ческом консерватизме ниш (phylogenetic 
niche conservatism), под которым понима-
ется тенденция к сохранению предковых 
признаков; в результате близкородствен-
ные виды оказываются функционально 
и экологически сходными (Losos, 2008; 
Wiens et al., 2010). При формировании 
структуры сообщества (community as-
sembly) определяющую роль могут играть 
абиотические либо биотические факторы. 
В первом случае говорят о преобладании 
средовых ограничений (environmental 
fi ltering), т. е. факторы среды определя-
ют требования к видам, которые могут 
войти в состав данного сообщества, и 
отфильтровывают несоответствующие 
этим требованиям виды. Тогда филоге-
нетический консерватизм ниш приведет 

к тому, что степень родства видов в со-
обществе будет выше по сравнению со 
случайным набором видов: этот эффект 
называется филогенетической кластери-
зацией (phylogenetic clustering). Во втором 
случае ключевую роль играют процессы 
конкурентного исключения (competitive 
exclusion), ведущие к тому, что степень 
родства видов в сообществе будет ниже по 
сравнению со случайным набором видов, 
поскольку в соответствии с принципом 
филогенетического консерватизма ниш 
близкородственные виды будут сильнее 
конкурировать между собой. Этот эффект 
называется филогенетическим рассредо-
точением (phylogenetic overdispersion).

Для выявления филогенетической 
структуры сообществ К. Уэбб предложил 
использовать две метрики (Webb, 2000; 
Webb et al., 2002). Первая представляет 
собой среднее расстояние (mean pairwise 
distance, MPD) между видами:

                  ,

где dij — филогенетическое расстояние 
между видами i и j, S — число видов в 
данной пробе, суммирование ведется по 
всем парам видов, присутствующих про-
бе, а s = S·(S – 1) — число таких пар. Эта 
метрика предназначена для измерения 
общего уровня филогенетической класте-
ризации в пробе.

Вторая метрика предназначена для из-
мерения кластеризации на уровне терми-
нальных ветвей без учёта взаимоотноше-
ний с «дальними родственниками». Она 
представляет собой среднее расстояние 
до ближайшего вида (mean nearest taxon 
distance, MNTD):

                              ,
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где суммирование ведется по всем видам, 
присутствующим в пробе, для каждого 
вычисляется минимальное расстояние до 
любого другого вида из присутствующих 
в данной пробе.

Чтобы выяснить, отличается ли фило-
генетическая структура данного сообще-
ства от структуры случайного сообщества 
того же размера (точнее, от видового бо-
гатства), проводится сопоставление рас-
считанных для данной выборки метрик с 
их распределением в нуль-модели. Наи-
более распространённой нуль-моделью 
является простая случайная перестанов-
ка видов: генерируется псевдовыборка 
путём случайного независимого выбора 
(без возвращения) из совокупности ви-
дов, которые потенциально могут входить 
в данное сообщество (региональный пул 
видов либо просто совокупность всех 
видов в данном исследовании). Видовое 
богатство исходной выборки обязательно 
сохраняется. Для каждой псевдовыборки 
(обычно их генерируется не менее 1000) 
рассчитываются значения метрик фило-
генетической структуры, а их распреде-
ление используется для расчёта итоговых 
показателей и анализа их статистической 
значимости.
Индекс общего родства (net related-

ness index, NRI) рассчитывается на основе 
средних расстояний MPD:

                                         ,

где MPDobs — значение метрики для эм-
пирических данных, nullMPD  — сред-
нее значение метрики в нуль-модели, 
sd(MPDnull) — стандартное отклонение в 
нуль-модели. Обратите внимание на знак 
минус, устанавливающий обратную за-
висимость между индексами MPD и NRI: 
чем больше среднее расстояние, тем мень-
ше родство, и наоборот. 

Аналогичным образом, индекс бли-
жайшего таксона строится на основе 
среднего расстояния до ближайшего ви-
да MNTD:

                                              .

Положительные значения индексов 
NRI и NTI свидетельствуют в пользу на-
личия филогенетической кластеризации, 
т. е. виды в данном сообществе более 
родственны по сравнению со случайным 
распределением. Отрицательные значе-
ния свидетельствуют о филогенетиче-
ском рассредоточении. Каждому значе-
нию индексов может быть сопоставлено 
p-значение, свидетельствующее о стати-
стической значимости либо незначимо-
сти филогенетической структуры. Оно 
рассчитывается как доля значений соот-
ветствующей метрики (MPD или MNTD) 
в нуль-модели, которые больше (при про-
верке альтернативной гипотезы о класте-
ризации) или меньше (при проверке аль-
тернативной гипотезы о рассредоточении) 
эмпирического значения метрики.

Описанные метрики являются каче-
ственными, т. е. они не принимают во вни-
мание представленности видов, а только 
сам факт их наличия в выборке. Количе-
ственным вариантом метрики MPD явля-
ется квадратичная энтропия Q Рао (Rao, 
1982), предложенная как универсальный 
индекс разнообразия, учитывающий рас-
стояния между видами:

                                     ,

где pi и pj — относительные представлен-
ности видов i и j в данной пробе. Квадра-
тичная энтропия Q измеряет расстояние 
между двумя случайно выбранными из 
пробы особями и является взвешенной 
версией MPD, весами служат относитель-
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ные представленности видов. С другой 
стороны, Q можно считать обобщением 
индекса видового разнообразия Джини—
Симпсона, в который она обращается, ес-
ли считать все виды равноудалёнными, то 
есть dij = 1, если i ≠ j.

Количественная версия метрики 
MNTD также получается путём расчёта 
взвешенного среднего с относительны-
ми представленностями в качестве весов:

                                  .
При использовании количественных 

метрик MPDa или MNTDa применяется та 
же методика анализа. Рассчитывается зна-
чение метрики для эмпирических данных, 
генерируется множество псевдовыборок, 
а нуль-распределение значений метрики 
используется для расчёта индексов NRI 
и NTI и оценки их значимости. Однако в 
этом случае нуль-модель заключается в 
сохранении имеющихся в выборке зна-
чений представленности, но случайном 
сопоставлении им видовых идентифика-
торов. Технически это достигается слу-
чайной перестановкой строк в матрице 
расстояний между видами, либо пере-

становкой видовых идентификаторов в 
исходном филогенетическом древе.

Рассмотрим анализ филогенетиче-
ской структуры сообществ мелких мле-
копитающих Нижегородской области. 
Подробный расчёт метрики MNTDa для 
Кутузовского сообщества представлен в 
табл. 2. Само по себе это значение ниче-
го не говорит о филогенетической струк-
туре сообщества. Его нужно сравнить с 
нуль-распределением MNTDa в случайно 
собранных сообществах с сохранением 
представленностей видов. Выберем слу-
чайным образом пять видов и поставим 
им в соответствие представленности. 
Технически это проще всего сделать пу-
тём случайной перестановки идентифи-
каторов видов (первый столбец табл. 1) и 
повторения процедуры расчёта метрики. 
Предположим, что мы получили псев-
допробу, в которую попали M. minutus, 
M. oeconomus, C. suaveolens, N. fodiens 
и A. fl avicollis с представленностями в 7, 
106, 42, 9 и 35 особей, соответственно. 
Для этой псевдопробы значение метрики 
MNTDa составляет 87.411. Мы повтори-
ли процедуру генерации псевдопроб и 

Табл. 2. Расчёт метрики MNTDa для Кутузовского сообщества.
Table 2. Calculation of MNTDa metric for Kutuzov community.

Вид ni pi
Ближайший 

таксон
Sorex araneus 7 0.0351 Rodentia 192.2 6.7608

Myodes glareolus 106 0.5327 Apodemus sp. 96.2 51.2422

Apodemus uralensis 42 0.2111 A. fl avicollis 9.8 2.0683

Apodemus fl avicollis 9 0.0452 A. uralensis 9.8 0.4432

Apodemus agrarius 35 0.1759 A. uralensis /
 A. fl avicollis 33.2 5.8392

Сумма 199 1 MNTDa = 66.3538

ijj
dmin ijji dp min
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расчёта метрики 10,000 раз. Гистограм-
ма нуль-распределения значений MNTDa 
представлена на рис. 2. Среднее и стан-
дартное отклонения этого распределения 
составляют 81.1139 и 31.2261 (представ-
лены на рис. 2 штриховой вертикальной 
линией и стрелкой, соответственно). 
Сплошная вертикальная линия на рис. 2 
обозначает положение наблюдаемого зна-
чения MNTDa для эмпирической пробы. 
Это значение лежит левее среднего нуль-
распределения, т. е. взвешенное среднее 
филогенетическое расстояние до ближай-
шего таксона меньше ожидаемого в нуль-
модели, что свидетельствует в пользу 
гипотезы о филогенетической кластери-
зации. Итоговое значение индекса бли-
жайшего таксона составляет [– (66.3538 
– 81.1139) / 31.2261] = 0.47. Однако это 
значение статистически значимо не от-
личается от нуля, поскольку в сгенери-
рованном нуль-распределении оказалось 

3472 значения, меньших наблюдаемого, 
что соответствует p = 0.3472 > 0.05.

В табл. 3 представлены результаты 
анализа филогенетической структуры 
всех восьми сообществ с применением 
четырёх метрик. Рядом со значениями 
индекса отражены соответствующие 
p-значения (исходя из альтернативной 
гипотезы о филогенетической кластери-
зации). Индекс общего родства положите-
лен во всех сообществах за исключением 
Керженского. Статистически значимая 
филогенетическая кластеризация по ин-
дексу общего родства выявлена только 
для Михайловского сообщества, причём 
этот результат прослеживается как для 
качественной, так и для количественной 
версии индекса общего родства.

Индекс ближайшего таксона положите-
лен во всех сообществах за исключением 
случая его количественной версии в Алек-
сандровском сообществе. Статистически 

Рис. 2. Нуль-распределение метрики MNTDa при расчёте индекса ближайше-
го таксона для Кутузовского сообщества.

Fig. 2. MNTDa metric null distribution in calculation of nearest taxon index for 
Kutuzov community.
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значимая филогенетическая кластериза-
ция выявляется для Пошатовского, Бочиш-
ского, Михайловского и Александровского 
сообществ при использовании качествен-
ной версии метрики MNTD, и для Узоль-
ского и Бочишского сообществ при ис-
пользовании количественной версии.

Статистическую значимость фило-
генетической кластеризации в одних со-
обществах по сравнению с другими мы не 
склонны связывать со структурными осо-
бенностями этих сообществ. Отсутствие 
статистической значимости скорее всего 
связано с малой мощностью анализа, по-
скольку изучаются выборки с относи-
тельно небольшим видовым богатством. 
Важнее отметить два факта. 

Во-первых, несомненным является эф-
фект филогенетической кластеризации в 
сообществах мелких млекопитающих Ни-
жегородской области. Если рассматривать 
совокупность восьми сообществ как вы-
борку из генеральной совокупности всех 
аналогичных сообществ Нижегородской 
области, то в случае отсутствия в них 
филогенетической структуры значения 
индексов общего родства и ближайшего 
таксона должны иметь распределение с 

нулевым средним. Тогда для выявления 
филогенетической структуры в совокуп-
ности сообществ можно использовать 
статистические критерии для сравнения 
среднего с нулем. Мы использовали не-
параметрический критерий знаков Уил-
коксона, который выявил статистически 
значимые отклонения от нуля для всех 
четырёх вариантов индексов.

Во-вторых, статистическая значимость 
чаще выявляется при использовании ин-
декса ближайшего таксона по сравнению 
с индексом общего родства. Это свиде-
тельствует о том, что в рассматривае-
мых сообществах более ярко выражена 
филогенетическая кластеризация на тер-
минальном уровне. Таким образом, для 
этих сообществ характерно присутствие 
близкородственных пар видов, чаще всего 
видов одного рода. В первую очередь это 
определяется высокой совместной встре-
чаемостью видов родов Sorex и Apodemus.

4. Индексы, основанные на 
филогенетическом древе, 
и их декомпозиция

Рассмотренные в предыдущем разделе 
метрики были предложены для выявления 

Табл. 3. Результаты анализа филогенетической структуры сообществ мел-
ких млекопитающих Нижегородской области.

Table 3. Results of analysis of phylogenetic structure of small mammals com-
munities in Nizhni Novgorod Region.

Сообщества NRI p NRIa p NTI p NTIa p
Пижемское 1.2307 0.116 0.3121 0.389 0.2538 0.404 0.7290 0.248
Керженское –0.3076 0.559 –0.3382 0.536 0.7436 0.2335 1.2038 0.101
Узольское 0.7147 0.2315 0.6617 0.325 0.6649 0.25 1.4082 0.049
Пошатовское 1.0022 0.137 0.0075 0.384 2.3929 0.01 1.5029 0.056
Бочишское 0.3795 0.254 0.7197 0.222 2.0464 0.023 1.5178 0.039
Михайловское 2.5556 0.0125 1.6946 0.048 2.4803 0.003 1.0813 0.119
Александровское 0.5400 0.2335 1.1061 0.178 1.7800 0.037 –0.0131 0.577
Кутузовское 0.7911 0.174 1.1081 0.184 0.603 0.2605 0.47 0.3472

Примечания. Выделены статистически значимые показатели.
Comments. Statistically signifi cant values are bolded.



85 Количественный анализ филогенетического разнообразия

филогенетической структуры и измеряют 
среднее родство видов в сообществе. Эти 
индексы не предназначены для измерения 
разнообразия как такового. Предположим, 
что мы сравниваем две пробы, содержа-
щие 3 и 6 видов одного рода. Будем при 
этом полагать, что этот род дивергировал 
путём взрывной радиации, соответствен-
но, все виды можно рассматривать как 
близкородственные, а на филогенетиче-
ском древе такой род будет выглядеть как 
политомия. Значения MPD и MNTD будут 
одинаковыми для двух таких проб, по-
скольку они представляют собой средние 
расстояния и не зависят от видового бо-
гатства. Но при этом очевидно, что разно-
образие второй пробы существенно выше.

Аналогами метрик MPD и MNTD, ко-
торые чувствительны к видовому богат-
ству и пригодны для измерения фило-
генетического разнообразия будут не 
средние, а суммарные расстояния между 
всеми парами видов и до ближайшего 
таксона, соответственно. Такой подход 
применяется при анализе функциональ-
ного разнообразия (где используются не 
филогенетические, а функциональные 
расстояния между видами, рассчитыва-
емые на основе видовых признаков), но 
для измерения филогенетического разно-
образия чаще применяется другой подход. 
Индексы филогенетического разнообра-
зия рассчитываются на основе структу-
ры исходного филогенетического древа 
и длины его ветвей. 

Одним из первых предложенных ин-
дексов филогенетического разнообразия 
был индекс Фэйта (Faith, 1992), представ-
ляющий собой сумму длин ветвей дере-
ва, содержащего все виды данной пробы:

             .

Этот индекс часто рассматривается как 
аналог видового богатства. Он измеряет 

длину эволюционной истории видов дан-
ной пробы с момента появления последне-
го общего предка. Индекс Фэйта является 
качественным в том смысле, что не учи-
тывает информацию о представленностях 
видов, а только об их присутствии в пробе.

Количественная версия индекса Фэйта 
определяется следующим образом (Ba-
rker, 2002):

                       ,

где B — число ветвей филогенетического 
древа, Li — длина i-й ветви,     — средняя 
представленность видов, ведущих проис-
хождение от данной ветви. Этот индекс 
представляет собой число ветвей, пом-
ноженное на взвешенное среднее длин, 
где весами служат средние представлен-
ности видов.

Еще один количественный индекс фи-
логенетического разнообразия представ-
ляет собой обобщение энтропии Шеннона 
(Allen et al., 2009):

                                ,

где ai — сумма относительных представ-
ленностей видов, ведущих происхожде-
ние от данной ветви.

Для описания филогенетического раз-
нообразия предложено также параметри-
ческое семейство индексов, аналогичное 
семейству чисел Хилла, которое опреде-
ляется следующим образом (Chao et al., 
2010, 2014):

где T — глубина дерева (расстояние от 
вершин до корня), а q — порядок раз-

in
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нообразия, определяющий чувствитель-
ность индекса к элементам (в данном 
случае — ветвям) высокой либо низкой 
представленности. Чем больше q, тем 
больший вклад дают элементы высокой 
представленности.

Филогенетическое разнообразие нуле-
вого порядка равно индексу Фэйта:

Для случая q = 1 этот индекс опреде-
ляется следующим образом: 

Филогенетическое разнообразие пер-
вого порядка связано с энтропийным ин-
дексом Аллена следующим соотношени-
ем:                                 . 

Можно показать, что филогенетиче-
ское разнообразие второго порядка связа-
но с квадратичной энтропией Рао Q (Chao 
et al., 2010):

Индексы филогенетического разноо-
бразия qPD интерпретируются как сред-
ние значения числовых эквивалентов эн-
тропий Реньи (эффективное число видов), 
помноженные на длину эволюционной 
истории T, то есть они имеют размерность 
видо-лет (виды  годы) или эффективной 
суммарной длины ветвей. Такая размер-
ность делает возможным прямое сопо-
ставление филогенетического разнообра-
зия разных порядков.

Ключевое преимущество семейства 
индексов филогенетического разнообра-

зия qPD заключается в том, что для них 
выполняется так называемый принцип 
репликации: при объединении двух проб, 
которые обладают одинаковым разнообра-
зием, но состоят из непересекающихся 
наборов видов, разнообразие объединён-
ной пробы должно удвоиться (Hill, 1973; 
Jost, 2007). При анализе филогенетиче-
ского аспекта для удвоения разнообразия 
требуется также, чтобы объединяемые 
наборы видов были неродственными, то 
есть в общем филогенетическом древе 
они объединялись только на уровне кор-
ня (примером могут служить пробы, со-
стоящие из представителей грызунов и 
насекомоядных).

Выполнение принципа репликации 
для семейства индексов qPD позволя-
ет использовать их для иерархической 
декомпозиции разнообразия на α-, β- и 
γ-компоненты. Рассмотрим совокупность 
из K проб, принадлежащих одной сово-
купности (пробы внутри местообитания, 
сообщества внутри региона и т. п.), для 
которых известны относительные пред-
ставленности видов pij, а также имеется 
датированное филогенетическое древо, 
объединяющее все S видов, обнаружен-
ных в этих пробах. Введём следующие 
обозначения:                          есть отно-
сительная представленность вида i в со-
вокупности проб, zi — соответствующие 
представленности ветвей филогенетиче-
ского древа (суммы wi всех видов, веду-
щих происхождение от данной ветви). 
Тогда филогенетическое γ-разнообразие 
порядка q определяется следующим об-
разом (Chiu et al., 2014):

Технически γ-разнообразие эквива-
лентно обычному qPD, рассчитанному 
для объединённой выборки проб. Фило-
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генетическое α-разнообразие порядка q 
определяется как

α-разнообразие всегда меньше γ-ра-
знообразия (точнее, не больше, поскольку 
в случае объединения совершенно одина-
ковых проб они будут равны). Для деком-
позиции используется мультипликативная 
схема (Whittacker, 1972):

Полученное таким образом филоге-
нетическое β-разнообразие отражает 
разнообразие между пробами в рамках 
рассматриваемой совокупности и имеет 
размерность эффективного числа одина-
ково разнообразных и совершенно непе-
ресекающихся неродственных сообществ. 
Оно варьирует от единицы (в случае объ-
единения идентичных проб) до K незави-
симо от порядка q.

Помимо измерения разнообразия меж-
ду пробами как такового, индексы фило-
генетического β-разнообразия исполь-
зуются для конструирования семейств 
обобщённых индексов сходства (Chiu et 
al., 2014). Первое семейство измеряет 
среднюю долю филогенетического раз-
нообразия отдельной пробы, общего для 
всех проб:

Если каждая из K объединяемых проб 
содержит ровно B независимых и равно-
представленных эволюционных линий, 
при этом A линий общие для всех проб, а 
все остальные линии уникальны для каж-
дой пробы, то индекс сходства CqK будет 
равен A/B для всех порядков q. При q = 0 
индекс CqK является обобщением индекса 

сходства Сёренсена для нескольких сооб-
ществ. При декомпозиции разнообразия 
двух проб индекс C02 эквивалентен фило-
генетическому аналогу индексу Сёренсе-
на PhyloSor (Bryant et al., 2008). При q = 1 
индекс CqK является обобщением индекса 
сходства Хорна, а при q = 2 — обобщени-
ем индекса Мориситы–Хорна.

Второе семейство индексов филогене-
тического сходства измеряет долю сум-
марного филогенетического разнообразия 
объединённой пробы, которая присутству-
ет во всех локальных пробах.

Если каждая из K объединяемых проб 
содержит исключительно независимые и 
равнопредставленные эволюционные ли-
нии, при этом в объединённом сообществе 
содержится B линий, из которых R линий 
присутствуют во всех K локальных про-
бах, а остальные (B – R) равномерно рас-
пределены между локальными пробами, 
то индекс сходства UqK будет равен R/B 
для всех порядков q. При q = 0 индекс UqK 
является филогенетическим обобщением 
индекса сходства Жаккара для нескольких 
сообществ, которое при декомпозиции 
двух проб эквивалентно широко приме-
няемой мере UniFrac (Lozupone, Knight, 
2005). При q = 1 индексы CqK и UqK равны 
друг другу.

Рассмотрим анализ филогенетиче-
ского разнообразия сообществ мелких 
млекопитающих Нижегородской обла-
сти. В целях сопоставления мы проведём 
анализ отдельно для трёх сообществ За-
волжья и пяти сообществ Предволжья, 
применив декомпозицию филогенетиче-
ского разнообразия порядков q от 0 до 5. 
На рис. 3а представлены профили α- и 
γ-разнообразия. Профили выглядят как 
невозрастающие кривые, стремящиеся 
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к горизонтальной асимптоте при росте 
порядка q. Такая же структура типична 
для профилей обычного таксономиче-
ского разнообразия, измеренного в виде 
числовых эквивалентов. γ-разнообразие 
превышает α-разнообразие для всех по-
рядков, причём вместе со снижением раз-
нообразия уменьшается и разница между 
α- и γ-разнообразием. В целом, филоге-
нетическое разнообразие в сообществах 
Заволжья выше по сравнению с сообще-
ствами Предволжья на всех порядках и на 
обоих уровнях. Такое соотношение может 
показаться удивительным на фоне того, 
что таксономическое разнообразие вы-
ше в сообществах Предволжья (сравните 
значения видового богатства, числового 
эквивалента индекса Шеннона и индекса 
разнообразия Симпсона для итоговых вы-
борок в табл. 1).

Рассмотрим подробнее соотношение 
филогенетического γ-разнообразия нуле-
вого порядка, которое представляет собой 
простую сумму длин ветвей филогенети-
ческого древа, объединяющего все виды 
выборки (см. рис. 1). Видовой состав двух 
выборок значительно пересекается, клю-
чевое значение при сопоставлении фило-
генетического разнообразия будут иметь 
виды, отсутствующие в одной выборке, 
но присутствующие в другой. Для сооб-
ществ Заволжья такими видами являют-
ся E. quercinus, A. terrestris, M. rufocanus, 
C. cricetus и S. betulina, а для сообществ 
Предволжья — N. fodiens, C. suaveolens, 
M. oeconomus, M. agrestis, R. norvegicus и 
M. musculus. Обратите внимание на длину 
терминальных ветвей видов E. quercinus 
и S. betulina. Именно присутствие этих 
двух видов в пробах определяет более 

Рис. 3. Декомпозиция филогенетического 
разнообразия сообществ мелких млеко-
питающих Нижегородского Заволжья и 
Предволжья: a) профили филогенетиче-
ского α- и γ-разнообразия, b) профили фи-
логенетического β-разнообразия, c) про-
фили филогенетического сходства.

Fig. 3. Phylogenetic diversity decomposition 
in small mammals communities of Nizhni 
Novgorod Region: a) phylogenetic α- and 
γ-diversity profi les, b) phylogenetic β-di-
versity profi les, c) phylogenetic simi larity 
profi les.

a

c

b
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высокое филогенетическое разнообра-
зие сообществ Заволжья по сравнению 
с Предволжьем несмотря на более высо-
кое видовое богатство последнего. Виды, 
«уникальные» для Заволжья либо Пред-
волжья, имеют низкую представленность 
и их вклад при расчёте индексов разноо-
бразия высоких порядков относительно 
невелик, однако этот эффект проявляется 
плавно при росте q, при этом соотношение 
разнообразия определяется распределени-
ем относительных представленностей по 
ветвям древа.

На рис. 3b представлены профили 
β-разнообразия в сообществах Заволжья 
и Предволжья. qPDβ имеет размерность 
числа уникальных непересекающихся 
сообществ. Легко видеть, что это разно-
образие невелико и составляет около 1.5 
сообществ без учёта представленностей 
(q = 0) и снижается примерно до 1.05 при 
росте q. Обращает на себя внимание прак-
тически полное численное совпадение 

qPDβ несмотря на то, что Заволжье пред-
ставлено в анализе тремя сообществами, 
а Предволжье — пятью. Следствием это-
го должен быть более высокий уровень 
сходства в сообществах Предволжья: их 
здесь больше, а β-разнообразие такое же, 
как в Заволжье, соответственно, сходство 
между сообществами Предволжья должно 
быть выше. Именно такую картину мы и 
наблюдаем на профилях филогенетиче-
ского сходства, представленных на рис. 3c.

Индексы CqK отражают сходство в рас-
чёте на одну пробу, а индексы UqK — в рас-
чёте на объединённую выборку. При росте 
q всё больший вес придаётся доминиру-
ющим эволюционным линиям вплоть до 
того, что в предельном случае (q → ∞) 
можно пренебречь всеми линиями за ис-
ключением наиболее представленной. В 
этом предельном случае индекс UqK в рас-
сматриваемых сообществах стремится к 

единице, поскольку и в Предволжье, и в 
Заволжье самой представленной линией 
будет ветвь, объединяющая всех пред-
ставителей отряда Rodentia, а эта ветвь 
присутствует во всех без исключения 
пробах (пренебрегаем всеми остальными 
ветвями и рассчитываем долю общих для 
всех сообществ линий в объединённом 
дереве, получаем единицу). Индексы CqK 
проявляют две противоположные тенден-
ции при изменении q. Cначала они растут 
примерно до q = 1, а при дальнейшем уве-
личении порядка q начинают снижаться. 
Таким образом, максимальное сходство 
в расчёте на одно сообщество достигает-
ся для филогенетического разнообразия 
первого порядка, когда вклад эволюци-
онных линий пропорционален их пред-
ставленности.

Индексы CqK и UqK отражают общий 
уровень сходства, наблюдающийся в 
совокупности из K сообществ, однако 
ничто не мешает использовать их как 
обычные индексы сходства, если схему 
декомпозиции разнообразия применить 
к паре сообществ. В частности, любой 
из индексов Cq2 или Uq2 может служить 
основой для методов анализа структуры 
сообществ, использующих матрицу рас-
стояний между пробами, например кла-
стерного анализа, неметрического много-
мерного шкалирования, анализа главных 
координат. В качестве примера проведем 
кластерный анализ 8 сообществ мелких 
млекопитающих Заволжья и Предволжья 
на основе индексов филогенетического 
сходства C12 = U12. Для каждой пары со-
обществ была проведена декомпозиция 
филогенетического разнообразия по опи-
санной выше схеме, рассчитаны индексы 
сходства C12, дополнения которых до еди-
ницы сформировали матрицу расстояний 
между сообществами. Объединение проб 
в кластеры проведено с использованием 
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алгоритма на основе среднего сходства, 
поскольку именно этот метод меньше все-
го искажает структуру расстояний между 
объектами (Borcard et al., 2012; Якимов и 
др., 2016). 

На рис. 4 представлены две дендро-
граммы. При построении первой (рис. 4а) 
использованы обычные индексы сходства 
Хорна (Horn, 1966), а при построении 
второй (рис. 4b) — их филогенетические 
аналоги C12. Легко видеть, что группи-
ровка сообществ отражает не их геогра-
фическое положение, а тип фитоценоза. 
На обеих дендрограммах присутствует 
кластер, объединяющий предволжские 
Бочишское и Пошатовское, а также за-
волжское Керженское сообщества: это 
сообщества мелких млекопитающих, 
обитающие в хвойных лесах. Также на 
обеих дендрограммах присутствует кла-
стер, объединяющий предволжские Куту-
зовское и Александровское (лесостепь), а 
также заволжское Узольское сообщество 
(смешанный лес). Отличия между ден-
дрограммами заключаются в положении 
Михайловского и Пижемского сообществ. 
В дендрограмме, построенной без учета 
филогенетических данных, Михайловское 
сообщество группируется вместе с двумя 

другими лесостепными сообществами. 
Однако это единственное сообщество, в 
котором не обнаружены представители 
насекомоядных, поэтому в дендрограмме 
на основе филогенетического сходства это 
сообщество отделено от всех остальных. 

5. Мультифрактальный анализ 
скейлинга филогенетического 
разнообразия

Практически любые параметры по-
пуляций, сообществ и экосистем зависят 
от масштаба, в котором они измеряются. 
Проблема скейлинга, т. е. изучения зави-
симости от масштаба, находится в центре 
внимания экологов на протяжении по-
следних десятилетий (Levin, 1992; Азов-
ский, 2001; Chave, 2013). Положительная 
зависимость разнообразия от масштаба 
является хорошо изученным явлением. 
Прямым способом изучения скейлинга 
разнообразия является анализ кривых на-
копления видов и зависимостей видового 
богатства от площади. В обоих случаях 
классической математической моделью 
зависимости числа видов от масштаба 
является степенной закон, что позволи-
ло поставить вопрос о фрактальности 
структуры сообщества (Маргалеф, 1992; 

a b

Рис. 4. Дендрограммы сходства сообществ мелких млекопитающих Нижегород-
ского Заволжья и Предволжья, рассчитанные по методу средней связи на ос-
нове: а) индекса сходства Хорна, b) индекса филогенетического сходства C12.

Fig. 4. Similarity dendrograms of small mammals communities of Nizhni Novgorod 
Region computed with the average linkage method on the basis of: a) Horn simi-
larity index, b) phylogenetic similarity index C12.
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Harte et al., 1999; Гелашвили и др., 2013). 
На основе представлений о самоподобии 
сообщества был разработан метод описа-
ния его структуры с применением муль-
тифрактального анализа (Borda-de-Agua 
et al., 2002; Иудин и др., 2003; Гелашвили 
и др., 2008a, 2013).

В противоположность зависимости 
видового разнообразия от масштаба, исто-
рия изучения которой насчитывает более 
полутора столетий, зависимость филоге-
нетического разнообразия от масштаба 
изучена крайне мало, причём в имею-
щихся работах используются только ка-
чественные индексы (Morlon et al., 2011; 
Helmus, Ives, 2012; Swenson et al., 2013; 
Wang et al., 2013).

Фрактальный анализ скейлинга раз-
нообразия основывается на изучении за-
висимостей моментов разнообразия от 
масштаба. Моментом таксономического 
разнообразия порядка q называется сум-
ма относительных представленностей в 
степени q:

                 .

Для анализа скейлинга филогенети-
ческого разнообразия мы предлагаем ис-
пользовать моменты филогенетического 
разнообразия, определяемые следующим 
образом:

                           .

Введённые таким образом моменты 
филогенетического разнообразия связаны 
с числовыми эквивалентами филогенети-
ческого разнообразия qPD, рассмотренны-
ми в предыдущем разделе, следующим 
соотношением:

                    
                        

Аналогичным образом связаны мо-
менты таксономического разнообразия и 
числовые эквиваленты энтропий Реньи.

Мультифрактальным объектом мы бу-
дем считать такое сообщество, в котором 
для всех порядков соблюдается степенной 
скейлинг моментов филогенетического 
разнообразия:

 (1)

где η — это мера масштаба, τ(q) — по-
казатели массы. Мерой масштаба могут 
служить различные величины: площадь, 
выборочное усилие, суммарное число 
особей. Степенной закон (1) в билога-
рифмических координатах соответству-
ет линейной зависимости. Поэтому для 
анализа соответствия эмпирического 
скейлинга моментов степенному закону 
используются критерий криволинейности 
и информационный критерий Акаике (Ге-
лашвили и др., 2013).

Если скейлинг моментов описывается 
степенным законом и, следовательно, со-
общество проявляет свойство самоподо-
бия, для его описания можно применять 
мультифрактальный спектр, который по-
лучают преобразованием Лежандра спек-
тра показателей массы τ(q):

 (2)              
Сами показатели массы оцениваются 

эмпирически по зависимостям (1), а для 
оценки индексов сингулярности a(q) в 
первом равенстве (2) используются ме-
тоды численного дифференцирования.

Интерпретация мультифрактального 
спектра скейлинга филогенетического 
разнообразия в целом соответствует ин-
терпретации мультифрактального спектра 
скейлинга обычного таксономического 
разнообразия. При использовании муль-
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тифрактального анализа для описания 
структуры сообщества мы рассматрива-
ем его как множество, состоящее из под-
множеств видов разной степени пред-
ставленности: от доминантов до редких 
видов. Индекс сингулярности a (абсцис-
са точек спектра) характеризует степень 
редкости видов: чем больше индекс, тем 
больше редкость. «Естественной» мерой 
видового разнообразия в подмножествах 
видов является видовое богатство, а со-
ответствующей мерой филогенетическо-
го разнообразия — длина эволюционной 
истории PD. Фрактальные размерности f 
(ордината точек спектра) в обычном спек-
тре характеризуют скорость роста видо-
вого богатства в группах видов разной 
представленности. Соответственно, ин-
терпретацией размерностей при анализе 
филогенетического разнообразия будет 
скорость роста суммы длин ветвей дерева 
(длины эволюционной истории), которое 
объединяет все виды в группах той или 
иной представленности), при увеличении 
масштаба. Таким образом, спектр даёт 
представление структуры сообщество в 
осях «редкость» / «скорость изменения 
разнообразия». Вершина спектра харак-
теризует скейлинг полной эволюционной 
истории данного сообщества, а левая и 
правая ветви — скейлинг эволюционной 
истории для групп видов высокой либо 
малой представленности.

При исследовании сообществ мелких 
млекопитающих Заволжья и Предволжья 
Нижегородской области мы использова-
ли в качестве меры масштаба суммарное 
число отработанных ловушко-суток при 
отборе проб. Для формирования зависи-
мостей PMq(η) можно применять различ-
ные схемы объединения проб в выбор-
ки. В частности, при анализе сообществ 
мелких млекопитающих мы использовали 
иерархическую схему: отдельные пробы 

→ кластеры (сообщества), выделенные 
по географической близости → общая 
выборка, объединяющая все пробы (под-
робнее см.: Гелашвили и др., 2008б). 

Мы провели анализ скейлинга фило-
генетического разнообразия в сообще-
ствах мелких млекопитающих отдельно 
для Заволжья и Предволжья, рассматри-
вая эти зоны как отдельные эксперимен-
тальные единицы. Для каждой выборки 
проб (включая исходные пробы) были 
рассчитаны моменты филогенетического 
разнообразия PMq для порядков моментов 
от –3 до 3 с шагом 0.1. На рис. 5 пред-
ставлены графики зависимости моментов 
PM-3 и PM3 в сообществах Заволжья. Мо-
менты филогенетического разнообразия 
порядков q < 1 увеличиваются с ростом 
масштаба, а моменты порядков q > 1 на-
оборот уменьшаются. Графики имеют 
вид облака точек, причём разброс вокруг 
линии тренда увеличивается с ростом по-
рядка момента. Точно такие же тенденции 
характерны для скейлинга моментов так-
сономического разнообразия (Гелашвили 
и др., 2013).

Анализ соответствия скейлинга мо-
ментов степенному закону (1) в Заволжье 
и Предволжье отклонений не выявил: для 
моментов всех порядков q критерий кри-
волинейности не обнаружил значимого 
отличия от нуля коэффициента при ква-
дратичном члене, а значение информаци-
онного критерия Акаике оказалось мини-
мальным для линейной аппроксимации в 
билогарифмических координатах. Таким 
образом, исследованные сообщества 
мелких млекопитающих можно считать 
самоподобными в отношении скейлинга 
филогенетического разнообразия. Само-
подобие сообществ позволяет провести 
их мультифрактальный анализ.

Для оценки спектра показателей мас-
сы τ(q) использованы наклоны линейной 



93 Количественный анализ филогенетического разнообразия

регрессии зависимостей моментов от мас-
штаба в билогарифмических координатах. 
Линии регрессии представлены на рис. 5 
наряду с облаком точек, соответствующих 
эмпирическим данным. Мультифракталь-
ные спектры, описывающие скейлинг 
филогенетического разнообразия в со-
обществах мелких млекопитающих За-
волжья и Предволжья, представлены на 
рис. 6. Для сравнения на этом же рисунке 
изображены мультифрактальные спектры 
скейлинга таксономического разнообра-
зия, полученные нами ранее (Гелашвили 
и др., 2008б).

Скорость роста индекса Фэйта, отра-
жающего общую длину эволюционной 
истории, выше в сообществах Заволжья: 
вершина его спектра лежит выше верши-
ны спектра Предволжья. В сообществах 
Заволжья ниже уровень доминирования, 
а скорость роста длины эволюционной 
истории в группе представленных видов 
наоборот выше по сравнению с сообще-
ствами Предволжья: левая восходящая 
ветвь спектра Предволжья находится ни же 

и правее соответствующей ветви спектра 
Заволжья. В области же редких видов си-
туация обратная и скорость роста длины 
эволюционной истории выше в сообще-
ствах Предволжья: правые нисходящие 
ветви спектров пересекаются и крайняя 
правая часть спектра Предволжья лежит 
выше.

Таким образом, сравнительный ана-
лиз мультифрактальных спектров скей-
линга филогенетического разнообразия 
в сообществах мелких млекопитающих 
Нижегородской области в целом соответ-
ствует результатам анализа с помощью 
мультифрактальных спектров, получен-
ных без учёта филогенетических данных 
(Гелашвили и др., 2008б). При этом все 
тенденции, отмеченные в предыдущем аб-
заце, выражены более чётко. Новое явле-
ние, которое не характерно для обычных 
мультифрактальных спектров анализиру-
емых сообществ, — это уход правых нис-
ходящих ветвей спектров за «единичную» 
линию по абсциссе и в отрицательную 
область по ординате. Отрицательные раз-

Рис. 5. Графики скейлинга моментов филогенетического разнообразия PM3 (а) и 
PM-3 (b) в сообществах мелких млекопитающих Нижегородского Предволжья 
в билогарифмических координатах.

Fig. 5. Plots of phylogenetic diversity moments PM3 (a) and PM-3 (b) scaling in small 
mammals communities in right-bank part of Nizhni Novgorod Region in bi-lo ga-
rithmic coordinates.

a

b
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мерности означают (Yakimov et al., 2014), 
что разнообразие (длина эволюционной 
истории) в группе наиболее редких ви-
дов не растёт, а падает. Без учета филоге-
нетических данных этот эффект выявлен 
не был. Превышение индексом сингуляр-
ности единицы является свидетельством 
того, что минимальная представленность, 
ассоциированная с ветвями филогенети-
ческого древа, уменьшается с ростом мас-
штаба быстрее, чем обратная пропорцио-
нальность. Это явление не характерно для 
мультифрактальных спектров видового 
разнообразия и требует более присталь-
ного изучения.

6. Заключение
Филогенетическое разнообразие — 

один из аспектов биоразнообразия, ко-
торый учитывает систему родственных 
отношений между видами. Работа с фи-
логенетическим аспектом разнообразия 
экологических сообществ подразумевает 

наличие двух блоков данных: традицион-
ной матрицы представленностей видов в 
пробах (это могут быть и качественные 
пробы, содержащие сведения только о 
присутствии/отсутствии видов) и фило-
генетического древа, объединяющего все 
виды в анализе.

Филогенетические данные использу-
ются в экологии сообществ в двух целях. 

Во-первых, для анализа так называе-
мой филогенетической структуры сооб-
ществ, под которой понимается наличие 
неслучайных родственных отношений 
между видами, составляющими сообще-
ство. Филогенетическая кластеризация 
либо рассредоточение рассматривают-
ся как свидетельства в пользу того, что 
основным механизмом, формирующим 
структуру сообщества, является соот-
ветственно, средовое ограничение либо 
конкурентное исключение. Для выяв-
ления филогенетической структуры ис-
пользуются метрики, основанные на ко-

Рис. 6. Мультифрактальные спектры скейлинга таксономического и филоге-
нетического разнообразия для сообществ мелких млекопитающих Ниже-
городской области.

Fig. 6. Multifractal spectra of taxonomic and phylogenetic diversity sca ling for small 
mammals communities in Nizhni Novgorod Region.
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фенетических расстояниях между видами, 
— среднее расстояние между видами и 
среднее расстояние до ближайшего так-
сона. Статистический анализ филогене-
тической структуры основан на исполь-
зовании нуль-моделей, генерирующих 
нуль-распределение метрик при случай-
ном формировании сообществ.

Во-вторых, для анализа собственно 
филогенетического разнообразия. Про-
стейшей мерой последнего является 
длина эволюционной истории (сумма 
длин ветвей древа) или индекс Фэйта. 
Количественные индексы филогенети-
ческого разнообразия формируют па-
раметрическое семейство, аналогичное 
семейству числовых эквивалентов эн-
тропий Реньи, используемых при анализе 
таксономического разнообразия. Они 
представляют собой нормированные 
суммы длин ветвей филогенетического 
древа, взвешенные по их представлен-
ностям. Индексы филогенетического 
разнообразия могут быть использова-
ны в схемах декомпозиции на α-, β- и 
γ-разнообразие. Помимо собственно 
разномасштабного анализа такая деком-
позиция позволяет получить семейства 
индексов сходства, которые могут быть 
использованы в различных видах ана-
лиза структуры сообществ.

Данные о родственных отношениях 
между видами могут быть интегрированы 
в более сложные методы анализа структу-
ры сообществ. В частности, мы исполь-
зовали моменты филогенетического раз-
нообразия в мультифрактальном анализе 
зависимости разнообразия от масштаба.

Мы применили все описанные мето-
ды для анализа структуры нескольких 
сообществ мелких млекопитающих Ни-
жегородской области. Результаты показа-
ли, что эти сообщества характеризуются 
филогенетической кластеризацией, что 
указывает на преобладание абиотических 

факторов при формировании их структу-
ры. При сопоставлении двух групп со-
обществ учёт филогенетических данных 
кардинальным образом изменил соотно-
шение разнообразия на всех уровнях, а 
также внёс некоторые коррективы в ре-
зультаты кластерного анализа. Мультиф-
рактальный анализ скейлинга филогене-
тического разнообразия показал высокую 
согласованность с результатами анализа 
скейлинга таксономического разнообра-
зия, но при этом выявил ряд новых яв-
лений (снижение разнообразия в группе 
редких видов).

Таким образом, использование фило-
генетических данных является одним из 
перспективных направлений развития 
экологии сообществ. Данные о родствен-
ных отношениях позволяют не только 
существенным образом уточнить оценки 
биоразнообразия, но и получить новую 
информацию о структуре сообществ.
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The construction of phylogenetic trees based on sequence data presents 
interesting computational challenges usually not encountered in the ana-
lysis of anatomical or other qualitative data. In addition to the more fa-
mi liar problems inherent in tree searching, comparative sequence data 
re quire the additional step of alignment. Each of these procedures is com-
putationally “hard”. When these two operations are coupled, the joint 
ac tivity is referred to as the General Tree Alignment Problem (GTAP), 
perhaps the most appropriate form of analysis for comparative sequence 
data. Since this optimization is also NP-hard, heuristic techniques have 
been brought to bear to allow researchers to identify useful solutions to 
empirical problems. Various exact and heuristic approaches are discussed 
here with reference to their computational burden. Advances in sequencing 
technology are greatly increasing the quantity of sequence data requiring 
analysis. Increasing time complexity in this light of new data streams is 
discussed.

ВЫЧИСЛИТЕЛЬНЫЕ АСПЕКТЫ ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОГО 
АНАЛИЗА СРАВНИТЕЛЬНЫХ ДАННЫХ ПО СИКВЕНСАМ

Уорд K. Уилер

Построения филогенетических деревьев, основанные на сиквен-
сах, представляют интересные вычислительные проблемы, которые, 
как правило, не встречаются при анализе анатомических или других 
качественных данных. Сравнительные данные по сиквенсам, в до-
полнение к стандартным проблемам поиска деревьев, требуют специ-
фического этапа выравнивания. Каждая из этих процедур является 
вычислительно «трудной». Объединение этих двух операций извест-
но как General Tree Alignment Problem (GTAP): возможно, это наибо-
лее подходящая форма анализа сравнительных данных по сиквенсам. 
Так как эта оптимизация также является NP-трудной, в неё задейство-
ваны эвристические методы, позволяющие выявлять практические 
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решения эмпирических проблем. В статье обсуждаются различные 
точные и эвристические подходы с указанием их вычислительных на-
грузок. Достижения в области технологии секвенирования резко уве-
личивают количество сиквенсов, включаемых в анализ. В этом кон-
тексте обсуждается увеличение времени вычислений при включении 
новых потоков данных.

1. Introduction
As evolutionary biologists, we seek to ac-

commodate and explain the broadest pos-
sible sample of comparative information 
including both phenotypic and genomic 
information. The construction of phyloge-
netic trees based on sequence data presents 
interesting computational challenges usually 
not encountered in the analysis of anatomi-
cal or other qualitative data. Although both 
types of information rely on tree-searching 
procedures, sequence data do not present 
themselves with pre-ordained correspond-
ences. This adds to the process an additional 
computational challenge usually referred to 
as alignment. 

Unfortunately, as is well-known, both of 
these operations (tree-searching and align-
ment) are NP-hard optimizations (Foulds, 
Graham, 1982; Day, 1987; Wang, Jiang, 
1994; Roch, 2006), hence exact solutions for 
non-trivial data sets will not only be unfi nd-
able (at least with guarantee), but potentially 
exponential in number. This creates chal-
lenges in the defi nition of time-effi cient and 
effective heuristic procedures. An additional 
factor lies within the specifi cation of types 
of analysis based on different types of align-
ment, tree-searching and their interaction.

Here, I will discuss alternate methods 
of multiple sequence alignment (MSA) and 
their interaction with tree searching proce-
dures. Several existing tools and oncoming 
empirical challenges will also be presented. 
The overall objective being to identify ef-
fective (in terms of optimality score) and 
effi cient (in terms of time effort) analytical 

procedures as we encounter mounting avail-
ability of sequence data.

2. Types of alignment

The core operation of all multiple align-
ment procedures (MSA) is pairwise align-
ment. Whether a pairwise alignment is to 
minimize dissimilarity, maximize similar-
ity, and whatever method used to score the 
quality of the alignment (e.g. edit costs, 
probabilistic models), the time-complexity 
of the operation is proportional to the prod-
uct of the lengths of the two input sequences 
(O(n1n2)) or more simply the square of the 
length of the longest sequence in an analy-
sis (O(n2)). This string-match procedure is 
often referred to as the Needleman–Wusch 
(Needleman, Wunsch, 1970) algorithm and is 
based on dynamic programming. The quad-
ratic complexity means that if the sequences 
are doubled in length, the operation will take 
four times as long and so forth (reviewed in 
Wheeler, 2012).

This level of time complexity is actually 
more than just a worst-case scenario. Given 
that biological sequences are highly related 
and non-random (at least in the phylogenetic 
case), the algorithm of Ukkonen (1985) (or 
variants included in implementations such 
as Wheeler et al., 2013, 2015) can be used 
and time-complexity reduced to an average 
case of O(nlogn) (Fig. 1). Storage (memory 
requirements) can also follow the time com-
plexity. 

The Needleman–Wunsch and Ukkonen 
procedures (as originally published) only 
align pairs of sequences. For phylogeneti-
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cally meaningful data sets, alignments of 
large numbers of sequences are required. 
Pairwise algorithms can be naively extend-
ed beyond two, but rapidly become unman-
ageable. For three sequences a cube with n3 
elements would be required, and for each 
element, 7 evaluations would have to take 
place as opposed to the 3 for pairwise. In 
the general case for m sequences of length 
n, nm elements would need to be stored and 
(2m – 1) operations required at each element, 
for a time complexity of O((2m – 1)nm). Even 
the smallest data sets would be beyond our 
analytical capabilities. This issue has lead 
to the development of lower time and space 
complexity “progressive” alignment proce-
dures (Feng, Doolittle, 1987). Progressive 
alignment, in essence, breaks down the ex-

ponential (in the number of sequences) to a 
series of pairwise alignments performed in an 
order determined in a variety of ways, most 
usually by a “guide-tree” (Fig. 2). A guide 
tree is not a phylogenetic tree, but simply a 
way to order pairwise alignments and their 
amalgamation into a single MSA. Progres-
sive alignment reduce the exponential time 
complexity down to one linear in the number 
of sequences and quadratic in their length, 
O((m – 1)n2).

This reduction in complexity is welcome 
and makes many large data sets tractable. It 
does not, however, solve the entire problem. 
A key question remains of what determines 
a “good” alignment versus a “bad” one, or 
more precisely, how do we attach an optimal-
ity value (or score) to an MSA. 

Fig. 1. The increase in execution time (by problem size) for several complexities 
for logarithmic O(logn), O(nlogn), linear O(n), quadratic O(n2), cubic O(n3), and 
exponential O(2n).
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For pairwise alignment, scoring is stra-
ight forward, the distance between to two 
sequences. We might do this in a variety 
of ways (see optimality criteria below), but 
once we have a distance between base pairs, 
or amino acids, we can apply this without 
fuss to a pair of sequences. However, once 
we move to three sequences, the process 
becomes more complicated. Two common 
approaches would be the sum of the (three) 
pairwise distances among the three aligned 
sequences. A second would be to sum the 
distance between each aligned sequence 
and a common or “centroidal” sequence that 
represents the center, or average of the three. 
The fi rst approach is referred to as “Sum-of-
Pairs”, or SP alignment (Carrillo, Lipman, 
1988) and the second “Consensus” alignment 
(Gusfi eld, 1997). Furthermore, with four se-
quence a third approach is possible, that of 
“Tree” alignment (Sankoff, 1975), where 
alignments are created such that an overall 
evolutionary tree cost (in terms of summed 

edge costs) is minimized. Each of these meth-
ods can result in different MSAs even though 
basic cost parameters (such as substitution 
and indel costs) are the same. An important 
question is which method is most appropri-
ate, or best in a phylogenetic context.

3. Alignment in the context of phylogeny
Once we have dispensed with the his-

torical atrocity of “by-eye” alignment (e. g. 
Kjer, 2004), we are left with three common 
approaches to automated MSA generation 
when we analyze comparative sequence 
data — SP, Consensus, and Tree. There are 
two general approaches to discussing this 
choice — those based on fi rst principles of 
historical homology and those based on ef-
fi cacy and time complexity, often of imple-
mentations. 

On the theoretical side, the argument has 
been made recently (Padial et al., 2014) and 
not so recently (e. g. Giribet et al., 2002; 
Faivovich et al., 2004; Prendini et al., 2005) 

Fig. 2. Progressive alignment of Feng, Doolittle (1987). Pairwise alignments are 
performed in post-order tree traversal to create partial MSAs following once 
a gap, always a gap (left of vertices) or profi le sequences (right of vertices) 
of IUPAC symbols for each column with a bar if a gap is also present in that 
aligned column. Redrawn after Wheeler (2012).
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that since it is phylogenetic trees we are in-
terested in, an alignment method based on 
trees is the only appropriate approach. Pa-
dial et al. (2014) in their forceful analysis 
also adduce empirical data as to the effi cacy 
(in terms of tree optimality) of the tree align-
ment approach at least as embodied in the 
program POY (Wheeler et al., 2013, 2015). 
They explore and criticize what they have 
named “similarity alignment” (i. e. SP) on 
the grounds that similarity as a means of re-
constructing phylogeny (as with UPGMA) 
has been long rejected in favor of homol-
ogy (and synapomophy) based schemes. 
The homology implications of a potentially 
unique scheme for each possible phyloge-
netic scenario, termed “dynamic” homology 
(Wheeler, 2001), as opposed to the universal 
“static” homology statements produced by 
SP and consensus similarity alignments are 
argued to be vastly superior in explanatory 
power and more fi rmly rooted in the histori-
cal notions of derived homology (Fig. 3). 

In addition to the theoretical and episte-
mological rationales for favoring tree align-
ment, heuristic effi cacy is also an impor-
tant factor. Since the original description of 
Direct Optimization (DO) (Wheeler, 1996; 
Varón, Wheeler, 2012) as an approach to the 
analysis of sequence data, many empirical 
analyses have shown substantial improve-
ment in tree optimality (discussed more be-
low) over other MSA methods. (e. g. Whiting 
et al., 2006; Lindgren, Daly, 2007; Giribet, 
Edgecombe, 2013). Ford and Wheeler (2016) 
in analyzing data sets from 62–1766 rDNA 
sequences (Giribet, Wheeler, 1999, 2001; 
Wheeler, 2007; Benson et al., 2013) as well 
as simulated data showed optimality im-
provements of up to 50% over SP and Con-
sensus alignment implementations (Katoh 
et al., 2002a; Edgar, 2004; Larkin et al., 2007; 
Sievers et al., 2011). These analyses com-
pared MSAs (implied alignments [Wheeler, 
2003a] in the case of POY5) when subse-
quently analyzed by TNT (Goloboff et al., 
2003) the preeminent parsimony tree search 
program. These results confi rmed those of 
(Wheeler, Giribet, 2009) where in the case 
of over 5000 simulated data sets of Ogden 
and Rosenberg (2007) (also reanalyzed by 
Lehtonen, 2008), similarity MSAs always 
underperformed with respect to DO-based 
analysis.

To my knowledge, no analysis has ever 
been published where tree-alignment (at least 
as far as implemented by POY) has resulted 
in phylogenetic trees of inferior optimality 
value (i. e. parsimony score) to those based 
on any other MSA method.

4. Complexity of alignment
Commonly used MSA implementations 

— e. g. CLUSTALW (Higgins and Sharp, 
1988), MAFFT (Katoh et al., 2002b, MUS-
CLE (Edgar, 2004) — are based around 
progressive alignment after pairwise align-

Fig. 3. “Tree” alignment showing median se-
qu ences (at internal vertices) and MSAs 
(mu ltiple) on left and right. Note that there 
are two equally costly vertex assignments 
and derived alignments for this simple case. 
Redrawn after Wheeler (2012).
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ments of input sequences, hence have a time 
complexity that is quadratic in both sequence 
length (n) and number (m), hence O(m2n2). 
This may seem rather effi cient, but the gen-
eral MSA optimization problem itself, no 
matter whether SP, Consensus, or Tree is 
NP-hard (Wang, Jiang, 1994). As mentioned 
above, this implies both that optimal solu-
tions (nor non-trivial data sets) will not be 
found, and that there are a potentially expo-
nential numbers of such solutions. Basically, 
there is likely no identifi able, single “opti-
mal” MSA (Wheeler, 1994). 

Polynomial time approximations schemes 
(PTAS) have been developed for SP align-
ment with guaranteed bounds (Wang et al., 
2000) employing a mix of exhaustive and 
lifted alignment (Wang, Gusfield, 1997; 
Wheeler, 1999). Mainly of analytical inter-
est, a 1.47 bound can be ensured with a time 
complexity of O(m2n9). This is clearly well 
beyond empirical utility (and for not such a 
great bound), but underscores the diffi culty 
in determining high quality solutions. 

The conditions of guarantee are rather 
loose, including all possible scenarios, and 
the reality of historical biological sequences 
is that they are much more “well-behaved” 
than the most general case would allow. 
There are no known guaranteed bounds for 
the DO algorithm (Wheeler, 1996), but per-
formance in comparison with exact solutions 
in the three-sequence case has been exam-
ined (Varón, Wheeler, 2012). Depending on 
the rates of sequence (evolutionary) change, 
the DO algorithm has been shown to yield 
solutions within 3% to 10% of the optimal 
solution in biological realistic conditions. 
An O(n3) version of DO (Wheeler, 2003b) 
can perform better (exactly, unsurprisingly, 
in the three sequence case), but with an ad-
ditional cost factor of the length of the se-
quences, n. When employed in empirical 
cases (with comparable time complexity tree 

searches i. e. m2 to m3 for overall complex-
ity of O(m2–3n2), this still rather loose bound 
has been shown to be effective and more 
than competitive with other heuristics (Ford, 
Wheeler, 2016).

5. Complexity of tree searching
For most empirical systematists, the 

search for optimal (or at least optimal 
enough) trees occupies the greatest portion 
of their computational effort. For this rea-
son, algorithmic effi ciency and quality of 
implementation have been extremely im-
portant to practicing systematists since the 
fi rst phylogenetic (i. e. non cluster-based) 
tree reconstruction software was produced in 
the 1980’s (Farris, 1978, 1988; Felsenstein, 
1980; Mickevich, Farris, 1980; Swofford, 
1990). Tree searching, as an operation, is not 
unique to sequence data, but its interaction 
with the dynamic homology concept yields 
a tight connection between the search for op-
timal homology schemes and optimal trees 
(General Tree Alignment Problem, GTAP, 
below).

The search for the optimal or “best” phy-
logenetic tree is well-known to be NP-hard. 
As for MSA, this implies that exact solu-
tions for most datasets will be unavailable 
(time complexity O(2n)) and potentially ex-
ponential in number. This is the case for all 
optimality criteria that have been examined 
including distances (Day, 1987), parsimony 
(Foulds, Graham, 1982), and likelihood 
(Roch, 2006). For smaller data sets (< 25 or 
so taxa), exact solutions can be found via 
Branch-and-Bound approaches (Land, Doig, 
1960; Hendy, Penny, 1982). These methods 
rely on the examination of intermediate (par-
tial) solutions and pruning large segments of 
the solution space. For this to perform well, 
the data need to be relatively clean and still 
may not yield much of an improved ex-
ecution time — and may even be slower in 
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pathological cases. Modern empirical data 
sets are almost exclusively of the size that 
such an approach is impractical. 

Again as with MSA, heuristic approaches 
are the main tool used to identify optimal 
trees. These can be organized into two sorts 
of approaches that are most frequently used 
in combination: trajectory and perturba-
tion. Trajectory-based searches identify lo-
cal neighborhoods of solutions, choose the 
best of them and advance to another neigh-
borhood until no better solutions are found. 
Perturbation techniques, on the other hand, 
take a given solution and attempt to improve 
it by modifying the tree in ways which may 
not be immediately better, but may result in 
superior solutions at a later stage.

The nearly universally employed initial 
trajectory algorithm is the “Wagner” algo-
rithm, named after a botanist (Wagner, 1961) 
but conceived by a computational systematist 
(Farris, 1970) constructs trees via sequential 

addition of taxa to a growing tree. Initially, 
three taxa are chosen (either randomly or by 
distance), and each taxon added to the tree in 
each possible place. The optimality value is 
calculated for each of these candidate solu-
tions and the tree with the best value chosen. 
This is continued until all taxa have been 
added to the tree (Fig. 4). 

The time complexity of this operation is 
quadratic  (O(m2)), however, common prac-
tice is to perform a number of these, rand-
omizing the addition order (this number can 
be thought to grow with the problem size 
adding an additional factor of m, see below). 

These randomized Wagner build solu-
tions are not, on their own, usually felt to be 
satisfactory and much improvement can be 
garnered by what is commonly referred to 
as branch-swapping, a form of tree refi ne-
ment. There are two fundamental opera-
tions in branch-swapping: tree division and 
reattachment. In the fi rst, the tree is divided 

Fig. 4. Initial tree construction trajectory via the Wagner algorithm (Farris, 1970).
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by removing an edge and in the second, re-
attached in a new location via the creation 
of a new edge. The named forms of swap-
ping differ in the set of new edges that can 
be created. In each case, a neighborhood of 
new tree solutions is identifi ed and evaluated. 
The size of this neighborhood drives the time 
complexity of the operation.

Nearest-Neighbor-Interchange (NNI; Ca-
m in, Sokal, 1965; Robinson, 1971) generates 
the smallest neighborhood with the lowest 
time complexity (O(m)). In NNI, as with all 
swapping procedures, each internal edge is 
examined in turn. All edges are defi ned by 
two vertices, each of which is connected to 
two further edges. NNI deletes one of these 
connecting edges and creates two new trees 
by creating edges between the now uncon-
nected vertex and the two remaining edges. 
Given that there are (m − 3) edges in a tree 
with m taxa, the total number of tree rear-
rangements examined is 2(m − 3), hence the 

linear time complexity (assuming tree opti-
mality can be determined in constant time — 
a fallacy we will hold to for now).

Larger neighborhoods can be generated 
through the commonly referred to Subtree-
Pruning-and-Regrafting (SPR) and Tree-
Bisection-and-Regrafting (TBR) algorithms 
(initially undocumented and known under 
various names; Mickevich, Farris, 1980; 
Swofford, 1990; see Wheeler, 2012). SPR 
refi nement involves breaking an edge and 
reattaching the unconnected vertex via new 
edges to each remaining edge (as opposed 
to only the proximate two of NNI). There 
are then (2m − 7) reattachments for a total 
of 2(m − 3)(2m − 7) (Allen, Steel, 2001). 
Hence, SPR has quadratic time complexity 
in the number of taxa. TBR yields an addi-
tional factor of m by allowing edge connec-
tion not only to the root vertex of the dis-
connected tree, but to its internal edges as 
well. The exact neighborhood size depends 

Fig. 5. Tree-Bisection and Regrafting (TBR) rearrangement neighborhood.
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on the tree shape, but is cubic in the number 
of taxa (Fig. 5). 

A typical trajectory search would in-
volve a series of randomized Wagner builds 
followed by TBR branch-swapping refi ne-
ment. This is often referred to as RAS+TBR 
(Goloboff, 1999) and given that the number 
of random additions usually scales with the 
number of terminals the overall strategy can 
be thought of as quartic, O(m4).

This rather daunting polynomial factor 
led Goloboff (1999) to search for meth-
ods with reduced time complexity based 
on the notion of “composite optima”. The 
RAS+TBR strategy just scales too poorly 
for large data sets over the entire tree. Yet, 
it may well arrange smaller components of 
thee tree properly, at least for some subset 
of RAS+TBR runs. Goloboff reasoned that 
segments of the data set (perhaps 50 taxa or 
so; later named “sectors”) might well be in 
optimal or near optimal confi guration, but 
the odds of getting a large number of sec-
tors simultaneously well confi gured would 
be very small, hence requiring prohibitive 
RAS+TBR iterations. By combining this 
notion of sectors with breadth-fi rst search-
ing (Cormen et al., 2001), Goloboff (1999) 
proposed Sectorial-Searching (SS). In this 
branch-swapping refi nement operation, the 
edge set available for initial deletion and re-
attachment is limited to those not in sectors 
(commonly, but not invariantly subtrees). 
The time complexity of this operation is 
still cubic, but with a reduction in constant 
factor of the cube of the number of sectors, 
k.  If these sectors are roughly equal in size, 
time complexity can be reduced dramati-
cally to O((n/k)3). Disc-Covering methods 
(Huson et al., 1999; Roshan et al., 2004) 
have many similarities with sectorial meth-
ods, but have several important differences 
in the way they defi ne and resolve interme-
diate subproblems. This has been shown to 

result generally inferior performance (Golo-
boff, Pol, 2007).

In apposition to trajectory heuristics, 
perturbation approaches accept immediately 
poorer solutions in hope of fi nding better 
ones further on down the search path. The 
motivation behind accepting sub-optimal 
solutions is that the optimality landscape has 
multiple “peaks” and that solutions between 
them are suboptimal. Perturbation methods 
are specifi cally designed to go from local 
to hopefully global solutions by traversing 
solution areas with reduced quality. The 
fi rst use of this idea as an improvement on 
trajectory search came from Nixon (1999) 
in the form of the “parsimony ratchet.” The 
ratchet is a technique that begins with a local 
(i. e. trajectory) solution and strives to break 
through intermediate optimality barriers by 
reweighting subsets of characters and search-
ing (via TBR) on the new (but related) data 
set. The reweighting scheme shifts the opti-
mality landscape such that new optima may 
be reached via standard swapping, A second 
search, again typically via TBR, is then per-
formed beginning with the reweighted result, 
but with weights returned to their original 
values. This is performed multiple times, 
each instance offering an opportunity to fi nd 
a path from a local to a (more) global solu-
tion. The ratchet had an immediately salutary 
affect on analyses, fi rst on the “Zilla” RBCL 
dataset (Chase et al., 1993; Nixon, 1999) 
and later on others (Giribet, Wheeler, 1999). 
The ratchet approach has had an enormous 
effect on tree searching not only by directly 
improving search results, but also by open-
ing up thinking that lead to a number of other 
innovative approaches.

Following on the heals of Nixon’s ratchet, 
other perturbation techniques were devel-
oped, more directly adapted from simulated 
annealing. First developed for atomic bomb 
calculation in the 1950’s (Metropolis et al., 
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1953; Kirkpatrick et al., 1983), simulated 
annealing mimics the process of the anneal-
ing of metals via stepped reductions in tem-
perature. The key concepts are the analogues 
to temperature and energy state. When tem-
peratures are relatively high, the probability 
of accepting a lower quality solution (higher 
energy, in this case inferior optimality score) 
increases, allowing the search to fi nd global 
solutions through optimality valleys. Better 
(lower energy, superior optimality) solutions 
are always accepted. If the temperature is 
high enough, the search becomes a random 
walk with no infl uence of optimality score 
at all. As the temperature is gradually re-
duced, the probability of transitions to lower 
optimality is increasingly diminished, until 
they are forbidden entirely and the search 
becomes a standard trajectory. The trick to 
using the technique effectively is identifying 
the proper connections between the physical 
model of annealing and the optimization at 
hand, and the appropriate heating schedule. 
Goloboff’s “Tree-Drifting” (Goloboff, 1999) 
uses elements of such a simulated anneal-
ing approach. In his method, the difference 
in tree scores between candidate trees is the 
analogue of energy difference with random 
factor moderating acceptance of sub-optimal 
tree solutions.

A method employing elements of both 
trajectory and perturbation actions, and em-
ploying populations of trees is referred to as 
Genetic Algorithm, or GA. The idea behind 
this optimization technique is to simulate the 
evolutionary process with mutation, recom-
bination, and selection (Holland, 1975). As 
applied to tree searching (Moilanen, 1999, 
2001), GA starts with a set of initial solu-
tions (such as those form RAS+TBR) and 
mutates these via some type of perturbation. 
The pool of trees then undergoes a selection 
step, where the optimality value for the trees 
determines their continued presence in the 

population. Those that survive selection then 
undergo recombination-corresponding com-
ponents of trees (subtrees with the same leaf 
set) are exchanged. The order of these op-
erations may vary, but these core operations 
are always components of GA optimization. 
Goloboff (1999) emphasized the recombina-
tion step in his “Tree-Fusing” method, which 
also adds in trajectory searches to improve 
solutions. At least in phylogenetic applica-
tions (including MSA; Notredame, Higgins, 
1996), GA has not been shown to be very 
effective in generating solutions de novo, 
but has been extremely useful in improving 
existing solutions.

Each of the methods discussed above 
has found utility in empirical tree searching, 
and are nearly always used in combination. 
Implementations such as TNT (Goloboff 
et al., 2003; Goloboff, Pol, 2007) and POY 
(Wheeler et al., 2013, 2015) are explicit in 
their efforts to make these techniques avail-
able. Large analyses of up to thousands of 
unaligned (Ford, Wheeler, 2016) and tens of 
thousands of aligned (Goloboff et al., 2009) 
sequences demonstrate their combined ef-
fectiveness.

6. The GTAP and heuristic effi ciency
The previous sections have described 

alignment and tree search as two separate 
operations. That is, in fact, how most phy-
logenetic analyses are performed, and how 
most systematists understand the problem of 
deriving phylogenetic trees from sequence 
data. This is, however, a limited and largely 
incorrect notion of the basic challenge. This 
does not mean that separate (i. e. 2-step) 
analyses do not have heuristic utility, merely 
that as a conceptualization and problem defi -
nition (with concomitant solution space and 
complexity) it is an erroneous path.

As discussed above, tree-alignment is 
the proper form of MSA in a phylogenetic 
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context, hence, the alignment be constructed 
to minimize the optimality score (originally 
parsimony) for a given tree. Known as the 
TAP (for Tree Alignment Problem), it is the 
“small” parsimony problem for a tree of 
unaligned sequence data and is NP-hard. If 
this tree is unknown, as is usually the case, 
then a tree search must also be performed 
with each tree evaluated in turn based on its 
tree alignment cost. This is the “large” parsi-
mony problem for unaligned sequences and 
is referred to as the General Tree Alignment 
Problem or GTAP. Wrapping one NP-hard 
optimization inside of another makes this 
an exceptionally diffi cult, but empirically 
important, challenge. 

Distinct alignment and tree searching 
operations can be thought of as one sort of 
GTAP heuristic. From the alignment perspec-
tive alone, there were only two efforts (of 
which I am aware) to construct alignments 
specifi cally with the objective of yielding 
optimal trees MALIGN (Wheeler, Gladstein, 
1994, 1998) and TreeAlign (Hein, 1989a,b, 
1990). These implementations would pro-
duce MSA results (one or more MSAs) that 
would then be fed into tree search programs 
to complete phylogenetic analysis. Although 
working towards tree-alignment, as with oth-
er MSA efforts the production of a single (or 
small number) of alignments used as a basis 
for the evaluations of a large number of trees 
(easily > 109) allows for a certain effi ciency, 
but at a signifi cant penalty in result quality. 

The fundamental idea of the GTAP is that 
each tree, in essence, needs to be evaluated 
on the basis of its own alignment. That is, the 
alignment optimal (at least heuristically) for 
that tree. As tree space is searched, a poten-
tially unique MSA would need to be gener-
ated for each candidate tree. Currently the 
most effi cient heuristic procedure for this op-
eration is Direct Optimization (DO; Wheeler, 
1996; Varón, Wheeler, 2012) implemented 

in successive versions of POY (Gladstein, 
Wheeler, 1997; Wheeler et al., 2005; Varón 
et al., 2008; Wheeler et al., 2013). DO cre-
ates a series of vertex sequences via tree 
traversal in acceptable time with worst case 
complexity O(mn2), but  average case com-
plexity on the order of O(mnlogn). This has 
allowed analyses of sequences of length 2000 
or more for more than 1000 sequences with 
unmatched optimality scores (Varón, Wheel-
er, 2013; Ford, Wheeler, 2016). Higher time 
complexity fl avors of DO have been defi ned: 
e. g. “Iterative-Pass” optimization (Wheeler, 
2003b) with the much greater time complex-
ity of O(n3). 

While DO constructs internal vertex se-
quences, other GTAP approaches have been 
based on using observed sequences as can-
didate vertex labels. These include “lifted” 
alignments (Wang et al., 1996; Wang, Gus-
fi eld, 1997), and the stronger “fi xed-states” 
(Wheeler, 1999) and “Search-Based” optimi-
zation (Wheeler, 2003c). Each of these has 
complexities that are cubic in the number 
of taxa O(m3) after a quadratic setup phase 
O(m2n2). In general, these methods do not 
yield results competitive with DO, but do 
have guaranteed bounds, hence are extremely 
useful for analytical purposes.

Direct GTAP solution attempts will likely 
always have a higher time complexity than 
tree searching on pre-aligned sequences, cur-
rently by a factor of n (all over factors being 
equal, which they are not). But two factors 
have to be noted on this front, fi rst is the time 
expended in alignment part of the two-step 
approach, and second the quality of the re-
sultant solution. 

7. Optimality criteria and complexity
This discussion has so far been rooted 

in minimizing overall evolutionary score — 
parsimony. Each of the techniques discussed 
above (alignment, tree search, direct GTAP 
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optimization) can and often is accomplished 
within the framework of other optimality 
criteria, namely maximum likelihood and 
Bayesian posterior probability.

Sequence alignment in a maximum like-
lihood context was fi rst proposed by Bishop 
and Thompson (1986) and later in successive 
efforts by Thorne and coworkers (Thorne 
et al., 1991, 1992; Thorne, Kishino, 1992). 
A tree alignment approach was proposed 
by Wheeler (2006) (reviewed in: Denton, 
Wheeler, 2012) implemented in POY3 and 
POY5.

Tree alignment in the general context of 
Bayesian analysis has produced a number 
of implementations including Profi le-HMM 
(Krogh et al., 1994), HANDEL (Holmes, 
Bruno, 2001), SATCHMO (Edgar, Sjölander, 
2003), ProAlign (Löytynoja, Milinkovitch, 
2003), ALIFRITZ (Fleissner et al., 2005), 
BEAST (Lunter et al., 2005), and BaliPhy 
(Redelings, Suchard, 2005; Suchard, Re-
delings, 2006). Wheeler (2014) proposed a 
version of MAP based (as opposed to MC3) 
Bayesian tree alignment implemented in 
POY5. 

The basic time complexity factors of sta-
tistical alignment, tree search and GTAP are 
still present as they are for parsimony, but 
usually have large additional constant factors 
resulting in vastly increased execution time. 
This is due to their need to evaluate statistical 
models of sequence evolution including a va-
riety of parameters, most importantly branch/
edge lengths. The most commonly used 
ML tree search tool in use today, RAxML 
(Stamatakis et al., 2005) as well as that for 
Bayesian, MrBayes (Huelsenbeck, Ronquist, 
2003), consume many thousands of times 
more CPU cycles than that for parsimony, 
at least in the guise of TNT (Goloboff et al., 
2003). Again, this is not sue to any short-
coming in implementation, but the reality of 
parameter-rich model-based tree searching. 

The same factors, yet increased again, af-
fect Bayesian GTAP methods as well. In ad-
dition to even more enhanced parameters and 
prior distributions involved in Bayesian cal-
culations, the reliance on MC3 methods adds 
enormous and problematic (in terms of sta-
tionarity requirements and their recognition) 
optimization factors (Mossel, Vigoda, 2005, 
2006). In short, MSA, tree search, and GTAP 
can be approached in a variety of ways, and 
with a variety of tools, but all are burdened 
with the weight of NP-hard optimizations.

8. The coming deluge
In the past 10 years sequencing technol-

ogy has rapidly advanced. This is largely 
due to the Human Genome Project and these 
technological fruits are now being reaped by 
systematic biology. Two important sources 
of comparative data are transcriptomic and 
whole genome sequencing. The fi rst meta-
zoan whole-genome phylogeny was only 
published in 2007 and then only for twelve 
species of very closely related Drosophila 
species (Clark et al., 2007). Even though 
whole genome costs are rapidly decreas-
ing, faster even than Moore’s Law, the large 
data sets produced now are based on the 
expressed portion of the genome, the tran-
scriptome. Although the transcriptome rep-
resents less than 1% of the genome of most 
organisms, analyses based on these data have 
increase our available genomic information 
by three orders of magnitude in a short time. 
As an example, the metazoan analysis of 
Dunn et al. (2008) relied on 150 genes, fol-
lowed the next year by Hejnöl et al. (2009) 
with nearly 1500. Riesgo et al. (2012) and 
Sharma et al. (2014) have produced data sets 
with greater than 20,000 genes. Concomitant 
with this, is an increase in the number of 
taxa from which these samples are derived. 
At present, transcriptomic analysis requires 
relatively freshly obtained specimens, and 
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this has limited the taxonomic expansion in 
some cases.

DNA-based techniques are now in de-
velopment that will likely allow the deter-
mination of whole genomes from preserved 
museum specimens. This development will 
no doubt result in an explosion of taxonom-
ic data that will threaten to overwhelm our 
current computational abilities. As we have 
seen, the general complexity of analysis of 
a genetic sequence is at worse quadratic in 
length, and linear in number of genes. This is 
a complexity we can handle at present. The 
taxon number factor is more daunting with 
a potentially quartic time complexity. Whole 
genomes will also provide a great deal more 
information than transcriptomes do presently 
and this will take effort to extract.

The challenges coming our way in the 
next few years are clear. We will have to 
identify computational methods that will 
produce, at least heuristically, optimal re-
sults. Furthermore, these methods will have 
to scale into the hundreds of thousands of ter-
minals and potentially billions of base pairs. 
This will no doubt be assisted by the com-
modity parallelism now broadly available. 
Yet that will only generate a linear factor of 
improvement. To get to where we will need 
to be, only improved algorithms and poten-
tially novel analytical approches offer a path.

Acknowledgements

Thanks to Igor Pavlinov for the opportu-
nity to review this topic. 

References
Allen B., Steel M. 2001. Subtree transfer oper-

ations and their induced metrics on evolu-
tionary trees. — Annals of Combinatorics, 
5 (1): 1–13.

Benson D.A., Cavanaugh M., Clark K. et al. 
2013. Genbank. — Nucleic Acids Research, 
41 (D1): D36–D42.

Bishop M.J., Thompson E. A. 1986. Maximum 
likelihood alignment of DNA sequences. — 
Journal of Molecular Bioliology, 190 (2): 
159–165.

Camin J.H., Sokal, R.R. 1965. A method for de-
ducing branching sequences in phylogeny. 
— Evolution, 19 (3): 311–326.

Carrillo H., Lipman D. 1988. The multiple se-
quence alignment problem in biology. — 
SIAM Journal on Applied Mathematics, 48 
(5): 1073–1082.

Chase M.W., Soltis D.E., Olmstead R.G., Mor-
gan et al. 1993. Phylogenetics of seed plants: 
An analysis of nucleotide sequences from 
the plastid gene RBCL. — Annals of the Mis-
souri Botanical Garden, 80 (3): 528–580.

Clark A.G., Eisen M.B., Smith D.R. et al. 
2007. Evolution of genes and genomes on 
the Drosophila phylogeny. — Nature, 450: 
203–218.

Cormen T.H., Leiserson C.E., Rivest R.L., 
Stein C. 2001. Introduction to algorithms. 
Cambridge (MA): The MIT Press, 2nd edi-
tion. 1180 p.

Day W.H.E. 1987. Computational complexity 
of inferring phylogenies from dissimilarity 
matrices. — Bulletin of Mathematical Biol-
ogy, 49 (4): 461–467.

Denton J., Wheeler W.C. 2012. Trivial alignm-
ents in maximum likelihood analysis of nu-
cleotide data. — Cladistics, 28 (5): 514–528.

Dunn C.W., Hejnöl A., Matus D.Q. et al. 2008. 
Broad phylogenomic sampling improves reso-
lution of the animal tree of life. — Nature, 
452: 745–749.

Edgar R.C. 2004. MUSCLE: multiple sequence 
alignment with high accuracy and high thro-
ughput. — Nucleic Acids Research, 32 (5): 
1792–1797.

Edgar R.C., Sjölander K. 2003. SATCHMO: seq-
uence alignment and tree construction us-
ing hidden Markov models. — Bioinforma-
tics, 19 (11): 1404–1411.

Faivovich J., Garca P.C., Ananias F. et al. 2004. 
A molecular perspective on the phylogeny 
of the Hyla pulchella species group (Anu-
ra, Hylidae). — Molecular phylogenetics and 
evo lution, 32 (3): 938–950.

Farris J.S. 1970. A method for computing Wag-
ner trees. — Systematic Zoology, 19:83–92.



112 W.C. Wheeler

Farris J.S. 1978. Wag78. Software and docume-
ntation. Publ. by author. 

Farris J.S. 1988. Hennig86. Version 1.5. Publ. 
by author.

Felsenstein J. 1980. PHYLIP Version 1.0: Phy-
logeny Inference Package. http://www0.nih.
go.jp/~jun/research/phylip/main.html?ref= 
herseybedava.info

Feng D.-F., Doolittle R.F. 1987. Progressive se-
quence alignment as a prerequisite to cor-
rect phylogenetic trees. — Journal of Mo-
lecular Evolution, 25 (4): 351–360.

Fleissner R., Metzler D., von Haeseler R. 2005. 
Simultaneous statistical multiple alignment 
and phylogeny reconstruction. — Systemat-
ic Biology, 54 (4): 548–561.

Ford E., Wheeler W. 2016. Comparison of heu-
ristic approaches to the general-tree-align-
ment problem. — Cladistics, 32. in press. 
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/
cla.12142/abstract?userIsAuthenticated=false 
&denied. 

Foulds L.R., Graham R.L. 1982. The Steiner 
problem in phylogeny is NP-complete. — 
Advances in Applied Mathematics, 3 (1): 
43–49.

Giribet G., Edgecombe G.D. 2013. Stable phy-
logenetic patterns in scutigeromorph centi-
pedes (Myriapoda : Chilopoda : Scutigero-
morpha): dating the diversification of an an ci  
ent lineage of terrestrial arthropods. — In-
vertebrate Systematics, 27 (5): 485–501.

Giribet G., Wheeler W.C. 1999. The position of 
arthropods in the animal kingdom: Ecdyso-
zoa, islands, trees and the “parsimony rat-
chet”. — Molecular Phylogenetics and Evo-
lution, 13 (3): 619–623.

Giribet G., Wheeler W.C. 2001. Some unusual 
small-subunit ribosomal DNA sequences of 
metazoans. — American Museum Novitates, 
3337: 1–14.

Giribet G., Wheeler W.C., Muona J. 2002. DNA 
multiple sequence alignments. — DeSalle R., 
Giribet G., Wheeler W.C. (eds). Molecular sys-
te matics and evolution: Theory and practice. 
Basel: Birkhauser Verlag. P. 107–114. 

Gladstein D.S., Wheeler W.C. 1997. POY ver-
sion 2.0. Program and documentation. New 
York: American Museum of Natural Histo-

ry. http://research.amnh.org/scicomp/projects/
poy.php.

Goloboff P. 1999. Analyzing large data sets in 
reasonable times: solutions for composite op-
tima. — Cladistics, 15 (4): 415–428.

Goloboff P., Farris J.S., Nixon K. 2003. TNT 
(Tree analysis using New Technology) ver-
sion 1.0. Program and documentation. Tucu-
mán (Argentina). Published by the authors. 
http://www.lillo.org.arg/phylogeny/tnt.

Goloboff P.A., Catalano S.A., Mirande J.M. et 
al. 2009. Phylogenetic analysis of 73 060 
taxa corroborates major eukaryotic groups. 
— Cladisitcs, 25 (3): 211–230.

Goloboff P.A., Pol D. 2007. On divide-and-con-
quer strategies for parsimony analysis of 
large data sets: Rec-I-DCM3 versus TNT. 
— Systematic Biology, 56 (3): 485–495.

Gusfield D. 1997. Algorithms on strings, trees, 
and sequences: Computer science and com-
putational biology. Cambridge: Cambridge 
Univ. Press. 534 p.

Hein J. 1989a. A new method that simultane-
ously aligns and reconstruct ancestral se-
quences for any number of homologous 
sequences, when the phylogeny is given. 
— Molecular Biology and Evolution, 6 (6): 
649–668.

Hein J. 1989b. A tree reconstruction method 
that is economical in the number of pairwise 
comparisons used. — Molecular Biology 
and Evolution, 6 (6): 669–684.

Hein J. 1990. Unified approach to alignment and 
phylogenies. — Methods in Enzymology, 
183: 626–645.

Hejnöl A., Obst M., Stamatakis A. et al. 2009. 
Assessing the root of bilaterian animals with 
scalable phylogenomic methods. — Pro ce-
edings of the Royal Society, ser. B, Biologi-
cal Sci., 276: 4261–4270.

Hendy M.D., Penny D. 1982. Branch and bound 
algorithms to determine minimal evolution-
ary trees. — Mathematical Biosciences, 60: 
133–142.

Higgins D.G., Sharp P.M. 1988. Clustal: A pac-
kage for performing multiple sequence alig-
nment on a microcomputer. — Gene, 73 (1): 
237–244.



113 Analysis of comparative sequence data

Holland J.H. (ed.). 1975. Adaptation in natu-
ral and artificial systems. Ann Arbor (MI): 
University of Michigan Press. 211 p.

Holmes I., Bruno W.J. 2001. Evolutionary 
HMMs: a Bayesian approach to multiple 
alignment. — Bioinfomratics, 17 (9): 803–
820.

Huelsenbeck J.P., Ronquist F. 2003. MrBayes: 
Bayesian inference of phylogeny, 3.1.2 edi-
tion. Program and documentation. at http://
morphbank.uuse/mrbayes/.

Huson D., Nettles S., Warnow T. 1999. Disk-
covering, a fast converging method for phy-
logenetic tree reconstruction. — Journal of 
Computational Biology, 6 (3): 368–386.

Katoh K., Misawa K., Kuma K., Miyata T. 
2002a. MAFFT: a novel method for rapid 
mutliple sequence alignment based on fast 
fourier transform. — Nucleic Acids Rese-
arch, 30 (14): 3059–3066.

Katoh K., Misawa K., Kuma K., Miyata T. 
2002b. MAFFT version 5.25: multiple se-
quence alignment program. — Nucleic Ac-
ids Research, 30 (14): 3059–3066. 

Kirkpatrick S., Gelatt C.D., Vecchi M.P. 1983. 
Optimization by simulated annealing. — 
Science, 220: 671–680.

Kjer K. M. 2004. Aligned 18S and insect phy-
logeny. — Systematic Biology, 53 (3): 506–
514.

Krogh A., Brown M., Mian I.S. et al. 1994. Hid-
den Markov models in computational biol-
ogy: applications to protein modeling. — 
Journal of Molecular Bioliology, 235 (5): 
1501–1531.

Land A.H. and Doig, A.G. 1960. An automat-
ic method of solving discrete programming 
problems. Econometrica, 28 (3): 497–520.

Larkin M.A., Blackshields G. et al. 2007. Clustal 
W and Clustal X version 2.0. — Bioin for-
matics, 23 (21): 2947–2948.

Lehtonen S. 2008. Phylogeny estimation and 
alignment via POY versus Clustal–PAUP: 
A response to Ogden and Rosenberg (2007). 
— Systematic Biology, 57 (4): 653–657.

Lindgren A.R., Daly M. 2007. The impact of 
length-variable data and alignment criterion 
on the phylogeny of Decapodiformes (Mol-
lusca: Cephalopoda). — Cladistics, 23 (4): 
464–476.

Löytynoja A., Milinkovitch M. C. 2003. ProA-
lign, a probabilistic multiple alignment pro-
gram. — Bioinformatics, 19 (11): 1505–
1513.

Lunter G., Drummond A.J., Miklós I., Hein J. 
2005. Statistical alignment: Recent prog-
ress, new applications, and challenges.— Nie-
lsen R. (ed.). Statistical methods in molecu-
lar evolution. Springer. P. 375–406. 

Metropolis N.A., Rosenbluth A., Rosenbluth M. 
et al. 1953. Equation of state calculations by 
fast computing machine. — J. Chem. Phys, 
21 (6): 1087–1092.

Mickevich M.F., Farris J.S. 1980. PHYSYS: 
Phylogenetic analysis system. Publ. by au-
thors.

Moilanen A. 1999. Searching for most parsimo-
nious trees with simulated evolutionary op-
timization. — Cladistics, 15 (1): 39–50.

Moilanen A. 2001. Simulated evolutionary op-
timization and local search: Introduction and 
application to tree search. — Cladistics, 17 
(1): S12–S25.

Mossel E., Vigoda E. 2005. Phylogenetic mcmc 
algorithms are misleading on mixtures of 
trees. — Science, 309: 2207–2209.

Mossel E., Vigoda E. 2006. Limitations of 
markov chain monte carlo algorithms for 
bayesian inference of phylogeny. — The 
Annals of Applied Probability, 16 (4): 2215–
2234.

Needleman S.B., Wunsch C.D. 1970. A general 
method applicable to the search for similari-
ties in the amino acid sequences of two pro-
teins. — Journal of Molecular Bioliology, 
48 (3): 443–453.

Nixon K.C. 1999. The parsimony ratchet, a new 
method for rapid parsimony analysis. — 
Cladistics, 15 (4): 407–414.

Notredame C., Higgins D.G. 1996. SAGA: se-
quence alignment by genetic algorithm. — 
Nucleic Acids Research, 24 (8): 1515–1524.

Ogden T.H., Rosenberg M.S. 2007. Alignment 
and topological accuracy of the direct opti-
mization approach via POY and traditional 
phylogenetics via ClustalW + PAUP*. — 
Sys. Biol., 56:182–193.

Padial J., Grant T., Frost D.R. 2014. Molecular 
systematics of terraranas (Anura: Brachyce-
phaloidea) with an assessment of the effects 



114 W.C. Wheeler

of alignment and optimality criteria. — 
Zootaxa,  3825: 1–132.

Prendini L., Weygoldt P., Wheeler W.C. 2005. 
Systematics of the Damon variegatus group 
of African whip spiders (Chelicerata: Am-
blypygi): Evidence from behaviour, mor-
phology and DNA. — Organisms Diversity 
and Evolution, 5 (3): 203–236.

Redelings B.D., Suchard M.A. 2005. Joint Bay-
esian estimation of alignment and phylo geny. 
— Systematic Biology, 54 (3): 401–418.

Riesgo A., Andrade S.C., Sharma P.P. et al. 2012. 
Comparative description of ten transcripto-
mes of newly sequenced invertebra tes and 
efficiency estimation of genomic sampling 
in non-model taxa. — Frontiers in Zoology, 
9 (1): 1–24.

Robinson D.F. 1971. Comparison of labelled tre-
es with valency three. — Journal of Combi-
natorial Theory, 11 (2): 105–119.

Roch S. 2006. A short proof that phylogenet-
ic tree reconstruction by maximum likeli-
hood is hard. — IEEE/ACM Transactions on 
Com putational Biology and Bioinformatics, 
3 (1): 92–94.

Roshan U., Moret B., Williams T., Warnow T. 
2004. Rec-I-DCM3: A fast algorithmic tech-
nique for reconstructing large phylogenetic 
tree. — Proc. IEEE Computer Society Bio-
informatics Conference CSB 2004, Stan-
ford (CA). P. 98–109.

Sankoff D.M. 1975. Minimal mutation trees of 
sequences. — SIAM Journal on Applied Ma-
thematics, 28 (1): 35–42.

Sharma P.P., Kaluziak S.T., Pérez-Porro A.R. 
et al. 2014. Phylogenomic interrogation of 
arachnida reveals systemic conflicts in phy-
logenetic signal. — Molecular Biology and 
Evolution, 31 (11): 2963–2984.

Sievers F., Dineen D., Gibson T.J. et al. 2011. 
Fast, scalable generation of high-quality pro-
tein multiple sequence alignments using Clu-
stal Omega. — Molecular Systems Biology, 
7 (1): 539.

Stamatakis A., Ludwig T., Meier H. 2005. 
Raxml-iii: A fast program for maximum 
likelihood-based inference of large phy-
logenetic trees. — Bioinformatics, 21 (4): 
456–463.

Suchard M.A., Redelings B.D. 2006. Bali-Phy: 
Simultaneous Bayesian inference of align-
ment and phylogeny. — Bioinformatics, 22 
(16): 2047–2048.

Swofford D.L. 1990. PAUP: Phylogenetic Anal-
ysis Using Parsimony. Version 2.4. Distrib-
uted by the Illinois Natural History Survey: 
Champaign, Illinois.  

Thorne J.L., Kishino H. 1992. Divergence time 
and evolutionary rate estimation with multi-
locus datafreeing phylogenies from the ar-
tifacts of alignment. — Molecular Biology 
and Evolution, 9 (6): 1148–1162.

Thorne J.L., Kishino H., Felsenstein J. 1991. An 
evolutionary model for maximum likelihood 
alignment of DNA sequences. — Journal of 
Molecular Evolution, 33 (2): 114–124.

Thorne J.L., Kishino H., Felsenstein J. 1992. 
Inching toward reality: an improved likeli-
hood model of sequence evolution. — Jour-
nal of Molecular Evolution, 34 (1): 3–16.

Ukkonen E. 1985. Finding approximate pat-
terns in strings. — Journal of Algorithms, 6 
(1): 132–137.

Varón A., Vinh, L.S., Bomash, I., and Wheel-
er, W.C. 2008. Poy 4.0. American Museum 
of Natural History. http://research.amnh.org/ 
scicomp/projects/poy.php.

Varón A., Wheeler W. C. 2012. The tree-align-
ment problem. — BMC Bioinformatics, 13: 
293.

Varón A., Wheeler W.C. 2013. Local search for 
the generalized tree alignment problem. — 
BMC Bioinformatics, 14: 66.

Wagner W.H. 1961. Problems in the classifica-
tion of ferns. — Recent Advances in Bota-
ny. Toronto: University of Toronto Press. P. 
841–844.

Wang L., Gusfield D. 1997. Improved approxi-
mation algorithms for tree alignment. — 
Journal of Algorithms, 25 (2): 255–273.

Wang L., Jiang T. 1994. On the complexity of 
multiple sequence alignment. — Journal of 
Computational Biology, 1 (4): 337–348.

Wang L., Jiang T., Gusfield D. 2000. A more ef-
ficient approximation scheme for tree align-
ment. — SIAM J. Comput., 30 (1): 283–299.

Wang L., Jiang T., Lawler E.L. 1996. Approxi-
mation algorithms for tree alignment with 



115 Analysis of comparative sequence data

a given phylogeny. — Algorithmica, 16 (3): 
302–315.

Wheeler W.C. 1994. Sources of ambiguity in 
nucleic acid sequence alignment. — Schier-
water B., Streit B., DeSalle R. (eds).  Mo-
lecular ecology and evolution: Approaches 
and applications. Basel: Birkhäuser Verlag. 
P. 323–352.

Wheeler W.C. 1996. Optimization alignment: 
The end of multiple sequence alignment in 
phylogenetics? — Cladistics, 12 (1): 1–9.

Wheeler W.C. 1999. Fixed character states and 
the optimization of molecular sequence data. 
— Cladistics, 15 (4): 379–385.

Wheeler W.C. 2001. Homology and the optimi-
zation of DNA sequence data. — Cladistics, 
17 (1): S3–S11.

Wheeler W.C. 2003a. Implied alignment. — 
Cladistics, 19 (3): 261–268.

Wheeler W.C. 2003b. Iterative pass optimiza-
tion. — Cladistics, 19 (3): 254–260.

Wheeler W.C. 2003c. Search-based character 
optimization. — Cladistics, 19 (4): 348–355.

Wheeler W.C. 2006. Dynamic homology and 
the likelihood criterion. — Cladistics, 22 
(2): 157–170.

Wheeler W.C. 2007. The analysis of molecular 
sequences in large data sets: where should 
we put our effort?  — Hodkinson T.R., Par-
nell J.A.N. (eds). Reconstructing the Tree 
of Life: Taxonomy and systematics of spe-
cies rich taxa. Oxford: Oxford Univ. Press. 
P. 113–128. 

Wheeler W.C. 2012. Systematics: A course of 
lectures. Wiley-Blackwell. 460 p.

Wheeler W.C. 2014. Maximum a posteriori 
probability assignment (MAPA): An opti-
mality criterion for phylogenetic trees via 

weighting and dynamic programming. — 
Cladistics, 30 (3): 282–290.

Wheeler W.C., Giribet G. 2009. Phylogenetic 
hypotheses and the utility of multiple seque-
nce alignment. — Rosenberg M.S. (ed.). 
Perspectives on biological sequence align-
ment. Berkeley (CA): University of Califor-
nia Press. P. 95–104. 

Wheeler W.C., Gladstein D.S. 1991–1998. MA-
LIGN. Program and documentation.  Docu-
mentation by Janies D., Wheeler W.C. New 
York. http://research.amnh.org/scicomp/pro-
jects /malign.php. 

Wheeler W.C., Gladstein D.S. 1994. MALIGN: 
A multiple sequence alignment program. — 
Journal of Heredity, 85 (5): 417–418.

Wheeler W.C., Gladstein D.S., De Laet J. 1996–
2005. POY version 3.0. Program and doc-
umentation. Documentation by Janies D., 
Wheeler W.C. Commandline documentati-
on by De Laet J., Wheeler W.C. New York: 
American Museum of Natural History. http://
research.amnh.org/scicomp/projects/poy.php 
(current version 3.0.11).

Wheeler W.C., Lucaroni N., Hong L. et al. 2013. 
POY version 5.0. New York: American Mu-
seum of Natural History. http://research.amnh. 
org/scicomp/projects/poy.php.

Wheeler W.C., Lucaroni N., Hong, L. et al. 
2015. POY version 5: Phylogenetic analy-
sis using dynamic homologies under multi-
ple optimality criteria. — Cladistics, 31 (2): 
189–196.

Whiting A.S., Pellegrino K.C., Rodrigues M.T. 
2006. Comparing alignment methods for 
inferring the history of the new world liz-
ard genus Mabuya (Squamata: Scincidae). 
— Molecular Phylogenetics and Evolution, 
38 (3): 719–730.



116 T.C. Goulding, B. Dayrat

Сборник трудов Зоологического музея МГУ им. М.В. Ломоносова
Archives of Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University

Том / Vol. 54   Cтр. / Pр. 116–133

© T.C. Goulding, B. Dayrat, 2016.

INTEGRATIVE TAXONOMY: 
TEN YEARS OF PRACTICE AND LOOKING INTO THE FUTURE
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With a global crisis in species extinction, the fi eld of taxonomy has 
been under pressure to speed-up the description and naming of new 
species before they disappear. This led to passionate debates in the early 
2000’s about the utility and limitations of DNA barcodes for taxonomy. 
In response to this debate, Integrative Taxonomy was developed as a 
way to incorporate DNA sequences into species discovery and species 
identifi cations, while maintaining that “traditional” taxonomic research 
is fundamental to delineating and understanding species. In the ten years 
since Integrative Taxonomy was proposed, DNA sequences have become 
prevalent in species description and have been widely used in biodiversity 
surveys. DNA sequences have become a valuable tool for species dis-
covery but cannot greatly speed up species description which require 
careful work by trained experts. With the proliferation of DNA barcodes, 
there is increased need to link newly discovered species with proper na-
mes and describe their natural history. High-throughput sequencing has 
revolutionized many fi elds of biology, and will undoubtedly be in cor-
porated into alpha-taxonomy in the future. However, in order to move 
forward with Integrative Taxonomy, it is fundamental that DNA sequences 
can be linked to individual specimens, and the use of multiplex identifi ers 
with high-throughput sequencing has not yet matched the low cost of 
uni-directional Sanger sequencing. Only by linking DNA sequences to 
specimens can individual variation within species be described and can 
fundamental questions of “which species have been described?” and 
“which species are new for science?” be answered. 

ИНТЕГРАТИВНАЯ СИСТЕМАТИКА: 
ДЕСЯТЬ ЛЕТ ПРИМЕНЕНИЯ И ВЗГЛЯД В БУДУЩЕЕ

Триша Гулдинг, Бенуа Дейра
В связи с глобальной угрозой вымирания видов систематика ока-

залась перед необходимостью ускорения описания и именования но-
вых видов прежде их исчезновения. В начале 2000-х гг. это привело 
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к горячим дебатам по поводу возможностей и ограничений исполь-
зования ДНК-баркодинга в систематике. В качестве реакции на эти 
дебаты возникла интегративная систематика как способ, сочетающий 
использование ДНК-сиквенсов в выявлении и идентификации видов 
с признанием фундаментальности «традиционных» систематических 
исследований для понимания границ и природы видов. Спустя 10 лет 
после формулировки идей интегративной систематики использова-
ние ДНК стало превалировать в описании видов и получило широ-
кое применение в изучении биоразнообразия. Секвенирование ДНК 
стало важным инструментом для выявления видов, но оно не может 
существенно ускорить описание видов, которое требует вниматель-
ного исследования квалифицированных специалистов. Широкое рас-
пространение ДНК-баркодинга приводит к необходимости «связы-
вания» вновь открываемых видов с соответствующими названиями 
и описания их биологии. Высокопроизводительное секвенирование 
ДНК революционизировало многие разделы биологии и в будущем 
несомненно будет включено в альфа-систематику. Однако для разви-
тия интегративной систематики крайне важно, чтобы ДНК-сиквенсы 
могли быть «привязаны» к конкретным экземплярам, а использование 
множественных идентификаторов на основе высокопроизводитель-
ного секвенирования пока не сравнялось по доступности с простым 
секвенированием по Сэнгеру. Только «связывание» ДНК-сиквенсов 
с экземплярами может позволить описывать внутривидовую измен-
чивость и получать ответы на ключевые вопросы: «что за виды были 
описаны?» и «какие виды — новые для науки?».

1. Introduction
Taxonomy has deeply changed in the fi rst 

decade of the 21st century. A major change 
is that DNA sequences are now routinely in-
cluded in papers on species diversity, which 
was not the case ten years ago. This radical 
change cannot be understood out of a his-
torical context which is worth briefl y pre-
senting here.

In a visionary paper entitled “The Biolog-
ical Diversity Crisis” (the shorter “biodiver-
sity” had not come yet to existence), Wilson 
(1985) expressed a series of ideas that laid 
the foundation for most of the discussions 
that were to come on species diversity and 
taxonomy. Those ideas include the urgent 
need to explore the earth’s species diversity 
so that attempts could be made to conserve 
it, the fact that millions of species are still 
undescribed and unknown, and, importantly, 

the lack of taxonomists who could describe 
species. After the Convention on Biological 
Diversity, in 1992, by the United Nations, the 
interest and concern for biodiversity contin-
ued to grow internationally. For instance, the 
US National Science Foundation launched its 
PEET (Partnership for Enhancing Expertise 
in Taxonomy) program in 1995 (Rodman, 
2007), as an attempt to support taxonomic 
studies of poorly known taxa and train a new 
generation of taxonomists.

Interestingly, in the exact same decade, 
i. e., the 1990s, Sanger sequencing became 
increasingly affordable. It is the second piece 
of that historical puzzle. In the early 1990s, 
getting DNA sequences was time-consuming 
and expensive, reserved to some rare labs 
of molecular systematics. By 2000, Sanger 
sequencing had become fast, common, and 
inexpensive.
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Finally, one should not forget a third and 
essential piece of the puzzle, the conceptual 
development of phylogeography, which also 
took place during that same period (Avise et 
al., 1987; Avise, Ball, 1990; Avise, 2000). In 
the 1990s, DNA sequences (and, for the most 
part, mitochondrial COI sequences) were al-
ready part of phylogeographic studies in ex-
ploring intraspecifi c variation. In that regard, 
phylogeography played a critical pioneer-
ing role. Other important concepts emerged 
during the last decade of the 20th century as 
well, such as Moritz’s (1994) Evolutionary 
Signifi cant Unit (ESU), which also directly 
depends on the use of DNA sequences for 
delineating species-level units.

With the new century came new discus-
sions around the general theme of “what 
taxonomy for the 21st century?” or “what 
future for taxonomy?”. By 2000, the time 
was ripe to incorporate modern scientifi c 
advances into taxonomic practice. A con-
ceptual framework was in place, which had 
already demonstrated that species-level units 
could be delineated and species variation ex-
plored using DNA sequences. A technique 
was routinely available and cheap. And, ob-
viously, huge needs existed because most of 
the Earth’s species diversity was — and still 
is — unknown and that we were — and still 
are — lacking the taxonomists to study it. As 
often in science, but most especially in tax-
onomy, discussions quickly became heated. 
Any new proposal was seen by taxonomists 
as a direct attack coming from outsiders who 
did not know the fi eld of taxonomy. There 
were a few years (mostly from 2002 to 2005) 
during which the exchanges were quite live-
ly, to say the least. That was the context in 
which Integrative Taxonomy was defi ned 
(Dayrat, 2005).

The idea of integrative taxonomy came 
up mostly as an attempt to provide a con-
structive response to the unfruitful debate 

generated by the fi rst publications on DNA 
barcoding and DNA taxonomy (e. g., Baker 
et al., 2003; Hebert et al., 2003; Tautz et al., 
2003). Indeed, as soon as the use of short 
fragments of DNA sequences for identify-
ing species was proposed, quarrels arose 
over taxonomy between — with only a slight 
exaggeration — those supporting molecules 
and those supporting morphology. A main is-
sue in that debate was that the different tasks 
of taxonomy were not distinguished clearly 
enough. Taxonomists discover, describe, 
name, classify, and identify species. Those 
different tasks are all connected but they each 
present distinct challenges. 

The fundamental idea on which Integra-
tive Taxonomy is based is that, because spe-
cies delineation is diffi cult, it should be based 
on as many tools available as possible. It is 
pointless to argue whether molecules or mor-
phology should be used to delineate species. 
Instead, the variation of different kinds of 
data (DNA sequences, morphology, behav-
ior, etc…) should be studied and integrated 
to obtain a broad view on species boundaries. 
Since 2005, many authors have adopted In-
tegrative Taxonomy as a sound approach to 
species delineation — Dayrat’s (2005) paper 
has been cited more than 400 times so far.

In the present contribution, we review the 
changes that took place in the last ten years 
and led to DNA sequences now playing a ma-
jor role in alpha-taxonomy. We also discuss 
some challenges that remain regarding inte-
grative taxonomy. Looking into the future, 
we discuss the use of high-throughput next-
generation sequencing in alpha-taxonomy 
and the challenges associated with it.

2. The major role of DNA sequences 
in biodiversity research

DNA barcoding (Hebert et al., 2003) and 
DNA taxonomy (Tautz et al., 2003) claimed 
that short fragments of DNA had the prom-
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ise to speed up taxonomy and help solve the 
biodiversity impediment. The idea behind 
was simple. There are not enough taxono-
mists given the huge diversity that remains 
to be discovered and traditional taxonomy is 
too slow. One of the strongest criticisms ex-
pressed about those DNA-based approaches 
was that they neglected the link with tradi-
tional species names and, through them, a 
goldmine of information accumulated over 
more than two centuries about species (Day-
rat, 2005; Teletchea, 2010; and references 
therein). Species diversity could be explored, 
but the link with the past literature would be 
lacking. Obviously, DNA sequences would 
need taxonomists because only they could 
go through the taxonomic literature to fi nd 
species names and retrieve valuable biologi-
cal information.

However, the most important issue in the 
original papers on DNA barcoding and DNA 
taxonomy probably was that species delinea-
tion and species identifi cation were confused. 
Differences between species identifi cation 
and species delineation are deep and it is 
essential to understand them. Species iden-
tifi cation should be as easy, fast, and as reli-
able as possible. A distinctive, external color 
trait may be enough or DNA sequences may 
be needed, as in the case of cryptic species. 
It should not matter which data are best or 
necessary for identifi cation. Species identi-
fi cation is what comes at the very end, after 
the real hard work has been done. Indeed, 
species units should fi rst be delineated before 
they can be identifi ed, regardless of whether 
it is based on DNA sequences or morphology.

Species discovery starts in the fi eld, when 
individuals are collected, but new species 
are not necessarily recognized as new in the 
fi eld. Hypotheses are often formed in the 
fi eld based on observations of morphology, 
habitat, and behavior. Evaluation of these 
hypotheses with taxonomic research is then 

needed and often reveals some taxa with high 
morphological variation, as well as unseen 
cryptic diversity. Yet, fi eld collecting may 
not be done by experts, which can make de-
scribing species more diffi cult if notes and 
photographs do not describe relevant natural 
history information. The core of taxonomic 
research is the delineation of species bounda-
ries, which addresses the following question: 
given a number of specimens, what species 
are there? It seems simple, but in reality it is 
complicated because of individual and even-
tually other kinds of within-species variation. 
Everything in life varies and variation is the 
essence of biodiversity but it also is the rea-
son why studying it is so diffi cult.

As the core of taxonomic research, de-
lineating species boundaries should not be 
done as fast as possible, because fast research 
rarely rhymes with good research. It is un-
fortunate because the need for taxonomy is 
immense, i. e., considerable amounts of new 
species wait to be discovered and described. 
Anybody with any bit of taxonomic experi-
ence will agree that working on a taxon in 
which new species have been described (and 
new names created) recklessly and carelessly 
in the past is basically a taxonomic night-
mare. So, poor-quality work is not an op-
tion. Some would argue that current species 
descriptions include character information 
that is not useful in diagnosing species, and 
that more concise species descriptions are 
needed. This has led to the recent creation 
of the term “turbo-taxonomy”, which has 
been applied to recent descriptions of spe-
cies in hyper-diverse groups of invertebrates 
(Butcher et al., 2012; Riedel et al., 2013). As 
the expertise of taxonomists is greatly needed 
to address undescribed biodiversity, there is 
certainly a need to be effi cient in producing 
species descriptions. At the same time, this 
methodology may be less applicable in less 
diverse groups or those with complicated tax-
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onomic history. A lesson from the past tells 
us that the best service to future taxonomists 
and future users of taxonomic data is to pro-
duce good work, i. e., accurate species units. 
It may take time, which unfortunately we do 
not have a lot of given the multiple threats to 
biodiversity and a lack of experts, but there 
is no such thing as fast and good science, at 
least not in the realm of taxonomy.

When standardized DNA-based appro-
aches to taxonomy were fi rst proposed (Bak-
er et al., 2003; Hebert et al., 2003; Tautz et al., 
2003), they generated vigorous debate. While 
some were ardently opposed to using DNA 
sequences for taxonomy (Ebach, Holdrege, 
2005) or believed it would be too ineffi cient 
(Hołyński, 2010), others were enthusiastic 
about how it could revolutionize taxonomy 
(Miller, 2007) and the proposal gained many 
supporters (Blaxter et al., 2005; Valentini et 
al., 2009; Teletchea, 2010; Mitchell, 2011). 
For animals, a region of the mitochondrial 
cytochrome oxidase I gene (COI) was se-
lected as a barcode region due to the ease 
of PCR amplifi cation in a broad variety of 
taxa, and a mutation rate that enables many 
closely related species to be distinguished. In 
plants and other gross taxonomic groups it 
has been debated which locus should be used 
as a DNA barcode and in some cases multiple 
loci are used (Kress, Erickson, 2008; Zim-
mermann et al., 2014). 

The choice of a mitochondrial marker for 
the animal DNA barcode was controversial 
because the mode of mitochondrial inherit-
ance and the evolution of the mitochondrial 
genome differ from the nuclear genome and 
therefore the two genomes may differ in how 
they estimate evolutionary relationships (Ru-
binoff, 2006). Also, gene trees may not repre-
sent species trees and the analysis of a single 
molecular marker should be interpreted cau-
tiously regarding the evolutionary history of 
a group (Degnan, Rosenberg, 2009). Others 

have pointed out the potential diffi culty in 
determining a “barcode gap”, or a universal 
threshold separating intraspecifi c and in-
terspecifi c diversity (Meyer, Paulay, 2005; 
Hickerson et al., 2006). The potential limi-
tations and debate about using a mitochon-
drial marker have been discussed in many 
reviews of DNA barcoding (Waugh, 2007; 
Frézal, Leblois, 2008; DeWalt, 2011) and do 
not need to be repeated here, but suffi ce it to 
say that the limitations have not prevented 
the adoption of DNA barcoding.

As the number of groups in which DNA 
barcoding has been applied has grown, it 
has become clear that levels of genetic di-
vergence representative of multiple species 
will differ between taxonomic groups, and 
therefore a standard and universal threshold 
for delineating species is not practical. How-
ever, that does not interfere with the ability of 
individual studies to delineate species within 
their respective taxonomic groups. The iden-
tifi cation of a “barcode gap” as a threshold 
for delineating species within a group has 
not be found in all taxonomic groups and 
may be complicated in species-poor data 
sets; in these cases, other loci and data are 
needed to delineate species (Meyer, Paulay, 
2005; Meier et al., 2006; Boyer et al., 2007; 
Piganeau et al., 2011; Dellicour, Flot, 2015). 
There is also likely to be a few taxa in any 
group that present additional challenges for 
delineation (van Velzen et al., 2012). Yet in 
many taxa there is a barcode gap that enables 
reliable species-level delineation which can 
be tested using different analytical methods 
(Lefébure et al., 2006; Puillandre et al., 2012; 
Fujisawa, Barraclough, 2013). 

DNA sequences are now frequently used 
to examine intraspecifi c genetic diversity 
within morphospecies, and this has resulted 
in many discoveries of morphologically 
cryptic lineages that need further study 
(Bickford et al., 2007). DNA sequences have 



121 Integrative taxonomy

the additional benefi t of standardizing bio-
diversity surveys of unknown groups across 
systems so that data can be compared, and the 
completeness of sampling can be analyzed 
with DNA sequence accumulation curves 
(Smith et al., 2009). While there will be a 
degree of error in initial estimations using 
mitochondrial DNA, DNA sequences have 
been undoubtedly useful in biodiversity sur-
veys, especially in groups in which morpho-
logical identifi cations are diffi cult or time-
consuming (Bhadury et al., 2006; Hajibabaei 
et al., 2011). DNA sequencing has also been 
invaluable in revealing cryptic microbial 
biodiversity from environmental samples 
via metagenomics, which is now being done 
with high-throughput sequencing (Roesch et 
al., 2007; Rajendhran, Gunasekaran, 2011). 
It has been more diffi cult to defi ne “species” 
in many of the microbial taxa compared to 
metazoans due to frequent horizontal gene 
transfer. Thus, the taxonomic status of many 
molecular operational taxonomic units of 
microbes remains uncertain, although dif-
ferent strategies are being developed to pro-
duce molecular operational taxonomic units 
that approximate species (Caron et al., 2009; 
Bruno et al., 2015). Bibliographic searches 
reveal that DNA sequences are now perva-
sive in studies of biodiversity (Teletchea, 
2010). Interestingly, many studies use COI 
sequences to estimate biodiversity or cryptic 
diversity without explicitly characterizing it 
as a barcoding approach (Faurby et al., 2011; 
O’Loughlin et al., 2011; Liu et al., 2013), 
and many others use the same locus (COI) to 
study phylogeography within species (Abel-
lán et al., 2009; DeBoer et al., 2014; Einfeldt 
et al., 2014). 

It is pertinent to point out here that there 
are fundamental differences in approaches 
between the use of COI sequences in bio-
diversity surveys (with a reference or not to 
DNA barcoding) and their use in phylogeo-

graphic studies or broader systematic stud-
ies. While information about the origin of 
species is relevant to understanding species 
diversity, it is not strictly needed in order to 
delineate and describe species. It often re-
quires research at the population level which 
is beyond the scope of biodiversity surveys. 
For phylogenetic studies, there is a clear need 
to utilize more than one marker in order to 
better reconstruct species relationships and 
resolve geographic or ecological patterns 
in speciation. Using both nuclear and mito-
chondrial DNA sequences enables taxa to be 
more confi dently supported and more accu-
rately represent species diversifi cation. It has 
therefore become expected that phylogenetic 
studies should utilize multiple genetic loci to 
investigate the evolutionary history of a par-
ticular clade and this has become common 
practice (e. g., Frey, Vermeij, 2008; Leav-
itt et al., 2013; Tamar et al., 2015). Ideally, 
biodiversity surveys could also incorporate 
multilocus data to delineate species (Fujita 
et al., 2012), but large numbers of individu-
als are usually sequenced in order to get an 
estimate of species diversity, and there is 
often not enough time or resources to se-
quence multiple loci from a large number of 
samples in order to comprehensively inves-
tigate phylogenetic relationships at multiple 
levels. With many undescribed species need-
ing the attention of taxonomists, obtaining 
multilocus data for each species description 
will often not be the best use of resources. 

Efforts recently emerged to incorporate 
DNA barcoding into broader studies in biodi-
versity and ecology (Kerr et al., 2007; Janzen 
et al., 2009; Ward et al., 2009; Leray et al., 
2012; Dincă et al., 2015) and a large amount 
of sequence data is continually being added 
to databases (e. g., Genbank, CBoL). A major 
challenge that we already face is the curation 
of those sequences, from the permanent stor-
age of an actual specimen associated with a 
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particular sequence to the species binominal 
name attached to that sequence. In that re-
gard, Integrative Taxonomy provides us with 
a framework for linking the new and massive 
acquisition of COI sequences with other data 
on species diversity, such as natural history, 
historical literature, past museum collections, 
etc… Needless to say, challenges remain. 
Some are discussed below.

3. Current challenges in 
Integrative Taxonomy

The past ten years have shown that the 
scientifi c community has broadly and en-
thusiastically adopted the use of DNA se-
quences in biodiversity studies. Regardless 
of the heated exchanges that took place in 
the early years after the emergence of DNA 
barcoding, DNA sequences are now routinely 
used in species diversity studies, often with-
out any reference to barcodes or barcoding. 
However, important challenges remain with 
respect to the integration of the data from 
DNA sequences with all the rest of taxo-
nomic information (Padial et al., 2010; Tan 
et al., 2010; Jörger et al., 2014).

Many DNA sequences are being accumu-
lated, mostly because it is technically easy 
and fast — little training is required. There 
is no question that it is a great thing for bio-
diversity and taxonomy because molecular 
data are clearly invaluable. DNA sequences 
can provide quick and amazingly interesting 
biodiversity estimates. So, if nothing else, 
they say how many species there are within 
a particular region or taxon, given a number 
of individuals. For people interested in some 
biogeographic or ecological questions, a spe-
cies count may be enough. However, trying 
to answer the question “what species are 
there?” is far more informative that the ques-
tion “how many species are there?” Far more 
informative but far more complicated as well, 
because it requires to deal with taxonomic 

data with which only well-trained experts 
are normally familiar, such as the taxonomic 
literature, nomenclatural history, natural his-
tory, behavior, anatomy, and within-species 
variation of traits. So, in other words, as 
insightful as getting DNA sequences is to 
answer the question “how many species are 
there”, it only is a beginning and not an end 
in itself. And it is the beginning of studies 
that can take a long time and sophisticated 
taxonomic training. DNA sequences will not 
speed-up taxonomic research because the 
core of Integrative Taxonomy means dealing 
with the question “what species are there?” 
which requires considerable training, addi-
tional data, and time.

How cryptic species have been dealt 
with in the recent years illustrates well the 
current reality of biodiversity studies. DNA 
sequence data has revealed the presence of 
morphologically cryptic species across the 
tree of life, but it often is unclear to the us-
ers of this sequence data whether species 
names already exist and could be applied 
to those units, or if new names are needed. 
This is especially prevalent in invertebrates, 
in which biodiversity is high but still poorly 
known. Often, a complex of cryptic species 
is referred to by the name of a known spe-
cies and cryptic species are given a numeric 
designation (e. g., Hebert et al., 2004; García-
Morales, Elías-Gutiérrez, 2013; Dayrat et al., 
2014). The naming of new species can be left 
for subsequent publications, but often these 
cryptic species end up left in limbo without 
a subsequent effort to address naming. This 
data on the presence of cryptic species is 
being left for future study by other taxono-
mists, but in some cases there may be no 
other expert working on the group who can 
name the species. If the species names are 
not addressed at the time species are being 
studied, it could be a long time before the 
names are addressed.
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So, at the core of the integration of DNA 
sequences with other taxonomic data are the 
species names. Suppose a series of species 
that are well delineated. Which species have 
been named in the past? Which species are 
new to science? Answering these two ques-
tions means that one has to deal with the no-
menclatural history of a taxon. There is no 
way out. In that regard, it is worth reiterating 
here again the critical importance of check-
lists of species names. These are frequently 
not considered of high scientifi c importance 
but should be valued for their essential con-
tribution to the biodiversity studies. Without 
checklists of species names, the biodiversity 
of a group cannot be investigated, at least not 
within a context of Integrative Taxonomy. 
Identifying all the species names created 
within a given group, those available for 
use and those not available, makes it possi-
ble for investigators to apply names — old 
or new — to species being delineated. And, 
as surprising as it might seem to some peo-
ple, a fact is that putting together a species 
checklist is far more time consuming and 
diffi cult than delineating species using COI 
sequences. Nomenclature is not a mere for-
mality that can be overlooked for biological 
studies. Without names, DNA sequences are 
disconnected from historical data on natural 
history and geographic distribution. It is im-
portant that we do not let this divide between 
traditional taxonomy and DNA sequence data 
continue to grow and potentially generate a 
gap between these types of data.

Another key aspect of the Integrative 
Taxonomy which requires enormous time 
efforts and expertise is the actual descrip-
tion of the species that need to be described, 
i. e., all the species new to science and all 
the species that have been named in the past 
but remain poorly known and need to be re-
described properly. Indeed, beyond names, 
closely-related species are entities that dif-

fer in ways that need to be described. Dif-
ferences in nucleotide sequences certainly 
are part of biodiversity, but other differ-
ences should not be neglected. Morphologi-
cal, anatomical, behavioral, and ecological 
differences between closely related species 
need to be described for species diversity to 
take all its deep and real meaning. Biodiver-
sity goes well beyond counting species in a 
location or in a group. Biodiversity is about 
the characteristics of each of those closely-
related species. Unfortunately, there remains 
a bottleneck in the number of trained experts 
who can describe species once they are de-
lineated. And, unfortunately, describing spe-
cies is time consuming, but it is necessary 
in order to provide useful information to all 
scientists that seek to study species and their 
communities. 

Finally, it may be worth reinforcing here 
the critical importance of natural history data 
directly collected in the fi eld. Experts should 
be present in the fi eld when surveying bio-
diversity whenever possible. Taxonomists 
are above all naturalists, and one has to be 
an expert in a particular group to know what 
traits to pay attention to, what natural history 
data to collect, etc… Collectors bringing all 
kinds of specimens from the fi eld play an 
immense role in biodiversity studies, but the 
eye of an expert is irreplaceable. Regardless 
of how they are collected in the fi eld and by 
whom, natural history data are critical for 
the species diversity. It needs to be included 
in papers and attached to voucher specimens 
being deposited in museums or somewhere 
accessible to other researchers (Martin, 1990; 
Funk et al., 2005).

In cases where organisms were fi xed in 
formalin for study, there are two types of 
vouchers which need to be deposited for 
species identifi cations: specimens preserved 
for anatomy and those which have been used 
for DNA sequencing. Molecular sequences 
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need to be directly linked in papers to cata-
logued voucher specimens so that they can 
be referenced or evaluated by others. Many 
DNA barcode sequences in databases like 
GenBank are misidentifi ed, and when ques-
tions arise about the identity of the organ-
isms they often cannot be checked because 
they lack voucher specimens. In addition, 
taxonomic identifi cations may need to be 
updated as additional data is collected, and 
therefore the original specimens need to be 
available. Currently, determining the reli-
ability of a taxonomic identifi cations used for 
a DNA barcode requires searching through 
the original papers to determine which speci-
mens were used for sequencing. To address 
this problem, Chakrabarty and colleagues 
have proposed a revised system for authors 
to rank the reliability of taxonomic identifi -
cations in sequence databases based on the 
material used for sequencing, i. e., type and 
non-type sources (Chakrabarty et al., 2013). 
If the GenSeq system were to be used in fu-
ture submissions, it would help those using 
DNA barcodes for species identifi cation to 
recognize the reliability of the taxonomic 
identifi cations.     

We also wish to emphasize again the 
importance of within-species variation. The 
perils of describing a species from one speci-
men have been acknowledged for a long 
time; an obvious risk is that the same spe-
cies is liable to be described multiple times 
with different names, causing a great deal of 
confusion. The same principle applies to us-
ing DNA sequences for species diversity. In 
particular, sampling species from across their 
geographic range is important as it provides 
information about intraspecifi c genetic vari-
ability, and makes future species identifi ca-
tion more accurate (Bergsten et al., 2012). 

Ultimately, as was originally emphasized 
(Dayrat, 2005), Integrative Taxonomy should 
take place within a revisionary framework. 

Unfortunately, like checklists of species na-
mes, revisions are highly regarded only by 
a small fraction of researchers. Regardless 
of that, taxonomic revisions allow compre-
hensive studies in which everything that 
matters in taxonomy (individual variation, 
nomenclatural history, fi eld data, effective 
species delineation, etc…) can be integrated 
properly. However, taxonomic revisions take 
time and expertise.

4. Taxonomy in the era of 
high-throughput sequencing

Rapid advances in high-throughput se-
quencing have revolutionized many fi elds in 
biology with applications from human health 
to ecosystem diversity. Genomic studies have 
gone beyond sequencing the human genome 
to sequencing the human microbiome (Gill et 
al., 2006; Turnbaugh et al., 2006; De Filippo 
et al., 2010) and have great potential to im-
prove our understanding of genetic diseases. 
As the cost for high-throughput sequencing 
has declined in recent years, it has become 
increasingly feasible to pursue genomic stud-
ies of non-model organisms. The ability to 
sequence a genome or analyze large numbers 
of genes from a species at lower cost opened 
up new investigative directions for answering 
evolutionary questions. While the analysis 
of such large amounts of data presents many 
computational challenges, phylogenomics 
has begun to be applied to understanding 
the deep evolutionary relationships across 
taxa (Prasad et al., 2008; Finet et al., 2010; 
Meusemann et al., 2010; Kocot et al., 2011). 

Analyzing entire genomes or using tran-
scriptomes to analyze large numbers of 
loci is considered ideal for answering chal-
lenging evolutionary questions: more data 
should resolve problems in identifying the 
relationships between organisms. A variety 
of next-generation sequencing techniques 
have begun to be applied to systematics and 
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phylogenetics such as restriction-site-associ-
ated DNA sequencing (RAD-seq), RNA-seq 
and hybrid enrichment, which all involve 
sequencing many regions of the genome 
without PCR. Those methods may be used 
to address various biological questions, but 
there are also various limitations: RAD-seq 
is a useful technique for sequencing the same 
regions from multiple individuals without a 
lot of time invested, but is most appropriate 
for investigating shallowly diverged groups; 
RNA-seq cannot be used for many samples 
previously collected because high-quality 
RNA is required, and hybrid enrichment 
techniques require signifi cant time and mon-
etary investment to design capture probes 
(Lemmon, Lemmon, 2013). Sequencing 
large genomic regions from a many speci-
mens becomes less practical when evolution-
ary relationships are being examined across a 
large diversity of species. In these cases, one 
approach is to modify standard PCR proto-
cols and then pool the PCR products into a 
high-throughput sequencing run.

Pooling PCR products in a high-through-
put sequencing run is already common pro-
tocol in microbial genomics (Roesch et al., 
2007; Stoeck et al., 2010; Webster et al., 
2010). For microbes, the 16S ribosomal DNA 
is the standard genetic marker used to distin-
guish taxonomic units. To analyze diversity 
in a sample, the 16S region is amplifi ed from 
DNA in the sample and multiplex identifi ers 
(MIDs) can be attached to different envi-
ronmental samples (Kozich et al., 2013) in 
order to pool them all into a sequencing run. 
Bioinformatics programs can later demulti-
plex the sequences using the unique barcode 
tags. With high sequencing coverage from 
new high-throughput sequencing platforms, 
it is now possible to multiplex more samples 
while retaining adequate sequencing depth, 
thus reducing the cost per sample. Genetic 
sequencing has proved especially useful 

for quantifying taxonomic units for bacte-
rial communities and microbiota diffi cult to 
identify morphologically. High-throughput 
sequencing has also proved useful to investi-
gating fungal diversity (O’Brien et al., 2005; 
Unterseher et al., 2011). As high-throughput 
sequencing has been advanced on the 454 
(Roche), MiSeq (Illumina) and Ion Torrent 
(Life Technologies) sequencing platforms, 
additional methods and protocols have been 
developed to multiplex samples for sequenc-
ing in high-throughput sequencing runs as 
well as many bioinformatics pipelines pro-
duced for analyzing the data. In theory, these 
techniques used for analyzing microbial di-
versity are applicable to other taxa as well. 
With the recent advances in the length of se-
quencing reads and decreasing prices, are we 
ready to start applying high-throughput se-
quencing to analyzing metazoan biodiversity?

The application of high-throughput se-
quencing to investigating animal species di-
versity depends on how we view biodiversity. 
Studies interested in quantifying changes in 
species richness across a landscape differ in 
their approach to those seeking to discover 
unknown species. Recognizing species will 
require utilizing genomic regions with higher 
rates of evolution that those investigating 
phylogenetic relationships between anciently 
diverged taxa. In the case of studying alpha-
taxonomy, each DNA sequence needs to be 
directly linked to an individual specimen. 
Ever since Darwin, the core of taxonomy has 
been to examine variation to delineate spe-
cies. Thus, our understanding of species di-
versity signifi cantly increases when individu-
als are examined from many localities across 
their geographic range. Studying diversity at 
the species-level requires sequencing large 
numbers of individuals, and differs essen-
tially from investigations at higher levels of 
taxonomic hierarchy which usually utilize 
much fewer individuals per taxon.
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The development of new techniques to 
use high-throughput sequencing to sequence 
targeted regions of the genome instead of 
random portions has made it possible to focus 
on a few genetic markers which are homolo-
gous across taxa and known to be phyloge-
netically informative. With these approaches 
a modest number of loci may be utilized from 
each sample, but a larger number of samples 
are able to be analyzed. However, to investi-
gate the relationships between closely related 
species, including the discovery of cryptic 
species, we need to be able to match indi-
vidual sequences to individual specimens. 
Therefore, we cannot attach one MID tag 
to all samples found in a particular location 
and pool them for high-throughput sequenc-
ing. For higher-level taxonomic questions 
sequences might be easily matched to ex-
tremely divergent taxa without unique MID 
tags, but for closely related species in need 
of delineation, each individual needs its own 
MID tag. In metazoans, the cytochrome oxi-
dase subunit I (COI) is a widely used marker 
for species delineation. Several studies have 
pioneered investigating metazoan diversity 
with high-throughput sequencing by apply-
ing MIDs to PCR products (targeted ampli-
con sequencing or parallel tagged sequenc-
ing) for several loci known to be useful for 
phylogenetic inference (Bybee et al., 2011; 
O’Neill et al., 2013; Clarke et al., 2014). 
These studies have proved that techniques 
developed to distinguish different environ-
mental DNA samples in a high-throughput 
sequencing run can be adapted to identify-
ing sequences from individual organisms for 
biodiversity studies. 

The concept of using MIDs is an essential 
one for taxonomy. Using DNA sequences to 
delineate species requires being able to link 
each individual sequence back to an actual 
specimen. Attaching a unique MID to a sam-
ple containing a variety of species is quite 

economical, but attaching a unique MID to 
each individual specimen adds a signifi cant 
cost. Compared to studies of microbial and 
fungal diversity that seek to look at species 
richness within a sample, many more MIDs 
are needed to pool PCR products from a large 
number of metazoans in a sequencing run in 
order to match sequences back to individuals. 
While the cost of sequencing has declined, 
the cost for producing primers to attach MIDs 
to PCR products has not declined greatly. 
One way to reduce the cost of indexes is to 
use a dual-indexing approach, which allows 
the MIDs to be used in different combina-
tions to uniquely identify a larger number of 
samples (Fadrosh et al., 2014).

Protocols to add MIDs to the PCR prod-
ucts in a second step after amplifi cation have 
also been developed (so that the MIDs can 
be reused for multiple genomic regions from 
the same individual), but they still do not 
reduce the cost signifi cantly enough when 
a large number of individuals (hundreds) 
would be combined in a run. The costs 
for sequencing a high number of individu-
als in a high-throughput sequencing run is 
signifi cantly higher than sequencing fewer 
individuals for a larger number of genes 
because of the need for a greater number of 
MID tags. In order to sequence 576 samples 
for several loci in a sequencing run would 
require a set of 24 forward and 24 reverse 
purifi ed indexing primers, in addition to 
the original PCR primers with adapters to 
attach the indexes, which results in a high 
initial (fi nancial) investment to adopt this 
methodology. Utilizing high-throughput 
sequencing without using MIDs to label 
each individual specimen would entail los-
ing critical data. In fact, sequences would 
then be useless for taxonomic study. We 
would be limited to say how many species 
exist in a particular environmental sample, 
but we could not go back to the specimens 
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that have been collected and do the actual 
taxonomic work, especially describing new 
species. In comparison, the cost of investi-
gating species diversity is still lower using 
uni-directional Sanger sequencing, follow-
ing up with sequencing in the reverse direc-
tion from selected individuals and sequenc-
ing of additional loci as needed.

Another issue for current high-throughput 
sequencing technologies is rarely mentioned. 
In order to use targeted amplicon sequencing 
of PCR products, the size of the PCR prod-
ucts must be smaller than the read length 
in Sanger sequencing. Clarke’s study using 
the Ion Torrent only used 133 bp of the COI 
region compared to the 710 bp routinely se-
quenced using Folmer primers (Clarke et al., 
2014). Using other sequencing technology, 
Bybee and collaborators sequenced the 28S 
and 18S regions frequently used in metazoan 
phylogenetics, but had to divide the genes in-
to PCRs of 4 overlapping regions of 400–600 
bp to assemble them in the 454 run (Bybee et 
al., 2011). The Illumina MiSeq has advanced 
to producing read lengths up to 600 bp (300 
bp paired end reads) but, in practice, the 
length of a locus that can be sequenced with 
this technology must still be less than 600 bp 
in order to have overlap between the reads so 
that there would not be a gap in the middle 
of the sequence with low coverage. Sequenc-
ing technology will undoubtedly advance to 
the point that sequencing reads will be long 
enough to accommodate longer PCR frag-
ments, but sequencing much smaller regions 
of a gene with high-throughput sequencing 
would compromise the number of informa-
tive sites that can be used for phylogenetic 
analysis compared to Sanger sequencing.

Many studies have championed the 
cost-savings that can be achieved using 
high-throughput sequencing. Certainly the 
amount of sequences produced for the cost 
has drastically declined on some sequencing 

platforms. However, in the case of sequenc-
ing for taxonomy, it is necessary to utilize 
the longest sequencing reads available so 
that the entire sequence with its’ MID can 
be obtained and linked back to a given indi-
vidual specimen. If these MIDs were to be 
re-used for many sequencing runs, the over-
all cost could eventually be cheaper than 
bi-directionally sequencing thousands of 
specimens with Sanger sequencing. Yet, the 
initial investment for the MIDs is quite high. 
It is therefore still currently much cheaper to 
sequence large numbers of specimens with 
uni-directional Sanger sequencing than to 
pool high numbers of MID-labeled PCR 
products for a few loci into a high-throughput 
sequencing run.

High throughput sequencing has revolu-
tionized diverse fi elds of biology by allowing 
us to gain a great deal of genomic data from 
diverse taxa to understand deep evolutionary 
relationships and many aspects of organis-
mal biology. There is great promise that this 
technology will one day revolutionize alpha-
taxonomy by allowing us to sequence many 
genomic regions from a large number speci-
mens and still be able to match sequences to 
individual specimens at a low cost. 

5. Conclusion
In 2010, the United Nations declared the 

International Year of Biodiversity to high-
light the multitude of threats species are fac-
ing and to encourage international collabo-
ration to address challenges in conservation. 
Yet, even with public awareness of threats 
to species diversity and efforts to protect it, 
undescribed species are going extinct faster 
than they can be recognized (Vitousek et al., 
1997; Hooper et al., 2012; Costello et al., 
2013). The biodiversity crisis described thirty 
years ago by Wilson (1985) is still ongoing. 
In fact, its pace does not cease to increase. 
So, massive and effective efforts are needed 
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to explore the Earth’s species diversity. Any 
constructive initiative is welcome!

Regardless of (or maybe thanks to) the 
heated exchanges that took place for a few 
years following the first publications on 
DNA barcoding and DNA taxonomy, single-
marker DNA sequences have been embraced 
as an important step in evaluating species 
diversity, despite the imperfect nature of the 
data. In particular, DNA sequence data can 
greatly enhance our taxonomic knowledge 
when morphological differences are rare, 
confusing, rare, or simply absent. New ap-
plications of DNA barcode data continue to 
be developed, including metabarcoding of 
environmental samples to estimate commu-
nity composition, monitor biodiversity over 
time or to detect invasive species, as well as 
match different life history stages and sex-
ual dimorphism to a species (Taberlet et al., 
2012; Ji et al., 2013; Bohmann et al., 2014; 
Glowska et al., 2014; Puncher et al., 2015). 

Taxonomy and taxonomists are too often 
unfairly and negatively criticized. It goes 
without saying that our fi eld could still be 
improved. However, taxonomists are not 
responsible for the two most important is-
sues with respect to biodiversity: the fact that 
species diversity has been under attack for 
decades due to all kinds of human activities, 
and the lack of funds and jobs in taxonomy. 
Also, the fact that DNA sequences have been 
adopted so enthusiastically by taxonomists 
in the past decade shows that taxonomy can 
— and in fact does — change, even radi-
cally. Routinely using DNA sequences for 
evaluating species diversity is a great thing 
for taxonomy. Clearly, taxonomy rejuvenated 
in the past ten years.

One of the major negative criticisms of 
taxonomy has often been that it is too slow. 
The promise that getting DNA (COI) se-
quences is going to speed up taxonomy to 
the point where unknown species diversity 

would rapidly become known is an illusion. 
Knowing that a species exists thanks to a 
few COI sequences merely is a fi rst step to-
wards knowing that species. Is it new to sci-
ence or has it been already named? If already 
named, what have naturalists said about it in 
past years? What is its general biology? How 
can it be recognized in the fi eld? In what mi-
crohabitat is it found? Is it common or rare? 
How does it differ from closely-related spe-
cies? How does it interact with other species? 
What are its adaptations (physiological, be-
havioral, morphological) to its habitat? All 
those questions, among others, cannot be 
answered by COI sequences alone but they 
are the actual steps that are needed to know 
a species. The taxonomists who can answer 
those questions have skills and expertise that 
cannot be acquired overnight. And good tax-
onomic research takes time, like all research. 
In that regard, we wholeheartedly agree with 
Tan and collaborators when they claim that 
“DNA sequences will not speed-up taxonom-
ic research, but will lead to the estimation of 
more accurate species boundaries based on 
a more satisfactory amount of data” (Tan et 
al., 2010, p. 59).

High-throughput next-generation sequenc-
ing has not yet reached the point where it 
can be used as quickly or cost-effectively as 
standard Sanger sequencing techniques for 
taxonomic studies of biodiversity. However, 
it clearly is going to become real in the near 
future. Sooner or later, it will be possible to 
sequence longer fragments of genes from 
well-tagged individual genomes that will be 
directly and unambiguously connected to 
specifi c individual specimens. Looking into 
the future, however, it is essential that DNA 
sequences obtained for biodiversity research, 
whether through Sanger sequencing or next-
generation sequencing, can be matched to in-
dividual specimens so that species can contin-
ue to be properly described by trained experts. 
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There is a difference between knowing 
that a species exists and knowing that spe-
cies. Integrative Taxonomy provides a gene-
ral framework to help people to know spe-
cies better. Let us hope we can get to know 
as many species as possible as their decline 
inexorably continues. 
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Ни одна из известных видовых концепций не выдерживает тести-
рование на универсальность применительно к наблюдаемому про-
странственно-временному разнообразию форм жизни и их взаимодей-
ствий. Причина тому, на наш взгляд, кроется в противоречии между 
феноменологическим и методологическим аспектом современной эй-
дологии (науки о виде), оптимизированный подход к снятию которого 
обсуждается в предлагаемой статье. Концептуальной основой пред-
лагаемого подхода к проблеме вида служит априорное положение о 
естественной типологии и, соответственно, таксономии как достаточ-
но соответствующей объективной реальности в рамках поставленных 
познавательных целей и задач. Такая мировоззренческая ориентация 
предполагает привязку категории вида к объективной реальности. Со-
ответствующий категории вида объект множественной природы рас-
сматривается в свете системной концепции формообразования как 
элементарный (не подразделяемый на младшие составляющие) исто-
рически уникальный таксон, типологическая неповторимость которо-
го принципиально отличает его от экологической расы. Монофилия 
вида понимается как его происхождение от единственного вида-пред-
ка, при этом допускается принципиальная возможность одновремен-
ного формирования нового вида на основе разных изолированных 
конспецифических популяций под воздействием однотипных формо-
образующих факторов. Эффект таксономически периферийных форм 
связан с такой детализацией рассмотрения внутривидового разноо-
бразия, результаты которого не полностью соответствуют типологиче-
скому видовому эталону. Присвоение видового статуса таксономиче-
ски периферийным формам предлагается считать нецелесообразным.

REALITY AND RELATIVITY OF SPECIES
V.G. Malikov1, F.N. Golenishchev2

Zoological Institute, Russian Academy of Sciences; 1malikovzin@mail.ru, 2f_gol@mail.ru

Since the times of Aristotle, the species problem has been canalized 
by two polar points of view. According to one of them, species concept 
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describes an absolutely real and empirically testable phenomenon. According 
to another, “species” is no more than a conditional notion, which is con-
venient for the formalization of biodiversity. 

The choice in favor of real or conditional status of biological species 
is the cornerstone of the species problem. In the context adopted here, 
conditional means a globally false thing, but convenient to operate with as 
a real one at the local level. From our point of view, one should abandon 
the two mutually exclusive notions of absolutely real, or, to the contrary, 
absolutely conditional typological discreteness of species in favor of un-
derstanding of its relativity.

A kind of the systemic concept of species is outlined in the present ar-
ticle. It is based on acknowledging an idea that recognition of species taxa, 
in order to be most adequate to real phenomenology, should be justifi ed 
consistently by an adequate speciation model. According to this concept, 
a “good” species represents a discrete morphological and adaptive type. 
Morphologically indistinguishable but indisputably distinct species differ 
discretely from each other in a variety of non-morphological characters. 
Unlike species proper, species-like forms seem to be intraspecifi c morpho-
ecological races or geographic morphs capable of emerging in parallel and 
iteratively within the species mega-population. 

All “indisputably” separate species are reproductively isolated from each 
other, and their interspecifi c genetic distances estimated by conventional 
markers are signifi cantly greater than intraspecifi c ones. However, thorough 
study of particular cases shows that there is a continuum of situations, 
in which various degrees of species vs. subspecies statuses of the forms 
distinguished by various markers can be observed.

Methodological principles of the species taxonomy, which can be 
suggested within the framework of the concept outlined here, are as 
follows:

1. Species should be considered as the lowest-level taxonomic category.
2. It is not correct to consider taxonomically problematic forms as 

dis  tinct species only on the basis of the species-level genetic distances, 
especially if the latter were based on a single or few mitochondrial gene 
markers.

3. The reproductive isolation between the forms can be considered as 
an indicator of their specifi c rank only if it is caused by an irreversible 
divergence of their genomes.

4. The data on phylogeographic break not supported by other evidence 
of interspecifi c differentiation are not suffi cient for acknowledging species 
distinctiveness.

5. No one discrete morpho-ecological element of biodiversity can be 
considered as a species-rank taxon if it is independently (repeatedly, ite-
ratively) reproducible within the range of a parental species.

6. Any adaptive difference between two forms should not be taken as an 
evidence of truly interspecifi c divergence between them until it is proved 
that they do not fi t into the range of intraspecifi c ecological plasticity. 
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1. Введение 
Изучение разнообразия окружающе-

го мира и, в частности, биоразнообразия 
немыслимо без типологии — выделения 
объектов множественной природы по 
принципу существенного сходства их со-
ставляющих. Сам объект множественной 
природы может быть сложносоставным, 
т. е. объединяющим объекты множествен-
ной природы более низкого типологиче-
ского ранга или базовым (элементарным), 
т. е. представленным типологически не 
подразделяемой генеральной совокупно-
стью единичных экземпляров.

Типология неживого практически бес-
проблемна. Её базовые объекты мно же-
ственной природы представлены иде н-
тично «растиражированными» едини-
ч ными экземплярами, или/и разными 
комбинациями «стандартных» состав-
ляющих, например, разными изотопами 
одного и того же атома или разными ва-
риантами кристаллической решётки од-
ного и того же вещества. Действительно, 
никто не станет сомневаться в реальности 
электрона как объекта множественной 
природы, т. е. как «вида» частиц, типо-
логически дискретно отграниченного от 
всех других видов элементарных «кир-
пичиков» материи. При этом в неживом 
веществе любые типологически интер-
претируемые варианты не уникальны, 
т. е. при определённых условиях незави-
симо воспроизводимы в пространствен-
но-временном континууме. Что касается 
живой природы, то в ней принципиально 
не может быть абсолютно идентичных 
организмов и, соответственно, процессов 
их становления, даже если речь идёт об 
однояйцовых близнецах. В связи с этим 
таксономия как типологическое выде-
ление живых объектов множественной 
природы (Mayr, 1970) неизбежно имеет 
достаточный груз проблем.

Тернии таксономии начинаются с во-
проса о реальности биологического вида, 
проблема которого к настоящему време-
ни кажется практически неисчерпаемой. 
Дискуссия по вопросу о реальности чего 
бы то ни было имеет смысл только когда 
её участники придерживаются одного и 
того же концептуального поля (позна-
вательной ситуации). Последняя, при-
менительно к биологическому виду, за-
ключается в представлении о наличии 
объективной реальности и организован-
ной сознанием её картины. 

Дело в том, что, во-первых, система-
тики на практике никогда не выходят за 
рамки такой познавательной ситуации, и, 
во-вторых, на сегодняшний день мы не 
видим оснований для рассмотрения про-
блемы вида с каких-либо иных широко 
известных позиций современной филосо-
фии. К примеру, философ-концептуалист 
У. Куайн (2000), как нам представляется, 
признает объективную реальность только 
единичных объектов, а не их типологи-
чески выделяемых объединений. Я. Ик-
скюль (Uexküll, 1926) противопоставляет 
объективной реальности её организован-
ную психикой картину как исключитель-
но «реальность для себя»; между тем, 
последнее положение по сути мало чем 
отличается от представлений И. Канта о 
реальности, отраженной в сознании, и о 
независимой от сознания «вещи в себе». 

Вместе с тем, даже если не признавать 
объективную реальность типологически 
выделяемых объектов множественной 
природы и рассматривать таксономиче-
ское разнообразие только как «реальность 
для себя», то это ещё не значит, что орга-
низованная сознанием типология не спо-
собна в определенной степени, отражать 
свойства объективной реальности. Имен-
но такую типологию и, соответственно, 
таксономию следует считать естествен-
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ной в рамках вышеупомянутой познава-
тельной ситуации, которой придержива-
ется видовая систематика.

Вместе с тем, ни одна из известных 
видовых концепций не выдерживает те-
стирование на универсальность приме-
нительно к реальному пространственно-
временному разнообразию форм жизни 
и их взаимодействий. Прежде всего, 
полезно вспомнить, что по представле-
ниям таких классиков эволюционного 
градуализма как Ч. Дарвин (1986) и Ж.Б. 
Ламарк (Ламарк, 1911), видовых границ 
во времени нет, а рецентная дискрет-
ность видов объясняется лишь нынешним 
дефицитом промежуточных форм. Тем 
не менее, даже в случае отказа от клас-
сического градуализма, проблема про-
странственно-временной дискретности 
видовой категории в контексте её проти-
вопоставления внутривидовым остаётся 
в силе. Существует мнение, что подобное 
положение вещей вполне естественно и, 
более того, практически непреодолимо 
(Павлинов, 2009). 

Нескончаемая дискуссия по проблеме 
вида, похоже, утрачивает перспективу те-
оретического прогресса и поэтому может 
всё более раздражать непосредственно 
не вовлечённых в неё биологов. На наш 
взгляд, эта проблема зашла в тупик по 
той причине, что весь диапазон представ-
лений о виде в рамках вышеупомянутой 
познавательной ситуации от Аристотеля 
до наших дней в действительности не 
выходит за пределы двух полярных док-
трин. В свете первой, видовая категория 
абсолютно соответствует объективно ре-
альной пространственно-временной дис-
кретной структурированности биоразно-
образия. Согласно второй, эта категория, 
будучи исключительно условной, служит 
всего лишь для удобной формализации 
рецентного биоразнообразия. 

Мы, в свою очередь, считаем, что в 
основе проблемы вида лежит противо-
речие между её феноменологическим и 
методологическим аспектами. Далее мы 
попытаемся аргументировано изложить 
нашу точку зрения.

2. Феноменология бесспорной 
и сомнительной видовой 
дифференциации

Все «классические» виды дискретно 
дифференцированы по морфологическим 
признакам, пригодным для определитель-
ных ключей. При этом показано, что каж-
дый из них занимает свою экологическую 
нишу. Виды «похуже», но всё ещё явные,  
плохо или вовсе неразличимы по морфо-
логическим ключам, однако дискретны 
по целому ряду неморфологических при-
знаков и имеют несовпадающие экологи-
ческие ниши, что явственно проявляется 
при их симпатрии. 

Вместе с тем, некоторые формы раз-
нообразия, морфо-экологическая диффе-
ренциация которых вполне соответствуют 
видовой, на поверку оказываются эколо-
гическими расами или же географически-
ми морфами, способными многократно 
и независимо формироваться в пределах 
ареала вида. Конкретными тому примера-
ми могут служить волосяная и платяная 
вошь (Балашов, Дайтер, 1973), резуль-
таты экспериментальной пересадки на 
нетипичного хозяина у тлей (Шапошни-
ков, 1966), экологические расы рыб и, по 
всей видимости, эффект так называемого 
«мгновенного» формообразования у ин-
тродуцированных видов (Orr, Smith, 1998; 
Jeffery, 2009).

При не слишком детализированном 
рассмотрении биоразнообразия, как бы 
«крупным планом», генофонды «бес-
спорных» видов не смешиваются. Эта 
генетическая обособленность видов мо-
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жет тестироваться экспериментальной 
гибридизацией, а в случае парапатрии — 
наличием «филогеографического разры-
ва» по видоспецифическим генным или/и 
фенотипическим маркерам. Однако более 
детальное рассмотрение генетико-репро-
дуктивного аспекта видовой проблемати-
ки показывает следующее.

1. Некоторые «общепризнанные» ви-
ды, (например, плотва и линец, красная 
и рыжая полёвки, суслики рода Sper mo-
philus и др.) при определённых условиях 
способны чуть ли ни к массовой гибри-
дизации с последующим восстановлени-
ем, по крайней мере, одного из исходных 
видовых состояний путём возвратных 
скрещиваний (Яковлев, Слынько, 1998; 
Ермаков и др., 2002; Потапов и др., 2007; 
Абрамсон и др., 2009).

2. Филогеографический разрыв, в осо-
бенности по единственному генному ма-
ркеру, может сочетаться с совершенно 
свободным генетическим обменом через 
соответствующую пограничную зону, 
как было показано на примере зелёной 
пеночки Phylloscopus trochiloides (Irwin, 
2002).

3. Границы гибридной зоны по разным 
генным маркерам могут не совпадать, как, 
например, у хромосомных форм «arvalis» 
и «obscurus» обыкновенной полевки Mic-
rotus arvalis  (Лавренченко и др., 2009). 

4. Значительная, хотя и неполная ре-
продуктивная изоляция кариотипически 
и морфо-экологически слабо дифферен-
цированных форм может выявляться в 
экспериментах по размножению гибрид-
ного поколения F1, примером чему среди 
полёвок могут служить, популяции M. 
arvalis из Закавказья и внутренних обла-
стей ареала (Кулиев, 2012 и др.), а также 
малоазийская М. hartingi lydius и европей-
ская М. hartingi stranjensis формы полёвок 
(Zorenko et al., in press). 

5. Морфо-экологические отличия в 
диапазоне обычной внутривидовой гео-
графической изменчивости сочетаемы с 
кариотипической дифференциацией и ча-
стичной пост-зиготической репродуктив-
ной изоляцией соответствующих форм за 
счёт стерильности гибридных самцов F1, 
как, например, у мышевидных хомячков 
рода Calomyscus (Мейер, Маликов, 2000).

6. Разнохромосомные формы, диффе-
ренцированные в диапазоне внутривидо-
вой морфо-экологической изменчивости, 
могут свободно производить фертильные 
гибриды обоих полов, как было показано 
на примере некоторых представителей ро-
да Calomyscus (Мейер и др., 1996; Мейер, 
Маликов, 2000).

В большинстве случаев молекулярно-
генетические дистанции между «бесспор-
ными» видами на порядок превышают та-
ковые между сколь угодно географически 
удаленными друг от друга внутривидовы-
ми формами. Вместе с тем отмечаются и 
иные соотношения.

1. В составе некоторых видов известны 
географические популяции, которые по 
крайней мере по некоторым генетическим 
маркерам обособлены от всех остальных 
на дистанцию межвидового порядка, как 
например, у некоторых представителей 
полёвок рода Chionomys (Yannic et al., 
2012; Банникова  и др., 2013).

2. Отдельные популяции, многоаспек-
тно дифференцированные на внутривидо-
вом уровне, по отдельным генетическим 
маркерам попадают в один кластер с дру-
гим видом (гемиплазия) (Avise, Robinson, 
2008). Это, в частности, было продемон-
стрировано для некоторых полёвок под-
рода Sumeriomys (Абрамсон и др., 2011; 
Голенищев, Маликов, 2011).

Всё вышеперечисленное относится к 
феноменологии, непосредственно выяв-
ляемой с использованием современных 
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методик комплексного таксономического 
анализа. Вышеперечисленная и наподо-
бие ей детализированная информация о 
видовом разнообразии явно свидетель-
ствует о необходимости методологиче-
ской ревизии видовой систематики.

3. Методологический подход 
к проблемным объектам 
видовой систематики

Естественное, т. е. максимально адек-
ватное реальной феноменологии выде-
ление видов, прежде всего, должно быть 
непротиворечиво обосновано соответ-
ствующей моделью формообразования. 
Мы рассматриваем фрагменты структуры 
биоразнообразия, выделяемые в соответ-
ствии с таксономической категорией вида 
в свете представлений о пространственно-
временной системности биологических 
объектов. Ниже перечислены основные 
положения системной концепции формо- 
и, в частности, видообразования.

1. Любой живой объект — это устой-
чивая в определённом диапазоне внеш-
них условий система отношений фенома 
и генома (Шишкин, 1988), для краткости 
называемая нами «феногеномом».

2. Объект множественной природы, 
типологически соответствующий универ-
сальной категории «вид», характеризуется 
элементарным (т. е. по объективным по-
казаниям типологически не подразделя-
емым) и исторически уникальным вари-
антом взаимоотношений фенома и генома 
(Маликов, Голенищев, 2009). 

3. В основе морфо-экологически вы-
раженного видообразования лежит ини-
циируемый стрессом переход феногенома 
предковой популяции от прежней устой-
чивой фазы к другой через кратковремен-
ное состояние неустойчивости (Gould, 
Eldredge, 1977; Левченко, 2004). При этом 
мы имеем в виду не статическую, а дина-

мическую устойчивость. Представление 
о пространственно-временной устойчи-
вости феномена, соответствующего ви-
довой категории, включает «облако» всех 
его реализованных и потенциально воз-
можных вариантов, системно разрешён-
ных для него в привязке к определённой 
экологической нише. Именно поэтому 
такие системно разрешённые устойчивые 
внутривидовые варианты, на наш взгляд, 
аналогичны проявлениям модификацион-
ной изменчивости и не имеют никакого 
отношения к видообразованию.

4. Гомология формообразующих про-
цессов положительно коррелирует с 
гомологией стартовых состояний соот-
ветствующих объектов и сходством усло-
вий, инициирующих их трансформацию 
(Lankaster, 1870; Вавилов, 1931; Ворон-
цов, 1966; Рожнов, 2006), в связи с чем:

а) именно между внутривидовыми 
(т. е. наиболее гомологичными друг дру-
гу) формами под воздействием сходных 
условий возможна максимальная гомоло-
гия по трансформациям их феногеномных 
отношений;

б) однотипные стрессирующие фак-
торы могут независимо «направить» в 
однотипные каналы формообразования 
даже генеалогически удалённые популя-
ции вида-предка, и, наоборот, разнотип-
ный стресс может «развести» по разным 
формообразующим каналам генеалоги-
чески близкие популяции, что, возможно, 
служит причиной гемиплазии (неполной 
сопряжённости ветвления генеалогиче-
ских линий отдельных генных маркеров 
и формообразующих каналов). 

5. В отличие от самостоятельных ви-
дов, внутривидовые экологические расы 
сосуществуют параллельно с породив-
шим их экотипом и, будучи жёстко кана-
лизованными, многократно и независимо 
воспроизводимы. При этом каждая не-
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однократно и независимо воспроизводи-
мая эко-раса родительского вида волею 
исторической судьбы может, в принципе, 
преобразоваться в новый вид. Если в этот 
процесс независимо и достаточно близко 
друг от друга во времени вовлекутся не-
сколько изолированных популяций одной 
и той же эко-расы, то новый вид будет 
формироваться на «мультипопуляцион-
ной» основе, а его монофилию придётся 
понимать исключительно в таксономи-
ческом смысле — как происхождение от 
единственного вида-предка. Все попу-
ляции такого нового вида, некоторые из 
которых могут демонстрировать порой 
парадоксальные генеалогические связи 
друг с другом и с отдельными популя-
циями сестринского вида, тем не менее, 
будут способны к этологическим и «ген-
но-репродуктивным» взаимодействиям 
внутривидового типа. 

Системный подход к формообразова-
нию служит ключом к пониманию приро-
ды типологически проблемных элементов 
биоразнообразия, а также основой для 
обсуждения следующих, в общем, доста-
точно неоригинальных методологических 
принципов видовой систематики.

1. Вид есть таксономическая категория 
низшего уровня.

2. Любые внутривидовые формы — 
это не подлежащие таксономической ин-
терпретации элементы биоразнообразия, 
их охрана имеет смысл только в свете 
сбережения первозданного состава реги-
ональной биоты и видового генофонда.

3. Неправомочно рассматривать типо-
логически проблемные объекты как само-
стоятельные виды только на основании 
разделяющей их генетической дистанции 
межвидового порядка, вычисленной по 
отдельным генным маркерам или по иным 
признакам, а также объединять репродук-
тивно изолированные формы в один вид 

только на основании отсутствия «видо-
подобной» дивергенции между ними по 
иным изученным параметрам.

4. Филогеографический разрыв сам по 
себе недостаточен для какой-либо таксо-
номической интерпретации. Ни морфо-
логически, ни репродуктивно дискрет-
ные элементы биоразнообразия не могут 
рассматриваться как самостоятельные 
виды, если соответствующие им типы фе-
ногеномных отношений исторически не 
уникальны, т. е. не являются результатом 
необратимой многолокусной межгеном-
ной дивергенции, аналогичным инфор-
мационному барьеру между носителями 
дивергировавших языков общего корня.

5. Никакие различия между географи-
ческими формами по занимаемым эко-
логическим нишам не могут интерпре-
тироваться как видовые, пока не будет 
установлено, что они не «укладываются» 
в диапазон внутривидовой экологической 
пластичности.

Кроме того, особо необходим универ-
сальный методологический подход к та-
ким формам, дифференциация которых 
по доступным для тестирования инди-
каторам видовой самостоятельности не-
явственно выражена или противоречива 
применительно к общепринятому поня-
тийному аппарату видовой систематики. 
Такими проблемными объектами могут 
быть следующие.

1. Фено-экологически и/или кариоти-
пически дифференцированные на уровне 
внутривидовых географических популя-
ций формы с относительно пониженной 
плодовитостью гибридов, например не-
которые формы полёвок (Кулиев, 2012; 
Зоренко, 2013 и др.).

2. Генетически или/и кариотипически 
маркированные парапатрические элемен-
ты разнообразия, образующие зону мас-
совой гибридизации, которая при этом 
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может быть разной ширины на разных 
участках границы между их ареалами: 
разные формы домовых мышей (Меж-
жерин и др., 1994); хромосомные формы 
«arvalis» и «obscurus» обыкновенной по-
лёвки (Golenishchev et al, 2001) и неко-
торые другие млекопитающие (Shurtliff, 
2013).

3. Морфологически или/и кариоти-
пически или/и генетически дифферен-
цированные, но при этом экологически 
однотипные и репродуктивно не изоли-
рованные на пост-зиготическом уровне 
аллопатрические формы: например, опи-
санные как подвиды разнохромосомные 
формы мышевидных хомячков (Мейер, 
Маликов, 2000), разные географические 
формы общественной полевки M. socialis 
(Golenishchev et al., 2002).

Вышеперечисленными и подобными 
им вариантами дифференциации обычно 
оперируют в качестве аргументов в поль-
зу условности вида как таксономической 
категории. 

В действительности, картине видового 
разнообразия, сфокусированной только 
на морфо-экологическом уровне, соот-
ветствует практически любая известная 
концепция вида. Между тем, на картине, 
полученной с использованием комплекса 
методов, в фокус попадают формы, видо-
вой уровень различий между которыми по 
некоторым показателям дивергенции со-
четается с их типично «внутривидовой» 
дифференциацией на уровне целостного 
феногенома и наоборот. 

4. Обсуждение: о реальности 
и относительности вида

Поскольку вопрос о реальности вида 
является краеугольным камнем видовой 
проблематики, мы ещё раз подчёркива-
ем, что в нашей познавательной ситуации 
любая «реальность для себя», в том числе 

таксономическая реальность, основанная 
на естественной, а не условной типоло-
гии, в достаточной степени соответствует 
свойствам объективной реальности. 

Что касается «условности», то его 
здесь следует воспринимать в контексте 
настоящей статьи, в котором условно то, 
что глобально не соответствует реально-
сти, но чем, на локальном уровне, удобно 
оперировать как реальным. Так, с точки 
зрения вышеупомянутого эволюционного 
градуализма, «мираж» пространственно-
временной дискретности элементов био-
разнообразия порождён исторической си-
юминутностью человеческого взгляда на 
планетарную жизнь, тогда как в масшта-
бах естественной истории никаких резких 
трансформаций быть не может. 

Что же касается «относительности», 
то в данном контексте относительно то, 
что неявственно при локальном взгляде 
на объект, но совершенно очевидно при 
рассмотрении его на глобальном уров-
не. К примеру, реальность сделанных на 
поверхности земли гигантских рисунков 
будет очевидной только при их рассмотре-
нии с достаточно большой высоты.

Мы полагаем, что методологическим 
источником бесплодия дискуссий о том, 
реальна или нет пространственно-времен-
ная дискретность вида, является несоот-
ветствие тестируемого понятия уровню 
типологической детализации рассматри-
ваемых в этом плане фрагментов биораз-
нообразия. Действительно, та или иная 
концепция вида вполне соответствует 
адекватному ей уровню типологической 
детализации объектов. Однако любая ви-
довая концепция начинает приобретать 
черты абсурдности применительно к ти-
пологически неадекватно ей детализиро-
ванным фрагментам биоразнообразия, к 
примеру, на уровне пресловутых «слабо 
дивергировавших» форм. 
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Под этим углом, на наш взгляд, сле-
дует рассматривать одно из положений 
обсуждаемой проблемы, согласно которо-
му чем содержательней концепция вида, 
тем она менее операциональна, и наобо-
рот (Павлинов, 2009; Pavlinov, 2013). С 
нашей точки зрения, содержательность 
здесь оп ределяется тем, на каком уровне 
типологической детализации сфокуси-
ровано рассмотрение биоразнообразия в 
рамках соответствующей концепции. Так, 
предельно операциональной представ-
ляется «ненагруженная» современными 
данными комплексного сравнительного 
анализа таксономически проблемных 
форм принимаемая Линнеем видовая кон-
цепция Джона Рэя. Последняя, наряду с 
представлениями о сущностном сходстве 
конспецифических объектов, включала 
критерий репродуктивного единства вида, 
все представители которого «происходят 
из одного и того же яйца» (Ray, 1735) и в 
своём размножении отграничены от пред-
ставителей других видов. Действительно, 
такая типологическая макро-фокусировка 
рассмотрения объектов позволяет опе-
рировать видами так же уверенно, как 
химическими элементами. Вместе с тем, 
чем более детально рассматривается раз-
нообразие жизни, тем «хуже работает» 
эта по сути самая ранняя биологическая 
концепция вида.

Точно такая же тенденция очевидна 
для всех последующих концепций вида. 
Применительно к проблеме вида, учёт 
этой общей тенденции должен выражать-
ся в адекватности выдвигаемого положе-
ния тому уровню детализации картины 
биоразнообразия, на котором это положе-
ние тестируется. Таким образом, видовая 
систематика неизбежно становится всё 
более субъективной (интуитивной) и, со-
ответственно, всё менее алгоритмизиро-
ванной по мере увеличения детализации 

и многоаспектности рассмотрения объек-
тов ввиду того, что при этом в его фокус 
неизбежно начинает попадать несогла-
сованность дифференциации по разным 
показателям гомологии, молекулярной 
генеалогии, основанной на родстве гомо-
плазии и репродуктивной совместимости. 

По К. Бэру (1959), таксон надвидово-
го уровня имеет размытые границы и 
яд ро типичных форм, именно которыми 
он и задаётся. Этот принцип был также 
сформулирован У. Уэвеллом (Whewell, 
1840), согласно которому «класс задан 
точно, хотя и не ограничен чётко». Ввиду 
фрактальности иерархической системы 
биоразнообразия этот принцип в полной 
мере действителен и для его элемента, 
соответствующего видовой категории. 
Таким образом, увеличение числа мето-
дов сравнительного анализа не способ-
ствует решению вопроса о положении 
периферийных представителей видового 
таксона, а всё более подтверждает их так-
сономическую неопределённость. При-
рода таксономической неопределённости 
периферийных форм связана с неполным 
соответствием между общностью канала 
их эволюционного развития с «ядром» 
таксона и межгеномной дивергенцией, 
которая в ряде случаев может стать при-
чиной частичного ограничения генетиче-
ского обмена неопределенных элементов 
с типичными. 

В связи с этим, с нашей точки зрения, 
следует отказаться от обоих взаимои-
сключающих положений об однознач-
но реальной либо, наоборот, однозначно 
условной пространственно-временной 
дискретности феноменов, соответству-
ющих видовой категории. В общеприня-
той, по крайней мере для практической 
таксономии, познавательной ситуации и 
с позиций системности биологических 
трансформаций, дискретность феномена 
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вида, имеет, с нашей точки зрения, две 
составляющие — объективную и субъ-
ективную. Объективная составляющая 
реальности таксономических границ вида 
заключается в исторической эфемерности 
переходных состояний живых систем по 
сравнению с периодами их устойчиво-
сти. Субъективная составляющая этой 
реальности определяется возможностью 
её однозначно положительного тестиро-
вания только при такой детализации рас-
смотрения, когда в фокус не попадают 
признаки таксономически периферийных 
(неопределённых) форм. 

С точки зрения практической таксо-
номии, на наш взгляд, методологически 
очень важно как можно более объектив-
но и алгоритмизировано решить, какие 
типологически проблемные формы сле-
дует считать самостоятельными видами, 
а какие — «периферийными» предста-
вителями ближайшего видового таксона, 
неявно конспецифичными «ядру» его ти-
пичных форм. 

Применительно к формам с генетиче-
ской рекомбинацией, самостоятельными 
видами, на наш взгляд, следует считать 
такие, которые, независимо от их сколь 
угодно возможного сходства, будут со-
хранять дискретность своих генофондов 
в случае пространственного контакта в 
природной обстановке, при условии исто-
рической уникальности и необратимости 
их репродуктивной изоляции. Понятно, 
что в таком случае установление таксо-
номических отношений аллопатрических 
форм при отсутствии между ними явной 
постзиготической репродуктивной изо-
ляции становится в значительной степени 
субъективным. 

Что касается таксономически перифе-
рийных (неопределённых) форм, то ин-
дикатором последних, как указано выше, 
может служить неэффективность много-

аспектного сравнительного анализа для 
их непротиворечивой систематической 
интерпретации. 

В отношении видовой категории при-
менительно к апомиктическим формам, 
можно сказать, что она, несмотря на ис-
ключение репродуктивного критерия ви-
да, остаётся, в рамках вышеупомянутой 
познавательной ситуации, не менее адек-
ватной объективной реальности, чем при-
менительно к панмиктическим. 

В заключении хотелось бы повторить 
тривиальную мысль о том, что отказ от 
привязки категории вида и основанной на 
ней классификации к объективной реаль-
ности в значительной степени отрицает 
возможность теоретических обобщений 
в сфере целого ряда биологических дис-
циплин. 
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FOSSILS AND MONOPHYLY OF AFROTHERIA: 
A REVIEW OF THE CURRENT DATA

A.O. Averianov1, A.V. Lopatin
1Zoological Institute, Russian Academy of Sciences; dzharakuduk@mail.ru

Two groups of “afrotherians”, Macroscelidea and Paenungulata (Hy-
ra coidea, Proboscidea, Sirenia) are related to archaic ungulates (“con-
dylarthrs”) Apheliscidae and Phenacodontidae, respectively. In such a 
case, however, the clade including Apheliscidae, Macroscelidea, Phe-
nacodontidae, and Paenungulata should also include Perissodactyla, 
which makes Afrotheria paraphyletic. Tenrecoidea are likely related to an 
insectivorous grade Adapisoriculidae, which may belong to a pre-zhelestid 
radiation of the stem placental mammals. This hypothesis, if correct, im-
plies an enormous phylogenetic gap between Tenrecoidea and the clade 
in cluding Macroscelidea and Paenungulata having originated from a more 
advanced group of archaic ungulates. The latter treatment invalidates the 
concept of Afrotheria as a group of closely related mammals originated in 
Africa. The origin of Tubulidentata is still obscure.

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКАЯ ЛЕТОПИСЬ И МОНОФИЛИЯ 
AFROTHERIA: ОБЗОР СОВРЕМЕННЫХ ДАННЫХ

А.О. Аверьянов1, А.В. Лопатин
1Зоологический институт РАН; dzharakuduk@mail.ru

Две группы «афротериев», Macroscelidea и Paenungulata (Hyracoidea, 
Proboscidea, Sirenia), связаны происхождением с архаичными копыт-
ными («кондиляртрами») Apheliscidae и Phenacodontidae, соответст-
венно. В таком случае, однако, клада, включающая Apheliscidae, Mac-
roscelidea, Phenacodontidae и Paenungulata, должна также включать 
Perissodactyla, что делает Afrotheria парафилетической группой. Ten-
recoidea наиболее вероятно происходят от млекопитающих насеко-
моядного уровня организации, Adapisoriculidae, которые могут при-
надлежать к преджелестидной радиации стволовых плацентарных. 
Если эта гипотеза верна, то между Tenrecoidea и кладой, содержащей 
Macroscelidea и Paenungulata и происходящей от более продвинутых 
архаичных копытных, существует огромный филогенетический раз-
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рыв. Эта трактовка делает концепцию Afrotheria, как группы возник-
ших в Африке близкородственных млекопитающих, невалидной. Про-
исхождение Tubulidentata пока не ясно.

1. Introduction
The mammal phylogenetic tree has been 

reshaped signifi cantly during past decades 
by the molecular data (for review, see Ave-
rianov, Lopatin, 2014). The biggest surprise 
came from the clade of endemic African 
mammals that included Recent groups Ten-
recoidea (tenrecs and golden moles), Macro-
scelidea (elephant shrews, or sengis), Tubu-
lidentata (aardvarks), Hyracoidea (hyraxes), 
Sirenia (sea cows), and Proboscidea (probos-
cideans) (Springer et al., 1997, 1999, 2004; 
Stanhope et al., 1998a,b; Madsen et al., 2001; 
Murphy et al., 2001; van Dijk et al., 2001; 
Malia et al., 2002). 

Several morphological characters has 
been proposed as the afrotherian synapo-
morphies, including high count of dorsal 
vertebrae (Sánchez-Villagra et al., 2007), 
characters of placenta (Mess, Carter, 2006), 
shape of ankle bones (Seiffert, 2007; Tabuce 
et al., 2007), and late eruption of permanent 
teeth (Asher, Lehmann, 2008). However, all 
these characters are either retention of plesio-
morphic eutherian condition or parallelisms. 

However, “afrotherians” appeared to be 
non-monophyletic on a morphology-based 
tree of Asher et al. (2003, fi g. 3), in which 
Tubulidentata were shown to link to Xenar-
thra, Paenungulata to Ungulata, Afrosoricida 
to Lipotyphla, and Macroscelidea to Glires. 

Few morphological phylogenetic analy-
ses that include all afrotherian groups do not 
support monophyletic status of the Afroth-
eria. According to a combined analysis of 
morphological and molecular data by Asher 
et al. (2003), the crown group Afrotheria in-
cludes embrithopods, Plesiorycteropus, des-
mostylians, the “condylarths” Hyopsodus, 
Meniscotherium, and possibly Phenacodus. 

Seiffert (2007) provided another com-
bined analysis based on genomic data (nu-
cleotide data, chromosomal associations, and 
retroposons) and 400 morphological charac-
ters scored across 16 extant and 35 extinct 
afrotherians. A NONA analysis of his mor-
phological data matrix with 10,000 ratchet 
replications (Goloboff, 1999) produced 38 
most parsimonious trees with their consist-
ency index of 0.28 and retention index of 
0.62. On the strict consensus tree, there were 
no monophyletic Afrotheria, with Tenreco-
idea (= Afrosoricida) being nested within 
the Lipotyphla. 

Tabuce et al. (2007) described new Ter-
tiary mammals from North Africa they tho-
ught to “reinforce the molecular Afrotheria 
clade”. However, no any tenrecoid taxon was 
included in their data matrix and the clade 
being “reinforced” was actually just Macro-
scelidea + Paeningulata (Tabuce et al., 2007, 
fi g. 4). There and in a previous analysis (Zack 
et al., 2005), macroscelideans and/or hyraxes 
are linked to the North American and Euro-
pean apheliscid condylarths which disrupt 
the concept of Afrotheria as a monophyletic 
clade of the endemic African mammals. 

In the most recent morphological analysis 
utilizing an enormous number of phenotypic 
characters (4541), a morphological consen-
sus tree implies no monophyletic Afrotheria 
(O’Leary et al., 2013, supplementary fi g. 
S2). Golden moles are linked to the true 
moles, tenrecs to the hedgehogs, and ele-
phant shrews to the extinct North American 
leptictids adapted to ricocheted locomotion. 

Evidently, both molecular sequence and 
parsimony morphological analyses have their 
own limitations. The lack of the intermediate 
taxa which would fi ll the gaps between the 
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Recent clades is critical for the both analyses. 
In such a situation, the only possible way to 
solve the afrotherian problem seems to be the 
tracing the possible ancestors of the modern 
clades in the fossil record. In this article, we 
review the known fossil record of the groups 
included in Afrotheria by the molecular data.

2. Review of the taxa

2.1. Tenrecoidea
The suprafamiliar nomenclature of this 

clade is confusing. We follow Asher (2005), 
Asher (2010), and Asher and Helgen (2010) 
in using Tenrecoidea (=Afrosoricida, = Ten-
recomorpha) for the clade including Tenreci-
dae + Chrysochloridae. The adapisoriculids 
Todralestes variabilis and Afrodon chleuhi 
from the late Paleocene of Morocco (Gheer-
brant, 1994, 1995) have been placed as stem 
tenrecoids in the phylogenetic analysis by 
Seiffert (2010).

2.1.1. Tenrecidae

There are 30 modern species of this clade 
distributed in Africa (Potamogalinae) and 
Madagascar (Tenrecinae) (Asher, Hofreiter, 
2006; Asher, 2010). Three extinct taxa from 
the early Miocene of Kenya and Uganda, 
Protenrec tricuspis, Erythrozootes chamer-
pes, and Parageogale aletris, are members 
of the crown-group Tenrecidae (Butler, 1984; 
Poduschka, Poduschka, 1985; Asher, 2010). 
Another species, Protenrec butleri, is known 
from the early Miocene of Namibia (Mein, 
Pickford, 2003). Jawharia tenrecoides and 
Qatranilestes oligocaenus from the early 
Oligocene of Egypt and Widanelfarasia 
bowni, W. rasmusseni, and Dilambdogale 
gheerbranti from the late Eocene of Egypt 
are either stem tenrecids or stem tenrecoids 
(Seiffert, Simons, 2000; Seiffert et al., 2007; 
Seiffert, 2010). Widanelfarasia and Dilamb-
dogale both have dilambdodont upper molars 

and fully developed lower molar talonids, 
while Qatranilestes, known from the lower 
dentition only, has reduced molar talonids. 
Widanelfarasia is similar with Protenrec and 
some modern tenrecids in such derived char-
acters as ectocrista and ectofossa on P4, distal 
root of P3 placed mesial to the P4 protocone, 
and “stepped” transition between P4 and an-
terior premolars (Seiffert et al., 2007). Thus 
phylogenetic position of Widanelfarasia as 
a stem tenrecid is a more preferable hypoth-
esis (Seiffert et al., 2007; Seiffert, 2010). 
Dilambdogale was found to be a sister taxon 
to Widanelfarasia and it also shows incipient 
ectorista and ectofossa on P4 (Seiffert, 2010).

2.1.2. Chrysochloridae
There are 21 modern species of golden-

moles (Chrysochloridae) distributed in sub-
Saharan Africa (Asher et al., 2010). The 
modern species, or distinct species very close 
to the modern ones, are known from the Plio-
Pleistocene of South Africa (Broom, 1941, 
1948; de Graaff, 1957; Asher, 2010; Asher, 
Avery, 2010). The generically distinct extinct 
golden mole Prochrysochloris miocaenicus 
is known from the early Miocene of Kenya 
and possibly Namibia (Butler, Hopwood, 
1957; Butler, 1984; Mein, Pickford, 2003; 
Asher, 2010). It differs from the modern 
chrysochlorids by unreduced posterior mo-
lars (a normal M3 is present, M2 is widest 
upper molar), smaller and less molariform 
anterior upper premolars, and less reduced 
talonids on lower molars. 

All these traits are plesiomorphic rela-
tive to the modern taxa, which have M3 lost 
or very reduced, M2 reduced, and lower 
molar talonids small single cusped or lack-
ing altogether. Modern chrysochlorids and 
Prochrysochloris have zalambdodont den-
tition with reduced metaconid and talonid 
basin (McDowell, 1958; Asher, Sánchez-Vil-
lagra, 2005). The phylogenetic position of 
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Prochrysochloris is likely outside the crown 
group Chrysochloridae (Asher, 2010). 

The oldest named stem taxon of Chrys-
ochloridae is a poorly known Eochrysochlo-
ris tribosphenus from the early Oligocene of 
Egypt (Seiffert et al., 2007). Eochrysochlo-
ris has a single rooted p3, molariform p4, 
and lower molars with reduced but basined 
talonid. As it was discussed by Seiffert et al. 
(2007), the oldest stem chrysochlorid in Af-
rica might be represented by an isolated upper 
molar (M2?) with greatly reduced metacone 
from the late Paleocene of Morocco, attrib-
uted to ?Proteutheria or ?Lipotyphla indet. 
(Gheerbrant, 1995, fi g. 22a–c, pl. 1, fi gs. 1–3). 

2.2. Macroscelidea
The order Macroscelidea includes a sin-

gle family Macroscelididae with two extant 
and four extinct subfamilies (Corbet, Hanks, 
1968; Holroyd, Mussell, 2005; Holroyd, 
2010a). This classifi cation is not phylogenet-
ic, as two extinct subfamilies (Myohyracinae 
and Mylomygalinae) are within the crown-
group and two other subfamilies (Metoldo-
botinae and Herodotiinae) are outside the 
crown-group (Holroyd, 2010a, fi g. 8.3). The 
name Macroscelididae should be restricted 
to the crown group of elephant shrews, while 
other taxa should be considered as the stem 
macroscelideans. The 17 to 19 modern spe-
cies of Macroscelididae are distributed in 
Africa either North (“Elephantulus” rozeti) 
or South to Sahara (other species) (Douady et 
al., 2003; Smit et al., 2011). The Miocene and 
younger extinct elephant shrews are known 
South to Sahara, while the Paleogene records 
came from North Africa and Namibia (Pat-
terson, 1965; Novacek, 1984; Butler, 1995; 
Holroyd, 2010a).

The Eocene Macroscelidea are united 
in the subfamily Herodotiinae (Holroyd, 
2010a), although monophyly of this group 
has not been demonstrated. These taxa are 

Herodotius pattersoni from the late Eocene 
of Egypt, Nementchatherium senarhense 
from the middle-late Eocene of Algeria, N. 
rathbuni and Eotmantsoius perseverans from 
the middle-late Eocene of Libya, and Cham-
bius kasserinensis from the early Eocene of 
Tunisia (Hartenberger, 1986; Simons et al., 
1991; Tabuce et al., 2001, 2007, 2012). These 
taxa are known from dental and gnathic re-
mains, except for the Chambius for which 
two petrosals have been described (Benoit 
et al., 2013b). Its petrosal lacks the anterior 
pneumatic fossa and well-developed fos-
sula cochleae which correlated in modern 
macroscelideans with the middle ear pneu-
matization necessary for adaptation to low 
frequency hearing (Benoit et al., 2013b).

Apheliscid “condylarths” Apheliscus 
and Haplomylus from the late Paleocene to 
early Eocene of North America and louisinid 
“condylarth” Paschatherium from the late 
Paleocene to early Eocene of Europe share 
with macroscelideans a unique combination 
of tarsal characters associated with their cur-
sorial and saltatorial adaptations and are also 
similar to them in dental characters. These 
taxa were placed as stem macroscelideans 
in the analysis by Zack et al. (2005); see 
also Penkrot et al. (2008). In the analysis by 
Tabuce et al. (2007), Haplomylus is a stem 
macroscelidean, while Paschatherium is a 
stem paenungulate, and Apheliscus is a sis-
ter taxon to the clade Macroscelidea + Pae-
nungulata. In the analysis by Hooker and 
Russell (2012), Chambius was nested within 
Apheliscidae if postcranial characters were 
included, but within the Louisinidae if these 
characters were excluded.

2.3. Ptolemaiida
The Ptolemaiida is a small group of ex-

tinct African mammals known from the ear-
ly Oligocene of Egypt (Qarunavus meyeri, 
Ptolemaia lyonsi, P. grangeri, Cleopatrodon 
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ayeshae, and C. robusta), late Oligocene of 
Kenya (Ptolemaia cf. grangeri), and early 
to middle Miocene of Kenya and Uganda 
(Kelba quadeemae) (Osborn, 1908; Bown, 
Simons, 1987; Simons, Bown, 1995; Cote 
et al., 2007; Gunnell et al., 2010; Miller et 
al., 2015). There are also remains of uni-
dentifi ed ptolemaiids from the late Eocene 
of Egypt (Gunnell et al., 2010). In the latest 
phylogenetic analyses, Kelba was placed as a 
sister taxon to Tubulidentata (Seiffert, 2007; 
Gheerbrant et al., 2014).

2.4. Tubulidentata
There is a single Recent species of aard-

varks, Orycteropus afer, distributed in Africa 
south to Sahara (Shoshani et al., 1988; Hol-
royd, 2010b). This species is known since the 
Pliocene in Africa (Lehmann, 2008; Holroyd, 
2010b). There are at least two extinct species 
of Orycteropus from the Plio-Pleistocene of 
Africa, and fi ve to seven extinct species of 
the closely related Amphiorycteropus from 
the Mio-Pliocene of Africa, Europe, and Asia 
(Patterson, 1975; Lehmann et al., 2004, 2005, 
2006; Lehmann, 2006, 2008, 2009; Holroyd, 
2010b). There are two other extinct genera of 
Orycteropodidae, Myorycteropus with one to 
three species from the early–middle Miocene 
of Kenya and Uganda and Leptorycteropus 
with a single species, L. guilielmi, from the 
upper Miocene of Kenya (Patterson, 1975; 
Pickford, 1975; Lehmann, 2009; Holroyd, 
2010b). These extinct taxa are already very 
specialized and do not offer clues for the ori-
gin of Tubulidentata.

2.5. Bibymalagasia
This order was erected for the genus Ple-

siorycteropus known from the Pleistocene 
of Madagascar (MacPhee, 1994; Werde-
lin, 2010). The rostral part of its skull and 
its dentition are unknown, its similarity 
in the postcranial skeleton to Orycteropus 

was thought to be convergent (MacPhee, 
1994). The collagen sequence data suggest 
Plesiorycteropus affi nities to Tenrecoidea 
(Buckley, 2013). Results of the study of its 
bony labyrinth supported its ordinal distinc-
tiveness (Benoit et al., 2015).

2.6. Paenungulata
The Paenungulata includes Hyracoidea 

and Tethytheria (Simpson, 1945; Novacek, 
Wyss, 1986; Novacek et al., 1988; Gheer-
brant et al., 2005a). In a recent phylogenetic 
analysis, the “condylarths” Phenacodontidae 
are considered as a sister taxon to the Pae-
nungulata (Rose et al., 2014). 

The authors just cited called the latter 
clade “Afrotheria”, but not a single tenrecoid 
was included in their analysis. The recently 
discovered stem paenugulate Ocepeia with 
two species from the middle Paleocene of 
Morocco was found to be a sister taxon to 
the clade Phenacodontidae + Paenungulata 
(Gheerbrant et al., 2014).

2.6.1. Hyracoidea
The four Recent species of hyraxes clas-

sifi ed within three genera (Dendrohyrax, 
Heterohyrax, and Procavia) of the family 
Procaviidae represent actually an insignifi -
cant remnants of the past vast diversity of 
the Hyracoidea which were among dominant 
herbivorous mammals in Afro-Arabic con-
tinent during the Paleogene and expanded 
their range to Eastern Asia in the Neogene 
(Rasmussen, 1989; Schwartz et al., 1995; 
Gheerbrant et al., 2005a; Rasmussen, Gutié-
rrez, 2010). The oldest known representa-
tives of the crown Procaviidae from the late 
Miocene of Namibia and Kenya are Hetero-
hyrax auricampensis and Dendrohyrax sp. 
(Rasmussen et al., 1996; Pickford, Hlusko, 
2007). Other extinct taxa of Procaviidae in-
clude two species of Procavia and Gigan-
tohyrax maguirei from the Pleistocene of 
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South Africa (Kitching, 1965; Rasmussen, 
Gutiérrez, 2010). 

In the latest proposed classifi cation of 
Hyracoidea, distinguished are four families 
of the extinct stem hyracoids (Geniohyidae, 
Saghatheriidae, Titanohyracidae, and Plio-
hyracidae), with Geniohyidae uniting these 
taxa by their most plesiomorphic traits of 
bunodont artiodactyl-like dentition (Rasmus-
sen, Gutiérrez, 2010). However, according to 
the phylogenetic analysis by Barrow et al. 
(2010), the most basal clade of Hyracoidea 
is a group consisting of Seggeurius amou-
rensis from the early Eocene of Algeria, 
Microhyrax lavocati from the early Eocene 
of Tunisia, and Dimaitherium patnaiki from 
the late Eocene of Egypt (Court, Mahboubi, 
1993; Tabuce et al., 2007).

2.6.2. Tethytheria
The above-order ranked taxon Tethythe-

ria was initially proposed to include Sirenia, 
Proboscidea, and Desmostylia (McKenna, 
1975; Domning et al., 1986; Novacek, 1986; 
Novacek, Wyss, 1986; Shoshani, 1986; No-
vacek et al., 1988; Tassy, Shoshani, 1988).

2.6.2.1. Embrithopoda

This small extinct group was part of 
Simpson’s concept of Paenungulata (Simp-
son, 1945), but was not included in the 
Tethytheria by McKenna (1975). The close 
relationships of Embrithopoda to Tethytheria 
were fi rst proposed by Tassy and Shoshani 
(1988). The Arsinoitheriidae are endemic to 
Afro-Arabic continent and include Namathe-
rium blackcrowense from the middle Eocene 
of Namibia, Arsinoitherium zitteli is known 
from the late Eocene to early Oligocene of 
Egypt, and A. giganteum is known from the 
late Oligocene of Ethiopia (Andrews, 1906; 
Court, 1990, 1992a,b, 1993; Sanders et al., 
2004; Pickford et al., 2008; Sanders et al., 
2010b). Remains referred to Arsinoitheri-

um sp. came from Angola, Libya, Tunisia, 
Kenya, and Oman (Al-Sayigh et al., 2008; 
Sanders et al., 2010b; Vialle et al., 2013). 
The Eocene Palaeomasiidaeare are known 
only outside of Africa and include Criva-
diatherium mackennai and C. iliescuifrom 
fro, Romania and Palaeoamasia kansui and 
Hypsamasia seni from Anatolia (Radulesco 
et al., 1976; Sen, Heintz, 1979; Radulesco, 
Sudre, 1985; Kaya, 1995; Maas et al., 1998; 
Sanders et al., 2014). Phenacolophus phalax 
from the late Paleocene of Mongolia was 
considered a basal embrithopod by McKen-
na and Manning (1977), but this was ques-
tioned by some authors (Radulesco, Sudre, 
1985; Gheerbrant et al., 2005a). In the recent 
phylogenetic analyses, Phenacolophus is 
placed as a sister taxon to Sirenia (Tabuce et 
al., 2007) or to Embrithopoda + Tethytheria 
(Gheerbrant, 2009). Among embrithopods, 
the complete skull and skeleton are known 
for Arsinoitherium zitteli only (Andrews, 
1906; Court, 1992a, 1993); the other taxa 
are represented by gnathodental remains. 
Arsinoitherium was found to be a member of 
Tethytheria by analysis of cranial characters 
(Court, 1992a). Some petrosal characters link 
Arsinoitherium to Proboscidea (Court, 1990).

2.6.2.2. Proboscidea
Proboscidea, one of the most diverse 

mammalian order in a not far past, nowadays 
is represented by but two species of Loxo-
donta and one species of Elephas of the fam-
ily Elephantidae (Gheerbrant et al., 2005a; 
Rohland et al., 2010; Sanders et al., 2010a). 
A subrecent elephantid, the woolly mammoth 
Mammuthus primigenius, has become extinct 
in the historical times (Vartanyan et al., 1993; 
Guthrie, 2004). Proboscideans are divided 
into four superfamilies, two of which have 
radiated in the Eocene-Oligocene of Africa 
(Barytheriodea and Moeritherioidea), one in 
the Neogene of the Old World (Deinotheri-
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oidea), while modern Elephantoidea distrib-
uted in Africa, Eurasia and both Americas 
appeared as late as in the early Oligocene 
(Sanders et al., 2010a). 

The oldest stem proboscideans came 
from the late Paleocene to early Eocene of 
Morocco: Khamsaconus bulbosus, Erith-
erium azzouzourm, Phosphatherium escuil-
lieri, and Daoutherium rebouli (Sudre et al., 
1993; Gheerbrant et al., 1996, 1998, 2002, 
2005b, 2012; Gheerbrant, 2009; Sanders et 
al., 2010a). Th is oldest proboscideans were 
already well differentiated in their size and 
morphology suggesting that origin of the en-
tire group had occurred signifi cantly earlier. 
The recent phylogenetic analyses placed Pro-
boscidea as a sister taxon to Sirenia (Gheer-
brant, 2009; Gheerbrant et al., 2014).

2.6.2.3. Sirenia
Most of the diversity of Sirenia, just like 

in Hyracoidea and Proboscidea, was in the 
past. There are four families of Sirenia: Eo-
cene Porastomidae and Protosirenidae, mid-
dle Eocene to Recent Dugongidae, and late 
Oligocene to Recent Trichechidae (Domning 
et al., 2010). There are but four currently ex-
tant sirenian species: Indo-Pacifi c Dugong 
dugon (Dugongidae) and three species of 
Atlantic Trichechus (Trichechidae) (Gheer-
brant et al., 2005a; Domning et al., 2010). A 
North Pacifi c dugongid, the Steller’s sea cow, 
Hydrodamalis gigas, has been exterminated 
in the 18th century (Anderson, 1995). 

The oldest sirenian taxa are prorasto-
mids, Prorastomus sirenoides and Pezosiren 
portelli, from the early–middle Eocene of 
Jamaica (Owen, 1855, 1875; Savage et al., 
1994; Domning, 2001). Recently, a proras-
tomid vertebra has been reported from the 
middle Eocene of Senegal (Hautier et al., 
2012). An isolated sirenian petrosal from 
the early–middle Eocene of Tunisia is more 
primitive than that in Prorastomus, which al-

lows to suggest an African origin of Sirenia 
(Benoit et al., 2013a).

2.6.2.4. Desmostylia
This small order of the extinct ma-

rine mammals has no records in Africa, 
in contrast to other supposed afrotherians 
(Gheerbrant et al., 2005a). Two families 
of desmostylians, Palaeoparadoxiidae and 
Desmostylidae, are known only from the 
Oligocene–Miocene of North Pacifi c region. 
The oldest known taxa are Behemotops pro-
teus (Palaeoparadoxiidae) from the middle–
late Oligocene of Washington, USA, and 
Ashoro alaticosta from the late Oligocene 
of Japan (Desmostylidae) (Domning et al., 
1986; Ray et al., 1994; Inuzuka, 2000; Be-
atty, 2009). 

Traditionally, Desmostylia were consid-
ered as a part of the tethytherian radiation 
most closely linked to proboscideans and 
anthracobunids (Domning et al., 1986; Tassy, 
Shoshani, 1988; Gheerbrant et al., 2005a). 
However, in the recent phylogenetic analy-
sis including Recent taxa constrained by a 
‘‘molecular scaffold”, Anthracobunidae and 
Desmostylia were placed as stem perissodac-
tyls (Cooper et al., 2014). In another analysis, 
Anthracobunidae are placed within the crown 
group Perissodactyla (Rose et al., 2014).

3. Discussion
Among the modern “afrotherian” clades, 

the origin of Tubulidentata is obscure. 
Most likely, Tenrecoidea (Tenrecidae and 

Chrysochloridae) originated from the Adapi-
soriculidae, Macroscelidea originated from 
Apheliscidae, and Paenungulata (Hyracoidea 
+ Proboscidea + Sirenia) originated from 
Phenacodontidae. 

Apheliscidae and Phenacodontidae are 
members of Condylarthra, which is sup-
posed to be a paraphyletic group of archaic 
ungulates (Archibald, 1998), while Adapiso-
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riculidae is a group of insectivorous grade of 
the mammals. 

The clade including Apheliscidae, Phe-
nacodontidae, with their most recent com-
mon ancestor and all the latter’s descendants, 
should include also at least Perissodactyla 
(Rose et al., 2014), thus making Afrotheria 
paraphyletic in their current content. 

There is a considerable morphological 
and phylogenetic gap between Adapisoricu-
lidae and archaic ungulates (Fig. 1). Unfor-
tunately, members of this group are known 
but from isolated teeth and jaw fragments 

and few postcranial elements, with its oldest 
representative Deccanolestes having come 
from the Maastrichtian of India (Prasad et 
al., 1994, 2010; Boyer et al., 2010; Smith et 
al., 2010; Goswami et al., 2011). According 
to one of the recent phylogenetic hypotheses 
(Goswami et al., 2011), Adapisoriculidae be-
long to the very basal radiation of the stem 
placental mammals, prior to an offshoot of 
the zhelestid eutherians. This, if true, may 
explain many plesiomorphic features of the 
tenrecoids, including presence of cloaca and 
ineffi cient thermoregulation. What seems 
to be undoubted is that tenrecoids are not 
closely related to other “afrotherian” mam-
mals which have originated from far more 
advanced archaic ungulates.
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ПРОБЛЕМА ВИДА И ВИДОВЫХ ГРАНИЦ 
У РУКОКРЫЛЫХ (CHIROPTERA; MAMMALIA)*

C.В. Крускоп
Зоологический музей МГУ им. М.В. Ломоносова; selysius@mail.ru

В настоящем обзоре обобщены данные по проблеме вида и опреде-
ления видовых границ у рукокрылых. На конкретных примерах рас-
смотрены случаи несоответствия молекулярных и морфологических 
данных. Обсуждается сравнительная ценность «традиционных» мор-
фологических и молекулярно-генетических данных при определении 
ранга и границ таксона видовой группы; рассмотрены ситуации, когда 
морфологические или определённые молекулярные данные обладают 
низкой таксономической ценностью и сами по себе могут не вызывать 
доверия. Несмотря на значительно большее разнообразие рукокры-
лых в тропиках, проблемы таксономии низкого уровня в тропических 
и вне-тропических регионах сходны, различия же носят скорее мето-
дологический характер (т. е. нехватка исходных данных может иметь 
разные причины). В неоднозначных случаях решение вопроса о ви-
довых границах и ранге таксона требует комплексного подхода и не 
должно основываться только на одной группе признаков.

SPECIES AND SPECIES DELIMITATION PROBLEM 
IN THE BATS (CHIROPTERA; MAMMALIA)

S.V. Kruskop
Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University; selysius@mail.ru

Species delimitation is one of the core problems in the modern zoology, 
concerning not only taxonomy but also many other zoological fi elds. Bats 
are the second largest mammalian order with almost worldwide distribution, 
and its taxonomy, which was in a stasis during the second half of the 20th 
century, becomes being intensively studied during the latest decades. Be-
ca use of conservative karyotypes, bats almost avoided “karyological re-
volution”, which had most signifi cant infl uence on alpha-level taxonomy 
of small rodents and soricomorph insctivores. However, growing role 
of molecular studies results in the increase of the number of recognized 
bat species as well as of odd and complicated cases in a lower-level bat 
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taxonomy. Such cases are know known even for well-studied Europe with 
its relatively poor bat fauna (e. g. Myotis alcathoe, Plecotus sardus etc.). 
This review summarizes data on the problem concerning species ranks and 
species delimitation in bats. Cases of non-compliance of molecular and 
morphological data are overviewed. 

One of the reasons for ongoing changes in the bat taxonomy is what 
we call “blind spots”. Sometimes researchers, due to personal reasons, 
cannot see or do not want to see differences even in a well-represented 
material. Such thing had happened with Myotis daubentonii and M. pe-
tax, border between which retained obscure for the entire 20th century. 
Another example is provided by “formosus” species complex, also of the 
genus Myotis. This complex differs so noticeably from other species that 
nobody was paying attention for decades to the dissimilarities between its 
constituent species. 

Another reason is “understudy”. Most bats inhabit tropical regions, 
with many of them being hard-to-get, and therefore poorly represented in 
collections. Most indicative example we found in the genus Murina: these 
bats are commonly characterized by local or scattered distribution and low 
natural population density, which prevent them usually from becoming 
collectors’ prey. But, because of certain intensifi cation of bat research in 
Asia together with growing role of molecular methods, the number of Mu-
rina species recognized during the last decade has twice increased.   

Despite the growing value of molecular studies, morphological methods 
still play a signifi cant role in the bat taxonomy. However, morphological 
traits are subject to signifi cant variability, viz. age, geographical, individual 
etc. This may obscure differences between similar taxa or, to the contrary, 
simulate distinctiveness within the same species. A case of Eptesicus go-
biensis and E. bobrinskoi represents situation when local population was 
treated as a separate species due to merely size difference. Besides, taxo-
nomic and diagnostic signifi cance of a particular feature can vary wi th in 
the same genus. This is true for the baculum shape varying broadly wi-
thin Myotis and Hipposideros: it allows to distinguish even closely re-
lated species in some instances but shows no differences between re la tively 
distant forms in others. The same can be said about other morphological 
structures commonly used in the bat taxonomy.

Employing molecular data is growing, and researchers are inclined to 
believe in their high resolution power. Though taxonomists did not ob-
tain a panacea, molecular genetics strongly stimulated studies in the bat 
taxonomy, in large part due to establishing extensive genetic databases. 
However there are many known cases of uncertain and even odd results 
derived from the molecular studies. Although there are suggestions about 
magnitudes of inter- and intraspecifi c distances, actually the latter may be 
quite variable, even within same genus. For example, distances between 
three species of Miniopterus “schreibersii” complex are much lower as 
compared to those between other species of this genus, while some stu-
dies confi rm species status (low level of gene fl ow between sympatric po-
pu lations) of all three forms in that complex. In contrast, there are three 
distinct mtDNA lineages within Pipistrellus kuhlii in Europe formally fi t-
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ting the species-level of distances, which seem to meet no obstacles with 
the gene fl ow between their populations. From the studies of taxonomy of 
the genus Eptesicus on the whole and the “E. serotinus” species complex 
in particular, we have learned that reticular processes can play a signifi cant 
role in speciation and can be responsible for some of complicated cases 
of relationships between species and populations. It is very probable that 
similar cases will be revealed in other bat groups. Although special methods 
are already designed for the formal identifi cation of species boundaries, 
there are still no tools for effective work with really complicated genera 
of bats.

Defi nitely, most of researchers try to employ multiple data sets to so-
lve particular taxonomic problems. For such research design, the term 
“in tegrative taxonomy” was coined. However, some authors pointed out 
that there are no tools to make taxonomic studies truly “integrative”, 
with proportional contribution of different data sources, and suggested 
an algorithm of an “iterative taxonomy”. It was designed to reveal fi rst 
so called “candidate species” (population possessing certain features of 
distinct species, no matter morphological, genetic or behavioral) and then 
to verify their status coherently by other data sources.    

The problem with low-level taxonomy seems to be similar both in tro-
pical and non-tropical regions, with the differences having mainly me-
thodological nature. Lack of any baseline data may have different reasons, 
namely insuffi cient amount of material in tropics vs. irregularly represented 
material across the vast distribution areas in temperate climate. In any case, 
the question of species limits and rank requires a comprehensive approach.

1. Введение

Рукокрылые — второй по объему от-
ряд млекопитающих, на который прихо-
дится около 1/5 всего таксономическо-
го разнообразия класса (Wilson, Reeder, 
2005). Надо сказать, что укоренившееся 
представление о слабой изученности 
рукокрылых, в том числе — с позиций 
систематики и палеонтологии, в целом 
неверно. Рукокрылые — одна из активно 
изучаемых групп, в рамках которой было 
сделано в последние годы немало откры-
тий, в том числе интригующих и способ-
ствующих проведению дальнейших ис-
следований. Нет ничего удивительного и 
в том, что вопросы внутривидовой струк-
туры, взаимоотношений родственных (и 
не родственных, но морфологически сход-
ных) видов, границ между видами встают 

перед исследователем этой группы с обе-
скураживающей регулярностью.

Представления о таксономии рукокры-
лых были удивительно стабильны на про-
тяжении большей части ХХ в., фактически 
начиная с классических работ Тейта (Tate, 
1941a–c, 1942) и заканчивая сводками Куп-
нама (Koopman, 1993, 1994). На протяже-
нии второй половины ХХ в. число призна-
ваемых видов менялось незначительно и 
колебалось где-то около 900. Так, в сводке 
Соколова (1973) перечислено 917 видов; 
Купман в различных сводках пишет о 896 
(Koopman, 1984), 925 (Koopman, 1993) и 
о 913 видах (Koopman, 1994). Большая 
часть этого периода характеризовалась 
следованием концепции «вид — это то, что 
считает видом хороший систематик». По-
видимому, слабые движения в представ-
лениях о систематике отряда реципрокно 
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порождали низкий интерес к проблеме и 
число исследователей, ею занимавшихся, 
вплоть до 1990-х гг. было невелико. Суж-
дения же этих немногочисленных экспер-
тов были во многом умозрительными и 
носили отпечаток личных предпочтений. 
Так, А.П. Кузякин, «задававший тон» в 
этом вопросе в СССР и странах Восточной 
Европы, стоял на крайних объединитель-
ских позициях, за исключением таксонов, 
описанных им самим. Примером может 
служить объединение северного (Eptesicus 
nilssonii Keys. et Blas., 1839) и гобийского 
(E. gobiensis Bobrinskii, 1926) кожанков в 
один вид при выделении в качестве само-
стоятельного вида кожанка Бобринского 
(E. bobrinskoi) (Кузякин, 1950; Бобринский 
и др., 1965). Сейчас мы знаем, что ситу-
ация ровно обратная: гобийский кожанок 
— отдельный вид, возможно (но не обяза-
тельно!) родственный северному, а кожа-
нок Бобринского — мелкая региональная 
форма гобийского (Artyushin et al., 2012).

Рукокрылых удивительным образом 
миновал «бум» увлечения кариологией, 
сильно повлиявший на представления о 
видовом разнообразии мышевидных гры-
зунов и сорикоморфных насекомоядных. 
Причиной этому, отчасти — труднодо-
ступность материалов из тропических 
регионов (где сосредоточено основное 
разнообразие отряда), отчасти — низкая 
вариабельность кариотипов во многих 
группах рукокрылых. Например, все ви-
ды Eptesicus имеют одинаковое число и 
хромосом, и хромосомных плеч: 2n/NF = 
50/48 (Volleth, Heller, 1994), огромный по 
меркам млекопитающих род Myotis также 
обладает практически одинаковыми кари-
отипами c 2n = 44 (Volleth, 1987; Volleth, 
Heller, 2012).

Однако ситуация коренным образом 
стала меняться с началом использования 
разнообразных молекулярно-генетиче-

ских методик. Сохранение проб тканей 
для последующего анализа ДНК гораз-
до менее трудоемко, чем приготовление 
хромосомных препаратов, и позволяет 
без особого труда получать материалы в 
том числе и из тропических регионов, а 
совершенствование самих методов посте-
пенно позволяет вовлекать в анализ всё 
более старые коллекционные материалы 
(см. напр.: Nachmann, 2013; Bailey et al., 
2015). В сочетании с совершенствовани-
ем методов отловов это в последние два 
десятилетия дало в руки исследователей 
рукокрылых материалы, по-видимому, 
более обширные и разнообразные, чем 
когда-либо в прошлом. 

Результатом стал пересмотр представ-
лений о таксономической структуре ру-
кокрылых на самых разных уровнях, от 
изменения состава подотрядов (Teeling, 
2005; Hutcheon, Kirsch, 2006) до краха 
прежних точек зрения на родственные 
связи внутри некоторых крупных родов 
(напр., Ruedi, Mayer, 2001).

Вопросы видовой систематики пред-
ставляют, кроме общетеоретического и 
узкоспециального, ещё и прикладной ин-
терес, поскольку виды (какое бы опреде-
ление в это понятие ни вкладывалось) — 
это основные операциональные единицы 
для многих исследователей, занимающих-
ся экологией, зоогеографией, природо-
пользованием и т. п., и эти исследователи 
очевидно желают знать, хотя бы, с каким 
количеством видов они имеют дело. В 
противном случае результатом становит-
ся присутствие в региональных сводках и 
природоохранных списках видов, в кон-
кретном регионе не живущих: например, 
усатая Myotis mystacinus Kuhl, 1817 и во-
дяная M. daubentonii Kuhl, 1817 ночницы, 
бурый ушан Plecotus auritus Linn., 1758 в 
Забайкальском крае (Красная книга За-
байкальского края, 2012). 
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На сегодняшний момент известно бо-
лее 1250 видов рукокрылых, и этот спи-
сок постоянно продолжает пополняться 
(например, Csorba et al., 2015; Ruedi et al., 
2015). При этом около трети вновь появля-
ющихся видов приходится на новоописа-
ния форм, ранее не известных науке, тогда 
как до двух третей — это ранее описанные 
таксоны, чей статус был поднят в связи с 
пересмотром видовых границ и призна-
ков (Simmons, Wetterer, personal comm.). 
Понятно, что и первое, и второе касается 
в первую очередь тропических регионов, 
где сосредоточена большая часть разно-
образия отряда и многие из которых всё 
ещё труднодоступны для исследователей. 
Тем не менее, есть исключения. 

Так, в результате тщательного изуче-
ния материала в фауне Европы (сравни-
тельно небольшой и хорошо исследован-
ной) были выявлены новые виды ушанов 
(Tvrtkovic et al., 2005; Spitzenberger et al., 
2006), причём один из них, Plecotus sar-
dus Mucedda et al., 2002, был описан как 
новый вид (Mucedda et al., 2002) и этот 
статус в ходе последующих исследований 
не утратил. Молекулярно-генетические 
исследования позволили выявить скры-
тое разнообразие среди ночниц группы 
«nattereri» и установить видовой статус 
для иберийской M. escalerai Cabrera, 1904  
(Salicini et al., 2011), причём было показа-
но весьма давнее расхождение этой линии 
с собственно M. nattereri Kuhl, 1817. 

Но наиболее показательно, пожалуй, 
обнаружение в конце 1990-х – начале 
2000-х гг. нового вида ночниц Myotis al-
cathoe Helversen et Heller, 2001 (Helvers-
en et al., 2001). Изначально описанный 
из Греции как «вид-двойник» усатой 
ночницы, он, как теперь ясно, не имеет 
однозначных родственных связей с дру-
гими европейскими видами рода (Ruedi 
et al., 2013) и, как оказалось, распростра-

нён в значительной части стран Европы, 
от Великобритании (Jan et al., 2010) до 
Украины (Bashta et al., 2011) и Кавказа 
(Крускоп, 2012).

В этом обзоре я постарался рассмо-
треть на конкретных примерах сложные 
ситуации, возникающие при изучении 
низкоуровневой систематики рукокры-
лых. Примечательно, что ряд этих слож-
ностей возникает несмотря, а в некоторых  
случаях — и вследствии использования 
современных молекулярно-генетических 
методов, что нам в очередной раз говорит 
об отсутствии универсальной панацеи 
для решения таксономических вопросов. 

2. «Слепые пятна»
Одна из причин такой явной «недо-

исследовательности», ныне поспешно 
компенсируемой, — то, что я некогда на-
звал «слепыми пятнами» в систематике 
(Крускоп, 2002). В ряде случаев некое 
животное имеет столь выраженные диа-
гностические черты, что на протяжении 
десятилетий никому не приходит в голову 
копаться в его систематике. 

Отчасти примером такой ситуации 
могут быть водяные и восточные ночни-
цы. Вкратце их история такова. В начале 
ХХ в. Н. Холлистер (Hollister, 1912) по 
единственному экземпляру с Алтая опи-
сал новый вид Myotis petax Hollister, 1912, 
указав на его отличия от европейской M. 
daubentonii (и тоже, по-видимому, опира-
ясь на очень небольшое число экземпля-
ров сравнительного материала). Эта ра-
бота была фактически забыта. С.И. Огнёв 
(1928), не найдя размерных отличий меж-
ду зверьками из Сибири и Поволжья, свёл 
таксон petax в синонимы M. d. volgensis 
Eversmann 1840, описав из Приморья бо-
лее мелкую форму M. d. ussuriensis Ognev 
1927. Г. Тэйт (Tate, 1941a) принял petax в 
качестве одного из подвидов водяной ноч-
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ницы, однако в российских публикациях 
этот таксон в дальнейшем фактически 
не фигурировал. В. Богданович, ревизуя 
структуру вида M. daubentonii, вообще 
признал существование только дальнево-
сточного подвида, сведя volgensis (вместе 
с petax) в синонимы номинативной формы 
и обозначив все различия как клинальную 
изменчивость (Bogdanowicz, 1990). Соб-
ственно, в этом, видимо, и проявляется 
сущность «слепого пятна» — никто и не 
пытается увидеть различия, потому что 
все же «знают» из предыдущих работ, что 
различий нет. 

Я усомнился в последнем утвержде-
нии, лишь имея в руках свежий материал 
из Забайкалья. Морфометрия черепа пока-
зала, что не только все восточносибирские 
и дальневосточные «водяные» ночницы 
отличаются от европейских и западно-
сибирских, но и уровень этих различий 
сходен с таковым между M. daubentonii 
s. l. и M. macrodactylus Temminck, 1840, 
в самостоятельном видовом статусе ко-
торой, вроде бы, сомнений не было (Kru-
skop, 2004). Далее выяснилось, что между 
двумя формами существуют вполне дис-
кретные различия в строении бакулюма, 
и одновременно были выявлены генети-
ческие различия (Matveev et al., 2005), 
подтверждённые в дальнейшем другими 
маркерами (Kruskop et al, 2012; Ruedi et 
al., 2013), которые показали, что M. petax 
— не только самостоятельный вид, но 
всё его сходство с M. daubentonii, скорее 
всего, конвергентное и не обусловлено 
близким родством. 

Последняя ситуация сама по себе не-
редка: довольно много видов рукокры-
лых оказались, если судить по молеку-
лярным данным, родственниками не тех, 
чьими считались ранее. Но приведённый 
пример показывает, как подобное может 
«скрываться» буквально у всех на виду, 

среди массового и неплохо изученного 
материала, в котором не ожидали увидеть 
реальный уровень различий, а потому и 
не видели. 

Более яркий, во всех смыслах, пример 
представляют ночницы из комплекса «My-
otis formosus». Эти зверьки очень хорошо 
диагностируемы от других представите-
лей рода: крупные ночницы с очень яркой 
контрастной окраской — рыжей с чёр-
ными перепонками. И хотя в упомянутой 
выше сводке Тэйт (Tate, 1941a) приводил 
известные ему номинальные формы как 
потенциальные виды, позже они, как пра-
вило, рассматривались как единый таксон; 
иногда за исключением островных попу-
ляции M. hermanni Thomas, 1923 или M. 
rufopictus Waterhouse, 1845 (Corbet, Hill, 
1992; Ingle, Heaney, 1992). Можно сказать, 
что очевидность их внешних отличий от-
влекала исследователей от поиска разли-
чий внутри самого комплекса. Эта зашо-
реннось спала, когда выяснилось, что на 
Тайване симпатрично обитают два вида 
этого комплекса, причём, когда этот факт 
стал известен, диагностические призна-
ки, различающие эти формы, тоже были 
выявлены довольно легко (см. Csorba et 
al., 2014). 

На самом деле, определённую роль 
«слепые пятна» играли, очевидно, во 
многих случаях «внезапного» недавнего 
пересмотра систематики той или иной 
группы. Тут уместно вспомнить, напри-
мер, ушанов, которых, после того как 
идея, что их существует более одного 
вида, получила признание в научном со-
обществе, с упорством (можно сказать, 
почти маниакальным) пытались разделить 
лишь на два вида. Опуская спорный так-
сономический статус некоторых недавно 
выделенных в этом роде форм, нельзя не 
признать, что те, которых пытались свести 
в синонимику «серого ушана», нередко 



167 Вид и видовые границы у рукокрылых

отличаются друг от друга не меньше, а 
то и больше, чем серый ушан от бурого 
(см. Стрелков, 1988, 2006; Spitzenberger 
et al., 2006). Иными словами, во многих 
случаях видовые признаки и видовые гра-
ницы исследователи не видели, несмотря 
на доступность и достаточность материа-
лов, просто потому, что не догадывались 
посмотреть или не хотели, в силу тех или 
иных личных причин, их видеть. И мо-
лекулярно-генетические исследования 
пусть и не открыли истину, но в целом 
ряде случаев заставили этих исследова-
телей свежим взглядом посмотреть на 
казалось бы знакомые группы — и иной 
раз увидеть в них немало нового.

Понятно, что если такая ситуация про-
цветала в отношении видовых комплек-
сов, сравнительно неплохо исследован-
ных или хотя бы сравнительно неплохо 
представленных в коллекциях, то мало-
доступность коллекционных материалов 
должна была её в значительной степени 
усугублять.

3. «Недоисследованность» 
Рукокрылые — главным образом тро-

пическая группа: в тропических и субэк-
ваториальных регионах сосредоточено бо-
лее 4/5 видового разнообразия отряда. Как 
результат, множество видов рукокрылых 
вообще до последнего времени избегало 
попадать в руки ученым (и неизвестно, 
сколько избегает до сих пор), а многие 
формально известные науке летучие мы-
ши на протяжении десятилетий попадали 
в руки исследователей единично, да и эти 
единицы «разбредались» по разным музе-
ям, становясь малодоступными большин-
ству специалистов. 

Выразительный пример такой груп-
пы — род трубконосов Murina. Вообще, 
в целом всё подсемейство Murininae из-
учено довольно плохо, однако два других 

рода невелики (хотя и их видовой состав 
вызывает вопросы) (см., например, Kru-
skop, 2013); род же Murina довольно об-
ширен и распространён практически по 
всей Южной и Восточной Азии, включая 
многие острова (Francis, 2008). Надо до-
бавить, что большинство видов этого рода 
— лесные, по-видимому, для них харак-
терна невысокая естественная плотность 
популяции, они практически не образуют 
колоний и обладают манёвренным поле-
том, позволяющим уклоняться от паутин-
ных сетей. 

Как результат, на протяжении XIX и 
XX вв. трубконосы в научных коллекциях 
были единичны. Это вызывало замкнутый 
круг: на скудном материале составлялись 
определительные ключи, очередные ис-
следователи определяли по ним свой — 
тоже как правило единичный — матери-
ал, и новые ключи вбирали все ошибки 
и неточности предыдущих. Мы с этим 
столкнулись, начиная работать с матери-
алами по Вьетнаму: как оказались впо-
следствии, практически все экземпляры 
трубконосов, с которыми мы имели дело 
в начале 2000-х гг., были определены не-
правильно в результате неточности ис-
пользуемых в литературе признаков. Так, 
два вида — M. cyclotis Dobson, 1872 и M. 
huttoni Peters, 1872 — традиционно пред-
полагалось различать лишь по величине 
черепа (большей у второго), а объединяли 
их сходные пропорции зубной системы 
(см. Corbet, Hill, 1992). Сейчас мы знаем, 
что такими пропорциями обладает ещё 
целый ряд видов, а между комплексами 
форм «cyclotis» и «huttoni» существуют 
более тонкие, но весьма надёжные мор-
фологические отличия, а вот размерных 
отличий как раз нет: M. fi onae Francis et 
Eger, 2012, родственный M. cyclotis, в 
среднем крупнее, чем M. huttoni (Francis, 
Eager, 2012; Kruskop, 2013). 
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Совершенствование методов отловов 
на рубеже столетий совпало с некоторым 
ростом мобильности специалистов, зани-
мающихся рукокрылыми, и с развитием 
методов молекулярной систематики. В 
результате, если в сводке 2005 г. в роде 
Murina было 17 видов (Simmons, 2005), 
то всего за восемь последующих лет было 
описано ещё 16 (Francis, Eager, 2012). И 
хотя часть как новоописанных, так и из-
вестных ранее форм была впоследствии 
«закрыта» (или имеет тенденцию к тому, 
чтобы быть закрытой), общее число при-
знаваемых видов в роде всего за десяти-
летие более чем удвоилось. 

Разумеется, такая ситуация вовсе не 
облегчает ответ на вопрос: а что же такое 
вид у трубконосов? — исследователям 
при ответе на него приходится прини-
мать ответственность на себя. Большин-
ство описываемых или переописываемых 
форм — узкоареальные эндемики, многие 
из них известны по считанному числу 
экземпляров. И обозначение их таксо-
номического статуса во многом опреде-
ляется доверием автора к достоверности 
генетических различий. В свою очередь, 
последние пока что ограничены данными 
по митохондриальной ДНК и далеко не 
всегда могут считаться удовлетворитель-
ным критерием. Таким образом, и в этой, 
и в других группах со сходной ситуацией 
вполне можно ожидать пересмотра видо-
вых границ под давлением новых, в том 
числе молекулярно-генетических данных. 

Высокий темп исследований систе-
матики трубконосов (и, надо полагать, 
систематики ряда других групп) иногда 
порождает парадоксальные ситуации, 
когда знание об истинном или, по крайней 
мере, более истинном, чем общепринятое, 
положении вещей опережает выходящие 
публикации. Примером могут служить 
трубконосы группы «leucogaster». Дол-

гое время всех крупных трубконосов с 
грацильной зубной системой рассматри-
вали как один вид, отчасти с лёгкой руки 
А.П. Кузякина (1950). В сводке 2005 г. 
Н. Симмонс выделила в качестве само-
стоятельного вида M. hilgendorfi  Peters, 
1880 (Simmons, 2005). При том, что она 
правильно охарактеризовала ареал этой 
формы, в качестве обоснования её вы-
деления она сослалась на работу М. Йо-
шиюки (Yoshiyuki, 1989), в которой как 
раз аргументация для разделения форм и 
их границы были совершенно ошибочны 
(что делало безосновательным и утверж-
дение Симмонс). Тем не менее, точка зре-
ния Симмонс была подхвачена авторами 
последующих публикаций, а те, кто имел 
дело с коллекционным материалом, знали, 
что эта точка зрения правильна. Однако, 
хотя M. hilgendorfi  начал «гулять» в каче-
стве самостоятельного вида по страницам 
статей с 2005 г., более или менее непро-
тиворечивые данные, подтверждающие 
его статус, были опубликованы только в 
2012 г. (Kruskop et al., 2012).

4. Плюсы и минусы морфологии
До буквально последнего времени ис-

следования систематики рукокрылых на 
всех уровнях, включая видовой, базиро-
вались в первую очередь (можно сказать 
— исключительно) на морфологических 
данных. Собственно, первые работы, ко-
торые попробовали адаптировать молеку-
лярную генетику к задачам систематики 
летучих мышей, относятся уже ко второй 
половине девяностых годов, а работы, 
получившие признание (и, как частичное 
следствие, поколебавшие сложившуюся 
систему), — к началу двухтысячных. Од-
нако и позже неоднократно публиковались 
исследования, в том числе посвящённые 
низкоуровневой систематике, базирующи-
еся исключительно на морфологических 
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данных (например, Csorba et al., 2007; 
Görföl et al., 2013). 

С одной стороны, морфологические 
структуры «верой и правдой» служили 
зоологам с самого возникновения зооло-
гии в качестве источников информации, 
и совершенно очевидно, что не стоит с 
приходом новых методов сбрасывать их 
со счетов. С другой — они нередко под-
вержены значительной индивидуальной, 
возрастной, половой и географической из-
менчивости, а также параллелизмам, ког-
да сходные по происхождению виды эво-
люционируют независимо, но в сходных 
условиях. Не имея достаточных выборок 
из различных частей ареала вида, позво-
ляющих оценить размах изменчивости, 
достаточно легко впасть в заблуждение, 
трактуя в качестве разных видов экомор-
фы, представителей пространственно 
удалённых, но репродуктивно не изоли-
рованных популяций или просто живот-
ных из разных выборок, в силу случайных 
обстоятельств распределившихся по этим 
выборкам неравномерно. Например, вид 
Murina harrisoni Csorba et Bates, 2005 был 
описан, судя по всему, по особи, близкой к 
максимальным для вида размерам. Даль-
нейшее её сравнение с выборкой (крайне 
небольшой, что не удивительно для тро-
пических рукокрылых) особей средней ве-
личины, да ещё и происходящих из срав-
нительно удалённой территории, привело 
к описанию нового вида M. tiensa Csorba 
et al., 2007 (Csorba et al., 2007). И только 
накопление новых данных, как морфоло-
гических, так и молекулярных, показало 
конспецифичность этих таксонов (Francis, 
Eager, 2012). 

Напротив, имея дело с географически 
удалёнными популяциями, представля-
ющими собой экологические викариаты, 
трудно оценить степень их родства исклю-
чительно по морфологическому сходству. 

С этим связаны долгое время бытовавшие 
представления о крайне обширных транс-
континентальных ареалах некоторых 
летучих мышей: транспалеарктические 
ареалы Plecotus auritus и Myotis dauben-
tonii, из которых теперь выделены в каче-
стве отдельных видов, соответственно, P. 
ognevi Kishida, 1927 и M. petax (см. Кру-
скоп, 2012); идущий через три континента 
ареал Miniopterus schreibersi Kuhl, 1817, 
ныне разделённого на по меньшей мере 
пять видов, часть которых не родственна 
друг другу (Appleton et al., 2004; Šrámek 
et al, 2013). 

Основными группами морфологиче-
ских признаков, на которых опирались и 
продолжают опираться специалисты по 
рукокрылым, являются линейные размеры 
тела и его частей (в частности, предпле-
чья, голени, элементов ушной раковины), 
линейные размеры и пропорции черепа и 
зубов, строение и размеры бакулюма (по-
ловой косточки самцов). Реже использу-
ется окраска и структура меха, как более 
подверженная индивидуальной и возраст-
ной изменчивости. Однако, например, у 
трубконосов окрас и структура шерсти 
содержат неплохие и довольно надёжные 
диагностические признаки, иногда позво-
ляющие разделить даже близкие виды. 
Носовые листки, их размер и форма также 
представляют собой важные диагности-
ческие структуры, а значит могут быть 
использованы в низкоуровневой систе-
матике — разумеется, только в группах, 
этими структурами обладающих.

Размеры — наиболее очевидная мор-
фологическая черта, бросающаяся в гла-
за, особенно у морфологически мало из-
менчивых форм. Собственно, упомянутое 
выше представление об огромном ареале 
обыкновенного длиннокрыла (Miniopter-
us schreibersi) базировалось как раз на 
сходствах и различиях в размерах тела и 
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черепа: все длиннокрылы морфологиче-
ски очень похожи, поэтому в состав M. 
schreibersi были включены все географи-
ческие формы сходной с ним величины 
(см. Koopman, 1994). Напротив, на осно-
вании размерных различий были тради-

ционно возводимы в видовой ранг кожа-
нок Бобринского (Eptesicus bobrinskoi) и 
пустынный нетопырь (Pipistrellus deserti 
Thomas, 1915), ныне рассматриваемые, 
соответственно, как мелкие расы E. gobi-
ensis (рис. 1; об этом более подробно см. 

Рис. 1. Несоответствие морфологического и генетического разнообразия 
у рукокрылых на примере мелких кожанов рода Eptesicus. Распределе-
ние экземпляров в пространстве двух первых главных компонент, рас-
счи танных на основании 20 черепных и зубных промеров (вверху), 
по  ка зывает, что все E. nilssonii, образуют единое облако, тогда как E. 
bob rinskoi хорошо обособлен и от E. nilssonii, и от E. gobiensi. Анализ 
мито хондриальных последовательности гена COI (внизу) демонстрирует 
на ли чие двух выраженных клад («западной» и «восточной») внутри E. 
nilssonii и парафилию E. gobiensis относительно E. bobrinskoi.

Fig. 1. Inconsistency of morphological and genetic diversity exemplifi ed by 
small serotines of the genus Eptesicus. Specimens dispersion in the space 
of fi rst two principal components calculated for 20 cranial and dental mea-
surements (above) shows that all E. nilssonii form a single “cloud” while E. 
bobrinskoii is separated from both E. nilssonii and E. gobiensi. Analysis of 
the sequences the COI gene (below) demonstrates presence of two defi nite 
clades, «western» and «eastern», within northern bat and paraphyletic status 
of E. gobiensis relative to E. bobrinskoi.
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ниже) и P. kuhlii Kuhl, 1817 (Artyushin et 
al., 2012; Benda et al., 2015). У южноа-
зиатских листоносов группы «larvatus» 
популяция, населяющая острова Кондао 
(Вьетнам), имеет дискретные размерные 
отличия от материкового Hipposideros 
grandis Allen, 1936, заметные при не-
посредственном сравнении и отчётли-
во выявляемые многомерным анализом 
(ориг.). Однако ряд других черт вкупе с 
молекулярными данными показывают, что 
островные зверьки конспецифичны с H. 
grandis, в то время как не столь отличные 
по размерам и пропорциям черепа особи 
с севера Индокитая, вероятно, относятся 
к отдельному виду. 

Структура зубов — т. е. качественные 
морфологические особенности отдельных 
зубов или зубного ряда в целом, не свя-
занные с размерами, — в пределах родов 
и тем более видовых комплексов у руко-
крылых достаточно консервативна и ред-
ко когда может служить для различения 
близкородственных видов и уточнения 
видовых границ. Таких различий, которые 
можно наблюдать у полёвок, где форма 
жевательной поверхности — едва ли не 
основной дискриминирующий признак в 
низкоуровневой таксономии, или даже у 
землероек, у рукокрылых, по-видимому, 
ожидать не приходится. Есть, однако, не-
многочисленные примеры, когда «работа-
ет» именно морфология зубов.

У представителей семейства Vesperti-
lionidae задние отделы нижних коренных 
зубов обладают двумя основными вари-
антами строения, известными как ник-
талодонтия и миотодонтия (Menu, 1987). 
Как правило, в пределах рода или даже 
комплекса близких родов присутствует 
только один из этих типов строения, од-
нако есть немногочисленные исключения, 
когда разными типами обладают виды 
родственных родов или даже одного ро-

да. Среди видов рода Myotis абсолютное 
большинство — миотодонты; никтало-
донтия представлена у нескольких (не 
у всех!) видов группы «siligorensis» (см. 
Borisenko et al., 2008; Tiunov et al., 2011). 
В частности, никталодонтными нижними 
молярами (по крайней мере первыми) об-
ладает M. annamiticus Kruskop et Tsytsuli-
na, 2001, в то время как крайне близкий к 
нему генетически M. laniger Peters, 1871 
— миотодонт (рис. 2). Это редкий случай, 
когда между видами, слабо различимыми 
по известным генетическим признакам, 
имеет место столь значительное морфо-
логическое отличие. 

Аналогична ситуация с африкански-
ми кожанками группы «nanus» — соб-
ственно Neoromicia nanus Peters, 1852 и 
N. africanus Ruppell, 1842, представля-
ющими второй известный случай, ког-
да близкородственные виды обладают 
разными типами строения нижних ко-
ренных зубов (ориг.). Во всех остальных 
известных на сегодняшний день случаях 
ситуация с этим признаком гораздо более 
дискретная.

Строение половой косточки, как и 
любой другой морфологической струк-
туры, оказывается применимо для уточ-
нения таксономии на видовом уровне в 
одних случаях и не применимо в других. 
У ночниц строение и размеры бакулюма 
позволяют однозначно провести границу 
между сходными морфологически, хотя 
и не родственными водяными ночница-
ми M. daubentonii и M. petax (Matveev et 
al., 2005); несмотря на крайне маленькую 
величину, форма половой косточки позво-
ляет различать виды группы «siligorensis» 
(Borisenko et al., 2008; Tiunov et al., 2012). 
Определённо близкородственные виды M. 
muricola Gray, 1864 и M. cf. ater Peters, 
1866 в Индокитае также вполне разли-
чимы по величине бакулюма (Крускоп, 
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2013), как и упомянутые выше M. anna-
miticus и M. laniger. В то же время виды 
M. mystacinus и M. alcathoe, как теперь 
известно, не родственные друг другу (на-
пример, Ruedi et al., 2013), хотя и сходные 
внешне, по строению половой косточки 
неотличимы. Так что даже в пределах ро-
да Myotis значение этого признака может 
заметно варьировать. 

Вполне аналогична ситуация в боль-
шом роде Hipposideros (рис. 3). В целом 
можно было бы сказать, что отчётливость 
различий в строении бакулюма будет за-
висеть от его абсолютных размеров и 
сложности формы. И в этом аспекте труд-
но ожидать заметных различий по этому 
признаку между предполагаемыми вида-

ми в пределах комплекса «H. pomona», 
обладающими мелкой и сильно упрощен-
ной (палочковидной) половой косточкой 
(Topal, 1975; Крускоп, 2014). Однако 
различия, например, между крупными 
азиатскими видами рода, такими как H. 
armiger s. lato, H. scutinares Robinson et 
al., 2003 и H. diadema Geoffroy, 1813, хо-
тя и присутствуют, не столь бросаются в 
глаза, как различия между заведомо род-
ственными формами комплекса «H. larva-
tus» (Kitchener, Maryanto, 1993; Крускоп, 
2014). Достаточно очевидно, что ценность 
формы бакулюма как диагностического 
и таксономического признака нередко 
становится ясна лишь на серийном мате-
риале, собрать который далеко не всегда 

Рис. 2. Пример выраженных морфологических различий между генетически 
близкими видами — Myotis annamiticus и M. laniger. Первый (слева) замет-
но мельче, имеет пропорционально более короткую заднюю часть костного 
нёба, клык с неполным цингулюмом, семиникталодонтные нижние моляры 
(что в целом не типично для рода Myotis), иную форму половой косточки. 

Fig. 2. A case of marked morphological differences between two genetically close 
species, Myotis annamiticus and M. laniger. The former (left) is definitely 
smaller, has proportionally shorter posterior part of bony palate, canine with 
incomplete cingulum, seminyctalodont lower molars (which is uncommon for 
the genus Myotis), and different shape of baculum. 
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возможно и в среднем сложнее, чем адек-
ватную серию черепов.

Надо отметить, что в случае с поло-
выми косточками новые методы работы с 
материалом позволяют иной раз извлечь 
больше информации, чем предполагалось 
ранее. Использование микротомографа, в 
частности, позволяет получать трёхмер-
ные виртуальные реконструкции бакулю-
мов, лишённые, вероятно, тех искажений, 
которыми неизбежно обладает препарат 
столь деликатной структуры и, соответ-
ственно, выявлять более тонкие различия 
— даже между близкородственными вида-
ми с крайне сходной морфологией поло-
вой косточки, как в случае с нетопырями 
Pipistrellus pipistrellus Schreber, 1774 и P. 

pygmaeus Leach, 1825 (Herdina et al., 2014). 
В силу сложности и дороговизны метода, 
он пока что имеет ограниченное значение 
для практического применения, однако 
сам пример показывает, что потенциал 
морфологии как источника таксономи-
ческой информации отнюдь не исчерпан.

Морфологические данные ни в коем 
случае не должны быть отринуты специ-
алистами (в том числе — специалистами 
по рукокрылым) как источник инфор-
мации о низкоуровневой таксономии, о 
структуре и границах видов. С другой 
стороны, даже из этого краткого обзора 
видна часть проблем, связанных с их так-
сономической интерпретацией. В конце 
концов, именно система, целиком и пол-

Рис. 3. Выраженность видоспецифических черт в пропорциях половой кос-
точки у азиатских листоносов. Hipposideros grandis (верхний ряд) хо ро-
шо отличается от близкородственного H. cf. poutensis Allen, 1906 (сред-
ний ряд); различия (не считая размерных) между не столь близкими H. 
armiger Hodgson, 1835, H. scutinares и H. alongensis Bourret, 1942 (ниж-
ний ряд, слева направо) менее очевидны. 

Fig. 3. Degree of species-specifi c traits in proportion in the Asian leaf-nosed bats 
by the penial bone proportions. Hipposideros grandiss (upper row) differs 
mar kedly from closely related H. cf. poutensis Allen, 1906 (middle row); dif-
ferences (except for size) between less close H. armiger Hodgson, 1835, H. 
scutinares and H. alongensis Bourret, 1942 (lower row, left to right) are not so 
pronounced. 
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ностью выстроенная на морфологических 
данных, была подвергнута критике, пере-
смотрена и частично разрушена с началом 
массового использования молекулярно-
генетических методов. 

5. Молекулярная генетика 
как неуниверсальный метод

Данные молекулярной генетики, после 
того как стали сравнительно доступны для 
большинства исследователей-системати-
ков, начали в значительной степени зада-
вать тон большинству таксономических 
исследований, включая, разумеется, и во-
просы видовых границ. Один из авторов 
идеи «генных штрих-кодов» (о них см. 
ниже) П. Эбер предложил рассматривать 
генетические линии как «потенциальные 
виды» (Hebert et al., 2003). Эта идея ор-
ганично вписалась в генетическую кон-
цепцию вида, для млекопитающих сфор-
мулированную в том числе на примере 
рукокрылых (Bradley, Baker, 2001; Baker, 
Bradley, 2006): видом можно считать со-
вокупность репродуктивно совместимых 
популяций, генетически изолированную 
от других таких совокупностей. Эмпири-
ческие примеры показывают, что ответы 
на вопросы о механизмах и минимально 
необходимой продолжительности этой 
изоляции не столь очевидны. 

Тем не менее, развитие молекулярно-
генетических методик если и не подарило 
панацею, позволяющую раз и навсегда 
выявлять границы между видами, в целом 
привело к интенсификации таксономи-
ческих исследований. Наглядная демон-
страция того факта, что не всё ещё ясно 
даже с, казалось бы, хорошо изученными 
группами, привела к интенсивным попыт-
кам пересмотра систематики в том числе 
и этих групп, причём как «новыми», так 
и «традиционными» методами, оказав-
шимися вполне востребованными. Этот 

эффект оказался довольно силён именно 
в случае с рукокрылыми, чья системати-
ка пребывала в статическом состоянии 
дольше, чем в других отрядах мелких 
млекопитающих. 

Большую роль в этом процессе сы-
грало появление генетических баз дан-
ных, а также проектов, нацеленных на 
максимально широкий охват объектов, 
вроде небезызвестного «Штрих-кода жиз-
ни» («Barcoding of Life Data Systems», 
www.boldsystems.org; Ratnasingham, He-
bert, 2007). Этот проект был изначально 
создан как универсальное техническое 
средство идентификации объектов жи-
вой природы и не преследовал никаких 
таксономических целей. Использование 
единственного митохондриального ген-
ного маркера, тем более достаточно ко-
роткого фрагмента (для млекопитающих 
— гипервариабельный участок гена пер-
вой субъединицы COI, см.: Ivanova et al., 
2012), очевидно, не даёт хорошей карти-
ны филогенетических отношений между 
таксонами и не позволяет делать надёж-
ных таксономических выводов. Однако 
поскольку в рамках проекта стояла зада-
ча собрать ДНК-последовательности как 
можно большего числа разнообразных 
организмов, обработанные по стандарт-
ному методу, возникла обширная база, 
дающая возможность широкого взгляда 
на большие фрагменты таксономическо-
го разнообразия животных, в частности 
рукокрылых. В результате стали заметны 
проблемные места низкоуровневой клас-
сификации, где уровень генетического 
разнообразия никак не коррелировал с 
принятой ранее точкой зрения и которые, 
соответственно, можно и нужно было бо-
лее пристально исследовать в дальней-
шем другими методами.

Среди рукокрылых в качестве примера 
могут быть вновь приведены трубконосы. 
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Технические проблемы, связанные с из-
учением их таксономии, описаны выше. 
Именно включение в единый анализ по-
следовательностей стандартного генно-
го маркера от зверьков из разных частей 
ареала позволило оценить масштабы про-
блем и тот факт, что более половины при-
знаваемых видов, включённых в анализ, 
содержит некие элементы скрытого таксо-
номического разнообразия (Francis et al., 
2010). Это позволило в дальнейшем уже 
целенаправленно разбираться с конкрет-
ными случаями, анализируя различные 
аспекты морфологии, распространения и 
т. п. В свою очередь, это привело к описа-
нию целого ряда видов, в которых данные 
генного штрих-кода были использованы 
как один из аргументов видовой само-
стоятельности и элемент диагноза (Eger, 
Lim, 2011; Francis, Eger, 2012). В ряде 
других групп рукокрылых аналогичные 
данные используются авторами — опять 
же как дополнительный аргумент — при 
описании новых таксонов или обоснова-
нии видового статуса (Francis et al., 2007; 
Kruskop, Borisenko, 2013; Kruskop, 2015; 
Soisook et al., 2015a,b). Справедливости 
ради стоит заметить, что ни в одном из-
вестном нам случае генные штрих-коды 
не используются в качестве окончательно-
го и тем более единственного аргумента; 
но в качестве инструмента по выявлению 
проблемных мест они неоднократно по-
казали свою полезность.

Поскольку рукокрылые — из-за кон-
сервативности своих кариотипов — ус-
пешно миновали «кариологическую ре-
волюцию» (или она миновала их), столь 
увеличившую признанное видовое раз-
нообразие грызунов и насекомоядных, 
существенный прирост их известного 
разнообразия именно сейчас выглядит 
для стороннего наблюдателя странным и 
не внушающим доверия. Реальные при-

чины такой ситуации я описал выше. 
Однако нельзя отрицать, что на молеку-
лярно-генетические данные как таковые, 
едва прошёл этап первичного недоверия, 
многие специалисты стали возлагать 
определённые надежды. И не обошлось 
без некоторых случаев неоправданной 
эйфории и неоправданных же завышений 
рангов таксонов. 

Одним из ранних результатов при-
менения молекулярных маркеров к си-
стематике европейских летучих мышей 
стало выявление неожиданного сходства 
митохондриальной ДНК у двух традици-
онно признанных видов крупных ночниц 
— Myotis myotis и M. blythii. В европей-
ской части ареала оба вида оказались 
неотличимы; более того, обнаруженные 
гаплотипы мтДНК демонстрировали 
определённый паттерн географической 
изменчивости, общий для обоих видов 
(Mayer, Helversen, 2001). При этом после-
довательности мтДНК M. blythii Tomes, 
1857 из Средней Азии оказались хорошо 
дифференцированными и вполне соответ-
ствующими видовому уровню различий 
(Ruedi, Mayer, 2001). Поскольку видовая 
самостоятельность M. myotis Borkhausen, 
1797 и M. blythii ни у кого не вызывала 
сомнений (например, Arlettaz, 1995), не-
медленно было предложено считать евро-
пейский подвид второй самостоятельным 
видом M. oxygnathus Monticelli, 1885. Под 
таким названием и с таким статусом он 
вошёл в третье издание «Видов млеко-
питающих мира» (Simmons, 2005), а от-
туда — в многочисленные публикации, 
как таксономические, так и посвящён-
ные иным вопросам. При этом на момент 
публикации Симонс уже было известно 
(опубликовано немного позднее: Bertier 
et al., 2006), что сходство мтДНК двух 
указанных видов в Европе — следствие 
продолжающейся гибридизации между 
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ними. Сейчас показано, что, вероятно, 
имели место два последовательных акта 
интрогрессии чужеродной ДНК, сформи-
ровавших наблюдаемую картину; ядерные 
же маркеры вполне согласуются с тради-
ционно выделяемыми морфологическими 
видами (Furman et al., 2014).

Уже упомянутые выше ушаны (род 
Plecotus), разделённые недавно на боль-
шое число форм видового ранга, пестрят 
примерами как положительного, так и, 
на мой взгляд, отрицательного свойства. 
В этом роде в ряде случаев можно на-
блюдать высокое генетическое сходство 
между морфологически дискретными 
формами, к тому же демонстрирующими 
признаки самостоятельных видов, — на-
пример, обитающими симпатрично без по 
крайней мере явного потока генов между 
популяциями. Так, возведённый было в 
ранг самостоятельного вида в Южной Ев-
ропе P. kolombatovici Dulic, 1980 (Spitzen-
berger et al., 2002) на основе генетических 
данных был объединён с африканско-
канарским P. teneriffae Barret-Hamilton, 
1907 (дистанция по митохондриальным 
маркерам составила 1.8–2.2%: Benda et 
al., 2004). Однако вскоре обе формы бы-
ли найдены обитающими симпатрично 
на Балеарских островах (Dietz, Helvers-
en, 2004), что вернуло P. kolombatovici 
видовой статус. Однако, возможно, этот 
пример, а также ситуация с очень гене-
тически близкими, но резко дискретными 
морфологически и экологически азиат-
скими P. ognevi и P. kozlovi Bobrinskii, 1926 
(Spitzenberger et al., 2006) отчасти спро-
воцировали желание считать отдельным 
видом испанского эндемика P. begognae 
Paz, 1994, принимающее, на мой взгляд, 
несколько маниакальный характер, учи-
тывая, что никаких различий с P. auritus, 
кроме митохондриальной ДНК, у этой 
формы не выявлено (Santos et al., 2014). 

К чести специалистов по рукокрылым, 
такие случаи крайне немногочисленны, их 
«уравновешивают» обратные ситуации, 
когда на основании в том числе молеку-
лярно-генетических аргументов ранее вы-
деленные виды объединяются.

Так, один из недавно описанных ви-
дов трубконосов Murina tiensa Csorba et 
al., 2007 был признан конспецифичным с 
ранее описанным M. harrisoni Csorba et 
Bates, 2005 (Francis, Eger, 2012). В этом 
случае, впрочем, главную роль сыграло 
накопление сравнительного материала 
по обоим таксонам, позволившее в конце 
концов оценить размах индивидуальной 
изменчивости, однако финальным аргу-
ментом оказалось сходство ДНК, выде-
ленной из голотипов обеих форм. 

Из вне-тропической фауны можно 
привести пример объединения видов, вы-
деленных исключительно на морфологи-
ческих признаках в «до-молекулярную» 
эпоху. Кожанок Бобринского Eptesicus bo-
brinskoi был описан некогда как близкий 
к «E. alashanicus» (= Hypsugo alashanicus 
Bobrinskoy, 1926) (Кузякин, 1935), затем 
рассматривался как форма, близкая к E. 
nilssonii или к E. gobiensis (Бобринский и 
др., 1965), при этом его видовой статус не 
ставили под сомнение. Однако накопление 
данных, в частности, последовательностей 
ДНК как по этой форме, так и по E. gobien-
sis, показало, что второй таксон парафили-
тичен относительно первого (см. рис. 1б), 
а сравнение достаточно большой выборки 
морфологического материала продемон-
стрировало отсутствие прежде постулиро-
вавшегося хиатуса между этими таксонами 
и иных различий, кроме сугубо размерных 
(Artyushin et al., 2012). В результате E. bo-
brinskoi было предложено считать геогра-
фической формой E. gobiensis, сохранив 
за ним ранг подвида. Примечательно, что, 
как и во многих случаях повышения ранга 
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таксона, триггером послужили данные по 
мтДНК, но окончательный вывод был сде-
лан на сочетании данных по морфологии 
и разным генным маркерам.

В ряде (с известной долей смелости 
можно сказать — в большинстве) случа-
ев данные анализа последовательностей 
мтДНК всё-таки оказываются не только 
индикатором таксономической проблемы, 
но и существенным источником информа-
ции для её решения. Однако исследовате-
ли рукокрылых регулярно сталкиваются 
с ситуациями, противоречащими этой 
тенденции. 

Так, уровни различий по митохондри-
альным генам между морфологически 
дискретными Plecotus ognevi и P. kozlovi 
или между симпатрично обитающими P. 
kolombatovici и P. teneriffae ниже уровня 
внутривидовой изменчивости по тем же 
генам у P. auritus и заметно ниже, чем 
между другими линиями ушанов, для ко-
торых признана видовая самостоятель-
ность (Benda et al., 2004; Spitzenberger et 
al., 2006). Это обстоятельство, очевидно, 
не является поводом для возведения от-
дельных популяций бурого ушана в ви-
довой ранг. 

Генетические (митохондриальные) 
различия между двумя формами длинно-
крылов, Miniopterus shchreibersi s. str. и M. 
s. pallidus Thomas, 1907, также не выходят 
за внутривидовой уровень, наблюдаемый 
у ряда других рукокрылых (около 3.5%; 
см. Furman et al., 2010). Однако эти формы 
обнаружены обитающими симпатрично 
на юге Турции, поток генов между ними 
крайне невелик — соответствует уровню 
межвидовой гибридизации, известному 
для млекопитающих (Bilgin et al., 2012), 
что свидетельствует о существовании ре-
продуктивного барьера. 

Более того, вскоре после признания 
видовой самостоятельности M. pallidus 

на основании приведённых выше аргу-
ментов, был выделен ещё один вид — 
M. maghrebensis Puechmaille et al., 2014 
(Puechmaille et al., 2014), отличия кото-
рого от M. schreibersii по митохондриаль-
ным маркерам ещё меньше (около 1.2% 
по cytb). Однако в местах симпатрии он 
демонстрирует отчётливые морфометри-
ческие различия в пропорциях черепа и 
наличие репродуктивной изоляции. 

В то же время в европейской фауне су-
ществует строго обратный пример. Пер-
вые же молекулярные данные по Pipistrel-
lus kuhlii показали наличие внутри этого 
морфологического вида трёх митохондри-
альных линий с видовым уровнем разли-
чий (около 6–7%; см.: Ibanez et al., 2006; 
Kruskop et al., 2012). К тому же оказалось, 
что одна из этих линий симпатрична с дву-
мя другими (Coraman et al., 2013). Однако 
никакие другие подтверждения «скрытого 
разнообразия» внутри именно P. kuhlii в 
литературе не обсуждали. При этом под-
нимался вопрос о статусах P. deserti и P. 
maderensis Dobson, 1878, которые оказа-
лись «внутри» генетического разнообра-
зия P. kuhlii. По крайней мере в отношении 
P. deserti вопрос был решён отрицательно: 
совместное использование морфометрии, 
митохондриальных и ядерных маркеров 
позволило предположить, что «пустын-
ный морфотип» (P. deserti) приобрета-
ется представителями P. kuhlii по мере 
удаления от побережья в более аридные 
районы Сахарского пустынного комплек-
са (Benda et al., 2015). Что касается двух 
европейских митохондриальных линий, 
то ядерные генные маркеры показали от-
сутствие какой-либо сегрегации между 
ними: обе линии в областях симпатрии 
имеют одинаковые профили микросател-
литов, что свидетельствует об отсутствии 
репродуктивных барьеров между ними 
(Andriollo et al., 2015).
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Отчасти похожую картину мы наблю-
даем в случае с восточно-европейской 
популяцией позднего кожана Eptesicus 
serotinus Schreber, 1774, где также при-
сутствует две хорошо различающихся ми-
тохондриальных гаплогруппы (Artyushin 
et al., 2009). Однако, в отличие от среди-
земноморских нетопырей, происхождение 
дивергированных гаплогрупп у которых 
остается неясным, у кожанов существу-
ют довольно убедительные свидетельства 
того, что так называемая «западная» га-
плогруппа возникла в результате древней 
гибридизации и заимствования мтДНК 
от другого вида — E. nilssonii (внутрь ге-
нетического разнообразия которого она, 
соответственно, и попадает: op. cit.). При-
мечательно, что E. nilssonii и E. serotinus 
— не просто заведомо разные виды, а 
едва ли не наиболее морфологически ди-
вергентные виды рода, по крайней мере, 
в Евразии. Ядерные маркеры однозначно 
показывают значительную обособлен-
ность этих видов (Juste et al., 2013). Кроме 
того, распределение гаплогрупп по ядер-
ным маркерам довольно хорошо совпало 
с границей между двумя расами позднего 
кожана — E. s. serotinus и E. s. turcomanus 
Eversmann, 1840, таксономический статус 
которых остаётся предметом споров, и не 
совпало с распространением митохондри-
альных гаплогрупп (Artyushin et al., 2012). 
Это позволило предположить, что вос-
точноевропейские популяции позднего 
кожана, возможно, вообще утратили соб-
ственные митохондриальные гаплотипы, 
заимствовав в результате гибридизации 
чужеродную мтДНК от E. nilssonii, с од-
ной стороны, и от близкородственного 
туранского кожана — с другой. 

Пример кожанов, у которых в масшта-
бах рода филогения (и, соответственно, 
видовые границы) по митохондриальной 
и по ядерной ДНК драматически не со-

впадают (Juste et al., 2013; Артюшин и др., 
в печати), показывает, насколько, с одной 
стороны, неоднозначными могут быть вы-
воды на основе какого-то одного молеку-
лярного маркера, а с другой — насколько 
недооценено влияние ретикулярных про-
цессов в формировании границ таксонов 
низшего уровня. 

Вероятное влияние гибридизацион-
ных процессов на формирование на-
блюдаемых видовых границ у рукокры-
лых, кроме кожанов и больших ночниц, 
описано на сегодняшний момент также 
для рода Scotophylus (Trujillo et al., 2009; 
Vallo et al., 2013, 2015), для африканских 
крыланов Epomophorus и Micropteropus 
(Nesi et al., 2011; отчасти подтверждает-
ся нашими данными: Lavrenchenko et al., 
2010). Очень может быть, что древняя ги-
бридизация несёт ответственность за ряд 
других известных случаев неоправданно 
высокого генетического разнообразия 
внутри вида или, напротив, неоправданно 
низких различий между морфологически 
дискретными формами. 

Таковы, вероятно, причины парафи-
лии Myotis laniger относительно M. an-
namiticus, показанные на митохондри-
альных данных (Francis et al., 2010). Эти 
виды, возможно, близкородственны, од-
нако хорошо различимы не только по раз-
мерам черепа (существование отличных 
по величине локальных форм известно 
у нескольких видов; из обсуждавшихся 
выше можно вспомнить E. bobrinskoi), 
но и по их пропорциям, и, что важнее, 
по строению зубов и половой косточки 
(ориг. данные). 

Не исключено, что сложные и запу-
танные отношения листоносов группы 
«Hipposideros larvatus» — в том виде, в ко-
тором они предстают по данным анализа 
митохондриальных последовательностей 
(например, Francis et al., 2010), — тоже 
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отчасти связаны с гибридизацией между 
генетическими линиями, «стирающей» 
или искажающей ожидаемые межвидо-
вые границы. Число видов собственно 
морфокомплекса «larvatus» остаётся не-
ясным (Krukop, in press), но уже понят-
но, что этот комплекс политипический, а 
значит вопрос о парафилии (наблюдаемой 
по данным Francis et al., 2010) по крайней 
мере отчасти снимается. Из числа близких 
видов мы на настоящее время наблюдаем 
по крайней мере один случай заимство-
вания чужеродной митохондриальной 
ДНК. Животные с горы Хонба (Вьетнам, 
пров. Кханьхоа), по черепным промерам 
и характеристикам эхолокационного сиг-
нала соответствующие диагнозу недавно 
описанной формы H. griffi ni Thong et al., 
2012 (Thong et al., 2012), несут гаплотип 
близкородственного H. armiger (ориг.), 
что до недавнего времени маскировало 
присутствие H. griffi ni на юге Вьетнама. 

Приведённые выше примеры ушанов 
и длиннокрылов позволяют обратить-
ся к ещё одной проблеме, связанной с 
формальной интерпретацией молекуляр-
ных данных. Существуют определённые 
представления о том, какая генетическая 
дистанция достаточна для того, чтобы 
её считать межвидовой (Baker, Bradley, 
2006). При этом более или менее очевид-
но, что не только для разных маркеров, но 
и для разных групп млекопитающих эти 
дистанции будут разными. Поэтому чаще 
пишут о том, что в том или ином случае 
дистанция между рассматриваемыми 
таксонами по такому-то гену превышает 
(или не превышает) обычные значения 
известных межвидовых дистанций для 
данного семейства/отряда. Однако не-
полное разделение генетических линий 
(особенно у «молодых» видов) или, как 
обсуждалось выше, гибридизационные 
процессы, имевшие место в прошлом, 

могут сильно нарушать картину. То же ге-
нетическое сходство между тремя видами 
длиннокрылов комплекса «schreibersii» 
удивляет отчасти потому, что все осталь-
ные клады рода, исследованные по тем 
же маркерам, различаются значительно 
сильнее (Šrámek et al., 2013).

Строго говоря, можно мириться с 
дистанциями, «не дотягивающими» до 
нужного уровня, в ситуации, когда есть 
достаточно обширный материал, свиде-
тельствующий о дискретном уровне раз-
личий внутри рассматриваемого таксона и 
между ним и сестринскими кладами. Од-
нако ситуация не всегда столь благостна. 
Например, выявленные нами различия по 
митохндриальному гену COI между раз-
личными индокитайскими и китайскими 
популяциями Myotis из группы «siligo-
rensis» не позволяют однозначно отчер-
тить «видовой» уровень различий (ориг., 
рис. 4). Недавно описанная в качестве 
отдельного вида форма M. phanluongi Bo-
risenko et al., 2008 (Borisenko et al., 2008; 
Ruedi et al., 2013) занимает в этой кладе 
базальное положение, её отличия от каж-
дой из остальных линий достаточно ве-
лики. Однако следующий узел ветвления 
клады отстоит от дихотомии alticraniatus 
s. lato — phanluongi совсем незначитель-
но, так же как и следующие за ним, не де-
монстрируя никакой явной дискретности 
в распределении значений дистанций. По-
скольку при этом мы имеем дело с алло-
патрическими формами (за исключением 
опять же M. phanluongi), при этом крайне 
сходными по морфологии, то дробление 
клады на «виды» становится делом су-
губо произвольным, по крайней мере до 
появления источника каких либо новых, 
возможно более информативных данных. 
Весьма похожа ситуация, описанная для 
подковоносов комплекса «Rhinolophus 
arquatus», широко распространённого на 
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островах Зондского шельфа (что влечет 
за собой аллопатрию многих предполага-
емых форм) и при этом морфологически 
однообразных (Patric et al., 2013).

Определённая популярность генети-
ческой концепции вида неизбежно при-
водит к разработке методов, направлен-
ных на «объективный» поиск видовых 
границ, вроде ABGD (Automatic Barcode 
Gap Discovery) или GMYC (General Mixed 
Yule-coalescent). ABGD опирается на ма-
трицу дистанций, ища в их распределении 
неравномерность и выделяя в качестве 
межвидовых дистанции второго пика 

(первый предположительно соответствует 
внутривидовой изменчивости) (Puillandre 
et al., 2012). GMYC «работает» непосред-
ственно с деревьями, пытаясь оценить, с 
какого уровня структура дерева перестаёт 
соответствовать представлениям о харак-
тере внутривидовой / межпопуляционной 
изменчивости и начинает отражать ско-
рее межвидовые отношения (Pons et al., 
2006; Reid, Carstens, 2012). Как ясно из 
приведённых выше примеров, подобные 
методы, при всей их операционально-
сти, могут давать многочисленные сбои, 
например, когда у видов одного рода за-

Рис. 4. Двупараметрическое дерево Кимуры, построенное для последовате-
льности COI некоторых мелких ночниц Юго-Восточной Азии (данные 
взя ты из открытых проектов базы BOLD: www.boldsystems.org); бутстреп-
под держки рассчитаны на 1000 повторов, показаны только поддержки от 
70% и выше. Видно отсутствие явственного разрыва между ветвлениями 
видового и межпопуляционного уровней у M. alticraniatus.  

Fig. 4. Kimura-2-parameter tree calculated for COI sequences of selected small 
South-East Asian mouse-eared bats (data taken from open access projects of 
the BOLD data base: www.boldsystems.org); bootstrap supports are calculated 
for 1000 replicas, only those with 70% and higher supports are shown. Absence 
of a defi nite gap between bifurcations at species and population levels in M. 
alticraniatus is evident.  
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метно отличается время дивергентных 
событий или уровень внутривидовой 
структурированности, либо если вмеши-
ваются ретикулярные процессы (захват 
чужеродной ДНК, неполная сортировка 
предковых линий и т. п.). Справедливо-
сти ради, авторы ABGD пишут не о видах 
в строгом смысле, а о «предполагаемых 
видах» (Puillandre et al., 2012). Вероятно, 
несмотря на интенсивное развитее это-
го направления и несомненную практи-
ческую пользу от существования таких 
формализованных процедур, самодоста-
точных методов, при помощи которых 
можно было бы выделять виды, имея де-
ло со структурированными популяциями 
(метапопуляциями), пока не существует 
(Банникова, 2015).

6. Заключение
Очевидное отсутствие единственно 

правильного решения таксономических 
вопросов неизбежно приводит исследо-
вателей к мысли о том, что это решение  
кроется в комбинировании различных 
методов. За редким исключением, боль-
шинство исследователей, занимающихся 
низкоуровневой таксономией, стараются 
базировать свои выводы на неких ком-
бинированных данных, или по крайней 
мере декларируют такой подход. Это, 
разумеется, касается отнюдь не только 
рукокрылых, и не только млекопитаю-
щих, и не только позвоночных. В случае 
с рукокрылыми в большинстве последних 
альфа-таксономических публикаций под-
чёркивается совместное использование 
разных источников данных (см., напри-
мер, Goodman et al., 2009; Benda et al., 
2011; Kruskop, Borisenko, 2013; Patric et 
al., 2013; Soisook et al., 2013; Volleth et al., 
2015; etc.). При этом, исходя из показан-
ного выше, было бы трудно ожидать, что 
разные источники данных в каждом слу-

чае будут давать равные вклады в резуль-
тат; в реальности какой-то один массив 
данных имеет склонность «перетягивать 
одеяло» на себя. Так, в первоописании 
Myotis indochinensis (Son et al., 2013) вы-
воды сделаны главным образом на мор-
фологических данных, молекулярные же 
играют сугубо вспомогательную роль. В 
описании Rhinolophus luctoides важную, 
если не ведущую роль играют кариоло-
гические данные (Voleth et al., 2015), что 
достаточно необычно для рукокрылых.

В результате роста числа таксономи-
ческих публикаций, опирающихся на 
разнородные данные, родился термин 
«интегративная таксономия» (Dayrat, 
2005; Padial et al., 2010; Schlick-Steiner et 
al., 2010). Она достаточно детально опи-
сана в перечисленных и ряде других пу-
бликаций, и здесь я не буду подробно на 
этом останавливаться. Кратко же можно 
отметить, что, признавая полезность и 
даже необходимость для альфа-таксо-
номии интегративного подхода, авторы 
немного по-разному видят методы этой 
интеграции. Достаточно просто и понят-
но методика интегративного использо-
вания разнородных источников данных 
при определении видовых границ описа-
на в работе Padial et al. (2010), дающей, 
по сути, удобные схемы действий для 
определения «вид — не вид» в каждой 
конкретной ситуации. Однако Yeates et 
al. (2011) отмечают, что, при очевидной 
необходимости интегративного подхода, 
в настоящее время нет методологии, обе-
спечивающей «настоящую интегратив-
ность», т. е. действительно равное (или по 
крайней мере пропорциональное) участие 
разных данных в конечном результате, и 
предлагают термин «итеративная систе-
матика» («iterative taxonomy»). По сути, 
они предлагают использовать концепции 
«предполагаемого вида» («candidate spe-
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cies»), считая за таковой любую общность 
особей (имеющихся в руках у исследова-
телей; либо популяций, которые эти особи 
представляют), обладающую признаками 
«вида» по какому-то одному уже извест-
ному параметру, а затем последовательно 
тестировать их видовую самостоятель-
ность на других группах данных (рис. 5). 
Эта последовательность действий совпа-
дает со схемами, предложенными Padial 
et al. (2010) и, что важнее, со схемами 
действий, реально осуществимыми (и, как 
правило, осуществляемыми) для поиска 
видовых границ. Принцип «предполагае-
мого» или «потенциального» вида хорошо 
сочетается с идеями генного баркодинга, 
где выявляемые линии было предложено 
считать именно потенциальными таксона-

ми (Hedert et al., 2003), что вполне оправ-
дывается эмпирическими результатами. 
Справедливости ради следует отметить, 
авторы, делающие сугубо молекулярно-
генетические исследования рукокрылых, 
как правило соблюдают осторожность и 
говорят о выявленных линиях, пусть даже 
глубоко дивергировавших, именно как о 
потенциальных видах (Ruedi et al., 2013).

Здесь есть смысл отметить, что, хотя 
выше я и говорил постоянно о сопостав-
лении генетических и морфологических 
данных в качестве разных их источников, 
этих источников с очевидностью не два, а 
произвольно много: разные генные марке-
ры и разные морфологические структуры, 
эволюционируя независимо, дают разную 
исходную информацию (иногда взаимо-

Рис. 5. Адаптация схемы интегративной верификации «предполагаемого вида» 
(«candidate species»), предложенной Padial et al. (2010), к определению стату-
са двух островных популяций листоносов группы «larvatus» относительно 
H. grandis (юг Индокитая). Обе островные формы имеют примерно одина-
ковый уровень отличий по морфометрии черепа, однако последовательная 
оценка других групп признаков говорит о видовой обособленности зверьков 
из бухты Халонг, тогда как животные с о-вов Кондао представляют собой, 
по-видимому, локальную мелкую расу H. grandis. 

Fig. 5. Adaptation of the scheme of integrative verifi cation of the “candidate species” 
suggested by Padial et al.(2010) to decision about status of two insular populations 
of Old World leaf-nosed bats of the “larvatus” species group in relation to the 
H. grandis (S Indochina). Both insular forms possess approximately similar level 
of difference by cranial measurements; however successive assessment of other 
features indicates species-level difference of animals from Halong Bay, while tho-
se from Con Dao Islands apparently represent no more than local small race of 
H. grandis. 
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дополняющую, иногда противоречивую), 
но кроме этого существуют особенности 
распространения и пространственного 
размещения, экологии, вокализации и т.п. 
И тот же самый «интегративно-итератив-
ный» подход в достаточной мере приме-
ним, когда какие-то из источников данных 
не могут быть использованы (например, к 
палеонтологическому материалу).    

Из приведённого обзора можно по-
нять, что специалист, занимающийся во-
просами видовой систематики и границ 
вида у рукокрылых, сталкивается с теми 
же проблемами, что и работающий с дру-
гими группами млекопитающих. Руко-
крылые, будучи обширной и разнообраз-
ной группой, реализуют самые разные 
варианты видовых границ — от предель-
но чётких, с выраженными различиями в 
пропорциях диагностических морфоло-
гических структур, значительными гене-
тическими дистанциями от сестринских 
клад и пренебрежительно малым потоком 
генов между родственными видами, до 
крайне смазанных, когда различия, как 
морфологические, так и генетические, 
минимальны («на грани» видового уров-
ня), а отсутствие потока генов между род-
ственными формами в текущей ситуации 
не доказуемо. 

Логично было бы предположить, что 
исследователь чаще будет сталкиваться с 
проблемами разграничения родственных 
или сходных видов и уточнения видовых 
границ, имея дело с тропической фауной. 

Тропики Юго-Восточной Азии, явля-
ющиеся важным регионом для форми-
рования биоразнообразия в целом, обла-
дают несравнимо более богатой фауной 
рукокрылых. Так, на территории России 
в настоящее время известно обитание 45 
видов рукокрылых (Крускоп, 2012), а во 
Вьетнаме, уступающем России по площа-
ди более чем в пятьдесят раз, — более 120 

видов (Kruskop, 2013), и этот список про-
должает увеличиваться. Высокая мозаич-
ность ландшафтов, обширная и крайне 
разнообразная кормовая база в сочетании 
с обусловленной климатом возможнос-
тью варьировать время размножения и не 
прерывать активность сезонными пауза-
ми, создают предпосылки для существо-
вания узкоспециализированных форм, 
очень дробного деления ниш в пределах 
одного природного сообщества, к низкой 
миграционной активности и в конечном 
итоге — к возникновению популяций, 
никогда не покидающих ограниченные 
территории с определённым набором 
жизненных условий, т. е. формирова-
нию узкоареальных эндемиков различ-
ного ранга. 

Однако формально проблемы видов 
и видовых границ в тропиках и вне тро-
пиков будут одни и те же: многие приве-
дённые в настоящем обзоре примеры это 
показывают. Отличия оказываются пре-
имущественно количественные. Работая в 
тропических регионах, исследователь не-
избежно сталкивается с большим числом 
алло- или парапатричных форм, оценить 
относительный ранг которых нередко бы-
вает затруднительно. Кроме того, высокое 
разнообразие локальных сообществ тро-
пических рукокрылых приводит к невысо-
кой плотности и относительной численно-
сти многих компонентов этих сообществ. 
В сочетании с небольшими ареалами 
многих тропических видов это создаёт 
дополнительные затруднения для сбора 
репрезентативного материала, который бы 
позволил применить комбинированный 
подход. Нередко виды тропической фау-
ны известны по единичным экземплярам: 
так, на настоящее время известно всего 
двенадцать экземпляров Myotis phanluon-
gi и три экземпляра Murina harpioloides; 
большинство трубконосов, кожановидных 
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нетопырей, многие тропические ночницы 
и подковоносы известны не более чем по 
двум десяткам особей. Это исключает 
изучение их изменчивости и нередко не 
позволяет включать в сравнение ту или 
иную группу признаков — просто в силу 
отсутствия материала. В этой ситуации 
дальнейшее развитие молекулярной гене-
тики и в частности возрастающая техни-
ческая лёгкость получения новых после-
довательностей ДНК, а также выделения 
ДНК из старых музейных образцов, несо-
мненно становится решением проблемы. 
Использование множественных генных 
маркеров, особенно если они дают не вза-
имоисключающие картины родственных 
отношений и степеней дивергенции вы-
деляемых клад, в ряде случаев позволяет 
пренебречь недостатком сравнительных 
морфологических данных или их проти-
воречивостью.

По внетропическим формам, как пра-
вило (но не всегда), уже накоплен доста-
точно обширный коллекционный мате-
риал, позволяющий достоверно оценить 
масштабы изменчивости той или иной 
морфологической структуры, а также су-
ществует возможность пополнения как 
этого материала, так и банка генетических 
проб. Однако, как видно из примеров с 
кожанами рода Eptesicus или средиземно-
морскими нетопырями, это позволяет вы-
явить таксономические проблемы, кото-
рые на менее обширном материале просто 
прошли бы незамеченными. Хорошо это 
или плохо — решать, вероятно, самому ис-
следователю. Очевидно, что тропический 
и внетропический материал «сталкивает» 
систематика с немного разными аспектами 
проблемы распознавания видов и видо-
вых границ и, соответственно, с немного 
разными путями решения этих проблем. 

Подводя итоги, можно обозначить сле-
дующие положительные и отрицательные 

моменты, связанные с видовой система-
тикой рукокрылых.

С одной стороны:
1. внедрение новых методов опреде-

лённо вдохнуло новую жизнь в таксоно-
мические исследования и способствовало 
пробуждению интереса к систематике ру-
кокрылых, около полувека пребывавшей 
в откровенном застое;

2. современные методы исследований 
позволили пересмотреть положение не-
которых таксонов, что затруднительно, а 
то и невозможно было бы сделать только 
на основе существующих морфологиче-
ских данных;

3. в целом ряде случаев использование 
молекулярных методов позволило вы-
явить слабые места принятых систем и 
обозначило перспективные направления 
исследований;

4. с накоплением генетических данных 
стало понятным, что эти данные — не ис-
тина в последней инстанции, а лишь один 
из нескольких аргументов в дискуссии, 
хотя в ряде случаев и решающий. 

Таким образом, классические методы 
ни в коем случае не должны быть списа-
ны со счетов. В большинстве случаев со-
держательные таксономические выводы 
возникают как результат комбинирован-
ного использования разных источников 
данных, вовсе не являющихся антагони-
стами друг друга.

С другой стороны:
1. успех использования молекулярно-

генетических методов оказался несколько 
«головокружительным», что привело ряд 
авторов к неоправданно поспешным вы-
водам или номенклатурным изменениям;

2. во многих случаях молекулярно-ге-
нетические данные отвечают скорее на 
вопрос «как не должно быть», а не «как 
есть на самом деле». В результате стано-
вится понятной несостоятельность старой 
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системы, но далеко не всегда выстраива-
ется новая; 

3. далеко не до конца ясны причины 
несоответствия между морфологически-
ми и молекулярно-генетическими дан-
ным, а также между разными массивами 
последних. От успешности поиска этих 
причин во многом зависит развитие систе-
матики рукокрылых в ближайшие годы.
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СИСТЕМАТИКА, ЭВОЛЮЦИЯ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
РОДА SICISTA (RODENTIA, DIPODOIDEA): ОБЗОР 

КАРИОЛОГИЧЕСКИХ И МОЛЕКУЛЯРНЫХ ДАННЫХ 
М.И. Баскевич 
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Обобщены сведения по кариологии и молекулярной изменчиво-
сти рода Sicista. Дана оценка вклада хромосомных и молекулярных 
данных в изучение систематики, эволюции и изменчивости рода. Дан 
обзор данных по использованию хромосомных и молекулярных под-
ходов в рассмотрении проблем эволюции Sicista, в том числе в оцен-
ке его положения в составе Dipodoidea, его истории, в исследовании 
межвидовых филогенетических связей внутри рода и внутри групп 
морфологически сходных видов (группы «caucasica», «betulina» и 
«subtilis»), в уточнении внутривидовой структуры. Дана оценка ро-
ли фактора изоляции в формировании генетического разнообразия 
Sicista. Представлены сведения по хромосомной и молекулярной мар-
кировке видов-двойников и внутривидовых форм. Даны генетические 
диагнозы признаваемых в настоящее время видов и указано на необ-
ходимость таксономической ревизии группы «subtilis». 

TAXONOMY, EVOLUTION, AND VARIATION OF 
THE GENUS SICISTA (RODENTIA, DIPODOIDEA): 

A REVIEW OF KARYOLOGICAL AND MOLECULAR DATA 
M.I. Baskevich 

Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences; 
mbaskevich@mail.ru

Summarized is information about karyology and molecular variability 
in the genus Sicista. Contribution of chromosomal and molecular data to 
the study of taxonomy, evolution and variability of the genus is evaluated. 
Reviewed are all available data releavant to the use of chromosomal and 
molecular approaches to analyses of the evolution of Sicista, including 
assessment of its position within Dipodoidea and its history, interspecifi c 
phylogenetic relationships both within the genus and within the groups 
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of morphologically similar species (groups “caucasica”, “betulina”, and 
“subtilis”), and to clarifi cation of the intraspecifi c structure. The role of 
isolating factors in the origin of genetic diversity in Sicista is evaluated. 
Information about chromosomal and molecular marking of sibling spe-
cies and intraspecifi c forms is provided. Genetic diagnoses of currently 
recognized species are formalized and the need for taxonomic revision of 
the group “subtilis” is highlited.

Во второй половине XX в. в система-
тике грызунов нашли широкое примене-
ние генетические методы исследования, 
в т. ч. кариология, а в последние годы и 
молекулярно-генетический анализ ядер-
ной и внеядерной ДНК. Новые подходы, 
основанные на применении моногенно и 
кодоминантно наследуемых признаков-
маркеров (хромосомные перестройки, 
молекулярно-генетические маркеры), 
позволили значительно расширить воз-
можности выявления таксономической 
дифференциации. Использование гене-
тических подходов подтвердило видовой 
статус ряда спорных форм. Выяснилось, 
что многие виды, традиционно считав-
шиеся мономорфными, представляют 
собой комплексы самостоятельных мор-
фологически сходных, но генетически 
хорошо различимых видов. Оказалось, 
что генетические маркеры могут быть 
использованы для уточнения внутриви-
довой структуры, открывая новые воз-
можности в изучении микроэволюцион-
ных процессов. Существенной оказалась 
также роль генетических подходов в 
изучении эволюции и изменчивости от-
дельных групп грызунов и особенностей 
распространения входящих в их состав 
видов и внутривидовых форм. 

Палеарктический род Sicista может 
служить ярким примером, иллюстрирую-
щим важную роль применения хромосом-
ных и молекулярно-генетических данных 
в решении неясных вопросов системати-
ки, эволюции и изменчивости таксона.

1. Вехи в изучении 
систематики рода Sisicta

Историю изучения систематики Sicista 
можно разделить на три этапа, различа-
ющихся по характеру основных призна-
ков, используемых в диагностике видов. 
На первом этапе (XIX и начало XX вв.) 
в основу видовой диагностики были по-
ложены особенности окраски и относи-
тельные размеры тела и хвоста. Второй 
этап (начало и первая половина XX в.) 
ознаменовался, при сохранении прежних 
диагностических признаков, акцентирова-
нием внимания на особенностях строения 
glans penis самцов (Vinogradov, 1925; Ви-
ноградов, 1937; Огнёв, 1948). Третий этап 
(с конца XX в.) в первую очередь связан с 
внедрением в систематику рода методов 
хромосомного анализа, послуживших 
пусковым механизмом для последующих 
таксономических ревизий и описания 
ряда кариологически дискретных видов-
двойников (Соколов и др., 1981, 1986а,б, 
1989; Соколов, Баскевич, 1988), а также 
для уточнения таксономического статуса 
ряда спорных форм (Соколов и др., 1982; 
Sokolov et al., 1987). 

Динамика представлений о видовом 
разнообразии Sicista в историческом кон-
тексте за период с начала XX в. показана 
в табл. 1. Как видно, по мере изменения 
подходов в оценке видового разнообразия 
рода его объём неоднократно уточнялся, 
увеличившись на третьем этапе за счёт 
обнаружения кариологически дискретных 
видов-двойников.
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Табл. 1. Динамика представлений о видовом составе рода Sicista.
Table 1. Dynamics of viewpoints on species composition of the genus Sicista.

Признаваемые виды Источник
S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. tianschanica, S. caudata, 
S. caucasica, S. concolor S. fl ava, S. leathemi 

Виноградов, 1937

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. tianschanica, S. caudata, 
S. caucasica, S. concolor, S. fl ava, S. leathemi, S. weigoldi

Огнёв, 1948

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. caudata, S. caucasica, 
S. concolor

Ellermann, Morrison-Scott, 
1951

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. caudata, S. tianschanica, 
S. caucasica

Громов и др., 1963

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. caudata, S. caucasica, 
S. concolor 

Walker et al., 1964

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. caucasica, S. concolor

Бобринский и др., 1965

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. caucasica, S. concolor

Соколов, 1977

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. concolor

Corbet, 1978

S. subtilis, S. betulin, S. napaea, S. caucasica, 
S. tianschanica, S. caudata

Громов, Баранова, 1981

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. caucasica, S. kluchorica, S. tianscahanica, S. caudata, 
S. concolor

Honaki et al., 1982

S. subtilis, S. betulina, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. caucasica, S. kluchorica, S. tianscahanica, S. concolor

Corbet, Hill, 1986

S. subtilis, S. betulina, S. strandi, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. caucasica, S. kluchorica, S. tianscahanica, S. caudata

Павлинов, Россолимо, 1987

S. subtilis, S. severtzovi, S. betulina, S. napaea, 
S. pseudonapaea, S. caucasica, S. kluchorica, S. kazbegica, 
S. armenica, S. tianscahanica, S. caudata, S. concolor

Nowak, 1991 

S. subtilis, S. severtzovi, S. betulina, S. strandi, S. napaea, 
S. pseudonapaea, S. caucasica, S. kluchorica, S. kazbegica, 
S. armenica, S. tianscahanica, S. caudata

Павлинов и др., 1995

S. subtilis, S. severtzovi, S. betulina, S. strandi, S. napaea, 
S. pseudonapaea, S. caucasica, S. kluchorica, S. kazbegica, 
S. armenica, S. tianscahanica, S. caudata, S. concolor, 
S. leathemi, S. fl ava, S. weigoldi

Шенброт и др., 1995
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Так, своеобразие хромосомных харак-
теристик и некоторые другие особенно-
сти послужили основанием для обосно-
вания видовой самостоятельности двух 
форм, ранее считавшихся подвидовыми: 
S. strandi Formosov, 1931 (2n = 44, NF = 
52) выделена из S. betulina Pallas, 1779 
(2n = 32, NF = 64) (Соколов и др., 1989); 
S. severtzovi Ognev, 1935 (2n = 18–20, NF 
= 29–30) выделена из S. subtilis Pallas, 
1773 (2n = 24–26; NF = 40–48) (Соко-
лов и др., 1986б). Был подтверждён ви-
довой статус S. caucasica Vinogradov, 
1925, и описан ряд новых видов группы 
одноцветных мышовок Кавказа (груп-
па «caucasica»): S. kluchorica Sokolov, 
Kovalskaya et Baskevich, 1980, S. kazbegica 
Sokolov, Baskevich et Kovalskaya, 1986, S. 
armenica Sokolov et Baskevich, 1988 (Со-
колов и др., 1981, 1986а; Соколов, Баске-
вич, 1988, 1992). Была доказана видовая 
обособленность S. tianschanica Salensky, 
1903 и S. caudata Thomas, 1907 (Sokolov 
et al., 1987), которых некоторые система-
тики рассматривали в качестве подвидов 
S. concolor Buchner, 1892 (Бобринский 
и др., 1965), подтверждён видовой ранг 
S. pseudonapaea Strautman, 1949 (Соко-
лов и др., 1982; Sokolov et al., 1987). Все 
выше перечисленные виды Sicista, а так-
же S. napaea Hollister, 1912, в видовом 
статусе которой у зоологов не возникало 
сомнений, включены в последние таксо-

номические сводки по млекопитающим 
(Павлинов, 2003; Holden, Musser, 2005).

В настоящем сообщении, целью кото-
рого является обобщение хромосомных и 
молекулярно-генетических данных в из-
учении систематики, а также эволюции 
и изменчивости Sicista, видовой состав 
рода дан в соответствии с взглядами, 
представленными в последних таксо-
номических сводках (Павлинов, 2003; 
Holden, Musser, 2005), а большинство 
форм объединено в несколько группиро-
вок близкородственных видов: «betulina», 
«subtilis» и «caucasica» (Соколов, Коваль-
ская, 1990а). 

2. Хромосомные данные 
Среди 13 видов мышовок, признавае-

мых в настоящее время (Павлинов, 2003; 
Holden, Musser, 2005), хромосомные ха-
рактеристики изучены у их подавляюще-
го большинства (табл. 2). Исключением 
является S. concolor, кариотип которой 
до сих пор не исследован, что не позво-
ляет уточнить на хромосомном уровне 
характер её таксономических отношений 
с другими видами одноцветных мышовок, 
а также с предположительно конспеци-
фичными формами, которых некоторые 
зоологи рассматривают в качестве само-
стоятельных видов: S. fl ava True, 1894, S. 
leathemi Thomas, 1893 и S. weigoldi Jacobi, 
1923 (Огнёв, 1948; Шенброт и др., 1995). 

S. subtilis, S. betulina, S. strandi, S. napaea, S. pseudonapaea, 
S. caucasica, S. kluchorica, S. kazbegica, S. armenica,             
S. tianscahanica, S. caudata

Громов, Ербаева, 1995

S. subtilis, S. severtzovi, S. betulina, S. strandi, S. napaea,       
S. pseudonapaea, S. caucasica. S. kluchorica, S. kazbegica,    
S. armenica, S. tianscahanica, S. caudata, S. concolor

Holden, 1993; Павлинов, 
2003; Holden, Musser, 2005

Табл. 1. Окончание.
Table 1. Ending.
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Анализ данных, представленных в 
табл. 2 (рутинная окраска хромосом), по-
казывает, что диплоидное число хромосом 
у Sicista колеблется от 2n = 16 (Анискин 
и др., 2003а,б) до 2n = 50 (Соколов и др., 
1982), а число плеч хромосом варьирует 
от NF = 28 (Соколов и др., 1986а; Загород-
нюк, Кондратенко, 2000; Ковальская и др., 
2000; Опарин и др., 2001; Анискин и др. 
2003а; Баскевич и др., 2011) до NF = 64 
(Соколов и др., 1989). При этом следует 
отметить видоспецифичность хромосом-
ных маркеров у мышовок при постоянстве 
хромосомных характеристик у S. caudata, 
S. pseudonapaea, S. napaea, S. kluchorica, 
S. armenica и вариабельности кариотипа 
у остальных видов. 

Детальные описания особенностей 
кариотипа у видов Sicista будут даны в 
разделе «Генетические диагнозы видов». 
Здесь мы остановимся лишь на некоторых 
моментах, касающихся проблем измен-
чивости и эволюции мышовок, преиму-
щественно связанных с использованием 
методов дифференциальной окраски хро-
мосом. К обсуждению частично привлече-
ны отдельные результаты, основанные на 
использовании методов рутинной окраски 
хромосом, рассматриваемые в эволюци-
онном аспекте. 

В этой связи интересен кариотип S. ca-
udata, характеризующийся наибольшим 
среди исследованных представителей 
Sicista диплоидным числом хромосом 
(2n = 50), представленных исключитель-
но акроцентриками (Соколов и др., 1982; 
Sokolov et al., 1987; Соколов, Ковальская, 
1990б; табл. 2). Это обстоятельство может 
служить аргументом в пользу наиболь-
шей близости 50-хромосомного карио-
типа S. caudata к хромосомному набору 
«прамышовки». В связи с этим следует 
отметить, что по молекулярным данным 
S. concolor занимает базальное положение 

в составе рода Sicista (Pisano et al., 2015). 
Однако, как отмечалось выше, пока не 
изучены кариотипы одноцветных мышо-
вок из Китая и Кашмира, относящиеся к 
S. concolor, что не позволяет проследить 
связи между S. caudata и S. concolor на 
хромосомном уровне. Сравнительный 
анализ хромосомных особенностей у S. 
caudata из островных (Сахалин) (Соколов 
и др., 1982; Sokolov et al., 1987) и матери-
ковых (Приморье) (Соколов, Ковальская, 
1990б) популяций S. caudata не выявил 
между ними различий, что указывает на 
отсутствие влияния фактора изоляции 
(примерно 10 тыс. лет) на эволюцию ка-
риотипа данного вида. 

Напротив, у близкого вида S. tianscha-
nica, видовая обособленность которого 
была подтверждена в ходе проведения 
хромосомных исследований (Соколов и 
др., 1982; Sokolov et al., 1987; Соколов, 
Ковальская, 1990б), выявлена географи-
ческая изменчивость кариотипа. У этого 
вида обнаружены три варианта кариоти-
па, приуроченные к различным изоли-
рованным участкам обитания в ареале 
вида: форма «terskei» (2n = 32, NF = 58), 
форма «talgar» (2n = 32, NF = 58) и фор-
ма «djungar» (2n = 34, NF = 56) (Соколов 
и др., 1982; Sokolov et al., 1987; Соколов, 
Ковальская, 1990б). Механизм выявлен-
ной у S. tianschanica хромосомной из-
менчивости не ясен, поскольку методы 
дифференциальной окраски хромосом до 
сих пор использованы не были. Только у 
формы «terskei» описаны особенности ло-
кализации ядрышкообразующих районов 
хромосом (ЯОР) (Баскевич, 1987). Поиск 
ответа на вопрос о предполагаемой бли-
зости S. tianschanica к S. pseudonapaea и 
S. napaea (Павлинов и др., 1995) пока не 
увенчался успехом, несмотря на имеющи-
еся данные по G-окраске хромосом у S. 
pseudonapaea (Баскевич, Окулова, 2003) 
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и S. napaea (2n = 42, NF = 52) (O’Brien, 
et al., 2006).

Как отмечалось выше, интерес пред-
ставляет использование методов диф-
ференциальной окраски хромосом для 
уточнения характера изменчивости и 
филогенетических связей в группах видов 
«betulina», «caucasica», «subtilis». 

Группа «betulina» включает три вида: 
S. betulina, S. strandi и S. pseudonapaea 
(Соколов, Ковальская, 1990а). Вид S. 
pseudonapaea по морфологическим при-
знакам (отсутствие хребтовой полосы) 
наиболее обособлен в группе, что послу-
жило аргументом для некоторых систе-
матиков рассматривать его вне пределов 
данной группы, указывая на возможную 
близость к S. napaea и S. tianschanica (Пав-
линов и др., 1995). Видовая обособлен-
ность S. pseudonapaea (2n = 44, NF = 52) 
была подтверждена в том числе хромо-
сомными данными (Соколов и др., 1982). 
Два других вида этой группы — S. betulina 
(2n = 32) и S. strandi (2n = 44, NF = 52) — 
являются географически замещающими 
видами-двойниками, их G-окрашенные 
кариотипы различаются 6 хромосомными 
перестройками транслокационного типа и 
5–6 перестройками типа изменения поло-
жения центромеры, а также перицентри-
ческими инверсиями (Баскевич, Окулова, 
2003; Kovalskaya et al., 2011; Баскевич и 
др., 2015а). 

Такая степень хромосомной диффе-
ренциации достаточна для формирования 
механизмов репродуктивной изоляции 
между видами-двойниками S. betulina 
и S. strandi. G-окрашенные кариоти-
пы 44-хромосомных видов (S. strandi и 
S. pseudonapaea) различаются тремя па-
рацентрическими инверсиями, затраги-
вающими две пары гомеологичных после 
этих хромосомных перестроек акроцен-
трических аутосом (№ 9, 10 у S. strandi и 

№ 8, 9 у S. pseudonapaea) и Х-хромосомы 
(Баскевич, Окулова, 2003). 

Высказано предположение о том, что 
первый этап эволюции в группе «betulina» 
сопровождался парацентрическими ин-
версиями, а дальнейшая дифференциа-
ция группы на хромосомном уровне была 
свзана с лавинообразным ростом хромо-
сомной изменчивости, обусловленной 
перестройками транслокационного типа, 
изменения положения центромеры и пе-
рицентрическими инверсиями (Баскевич, 
Окулова, 2003). Особенности локализации 
гетерохроматина (ГХР) у представителей 
этой группы видоспецифичны (Баскевич, 
Окулова, 2003), а для С-окрашенных ка-
риотипов видов-двойников S. betulina и 
S. strandi выявлена географическая измен-
чивость по данному признаку (Baskevich, 
1996; Баскевич, Опарин, 2000; Баскевич и 
др., 2005а; Баскевич, 2011). 

По особенностям локализации ядрыш-
кообразующих районов хромосом (ЯОР) 
наиболее обособлена в группе серая мы-
шовка, S. pseudonapaea, а S. betulina и 
S. strandi по данному хромосомному при-
знаку сходны (Баскевич, Окулова, 2003). 
В целом, анализируя результаты рутинной 
и дифференциальной окраски хромосом 
у видов группы «betulina», следует отме-
тить, что наибольшим своеобразием кари-
отипа характеризуется S. betulina, т. е по 
хромосомным данным этот вид наиболее 
обособлен в группе, что противоречит 
краниометрическим и отчасти фенетиче-
ским данным (Баскевич, Окулова, 2003). 
По хромосомным результатам S. betulina 
(2n = 32) является более молодой формой 
по сравнению с 44-хромосомными видами 
мышовок группы «betulina», тогда как по 
совокупности краниологических данных 
предполагается, что S. betulina является 
родоначальником более специализирован-
ных узкоареальных видов S. strandi и S. 
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pseudonapaea (Баскевич, Окулова, 2003). 
Отмеченная несогласованность в хромо-
сомных и краниологических результатах 
по группе «betulina» может служить аргу-
ментом в поддержку пунктуалистической 
модели видообразования. 

Об изменчивости кариотипа у пред-
ставителей группы более подробно будет 
сказано в разделе «Генетические диагно-
зы видов», здесь мы остановимся лишь на 
некоторых моментах. У S. pseudonapaea 
хромосомная изменчивость не выявлена, 
а у S. betulina (2n = 32) обнаружен хромо-
сомный полиморфизм и географическая 
изменчивость в морфологии второй пары 
аутосом (Соколов и др., 1989; Быстра-
кова, 2000; Fedyk et al., 2011). Уточнена 
география обнаруженной хромосомной 
перестройки в ареале вида (Соколов и 
др., 1989; Быстракова, 2000) и показано, 
что G-окрашенные субметацентрический 
(СМ) и субтелоцентрический (СТ) вари-
анты второй пары имеют дополнитель-
ные G–полосы, отсутствующие в акро-
центрическом (А) варианте (Fedyk et al., 
2011). Также у S. betulina в популяциях из 
Восточной Европы выявлена географиче-
ская изменчивость по количеству и осо-
бенностям локализации гетерохроматина 
(ГХР) (Баскевич, Окулова, 2003; Баскевич, 
2011). У 44-хромосомного вида-двойника 
S. strandi отмечены отличия в количестве 
и особенностях локализации ГХР в карио-
типах из северных (Курская, Саратовская 
обл.) и южных (Кавказ, Предкавказье) 
частей ареала вида, определяющие вну-
тривидовую изменчивость S. strandi на 
хромосомном уровне (Baskevich, 1996; 
Баскевич, Опарин, 2000; Баскевич и др., 
2005а; Баскевич, 2011).

Группа «caucasica» (одноцветные мы-
шовки Кавказа) (Соколов, Ковальская, 
1990а) включает 6 географически изоли-
рованных хромосомных форм, рассматри-

ваемых в рамках четырёх видов-двойни-
ков: S. caucasica (2n = 32, NF = 48; 2n = 
32, NF = 46), S. kluchorica (2n = 24; NF = 
44), S. kazbegica (2n = 42, NF = 52; 2n = 
40, NF = 50) и S. armenica (2n = 36; NF = 
52) (Соколов и др., 1981, 1986а; Соколов, 
Баскевич, 1988, 1992; Баскевич, Малыгин, 
2009). Хромосомные формы этой группы 
характеризуются аллопатрическим рас-
пространением и все, за исключением S. 
armenica, обитают на Большом Кавказе 
(Соколов и др., 1987; Баскевич и др., 2004, 
2015б). Показано, что наиболее обосо-
блены среди сравниваемых форм Sicista 
группы «caucasica» с Большого Кавказа 
42-хромосомная S. kazbegica (древняя) 
и 24-хромосомная S. kluchorica (самая 
молодая в группе): их G-окрашенные ка-
риотипы различаются девятью нероберт-
соновскими транслокациями и двумя пе-
рицентрическими инверсиями. Наиболее 
близки между собой две географически 
изолированные внутривидовые формы 
S. kazbegica, кариотипы которых разли-
чаются одной тандемной транслокацией, 
а также таковые S. caucasica, хромосом-
ные наборы которых различаются одной 
перицентрической инверсией (Баскевич 
и др., 2004; 2015б). Выявлены резкие от-
личия в характере С- и AgNOR-окраски 
хромосом между S. kazbegica, с одной 
стороны, и S. kluchorica и S. caucasica, 
с другой, указывающие на подразделён-
ность одноцветных мышовок с Большого 
Кавказа на западную и восточную группы 
(Баскевич и др., 2004).

В группе «subtilis» в ходе цитогене-
тического изучения были получены наи-
более интересные результаты. В ней в 
последних таксономических сводках 
(Па в линов, 2003; Holden, Mu s ser, 2005) 
выделяют два морфологически сходных 
вида: S. subtilis s. str. и S. severtzovi. Ва-
риабельность кариотипа только по числу 
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и морфологии хромосом у мышовок этой 
группы в значительной степени превос-
ходит таковую у других представителей 
рода: число хромосом в группе колеблется 
от 2n = 16 до 2n = 26, а число плеч хро-
мосом от NF = 28 до NF = 48 (табл. 3). 
Использование методов дифференциаль-
ной окраски хромосом для представите-
лей группы до последнего времени но-
сило фрагментарный характер, позволяя 
уточнять лишь механизм хромосомных 
перестроек в кариотипах некоторых форм 
(Анискин и др., 2003а; Баскевич, Опарин, 
2009; Баскевич и др., 2010, 2011). Одна-
ко новейшие хромосомные исследования 
мышовок группы «subtilis» на территории 
юго-восточной части Русской равнины в 
бассейне Среднего Дона с привлечени-
ем сравнительной G-окраски хромосом 
и филогенетического анализа матрицы 
хромосомных данных привели к обна-
ружению пяти в значительной степени 
дивергировавших хромосомных форм 
мышовок группы «subtilis»: S. subtilis s. 
str. (2n = 24, NF = 40–46), S. severtzovi (2n 
= 26, NF = 48), Sicista sp. n. 1 (2n = 22–26, 
NF = 41–46), Sicista sp. n. 2 (2n = 16–22, 
NF = 28–31) и S. nordmanni (2n = 26, NF = 
48) (Kovalskaya et al., 2011). Высокий уро-
вень кариологического разнообразия этой 
группы на юго-востоке Русской равнины 
авторы связывают с фрагментацией неког-
да единого ареала предковой популяции 
группы в результате исторических собы-
тий плейстоцена и возможным усилением 
процессов изоляции в группе под воздей-
ствием антропогенных факторов на со-
временном этапе (Kovalskaya et al., 2011). 

Сопоставление полученных Коваль-
ской с соавт. (Kovalskaya et al., 2011) 
результатов с хромосомными данными 
по мышовкам группы «subtilis», пред-
ставленных в табл. 3, позволяет отме-
тить, что Sicista sp. n. 1 (2n = 22–26, NF = 

41–46) включает формы I, M, B и находки 
S. subtilis из правобережья Саратовской 
обл., а Sicista sp. n. 2 (2n = 16–22, NF = 
28–31) включает все добытые в пределах 
ареала вида находки, относившиеся к S. 
severtzovi. К последнему виду отнесена 
(Kovalskaya et al., 2011) 26-хромосомная 
форма из окр. с. Красное Новохоперского 
р-на Воронежской обл., кариотип которой 
отличается от 26-хромосомного кариоти-
па формы nordmanni (таксономический 
статус последней оценивается автора-
ми неоднозначно: вид? подвид?) рядом 
хромосомных перестроек и характером 
С-окраски хромосом. Все обнаруженные 
на Среднем Дону хромосомные формы 
аллопатричны, за исключением S. subtilis 
s. str. и Sicista sp. n. 1, чьи ареалы пере-
крываются в правобережье Волгоградской 
обл. при отсутствии гибридизации в зоне 
контакта (Kovalskaya et al., 2011). 

Степень дивергенции всех выявлен-
ных этими авторами таксонов группы 
«subtilis» и группы сравнения показана в 
табл. 4. Выявленная высокая степень ка-
риологической дифференциации между 
большинством сравниваемых форм ука-
зывает на необходимость проведения 
таксономической ревизии группы и на 
возможный пересмотр представлений о 
её видовом разнообразии. Следует отме-
тить в связи с этим, что с данными хромо-
сомного анализа форм группы «subtilis» 
не согласуются новейшие молекулярные 
данные (cytb, IRBP), основываясь на ко-
торых авторы пытаются построить соб-
ственную систему этой группы (Русин 
и др., 2015).

3. Молекулярно-генетические 
данные

Степень изученности мышовок моле-
кулярными методами показана в табл. 5, 
из которой следует, что молекулярно-гене-
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SBE SSE SSP1 SNO SPP2 SSU
SST 11: 

5rob
4inv
1tan
1shift

10: 
7rob
2tan
1inv

14: 
7rob
4tan
3inv

11: 
7rob
2tan
2inv

24: 
10inv
9rob
5tan

16: 
6rob
5tan
4inv
1fi s

SBE 21: 
12rob
5inv
3tan
1shift

25: 
12rob
7inv
5tan
1shift

22: 
12rob 6inv
3tan
1shift

35: 
14rob
14inv
6tan
1shift

27: 
11rob
8inv
6tan
1fi s
1shift

SSE 13: 
7rob
4tan
2inv

10: 
7rob
2tan
1inv

23: 
10rob
8inv
5tan

15: 
6rob
5tan
3inv
1fi s

SPP1 15: 
8rob
4tan
3inv

28: 
10rob
11inv
7tan

20: 
7tan
7rob
5inv
1fi s

SNO 13: 
8inv
3rob
2tan 

15: 
7rob
3tan
4inv
1fi s

SPP2 29: 
11rob
11inv
6tan
1fi s 

Табл. 4. Число и тип хромосомных перестроек, разделяющих 7 представителей рода 
Sicista по результатам G-окраски хромосом (Kovalskaya et al., 2011).

Table 4. Number and type of chromosomal rearrangements separating 7 taxa of the genus 
Sicista based on G-banding of chromosomes (Kovalskaya et al., 2011). 

Обозначения. SBE – S. betulina, SNO – S. subtilis nordmanni, SSE – S. cf. severtzovi, SSP1 – Sicista sp. 
n. 1, SPP2 – Sicista sp. n. 2, SST – S. strandi, SSU – S. subtilis s. str.; fi s – центрическое разъединение, 
inv – перицентрическая инверсия, rob – робертсоновская транслокация, shift – изменение по ло-
жения центромеры, tan – тандемная транслокация. 

Abbreviations. SBE – S. betulina, SNO – S. subtilis nordmanni, SSE – S. cf severtzovi, SSP1 – Sicista 
sp. n. 1, SPP2 – Sicista sp. n. 2, SST – S. strandi, SSU – S. subtilis s. str.; fi s – centric fi ssion, inv – 
pericentric inversion, rob – Robertsonian fusion, shift – centromeric shift, tan – tandem translocation.
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тическими исследованиями (RAPD PCR, 
секвенирование генов митохондриальной 
и ядерной ДНК) охвачена лишь часть из 
признаваемых на настаящий момент ви-
дов. Образцы отдельных видов Sicista 
использовались в филогенетических по-
строениях в отряде Rodentia (DeBry, Sagel, 
2001; DeBry, 2003; Montgelard et al., 2008; 
Wu et al., 2012; Zhang et al., 2013), надсе-
мейства Dipodoidea (Lebedev et al., 2013; 
Pisano et al., 2015), семейства Dipodidae 
(Fan et al., 2009), для оценки межвидовых 
филогенетических связей в составе всего 
рода Sicista (Zhang et al., 2013; Cserkesz et 
al., 2015; Pisano et al., 2015) или некото-
рых выделяемых групп видов (Баскевич 
и др., 2015а,б; Русин и др., 2015), а также 
в филогеографических исследованиях 
(Cserkesz et al., 2015). Таким образом, 
накопленные к настоящему моменту мо-

лекулярные данные не только расширя-
ют возможности для дифференциальной 
диагностики видов-двойников Sicista и 
использования генетической концепции 
вида, но и служат основой для уточнения 
внутригрупповых, межвидовых и вну-
тривидовых филогенетических связей у 
мышовок и положения рода в системе 
Dipodoidea.

Ниже изложены более детальные ре-
зультаты применения различных моле-
кулярных подходов к представителям 
Sicista.
3.1. Анализ RAPD PCR 

Анализ RAPD PCR даёт общую оценку 
сходства видов на основании сканирова-
ния мутаций по всему геному (мульти-
локусный анализ). Этот метод позволяет 
разнонаправлено в каждой цепи ампли-
фицировать участки ДНК, ограниченные 

Табл. 5. Изученность видов и подвидов Sicista молекулярными методами.
Table 5. Results of study of Sicista species and subspecies by molecular methods.

Примечания. Знак «+» указывает публикацию с данными о сиквенс-анализе по конкретному виду 
или подвиду. Не представлены данные а) не соотнеённые с конкретными видами (Wu et al., 2012); 
б) образцов «S. sp. n. 1» и «S. sp. n. 2», отнесённых к S. subtilis (Русин и др., 2015).

Comments. The sign “+” designates a particular publication on sequence analysis for particular species 
or subspecies. Omitted are the data a) not allocated to any particular species (Wu et al., 2012), b) forms 
“S. sp. n. 1” and “S. sp. n. 2” allocated to S. subtilis (Rusin et al., 2015).

Вид
Анализ
RAPD 
PCR

Секвенирование последовательностей ДНК
яДНК мтДНК

LCAT IRBP GHR RAG1 BRCA1 COI cyt b
S. tianschanica ++++ + + + +
S. concolor +++ + + + +
S. napaea + + + + +
S. pseudonapaea
S. betulina + + + ++
S. strandi + + ++ + + + +
S. caucasica + ++ ++ ++ ++ ++
S. kluchorica + + + + + ++
S. kazbegica + + +++ + + + ++
S. subtilis 
    nordmanni
   trizona

+
++++

++
++

++ ++ ++
++
++
++

++
+
+

S. severtzovi
    cimlanica + +

+
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последовательностью, комплементарной 
случайному праймеру — искусственно 
синтезированной олигонуклеотидной по-
следовательности (Банникова, 2004). 

Полимеразная цепная реакция со слу-
чайными праймерами (RAPD PCR) бы-
ла применена к представителям Sicista 
групп «subtilis», «betulina» и «caucasica», 
что позволило с помощью молекулярных 
маркеров осуществлять дифференци-
альную диагностику видов-двойников и 
идентифицировать неопознанные наход-
ки (Баскевич и др., 2003, 2004; Баскевич, 
Потапов, 2005). Также удалось оценить 
на молекулярном уровне степень сход-
ства между видами в некоторых группах. 
Так, в группе «caucasica» наибольшее 
сходство в спектрах амплифицированных 
фрагментов ДНК по большинству исполь-
зованных праймеров (OPA-09, OPA-19, 
OPB-20, OPD-12, OPE-01, OPE-06, OPE-
09, OPE-20, OPO-01, OPO-02, OPW-05, 
OPW-15, OPAA-17, OPA-04) отмечено для 
S. caucasica и S. kluchorica, а S. kazbegica 
оказался наиболее обособленным в группе 
(Баскевич и др., 2004). В группе «betulina» 
наибольшее сходство в спектрах ампли-
фицмрованных фрагментов ДНК по боль-
шинству изученных праймеров (OPA-11, 
OPA-14, OPB-18, OPE-10, OPE-20, OPF-
20, OPF-29, OPF-92) отмечено для S. 
betulina и S. strandi, наиболее обособлен 
S. pseudonapaea (Баскевич, Потапов, 2005).

3.2. Анализ сиквенсов ДНК 

3.2.1. Положение в системе Dipodoidea
Интерес представляет использование 

молекулярных маркеров для уточнения 
положения рода Sicista в надсемействе 
Dipodoidea и для исследования истории 
рода. Эти вопросы рассмотрены в не-
скольких работах, в том числе тех, в ко-
торых молекулярно-генетические данные 

экстраполируются на результаты анализа 
палеогеографии таксона (Wu et al., 2012; 
Zhang et al., 2013; Pisano et al., 2015). 
По имеющимся молекулярным данным 
Dipodoidea рассматривается как сестрин-
ская группа для Muroidea, их разделение 
произошло в позднем палеоцене (≈ 57 
млн лет) (Pisano et al., 2015). По сведе-
ниям других авторов, использовавших 
фрагменты девяти ядерных генов (A2AB, 
CNR1, vWF, ATP7A, Crem, RAG2, GHR, 
BRCA1, IRBP) и данные палеонтологии 
(Wu et al., 2012), разделение Dipodoidea 
и Muroidea произошло позднее (≈ 44 млн 
лет). Оценка филогенетических связей и 
времени дивергенции Dipodoidea по ре-
зультатам секвенирования ядерного гена 
IRBP c включением метода молекулярных 
часов и анализом палеонтологических 
находок, позволила поместить общего 
предка надсемейства Dipodoidea в сред-
ний эоцен (≈42.7 млн лет) (Zhang et al., 
2013). Как сообщается в последней рабо-
те, подсемейство Sminthinae (= Sicistinae) 
отделилось от общего ствола Dipodoidea 
ранее других экоморфологических типов 
тушканчикообразных и занимают ба-
зальное положение в филогенетической 
структуре надсемейства, построенной на 
основе использования нуклеотидных по-
следовательностей ядерного гена IRBP: 
время отделения Sminthinae от общего 
ствола Dipodoidea составляет 33.7 млн 
лет (Zhang et al., 2013). 

Представители подсемейства Sminthi-
nae были широко распространены в Сев. 
Америке, Европе и Азии до позднего мио-
цена. Наибольшее их разнообразие имело 
место в олигоцене, в миоцене ситуация со-
хранилась для азиатских представителей 
таксона, но не для форм из Сев. Америки 
и Европы. Все роды Sicistinae, за исклю-
чением Sicista, вымерли до плиоцена, а 
диверсификация Sicista в Евразии дати-
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руется средним миоценом (16.8 млн лет). 
По палеонтологическим данным Зажиги-
на и Лопатина (2000), род Sicista известен 
с позднего миоцена в Азии и с позднего 
плиоцена в Европе. Очевидно, что в со-
ответствии с последними молекулярными 
данными (сиквенс-анализ ядерного гена 
IRBP), рассмотренными в совокупности 
с результатами палеогеографии, Sicistа 
в Евразии имеет более древнюю исто-
рию, насчитывающую порядка 17 млн лет 
(Zhang et al., 2013). 

Эволюция надсемейства Dipodoidea и 
положение рода Sicista в его составе также 
рассмотрены с помощью привлечения мо-
лекулярных филогений, построенных на 
основе использования пяти кодирующих 
генов: IRBP, GHR, BRCA1, RAG1 ядерной 
ДНК и гена cytb митохондриальной ДНК, 
также «наложенных» на палеонтологи-
ческие данные (Pisano et al., 2015). Полу-
ченные результаты показывают базальное 
положение Sicista в составе надсемейства, 
что согласуется с филогенией Dipodoidea, 
построенной на основе использования 
ядерного гена IRBP (Zhang et al., 2013). В 
исследовании, выполненном на большем 
материале представителей Dipodoidea и c 
использованием большего числа генов по 
сравнению с работой предшественников 
(Pisano et al., 2015), отмечено следующее: 
начиная со среднего эоцена, эволюцион-
ная история Dipodoidea находилась под 
влиянием глобальных геологических и 
климатических изменений, которые про-
исходили в Центральной Азии; при этом 
особое значение имел подъём Гималае-
Тибетского плато (центр происхождения 
Dipodoidea), повлекший развитие новых 
сред обитания, что определило диверси-
фикацию нескольких клад Dipodoidea. 
Эти клады молекулярные филогенетики 
рассматривают как отдельные семейства 
(Sminthidae, Zapodidae, Dipodidae) в со-

ставе надсемейства Dipodoidea (Lebedev 
et al., 2013; Pisano et al., 2015) или как 
подсемейства (Sminthinae, Zapodinae, 
Allactaginae, Cardiocraniinae, Dipodinae, 
Euchoreutinae) в составе единственного 
семейства Dipodidae (Zhang et al., 2013).

Таким образом, разделение Sminthinae 
и Zapodinae, предложенное ещё Эллер-
маном (Ellerman, 1940), поддержано мо-
лекулярными данными (Fan et al., 2009; 
Lebedev et al., 2013; Zhang et al., 2013) и 
согласуется с результатами морфологии 
(Sokolov et al., 1987; Stein, 1990; Шен-
брот, 1992).

3.2.2. Оценка межвидовых связей

На основе сиквенс-анализа нуклео-
тидных последовательностей ядерного 
гена IRBP рассмотрены филогенетиче-
ские связи между четырьмя (S. concolor, 
S. tianshanica, S. kazbegica, S. sp.) (Zhang 
et al., 2013) и шестью (S. concolor, S. ti an-
shanica, S. kazbegica, S. betulina, S. strandi, 
S. subtilis) (Cserkesz et al., 2015) видами 
Sicista. По данным этих авторов, вос-
точно-азиатские виды (S. concolor, S. 
tianshanica) занимают базальное поло-
жение среди сравниваемых видов, пред-
ставляя собой наиболее раннюю ветвь 
в эволюции рода, тогда как S. kazbegica 
отделилась от общего ствола позднее. 
Для S. subtilis s. lato и видов-двойников 
S. betulina и S. strandi, населяющих бо-
лее умеренные широты, предполагается 
общее происхождение и относительно 
недавняя экспансия областей обитания 
(степь, тайга) (Cserkesz et al., 2015). 

Следует также отметить, что молеку-
лярные данные позволили прояснить во-
прос о возможной близости S. concolor 
к S. tianschanica, который требовал до-
полнительных комплексных исследо-
ваний, включая изучение геномов этих 
таксономически сложных форм. Моле-
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кулярно-генетические данные поддер-
живают обособленность S. concolor и S. 
tianschanica и их базальное положение 
в роде (Zhang et al., 2013; Cserkesz et al., 
2015; Pisano et al., 2015). В ходе изуче-
ния нуклеотидных последовательностей 
генов cytb, IRBP, GHR, BRCA1 и RAG1 
у 34 представителей Dipodoidea рекон-
струированы филогенетические связи 
между видами S. tianshanica, S. concolor, S. 
napaea, S. strandi. S. subtilis, S. kazbegica, 
S. kluchorica, S. caucasica (Pisano et al., 
2015). По данным этих авторов, базаль-
ное положение занимают восточно-ази-
атские виды (S. concolor, S. tianshanica), 
в один кластер объединяются S. napaea, 
S. strandi, S. subtilis, монофилитичес кую 
группу образуют все виды комплекса 
«сaucasica» (S. kazbegica, S. kluchorica, 
S. caucasica).

3.2.3. Анализ состава групп видов

Для группы «caucasica» подтверждена 
монофилия в ходе совокупного секвени-
рования четырёх ядерных генов (IRBP, 
GHR, BRCA1, RAG1) и гена cytb (Pisano 
et al., 2015), по последнему гену выявлен 
высокий уровень межвидовой дифферен-
циации (Баскевич и др., 2015а). Уровень 
различий по генетическим дистанциям 
между S. caucasica и S. kluchorica со-
ставляет 10.5%, между S. kazbegica и S. 
kluchorica — 15% , между S. kazbegica и S. 
caucasica превышает 16% (Баскевич и др., 
2015б). Как видно, по данному молекуляр-
ному признаку вид S. kazbegica наиболее 
обособлен в группе, а S. caucasica и S. 
kluchorica объединяются в одном подкла-
стере. Таким образом, характер межвидо-
вых отношений в группе, исследованных 
на основе сиквенс-анализа cytb, согласу-
ется с результатами совокупного анализа 
пяти кодирующих генов ядерной (IRBP, 
GHR, RAG1, BRCA1) и митондриальной 

(cytb) ДНК (Pisano et al., 2015), а также с 
результатами RAPD PCR анализа и хромо-
сомными данными (Баскевич и др., 2004). 

Группа «betulina» охвачена молекуляр-
но-генетическими исследованиями не в 
полном объёме, к её исследованию при-
влечены лишь несколько молекулярных 
маркеров: ген cytb и ядерные гены LCAT и 
IRBP. Структура филогенетического дре-
ва, построенного на основе сравнительно-
го анализа нуклеотидных последователь-
ностей ядерного гена IRBP у шести видов 
рода Sicista (S. concolor, S. tianshanica, S. 
kazbegica, S. betulina, S. strandi, S. subtilis), 
показывает монофилию этой группы (Cse-
rkesz et al., 2015). В ходе сравнительного 
молекулярно-генетического исследования 
(cytb) ряда европейских популяций мы-
шовок группы «betulina» показано, что 
различия по генетическим дистанциям 
между S. betulina и S. strandi составляют 
приблизительно 10.5% (Баскевич и др., 
2015). Пока в сравнительных молекуляр-
ных исследованиях отсутствует материал 
по S. pseudonapaea, что не позволяет оце-
нить полностью характер филогенетиче-
ских взаимоотношений в группе на основе 
молекулярного признака cytb. 

Кроме того, в диагностике видов-двой-
ников группы «betulina» использован фра-
гмент (391 bp) ядерного гена LCAT, под-
тверждающий монофилию группы (С.Г. 
Потапов, устное сообщение).

В группе «subtilis» секвенирование ну-
клеотидных последовательностей генов 
IRBP яДНК и cytb мтДНК из популяций 
европейской части России, принадлежа-
щих к шести формам (subtilis, nordmanni, 
trizona. S. sp. n. 1, S. sp. n. 2 и cimlanica = 
severtzovi) (Русин и др., 2015), привело 
к результатам, противоречащим хромо-
сомным данным и общепринятым пред-
ставлениям о таксономии группы. По 
мнению указанных авторов, в составе 
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группы «subtilis» следует признавать: S. s. 
subtilis Pallas, 1773, S. s. severtzovi Ognev, 
1935 (уровень генетической дивергенции 
по гену cytb составляет 3.75%), S. trizona 
Frivaldszky, 1865 и S. loriger Nordmann, 
1839 (уровень генетической диверген-
ции по гену cytb составляет 7.25%). При 
этом авторы ссылаются на мнение амери-
канских исследователей (Baker, Bradley, 
2006), ошибочно принимая указанный ими 
внутривидовой уровень дивергенции по 
гену cytb у млекопитающих, равный 4.7%, 
за межвидовой, тем более что для исследо-
ванных ранее представителей Sicista уро-
вень межвидовой дивергенции по данному 
молекулярному маркеру превышает 10.5% 
и достигает 16% (Баскевич и др., 2015а,б). 
По молекулярным результатам Русина и 
др. (2015), для предполагаемой по хро-
мосомным данным видовой обособлен-
ности S. sp. n. 1 и S. sp. n. 2 (Kovalskaya 
et al., 2011) подтверждения не найдено. 
Интересно, что по молекулярным данным 
(IRBP, COI) румынских и венгерских зоо-
логов (Cserkesz et al., 2015) формы trizona 
и nordmanni (младший синоним loriger) 
рассматриваются как внутривидовые: 
уровень генетической дивергенции между 
ними по гену COI мтДНК составляет по-
рядка 6.2%, тогда как таковой между попу-
ляциями S. subtilis из Венгрии и Румынии, 
относящимися к номинативному подвиду, 
не превышает 3.6%. 

4. Генетические диагнозы видов 
В разделе представлены составлен-

ные на основе обобщённых хромосом-
ных и молекулярных данных генетиче-
ские диагнозы признаваемых на первую 
декаду XXI в. видов Sicista. Структура 
этого раздела повторяет таковую в по-
следней таксономической сводке (Holden, 
Musser, 2005). Для каждого вида указа-
ны: типовое местонахождение, краткая 

синонимика, собственно генетический 
диагноз, очерченные преимущественно 
на основе использования хромосомных 
и молекулярных маркеров особенности 
распространения, таксономический ком-
ментарий. В общем списке выделены 
группы близких видов, к которым также 
даны пояснения. Это позволяет показать 
значение генетических подходов в раз-
работке современной классификации р. 
Sicista и показать доминирующую роль 
генетических маркеров в диагностике ви-
дов-двойников и близких видов. 

4.1. Группа видов «betulina» 
По Соколову и Ковальской (1990а), 

группа включает три характеризующих-
ся одинаковым строением glans penis 
близкородственных и морфологически 
сходных вида: S. betulina Pallas, 1779, S. 
strandi Formosov, 1931 и S. pseudonapaea 
Stra utman, 1949. Эта точка зрения под-
держана Шенбротом и др. (1995), однако 
некоторые исследователи, основываясь 
на особенностях окраски верха спины у 
S. pseudonapaea (отсутствие чёрной хреб-
товой полосы), рассматривают этот вид 
вне пределов данной группы (Павлинов 
и др., 1995). 

4.1.1. Sicista betulina

ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, бе-
рег р. Иртыш, Барабинская степь.

СИНОНИМЫ. montana, norvegica, taigi ca, 
tatricus (Corbet, 1978; Holden, 1993; Пав-
линов и др., 1995; Holden, Musser, 2005).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Кариотип S. 
betulina изучен из ряда пунктов Москов-
ской, Калужской, Рязанской, Костромской, 
Нижегородской, Новгородской, Тверской, 
Брянской, Пензенской, Курганской, Том-
ской, Кемеровской, Иркутской, Новоси-
бирской областей, из Красноярского края, 
Бурятии, Марий-Эл, Башкортостана в Рос-
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сии (Vorontsov, Malygina, 1973; Sokolov et 
al., 1987; Соколов и др., 1989; Быстракова, 
2000; Баскевич, Оку лова, 2003; Баскевич 
и др., 2005) из Ивано-Франковской (Со-
колов и др., 1989) и Киевской (Baker et 
al., 1996) областей в Украине, из несколь-
ких пунктов в равнинной и горной частях 
Польши (Walknowska, 1960; Fedyk et al., 
2011). Диплоидное число хромосом во 
всех изученных выборках постоянно и 
равно 2n = 32, выделяемые систематика-
ми «традиционные» подвиды (betulina s. 
str., taigica, montana) (Громов и др., 1963) 
принадлежат 32-хромосомной форме (Ба-
скевич, 1989). Кариотип состоит преиму-
щественно из двуплечих элементов (NF 
= 64). Как правило, аутосомный набор 
включает 11 пар мета- и субметацентри-
ков и 4 пары субтелоцентрических эле-
ментов. X-хромосома — субметацентрик 
среднего размера, Y-хромосома — мелкий 
акроцентрик. В числе плеч хромосом от-
мечены различия: для особей из Томской 
обл. и Красноярского края описан 32-хро-
мосомный кариотип с NF = 48 (Vorontsov, 
Ma lygina, 1973), для особей с южной пе-
риферии ареала (Пензенская обл.) — с NF 
= 58 (Быстракова, 2000). Не исключено, 
что эта вариабельность в числе плеч ауто-
сом связана с методическими причинами. 

Достоверным фактом является хромо-
сомный полиморфизм и географическая 
изменчивость в морфологии второй пары 
аутосом, которая может быть представле-
на субмета- (СМ), субтело- (СТ), акроцен-
трическими (А) элементами и может быть 
гетероморфной. Гетероморфизм и измен-
чивость отмечены у некоторых экзем-
пляров из Курганской, Новосибирской, 
Томской, Кемеровской, Иркутской, Ря-
занской, Пензенской областей, из Бурятии 
(Соколов и др., 1989; Быстракова, 2000), 
из ряда локалитетов в Польше (Fedyk et 
al., 2011). Механизм данной хромосомной 

перестройки не вполне ясен, однако по-
казано, что G-окрашенные СМ и СТ вари-
анты второй пары имеют дополнительные 
G-полосы, отсутствующие в А варианте 
(Fedyk et al., 2011). 

Особенности локализации гетерохро-
матина (ГХР) в кариотипе S. betulina ви-
доспецифичны (Baskevich, 1996; Баске-
вич, Окулова, 2003; Баскевич, 2011). Так, 
крупные и интенсивно окрашенные блоки 
прицентромерного ГХР отмечены в цен-
тромерных районах четырёх первых пар 
мета–субметацентрических и четырёх пар 
субтелоцентрических аутосом. Остальные 
аутосомы, как правило, C-негативны. ГХР 
добавочного короткого плеча обнаружива-
ется в Х-хромосоме. Отмечена географи-
ческая изменчивость по данному призна-
ку у S. betulina из Восточной Европы. Так, 
при C-окрашивании кариотипа экземпля-
ров из Московской области блоки прицен-
тромерного ГХР крупные и интенсивно 
окрашенные, а У-хромосома полностью 
гетерохроматична, хотя и слабо окрашена. 
У особей из Новгородской области блоки 
прицентромерного ГХР более мелкие и 
менее интенсивно окрашенные, а Y хро-
мосома C-негативна. Наиболее интенсив-
ная С-окраска хромосом, имеющая лока-
лизацию, сходную c таковой в популяции 
из Подмосковья, отмечена для особей из 
Ивано-Франковской области, при этом 
в популяции из этого географического 
пункта обнаружен полиморфизм по на-
личию интеркалярных ГХР блоков в двух 
первых парах аутосом (Baskevich, 1996; 
Баскевич, Окулова, 2003; Баскевич, 2011). 
ЯОР обнаружены в теломерных районах 
коротких плеч пары № 4 субметацентри-
ческих аутосом (Баскевич, Окулова, 2003; 
Баскевич, 2012). Такая локализация ЯОР 
сходна с таковой у S. strandi (пара № 1) 
и отличается от локализации ЯОР у S. 
pseudonapaea. 
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Хромосомный диагноз поддержан 
молекулярно-генетическим. Используя в 
RAPD PCR анализе праймеры: OPA-11, 
OPA-14, OPB-18, OPE-10, OPE-20, OPF- 
20, OPF-29, OP-92, оказалось возможным 
отличить этот вид от морфологически 
сходного S. strandi, а также близко род-
ственного вида S. pseudonapaea (Баскевич, 
Потапов, 2005). Введение в диагностику 
видов группы «betulina» нового молеку-
лярно-генетического маркера (фрагмент 
391 bp) ядерного гена LCAT, дополняюще-
го результаты хромосомного типирования 
видов-двойников S. strandi и S. betulina, 
также позволило различать эти морфо-
логически сходные виды с помощью дан-
ного молекулярного признака (Баскевич и 
др., 2010а). Различия по этому фрагменту 
между S. betulina из Московской обл. и S. 
strandi из Курской обл. определяются од-
ной нуклеотидной заменой в 4-м экзоне на 
расстоянии 20 нуклеотидов от его начала: 
у S. betulina в этом положении находится 
A-нуклеотид, а у S. strandi, как и у боль-
шинства других представителей Sicista, 
— G-нуклеотид. 

Получены предварительные данные 
по cytb, указывающие на обособленность 
валдайской популяции S. betulina от дру-
гих выборок вида из Восточной Европы: 
уровень её генетической дивергенции 
превышает 8.0% (Баскевич и др., 2015а). 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Область распростра-
нения S. betulina s. lato до обнаружения 
видов-двойников в группе «betulina» опи-
сана Корбетом (Corbet, 1978) и Пуцеком 
(Pucek, 1982): арктические и горные леса 
от Норвегии и Дании на восток до сев.  
Китая и юж. Сибири, на север до Белого 
моря, на юг до Австрии, Карпат, Кавказа, 
Алтая и Саян. Уточнённый по результа-
там хромосомной маркировки ареал вида 
таков: лесной пояс от Норвегии, Дании 
до восточного побережья оз. Байкал, на 

север до Белого моря, на юг до Карпат, 
центральной части Европейской России, 
Ю. Урала, Центр. Алтая, Саян.

КОММЕНТАРИЙ. Соколов и др. (1982; 
Sokolov et al., 1987) дали описание призна-
ков gl. penis и спермиев, которые отличают 
этот вид от S. napaea и S. pseudonapaea. 
Черепные особенности, изученные фене-
тическими и краниометрическими мето-
дами по сравнению с таковыми у S. strandi 
и S. pseudonapaea представлены в работе 
Баскевич, Окуловой (2003). 

4.1.2. Sicista strandi 

ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, 
Кавказ, Ставропольский край, Карачаево-
Черкессия, Карачаевский р-н, Учкулан, 
2100 м н. у. м. (Соколов и др., 1989).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом 2n = 44. Аутосомный на-
бор состоит из 4 пар двуплечих и серии 
убывающих по величине 17 пар акро-
центрических элементов. Гетерохромо-
сомы представлены акроцентрическими 
элементами (Соколов и др., 1982, 1989; 
Дзуев, 1988; Баскевич, 1989; Baskevich, 
1996; Баскевич, Опарин, 2000; Быстрако-
ва, 2000; Баскевич и др., 2005). 

Особенности локализации гетерохро-
матина (ГХР) изучены у особей из Став-
ропольского края, Саратовской и Курской 
обл. (Baskevich, 1996; Баскевич. Опарин, 
2000; Баскевич, 2011). Количество ГХР 
в наборе невелико. Относительно круп-
ные и интенсивно окрашенные блоки 
ГХР маркируют интеркалярные районы 
двух первых пар субметацентрических 
аутосом. Слабо окрашенные мелкие 
блоки ГХР обнаруживаются в боль-
шинстве акроцентрических аутосом и в 
Y-хромосоме. Отмечены отличия в коли-
честве и особенностях локализации ГХР 
в кариотипах S. strandi из северных (Кур-
ская, Саратовская обл.) и южных (Кавказ, 
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Предкавказье) частей ареала вида, опре-
деляющие внутривидовую изменчивость 
на хромосомном уровне (Baskevich, 1996; 
Баскевич, Опарин, 2000; Баскевич и др., 
2005а; Баскевич, 2011). ЯОР локализова-
ны в теломерных районах коротких плеч 
субметацентрической пары № 1 (Баске-
вич. Окулова, 2003; Баскевич, 2012). 

Использование в RAPD PCR анали-
зе праймеров OPA-11, OPA-14, OPB-18, 
OPE-10, OPE-20, OPF-20, OPF-29, OPF- 
92 позволило дать дифференциальную 
диагностику этого вида от морфологи-
чески сходного S. betulina, а также от S. 
pseudonapaea (Баскевич, Потапов, 2005). 
Отличается от S. betulina также по ну-
клеотидной последовательности фраг-
мента (391 bp) ядерного гена LCAT. Как 
отмечено в характеристике предыдущего 
вида, различия определяются одной ну-
клеотидной заменой в 4-м экзоне на рас-
стоянии 20 нуклеотидов от его начала: 
у S. strandi, как и у большинства других 
представителей Sicista, в этом положении 
находится G-нуклеотид, а у S. betulina — 
A-нуклеотид (Баскевич и др., 2010a). 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Ареал очерчен пре-
имущественно по хромосомным и мо-
лекулярным данным: Северный Кавказ, 
Ставропольский край, Ростовская обл., 
левобережная Украина, к северу до Кур-
ска, Воронежа, Пензы (Соколов и др., 
1989; Баскевич, Опарин, 2000; Быстра-
кова, 2000; Загороднюк, Кондратенко, 
2000; Загороднюк, 2007; Баскевич и др., 
2012). Характеризуется мозаичным рас-
пространением. Населяет изолированные 
участки в зоне смешанных лесов, в лесо-
степи, в байрачных лесах и лесополосах 
на юге Русской равнины, встречается на 
отдельных участках лугостепи и в су-
бальпийском поясе на северных склонах 
Большого Кавказа, где достигает 2200 м 
н. у. м. (Шенброт и др., 1995).

КОММЕНТАРИЙ. Соколов и др. (1989) от-
личают S. strandi от S. betulina прежде 
всего по структуре кариотипа. Баскевич 
(Baskevich, 1996) представила дополни-
тельные диагностические хромосомные 
признаки и изучила видовые особенно-
сти спермиев, рассматривая эти два вида 
в рамках единой группы. Соколов, Ко-
вальская (1990а) и Шенброт и др. (1995), 
основываясь на сходстве строения gl. 
penis, признают близкое родство этих двух 
видов с S. pseudonapaea. Эволюционное 
значение краниологических признаков 
проанализировано в: Баскевич, Окулова 
(2003). Видовой ранг S. strandi признан 
во всех последних таксономических свод-
ках (Holden, 1993; Павлинов и др., 1995; 
Громов, Ербаева, 1996; Павлинов, 2003; 
Holden, Musser, 2005).

4.1.3. Sicista pseudonapaea

ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Вост. Ка-
захстан, Алтай, северные склоны Нарым-
ского хребта, Катон-Карагай.

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом 2n = 44. Аутосомы пред-
ставлены парой субмета-, 2 парами мета-, 
парой субтело- и 17 парами акроцентри-
ков. Х-хромосома — акроцентрик средне-
го размера. Y-хромосома — самый мелкий 
акроцентрик набора. NF = 52. Кариоти-
пы изучены у особей из двух пунктов 
на юго-западе Алтая: из окрестностей с. 
Катон-Карагай (Соколов и др., 1982) и из 
окрестностей оз. Маркаколь (Баскевич. 
Окулова, 2003). 

Особенности С-окраски хромосом из-
учены только для выборки из последней 
местности. Общее количество ГХР не-
велико: слабо окрашенные С-блоки при-
центромерной локализации отмечены во 
всех аутосомах и в Х-хромосоме. ГХР ин-
теркалярной локализации, маркирующий 
две акроцентрические пары хромосом у 
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S. strandi, в кариотипе S. pseudonapaea не 
выявлен (Баскевич, Окулова, 2003). Лока-
лизация ЯОР в кариотипе S. pseudonapaea 
видоспецифична: помимо обнаружения 
ЯОР в теломерных районах субметацен-
трической пары № 1, гомеологичной та-
ковым пары № 4 в кариотипе S. betulina 
и № 1 в хромосомном наборе S. strandi, 
отмечена пара акроцентрических аутосом 
(№ 18) с центромерной локализацией ЯОР 
(Баскевич, Окулова, 2003). 

Хромосомный диагноз поддержан 
молекулярно-генетическим. Используя в 
RAPD PCR анализе праймеры: OPA-11, 
OPA-14, OPB-18, OPE-10, OPE-20, OPF- 
20, OPF-29, OPF-92, осуществлена диф-
ференциальная диагностика этого вида 
(Баскевич, Потапов, 2005).

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Южная периферия 
Алтая в Казахстане, возможно обита-
ние на сопредельных территориях Китая 
(Шенброт и др., 1995).

КОММЕНТАРИИ. Соколов и др. (1982) 
дали описание хромосомных призна-
ков и gl. penis, отличающих этот вид от 
S. betulina и S. napaea. Видовой ранг S. 
pseudonapaea признаётся во всех послед-
них таксономических сводках (Holden, 
1993; Павлинов и др., 1995; Шенброт и 
др., 1995; Громов, Ербаева, 1996; Пав-
линов, 2003; Holden, Musser, 2005). Ше-
н брот и др. (1995) рассматривают S. 
pseudonapaea в составе группы «betulina»; 
этой точке зрения мы придерживаемся в 
настоящем обзоре. Павлинов и др. (1995), 
основываясь на специфике окраски ме-
ха (отсутствие хребтовой полосы), рас-
сматривают S. pseudonapaea вне группы 
«betulina». 

4.2. Группа видов «subtilis» 
КОММЕНТАРИЙ. В составе группы (Со-

колов, Ковальская, 1990а) выделено два 
криптических вида, характеризующихся 

сходным типом окраски меха и одинако-
вым типом строения gl. penis самцов: S. 
subtilis s. l. и S. severtzovi. Эта точка зрения 
признаётся практически во всех послед-
них таксономических сводках (Holden, 
1993; Павлинов и др., 1995; Шенброт и 
др., 1995; Павлинов, 2003; Holden, Musser, 
2005) и принята в настоящем сообщении. 
Однако следует подчеркнуть, что в свете 
последних, хотя и противоречащих друг 
другу, хромосомных и молекулярных 
данных по этой группе (Kovalskaya et al., 
2011; Русин и др., 2015), представления о 
её таксономическом разнообразии могут 
измениться.

4.2.1. Sicista subtilis 
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, 

Курганская обл., бассейн р. Тобол близ 
Каминской курьи, по дороге из Зверино-
головской в Курган (Огнёв, 1948)

СИНОНИМЫ. interstriatus, interzonus, line-
atus, loriger, nordmanni, pallida, sibirica, tri-
partitus, tristriatus, trizona, vaga, virgulosus 
(Ellerman, Morrison-Scott, 1951).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. С кариологи-
ческой точки зрения — один из наиболее 
хорошо изученных и кариологически по-
лиморфных видов среди представителей 
Sicista (Соколов и др., 1986б; Коваль-
ская, Федорович, 1997; Быстракова, 2000; 
Ковальская и др., 2000; Анискин и др., 
2003а; Баскевич, Опарин, 2009; Баскевич 
и др., 2010; Kovalskaya et al., 2011; см. 
табл. 3). Диплоидное число хромосом в 
кариотипе 2n = 22–26, фундаментальное 
число варьирует от NF = 40 до NF = 48. 
В 26-хромосомном кариотипе у особей, 
принадлежащих подвидам S. s. nordmanni 
(кариотипированы особи из Херсонской 
и Донецкой областей (Соколов и др., 
1986б), Крыма (Kovalskaya, Федорович, 
1997)) и S. s. trizona (кариотипирова-
на особь из окрестностей Воеводины в 
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бывшей Югославии (Ham et al., 1983) все 
аутосомы, за исключением одной пары, 
представлены двуплечими элементами. 
Х-хромосома — акроцентрик среднего 
размера. Y-хромосома — самый мелкий 
в наборе акроцентрический элемент, NF 
= 48. 26-хромосомный кариотип самки с 
правого берега р. Медведица в Волгоград-
ской обл. отличается от вышеупомянуто-
го морфологией нескольких пар аутосом 
(NF = 46). Этот вариант 26-хромосомно-
го кариотипа содержит 10 пар двуплечих 
(7 пар мета- и 3 пары субметацентри-
ков) и 3 пары акроцентрических элемен-
тов. Таксономическое положение этой 
26-хромосомной формы не вполне ясно 
(Ковальская и др., 2000). В кариотипе у 
особей к востоку от р. Волги (Соколов и 
др., 1986б; Ковальская, Федорович, 1997; 
Быстракова, 2000; Баскевич и др., 2010) 
и из Калмыкии (Ковальская, Федорович, 
1997) 2n = 24. Большинство хромосом 
24-хромосомного набора представлено 
двуплечими элементами и может быть 
разделено на постоянные и вариабельные 
элементы. Постоянная часть набора вклю-
чает 5 относительно крупных, 2 среднего 
размера мета-субметацентрических пар 
и одну пару мелких метацентриков. Ге-
терохромосомы акроцентрики, Х сред-
ней величины, Y самый малый элемент 
набора. Вариабельная часть кариотипа 
включает три пары (№ 8–10) по мнению 
Соколова и др. (1986б) или (№ 6, 8, 10) по 
данным Ковальской и др. (Kovalskaya et 
al., 2011), которые могут быть представле-
ны как акроцентриками, так и двуплечими 
элеменами, что обуславливает изменчи-
вость числа плеч хромосом (NF = 40–46). 
Некоторые из вариабельных пар аутосом 
(№ 8, 10) имеют вторичные перетяжки, 
маркируемые при AgNOR-окраске хромо-
сом ЯОР (Баскевич и др., 2010; Баскевич, 
2012). Наибольшее фундаментальное чис-

ло (NF = 46) у 24-хромосомных мышовок 
характерно для особей из Тувы и Калмы-
кии (Ковальская, Федорович, 1997). Все 
аутосомы в кариотипах особей из этих 
пунктов представлены двуплечими эле-
ментами. 

Кариотипирование особей, относя-
щихся к подвидам S. s. sibirica (Красно-
ярский край, NF = 44–45), S. s. subtilis 
(Ку рганская обл., NF = 41–44), S. s. vaga 
(Волго-Уральские пески, NF = 41–42) и 
таковых из Саратовского Заволжья (NF = 
40–41), подтвердило хромосомные разли-
чия между подвидами и выявило гради-
ент, выражающийся в увеличении числа 
мелких акроцентрических аутосом (№№ 
8–10) в направлении с востока на запад 
до русла Волги (Соколов и др., 1986б; 
Быстракова, 2000; Баскевич и др., 2010). 

Хромосомная изменчивость у S. subti-
lis к западу от Волги чрезвычайно высо-
ка, её интерпретация пока носит пред-
варительный характер. Первоначально 
были выявлены различные хромосомные 
формы, которым были присвоены буквен-
ные обозначения. В ходе исследования 
песчаных участков в среднем течении 
левобережья Дона были обнаружены три 
хромосомные формы: M-форма (2n = 25, 
26; NF = 44, 46) (правый берег р. Медве-
дица), B-форма (2n = 22,23; NF = 41, 44) 
(северная часть Арчединско-Донских 
песков), I-форма (2n = 24, NF = 46) (юж-
ная часть Арчединско-Донских песков) 
(Анискин и др., 2003а). В Саратовском 
Правобережье (Воскресенский р–н) бы-
ла обнаружена новая хромосомная форма 
мышовки S. subtilis s. lato c 2n = 23, NF = 
42, 43, наиболее близкая к B-форме. Пра-
вобережная саратовская популяция оказа-
лась полиморфной по двум структурным 
хромосомным перестройкам (тандемная 
транслокация № 4–10 и перицентриче-
ская инверсия № 6), и позднее в её составе 
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были обнаружены особи с 2n = 22 (NF = 
41, 42) и с 2n = 24 (NF = 45, 46) (Баске-
вич, Опарин, 2009; Баскевич и др., 2010; 
2012). Сравнение G-окрашенных хромо-
сом у этих форм с таковым S. subtilis из 
Заволжья (2n = 24, NF = 40) (D-форма) 
указывает на их значительные отличия, а 
между 24-хромосомными I- и D-формами 
прослеживается гомология только для че-
тырёх пар аутосом (Анискин и др., 2003а). 
Кроме того, были обнаружены резкие раз-
личия в характере C- и AgNOR-окраски 
хромосом между заволжскими (D-форма) 
и правобережными (близкая к B-форме) 
представителями группы из Саратовской 
обл. (Баскевич и др., 2010). 

Молекулярные данные поддержива-
ют кариологические реультаты. Так, ис-
пользуя RAPD PCR маркеры 92, OPB-20, 
OPE-10, OPE-20, OPF-20, возможно осу-
ществлять дифференциальную диагности-
ку этого вида от морфологически сходного 
вида S. severtzovi (Баскевич и др., 2003). 
Эти виды слабо различаются с помощью 
гена cytb: уровень их генетической дивер-
генции составляет 3.75%, тогда как уро-
вень отличий форм nordmanni и trizona 
от S. subtilis s. str. по данному признаку 
составляет 7.25% (Русин и др., 2015). По-
следнее обстоятельство послужило аргу-
ментом для необоснованного выделения 
этих форм в качестве самостоятельных ви-
дов S. tri zona Frivaldszky, 1865 и S. loriger 
(ста р ший синоним nord manni) Nordmann, 
1839 (Русин и др., 2015). Однако уровень 
их дивергенции по гену cytb значительно 
ниже уровней межвидовой дивергенции в 
роде Sicista, превышающего 10.5% и до-
стигающего 16% (Баскевич и др., 2015б). 
По молекулярным данным румынских 
и венгерских зоологов, использовавших 
сиквенс-анализ ядерного IRBP и митохон-
дриального COI генов, формы trizona и 
nordmanni (младший синоним loriger) рас-

сматриваются как внутривидовые формы 
S. subtilis (Cserkesz et al., 2015). 

На сегодняшний день не вполне ясно, 
S. subtilis s. str. — политипический вид 
или же он представляет собой комплекс 
кариологически дискретных криптиче-
ских видов. На возможность последнего 
предположения указывает недавнее ис-
следование, выполненное c привлечени-
ем филогенетического анализа матрицы 
хромосомных данных, в ходе которого на 
юго-востоке Русской равнины было об-
наружено пять кариоморф мышовок дан-
ной группы: S. subtilis s. str. (2n = 24, NF 
= 40–46), S. severtzovi (2n = 26, NF = 48), 
Sicista sp. n. 1 (2n = 22–26, NF = 41–46), 
Sicista sp. n. 2 (2n = 16–22, NF = 28–31), S. 
nordmanni (2n = 26, NF = 48), степень ка-
риологической дифференциации которых 
может указывать на их видовую обосо-
бленность (Kovalskaya et al., 2011); этому 
противоречат молекулярные данные (Ру-
син и др., 2015). По крайней мере, часть 
из выше упомянутых форм, для которых 
Ковальская и др. (Kovalskaya et al., 2011) 
предполагают видовой статус (S. subtilis s. 
str., S. nordmanni, Sicista sp. n. 1), в насто-
ящем обзоре считаются внутривидовыми 
формами S. subtilis. 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Степь, отдельные 
участки лесостепи и полупустыни от вост. 
Австрии, Венгрии, Балкан через юж. Рос-
сию, сев. Казахстан и юго-зап. Сибирь к 
Алтаю, окрестностям оз. Балхаш, Байкал, 
сев. Синьцзян (Ma et al., 1987; Шенброт и 
др., 1995; Ковальская и др., 2000).

КОММЕНТАРИЙ. Таксономический ста-
тус M-, B-, I- и D-форм требует уточ-
нения. Необходимо также привести в 
соответствие новейшие хромосомные 
(Kovalskaya et al., 2011) и молекулярные 
(Русин и др., 2015) данные по генетиче-
скому разнообразию мышовок группы 
«subtilis» и их таксономическим интер-
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претациям. Необходима таксономическая 
ревизия политипического вида S. subtilis 
s. str. и группы «subtilis» в целом. 

4.2.2. Sicista severtzovi 
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, 

Вороне ж ская обл., Бобровский р-н, Ка-
менная степь.

СИНОНИМЫ. cimlanica (Ковальская и др., 
2000).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Для S. severtzovi 
характерны диплоидное число хромосо-
мом 2n = 16–22 и фундаментальное число 
плеч NF = 28–35. Хромосомная изменчи-
вость выявлена на межпопуляционном и 
внутрипопуляционном уровнях. Установ-
лено, что внутривидовая хромосомная 
изменчивость связана с тандемной (ТТ) 
и робертсоновской (РТ) транслокация-
ми. В частности, внутрипопуляционный 
хромосомный полиморфизм на участке 
«Стрелецкая степь» Центрально-Черно-
зёмного заповедника (ЦЧЗ) в Курской 
обл., обусловленный одной тандемной 
транслокацией, привёл к появлению в по-
пуляции трёх вариантов кариотипа: с 2n 
= 18 (NF = 28), с 2n = 19 (NF = 29) и с 2n 
= 20 (NF = 30) (Соколов и др., 1986б). В 
кариотипе особей с низким диплоидным 
числом хромосом (2n = 18, NF = 28) ау-
тосомный набор включает 3 пары мета-, 
2 пары субмета- и 3 пары акроцентриков. 
Крупнейшая в наборе пара метацентри-
ков и 2 пары субметацентриков состав-
ляют группу особенно крупных аутосом. 
Остальные аутосомы имеют небольшие 
размеры. Х-хромосома — акроцентрик 
среднего размера, Y- хромосома — са-
мый малый в наборе акроцентрический 
элемент. 19-хромосомный кариотип отли-
чается от 18-хромосомного присутстви-
ем непарных крупного и среднеразмер-
ного субмета- и мелкого акроцентриков 
вместо 3-й пары крупных субметацен-

трических аутосом у 18-хромосомной 
формы. 20-хромосомный кариотип в 
сравнении с 18-хромосомным содержит 
среднеразмерную субметацентрическую 
и дополнительную акроцентрическую 
пары вместо 3-й пары крупных субмета-
центриков, характерной для кариотипа 
18-хромосомной формы. Самая крупная 
акроцентрическая пара характеризуется 
наличием вторичных перетяжек, марки-
руемых при AgNOR-окраске хромосом 
ЯОР (Baskevich, 1996; Баскевич, 2012). 
Полиморфизм по данной хромосомной 
перестройке был обнаружен также на 
участке ЦЧЗ «Баркаловка», где были 
отмечены только особи с 2n = 19 (NF = 
29) и с 2n = 20 (NF = 30), а гомозиготы 
по тандемной транслокации не найдены 
(Баскевич и др., 2011). 18-хромосомные 
кариотипы были обнаружены в окр. Бо-
гучара Воронежской обл. (Ковальская и 
др., 2000), на территории Луганской обл. 
в Украине, где также были отмечены 
особи с 2n = 17 (Загороднюк, Кондратен-
ко, 2000). Меж- и внутрипопуляционная 
хромосомная изменчивость, обусловлен-
ная одной тандемной и двумя робертсо-
новскими транслокациями, была зареги-
стрирована у особей из Белгородской обл. 
(Анискин и др., 2003б). Так, кариотипы с 
2n = 20 (NF = 28) и 2n = 21 (NF = 29) были 
найдены в Ямской степи, тогда как в бас-
сейне р. Айдар были отмечены особи с 2n 
= 16 (NF = 28) и с 2n = 18 (NF = 28) (Опа-
рин и др., 2001; Анискин и др., 2003б). 
В Мантуровском р-не (Букреевы Бармы) 
Курской обл. были обнаружены новые 
варианты кариотипа темной мышовки с 
2n = 19 (NF = 28) и с 2n = 20 (NF = 29) 
и впервые выявлен внутрипопуляцияон-
ный полиморфизм по двум структурным 
хромосомным перестройкам: тандемной 
(ТТ) и робертсоновской (РТ) транслока-
циям (Баскевич и др., 2011).
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Хромосомные наборы с 2n = 16–21 (NF 
= 28–30) характерны для номинативного 
подвида S. s. severtzovi. В среднем течении 
р. Дон в Цимлянских песках (Ростовская 
обл.) был выявлен вариант кариотипа с 2n 
= 22 (NF = 35–36), характеризующийся на-
личием в аутосомном наборе 7 пар двупле-
чих, среди которых выделяется крупным 
размером 1-я пара субметацентриков, и 3 
пар акроцентрических элементов. Гете-
рохромосомы такие, как у особей вида из 
других локалитетов. Отмечена внутрипо-
пуляционная изменчивость в морфологии 
2-й (субметацентрик–акроцентрик) пары 
аутосом (Ковальская и др., 2000). Хромо-
сомная форма мышовки из Цимлянских 
песков рассматривается в качестве осо-
бого подвида S. s. cimlanica Kovalskaya et 
al., 2000 (Ковальская и др., 2000).

Применение молекулярно-генетиче-
ских подходов, основанных на анализе 
RAPD PCR (использованы праймеры 92, 
OPB-20, OPE-10, OPE-20, OPF-20), так-
же позволяет различать виды-двойники 
S. severtzovi и S. subtilis (Баскевич и др., 
2003). Русин и др. (2015), сопоставившие 
нуклеотидные последовательности гена 
IRBP и гена cytb у различных представите-
лей мышовок группы «subtilis», показали, 
что уровень генетической дивергенции 
форм cimlanica и subtilis s. str. по гену 
cytb составляет 3.75% и соответствует 
подвидовому.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Лесостепная часть 
юга Русской равнины между Волгой и 
Днепром. Шенброт и др. (1995) сомне-
ваются в принадлежности к этому виду 
находок из правобережья Днепра и лево-
бережья Волги.

КОММЕНТАРИЙ. Соколов и др. (1986б) 
провели таксономическую ревизию, в 
ходе которой выделили этот вид из S. 
subtilis, основываясь в первую очередь 
на особенностях его кариотипа. Эта точ-

ка зрения признаётся в большинстве 
последующих таксономических сводок 
(Holden, 1993; Павлинов и др., 1995; Пав-
линов, 2003; Holden, Musser, 2005), за ис-
ключением определителя по грызунам и 
зайцеобразным фауны России (Громов, 
Ербаева, 1995). Русин и др. (1915), осно-
вываясь на молекулярных данных (были 
использованы образцы S. s. cimlanica), по-
нижают ранг S. severtzovi до подвидового. 
Ковальская и др. (Kovalskaya et al., 2011) 
в своей последней публикации, в которой 
использован метод сравнительной карио-
логии (G-окраска хромосом) и филогене-
тический анализ матрицы хромосомных 
данных, поддерживают видовой ранг 
S. severtzovi. Вместе с тем, они относят 
к этому виду единственную находку (2n 
= 26; NF = 48) из окрестностей с. Крас-
ное Новохопёрского р-на Воронежской 
области, тогда как все выше описанные 
находки в пределах ареала вида и вблизи 
его terra typica (см. табл. 3) они относят 
к Sicista sp. n. 2, предполагая для этой 
формы видовой статус и предлагая в зна-
чительной степени усложнить систему 
группы, чему противоречат молекулярные 
результаты (Русин и др., 2015).

4.3. Группа видов «caucasica» 

КОММЕНТАРИЙ. Включает шесть геогра-
фически изолированных хромосомных 
форм, которые группируют в четыре ви-
да (Соколов и др., 1981, 1986а; Соколов, 
Баскевич, 1988, 1992; Баскевич, Малыгин, 
2009). Характеризуются сходной окраской 
меха и сходным строением gl. penis сам-
цов, что послужило основанием для вы-
деления этих эндемиков Кавказа в каче-
стве группы видов (Соколов, Ковальская, 
1990а). Выявлен высокий уровень видовой 
дифференциации в группе «caucasica» 
по гену cytb (Баскевич и др., 2015б). По-
казано, что уровень различий по генети-
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ческим дистанциям между S. caucasica и 
S. kluchorica превышает 10%, между S. 
caucasica и S. kazbegica превышает 16%.

4.3.1. Sicista caucasica
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, 

Краснодарский край («Кубанский округ»), 
Майкопский р-н, 2100–2700 м н. у. м..

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом 2n = 32, фундаменталь-
ное число хромосом варьирует от NF = 
48 до NF = 46. В первом варианте ка-
риотипа (NF = 48), известном с север-
ных склонов западной части Большого 
Кавказа, аутосомы включают 4 пары 
метацентриков (М), 4 пары субметацен-
триков (СМ) и 7 пар акроцентриков (А). 
X- и Y-хромосомы — акроцентрики. 
Такой кариотип обнаружен у особей из 
окрестностей с. Верхний Архыз в Кара-
чаево-Черкессии (Соколов и др., 1981) и 
из долины р. Уруштен Краснодарского 
края (Соколов и др., 1981, 1987; Баске-
вич, 2002а; Баскевич и др., 2004). Второй 
вариант кариотипа S. caucasica (NF = 46), 
известный из одного пункта (верховья 
р. Мзымта) на южных склонах западной 
части Большого Кавказа, очень близок 
к первому и отличается от него одной 
перицентрической инверсией, обусло-
вившей уменьшение числа субметацен-
триков и, соответственно увеличение на 
одну пару числа акроцентриков (Баске-
вич, Малыгин, 2009). 

Для кариотипа этого вида характерно 
наличие небольшого количества ГХР (его 
локализация ограничена главным образом 
Y-хромосомой) (Баскевич, 2011). ЯОР 
маркируют теломерные районы коротких 
плеч самой крупной пары СМ и прицен-
тромерные районы самой крупной пары 
А аутосом (Баскевич, 2012). 

Хромосомный диагноз поддержан мо-
лекулярно-генетическим. Использование 

в RAPD PCR анализе праймеров OPA-09, 
OPA-19, OPB-20, OPD-12, OPE-01, OPE-
06, OPE-09, OPE-20, OPO-01, OPO-02, 
OPW-05, OPW-15, OPAA-17, OPA-04 по-
зволяет отличать этот вид от других ви-
дов-двойников группы «caucasica» (Ба-
скевич и др., 2004). Результаты анализа 
нуклеотидных последовательностей ге-
на cytb согласуются с данными анализа 
RAPD PCR (Баскевич и др., 2015б). 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Ареал очерчен пре-
имущественно по хромосомным и моле-
кулярным данным. Сев.-зап. часть Боль-
шого Кавказа. На северных склонах от 
Майкопского р-на Краснодарского края 
до левого берега р. Большой Зеленчук, 
Карачаево-Черкессия, на южных — в Ад-
лерском р-не Краснодарского края (верхо-
вья р. Мзымта) и в близ расположенном 
пункте (Анчхо) в Абхазии (Соколов и др., 
1981, 1987; Баскевич и др., 2004; Баске-
вич, Малыгин, 2009). Населяет мезофиль-
ные участки на высотах от 1550 до 2700 
м н. у. м. (Соколов и др., 1987; Баскевич, 
1995; Шенброт и др., 1995).

КОММЕНТАРИИ. Дано описание при-
знаков gl. penis, отличающих этот вид 
от S. kluchorica (Соколов и др.,1981), S. 
armenica (Соколов, Баскевич, 1988), S. 
kazbegica (Соколов и др., 1986а; Соколов, 
Баскевич, 1992). Диагностические осо-
бенности спермиев изучены Соколовым 
и др. (1981). На основании использования 
кариологически датированного материала 
разработаны дискриминантные ключи по 
промерам черепа, позволяющие отличать 
S. caucasica от S. kluchorica (Окулова, Ба-
скевич, 2003; Баскевич и др., 2004).

4.3.2. Sicista kluchorica 

ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ: Россия, 
Карачаево-Черкессия, верховья р. Север-
ный Клухор, вблизи Клухорского пер., 
2100 м н. у. м.
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ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом 2n = 24, фундаменталь-
ное число NF = 44. Аутосомы представле-
ны 8 парами мета-, 2 парами субмета- и 1 
парой акроцентрических элементов. X- и 
Y-хромосомы — акроцентрики (Соколов 
и др., 1981, 1987; Баскевич, 1990; Баске-
вич, 2002б; Баскевич и др., 2004; 2015б). 
Особенности локализации ГХР и его не-
значительное количество подобны тако-
вым у S. caucasica (Баскевич и др., 2004). 
ЯОР локализованы в теломерных районах 
самой крупной СМ пары и в перицентро-
мерной области акроцентрической пары 
аутосом (Баскевич, 1987; Баскевич и др., 
2004; Баскевич, 2012). 

Хромосомный диагноз поддержан мо-
лекулярно-генетическим. Использование 
в RAPD PCR анализе праймеров OPA-09, 
OPA-19, OPB-20, OPD-12, OPE-01, OPE-
06, OPE-09, OPE-20, OPO-01, OPO-02, 
OPW-05, OPW-15, OPAA-17, OPA-04 по-
зволяет отличать этот вид от других видов 
группы «caucasica» (Баскевич и др., 2004). 
В частности, RAPD PCR маркеры были 
использованы для уточнения видовой при-
надлежности находки Sicista из долины р. 
Черек Безенгийский в Кабардино-Балка-
рии, хранящейся в Зоомузее МГУ: эта на-
ходка отнесена к S. kluchorica. Результаты 
анализа нуклеотидных последователь-
ностей гена cytb согласуются с данными 
RAPD PCR (Баскевич и др., 2015б). 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Вид известен на 
Сев. Кавказе от правобережья р. Кизгич 
(правый приток р. Большой Зеленчук) в 
Карачаево-Черкессии до Приэльбрусья в 
Кабардино-Балкарии (ареал уточнён на 
основе хромосомной и молекулярной мар-
кировки находок из 10 пунктов) (Соколов 
и др., 1987; Баскевич и др, 2004; 2015б). 
Обитает на высотах от 1550 до 2800 м н. 
у. м. Оптимум ареала — субальпийский 
пояс, известны находки в верхней части 

лесного и в нижней части альпийского по-
ясов (Соколов и др., 1987). Не исключено, 
что находки форм группы «caucasica» с 
южных склонов Большого Кавказа в Сва-
нетии также относятся к этому виду (Ба-
скевич, 2002б). 

КОММЕНТАРИЙ. Дано описание призна-
ков gl. penis, которые отличают этот вид 
от S. caucasica (Соколов и др., 1981), от 
S. armenica (Соколов и Баскевич, 1988) и 
S. kazbegica (Соколов и др., 1986а). Диа-
гностические особенности спермиев из-
учены Соколовым и др. (1981), Баскевич 
(Baskevich, 1996). На основании исполь-
зования кариологически датированного 
материала разработаны дискриминантные 
ключи по промерам черепа, позволяющие 
отличать S. kluchorica от S. caucasica, что 
открывает перспективы для более широ-
кого использования музейных коллекций 
в изучении вида (Окулова, Баскевич, 2003; 
Баскевич и др., 2004). 

4.3.3. Sicista kazbegica 
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Южная 

Осетия, Казбегский р-н, в 14 км к сев.-
зап. от с. Коби, ущ. Суатиси, верховье р. 
Терек, субалпийский пояс, 2200 м н. у. м. 

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ: Выявлены две 
хромосомные формы: с 2n = 42, NF = 52 
(Соколов и др., 1986а) и с 2n = 40, NF = 
50 (Соколов, Баскевич, 1992; Баскевич, 
2002в; Баскевич и др., 2004, 2015б). В 
42-хромосомном кариотипе (terra typica 
вида) аутосомы представлены пятью 
парами двуплечих и 15 парами акро-
центрических хромосом. Х-хромосома 
— акроцентрик среднего размера, в то 
время как Y-хромосома — самый мелкий 
акроцентрический элемент набора. ГХР 
сконцентрирован в прицентромерных 
областях всех аутосом и Х-хромосомы, 
а также в полностью гетерохроматичной 
Y-хромосоме (Баскевич и др., 2004). ЯОР 
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маркируют теломерные районы двух пер-
вых пар субметацентрических аутосом 
(Баскевич и др., 2004; Баскевич, 2012). 
40-хромосомный кариотип S. kazbegica, 
известный из двух пунктов Северной 
Осетии (верховья рек Цейдон и Сказдон в 
Цейском ущ.), включает 5 пар двуплечих, 
14 пар акроцентрических аутосом и сход-
ные по форме и размерам с 42-хромосом-
ной формой вида гетерохромосомы. Для 
кариотипа 40-хромосомной формы харак-
терно сходство в количестве и особенно-
стях локализации ГХР и ЯОР в кариоти-
пе с таковым у 42-хромосомной формы 
(Баскевич, 2011, 2012), хромосомные от-
личия этих форм определяются одной 
хромосомной перестройкой: тандемной 
транслокацией (ТТ № 5, № 20) (Соколов, 
Баскевич, 1992). 

Хромосомный диагноз поддержан мо-
лекулярно-генетическим. Использование 
в RAPD PCR анализе праймеров OPA-09, 
OPA-19, OPB-20, OPD-12, OPE-01, OPE- 
06, OPE-09, OPE-20, OPO-01, OPO-02, 
OPW-05, OPW-15, OPAA-17, OPA-04 по-
зволяет отличать этот вид от других ви-
дов группы «caucasica» (Баскевич и др., 
2004). Результаты анализа нуклеотидных 
последовательностей митохондриального 
гена cytb мышовок согласуются с данны-
ми RAPD PCR. Использование образца S. 
kazbegica (FM200058) в сиквенс-анализе 
ядерного гена IRBP указывает на более 
позднее ответвление S. kazbegica от обще-
го ствола по сравнению с восточно-азиат-
скими одноцветными представителями 
рода Sicista (S. concolor, S. tianshanica) 
(Zhang et al., 2013; Cserkkesz et al., 2015). 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Форма с 2n = 42 
достоверно известна из terra typica ви-
да (Южная Осетия, Казбегский р-н, ущ. 
Суатиси). По-видимому, к этой форме 
принадлежат находки из ряда пунктов в 
верховьях бассейна р. Терек (Крестовый 

пер., окр. с. Тепи, Коби,  Гвилети, Кетреси, 
Гуршеви) на южных склонах Централь-
ного Кавказа в Южной Осетии и Грузии 
(Соколов и др., 1987; Баскевич, 2002в). 
Высотные пределы распространения —  
от 2000 до 2400 м н. у. м. Форма с 2n = 40 
обитает на северных склонах Большого 
Кавказа в высокогорьях Северной Осетии 
и, возможно, в некоторых районах Чечни и 
Ингушетии (Шенброт и др., 1995). Досто-
верно зарегистрирована в верховьях рек 
Цейдон (Соколов, Баскевич, 1992) и Сказ-
дон (Баскевич, Хляп, 2011) Цейского ущ. 
на территории Северной Осетии. Пред-
полагаемые находки формы в Северной 
Осетии рассмотрены Баскевич (2002в). 
Высотные пределы распространения 
40-хромосомной формы — от 1800 до 
1850 м н. у. м. (Соколов, Баскевич, 1992; 
Баскевич, 1995; Баскевич и др., 2004).

КОММЕНТАРИЙ. Дана оценка особен-
ностям сперматозоидов в дифференци-
альной диагностике S. kazbegica, отчасти 
дополняющим генетические данные по 
группе «caucasica» (Соколов и др., 1986а; 
Соколов, Баскевич, 1992; Baskevich, 1996).

 4.3.4. Sicista armenica

ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Сев.-зап. 
Армения, Малый Кавказ, Памбакский хр., 
Разданский р-н, близ с. Анкавкан, верхо-
вья р. Мармарик, субальпийский пояс, 
2200 м н. у. м.

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом 2n = 36 (NF = 52). Ауто-
сомный набор включает 4 пары мета- (1 
крупная, 2 средней величины и 1 мелкая), 
2 пары субмета- (крупная и мелкая), 2 
пары субтело- и 9 пар постепенно умень-
шающихся по величине акроцентриче-
ских элементов. Х-хромосома — средней 
величины акроцентрический элемент, 
Двуплечая Y-хромосома — наименьший 
элемент набора. 



220 М.И. Баскевич

При С-окрашивании гетерохроматин 
прицентромерной локализации выявля-
ется во всех акроцентрических аутосомах 
и в Х-хромосоме, У-хромосома полно-
стью гетерохроматична. ЯОР маркируют 
две пары аутосом: крупнейшую в наборе 
пару субметацентриков (ЯОР локализо-
ваны в теломерных р-нах коротких плеч) 
и одну из акроцентрических пар (ЯОР 
локализованы в прицентромерных райо-
нах) (Соколов, Баскевич, 1988; Баскевич, 
2002г). По особенностям локализации 
гетерохроматина и ЯОР в кариотипе S. 
armenica занимает особое положение в 
группе «caucasica».

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Вид известен только 
из типового местонахождения. Предпола-
гается обитание в субальпийском поясе 
ряда хребтов Малого Кавказа (Памбак-
ском, Севанском, Триалетском) (Баскевич, 
1998, 2002г).

КОММЕНТАРИЙ. Соколов и Баскевич 
(1988) изучили специфику кариотипа S. 
armenica, дали характеристику спермиям 
как диагностическим признакам.

4.4. Виды вне групп

4.4.1. Sicista tianschanica
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Китай, 

Синьцзян, южные склоны Тянь-Шаня 
между Капчагаем (Хапзагай-Гол) и р. 
Цанмы (Занма).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом в кариотипе варьирует 
от 2n = 32 до 2n = 34 (Соколов и др., 1982; 
Sokolov et al., 1987; Соколов, Ковальская, 
1990б). У этого вида выявлена географи-
ческая изменчивость кариотипа (Соколов 
и др., 1982; Соколов, Ковальская, 1990б). 
Так, 32-хромосомный кариотип особей из 
Терскей Алатау, а также из Кунгей Алатау, 
центр. и сев. Тянь-Шаня и хр. Кетмень 
(форма «terskei») может быть разделён 

на три группы. Первая группа включает 
5 пар метацентрических аутосом, 2 из 
которых крупные, 2 среднего размера и 
одна мелкая пара, NF = 58. Вторая группа 
включает 6 пар субметацентриков, среди 
которых одна крупная, 4 среднего размера 
и 1 мелкая пара. Третья группа состоит из 
среднего размера 2 пар субтелоцентриков 
и 2 пар акроцентриков. Х-хромосома — 
среднего размера акроцентрик с едва за-
метным коротким плечом, Y-хромосома 
— мелкий акроцентрический элемент, 
NF = 58. Кариотип с 32 хромосомами у 
экземпляров из Джунгарского Алатау, 
Тарбагатая и Саура (форма «talgar») от-
личается от формы «terskei» увеличением 
числа метацентрических аутосом (6 пар) 
и, соответственно, уменьшением числа 
хромосом в третьей группе, которая у этой 
формы включает только 3 пары субтело–
акроцентрических аутосом. В хромосом-
ном наборе особей из двух изолирован-
ных популяций в Джунгарском Алатау и 
Сауре (форма «djungar») 34 хромосомы, 
в группе субтело–акроцентрических ауто-
сом присутствует 6 пар (вместо 4 у формы 
«terskei» и 3 у формы «talgar»), NF = 56. 
Эта хромосомная форма также отличается 
числом субметацентрических пар аутосом 
во второй группе набора (их только пять) 
и сравнительными размерами отдельных 
пар аутосом. Например, в группе метацен-
трических аутосом присутствует только 
одна крупная пара (Соколов, Ковальская, 
1990б). AgNOR окрашивание выполнено 
только для формы «terskei»: ЯОР в кари-
отипе этой формы найдены в теломерных 
частях коротких плеч двух субметацен-
трических пар (Баскевич, 1987).

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. На территории Ка-
захстана, Киргизии (Тянь-Шань, Джун-
гарский Алатау, Тарбогатай, Саур) (Слуд-
ский и др., 1977; Шенброт и др., 1995), в 
Китае (Тянь-Шань, вост. Тарбагатай, горы 
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Синьцзяна) (Ma et al., 1987). Известен от 
предгорий до альпийского пояса (Шен-
брот и др., 1995).

КОММЕНТАРИЙ. Огнёв (1948) впервые 
дал описание gl. penis и показал диагно-
стическое значение этого признака. Со-
колов и др. (1982; Sokolov et al., 1987) 
сопоставили характеристики gl. penis у 
S. tianshanica и S. caudata, Баскевич (1988) 
сравнила особенности сперматозоидов у 
этих видов. Эллермен и Моррисон–Скотт 
(Ellerman, Morrison-Scott, 1951) рас-
сматривают S. tianshanica как подвид S. 
concolor. Видовой ранг S. tianshanica при-
знаётся в большинстве таксономических 
сводок (Виноградов,1937; Огнёв, 1948; 
Holden, 1993; Павлинов и др., 1995; Шен-
брот и др. 1995; Павлинов, 2003; Holden, 
Musser, 2005). Сиквенс-анализ ядерного 
гена IRBP в пределах всего надсемейства 
Dipodoidea указывает на обособленность 
S. tianschanica и S. concolor по данному 
признаку (Zhang et al., 2013).

4.4.2. S. caudata 

ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, 
Сахалинская область, о. Сахалин, «в 17 
милях к сев.-зап. от Корсакова».

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Кариотип со-
держит 50 хромосом. Все аутосомы и 
гетерохромосомы представлены акро-
центрическими элементами. Аутосом-
ный набор включает 8 пар крупных, 8 
пар среднего размера и 8 пар мелких 
акроцентриков. Х-хромосома — один 
из крупных, а Y-хромосома — самый 
мелкий элемент набора. NF = 50. Этот 
кариотип был обнаружен у особей с о. 
Сахалин (Соколов и др., 1982) и из юж-
ного Сихотэ-Алиня (Соколов, Коваль-
ская, 1990б). 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Горные тёмнохвой-
ные леса Сахалина, Приморья, сев.-вост. 
Китая, под вопросом Кореи (Шенброт и 
др., 1995).

КОММЕНТАРИЙ. Наибольшее для пред-
ставителей Sicista число хромосом может 
указывать на более древнее по сравне-
нию с другими видами происхождение 
S. caudata. Кроме хромосомных харак-
теристик дано описание gl. penis (Ви-
ноградов, 1937; Огнёв, 1948; Соколов и 
др., 1982; Sokolov et al., 1987) и диагно-
стических особенностей сперматозоидов 
(Баскевич, 1988), отличающих этот вид 
от S. tianschanica (Соколов и др., 1982). 
Видовой статус подтверждается хромо-
сомными данными (Соколов и др., 1982; 
Sokolov et al., 1987; Соколов, Ковальская, 
1990а). Изучение взаимосвязи между S. 
caudata и S. concolor требует дополни-
тельных исследований, включая исполь-
зование хромосомного подхода. 

4.4.3. Sicista concolor
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Китай, 

Ганьсу, сев. склоны гор Синина, Гуиду-
ша (Guiduisha).

СИНОНИМЫ. fl avus, leathemi, weigoldi 
(Ellerman, Morrison-Scott, 1951).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Кариотип не 
изучен. Cиквенсы ядерного гена IRBP 
(образец JF835089) использованы в 
сравнительных филогенетических ре-
конструкциях на уровне рода Sicista 
(Cserkesz et al., 2015) и надсемейства 
Dipodoidea (Zhang et al., 2013). Показа-
но, что во всех филогенетических посто-
роениях S. concolor занимает базальное 
положение. 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Синьцзян, Цинхай, 
Ганьсу, Шаньси и зап. Сычуань, Кашмир, 
сев. Пакистан (Ma et al., 1987; Wang, 
1990; Шенброт и др., 1995).

КОММЕНТАРИЙ. Вопрос о возможной 
близости S. concolor к S. caucasica и S. 
caudata (Бобринский и др., 1965; Corbet, 
1978; Walker, 1983) или к S. tianschanica 
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(Ellerman, Morrison-Scott, 1951) требует 
дополнительных комплексных исследова-
ний, включая изучение особенностей ка-
риотипа. Сравнительные молекулярно-ге-
нетические (IRBP) данные, охватывающие 
всего 6 видов Sicista, поддерживают обо-
собленность S. concolor от S. tianschanica 
(Cserkesz et al., 2015). Конспецифичность 
всех форм, относящихся к S. concolor, вы-
зывает вопросы (Павлинов и др., 1995); 
Шенброт и др. (1995) придают видовой 
ранг всем номинальным формам, тради-
ционно включаемым в этот вид.

4.4.4. Sicista napaea
ТИПОВОЕ МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ. Россия, Ал-

тайский край, Горный Алтай, Семинский 
пер. (Тапучай).

СИНОНИМЫ. tschingisauca (Бибиков, 
Стогов, 1963).

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ДИАГНОЗ. Диплоидное 
число хромосом 2n = 42, NF = 52. Хромо-
сомный набор содержит 5 пар двуплечих 
элементов (пара крупных субметацентри-
ков, 3 пары среднеразмерных и мелких 
метацентриков и пара субтелоцентри-
ков) и 15 пар акроцентрических аутосом. 
Х-хромосома — акроцентрик средней ве-
личины, Y-хромосома — самый мелкий в 
наборе акроцентрический элемент. Описа-
ны кариотипы особей из нескольких пун-
ктов Чарышского и Шабалинского р-нов 
Алтайского края, принадлежащие к номи-
нативному подвиду. Хромосомная измен-
чивость не выявлена (Vorontsov, Malygina, 
1973; Шубин, Сучкова, 1975; Соколов и 
др., 1982; Sokolov et al., 1987). Кариотип S. 
n. tschingisauca, описанного Бибиковым и 
Стоговым (1963), не изучен. Дифференци-
альная окраска хромосом (G-banding) дана 
в сводке (O’Brien et al., 2006).

РАСПРОСТРАНЕНИЕ. Открытые стации 
от лесостепных участков у подножия до 

альпийского пояса Алтая в России (Ал-
тайский край), вост. части Казахстана и, 
возможно, Монголии на высотах от 400 
до 2200 м н. у. м. (Слудский и др., 1977; 
Шенброт и др., 1995).

КОММЕНТАРИЙ. Соколов и др. (Соколов 
и др., 1982; Sokolov et al., 1987) предста-
вили описание признаков gl. penis, по ко-
торым отличают алтайкую мышовку от S. 
pseudonapaea и S. betulina. По этим при-
знакам вид наиболее сильно обособлен в 
роде (Шенброт и др., 1995). Однако неко-
торые авторы (Павлинов и др., 1995) пред-
полагают его возможную тесную связь с 
S. tianchsanica и S. pseudonapaea. 

5. Заключение
На основании проведенного цитогене-

тического анализа рода Sicista показано, 
что использование хромосомных под-
ходов послужило пусковым механизмом 
для таксономических ревизий некоторых 
политипических видов и таксономиче-
ски сложных форм, что в итоге привело 
к увеличению объёма рода за счёт об-
наружения кариологически дискретных 
видов-двойников. Позднее хромосомная 
диагностика видов была дополнена мо-
лекулярной. 

Продемонстрирован вклад хромосом-
ных и молекулярных маркеров в видовую 
диагностику и в уточнение внутривидовой 
структуры Sicista. 

Подчёркнута доминирующая роль 
молекулярных подходов (секвенирова-
ние генов ядерной и митохондриальной 
ДНК) в рассмотрении проблем эволю-
ции рода.
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КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ 
МОРФОЛОГИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ 

ЧЕРЕПА МЛЕКОПИТАЮЩИХ
А.Ю. Пузаченко 
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В работе дано обоснование многомерной модели морфологического 
пространства и количественных параметров морфологического раз-
нообразия. Изложены основные результаты применение этой модели 
к описанию разнообразия черепа представителей нескольких отрядов 
млекопитающих. На основании полученных данных устанавливают-
ся ограничения реализации морфологического разнообразия черепа и 
работы морфорегуляционных механизмов. Варьирование меры орга-
низованности разнообразия (1 минус «выравненность») как размеров, 
так и формы черепа подчиняется теореме о пропускной способности 
канала связи c шумом Шеннона. Эмпирические данные предполагают 
вероятностно-детерминированное управление морфогенезом с отно-
сительно высоким вкладом стохастической составляющей. Результаты 
данного исследования являются обоснованием правомочности приме-
нения инструментария и моделей теории информации и кибернетики 
для описания и моделирования морфологического разнообразия, таких 
как теорема о пропускной способности (Shennon, 1949), регулятор Эш-
би и закон необходимого разнообразия (Ashby, 1958).

THE QUANTITATIVE PATTERNS OF MORPHOLOGICAL 
DISPARITY OF MAMMALIAN SKULL

Andrey Yu. Puzachenko 
Institute of Geography, Russian Academy of Sciences; puzak1@rambler.ru

Summary

The paper provides a rationale for a multi-dimensional model of the 
morphological space and quantitative parameters of the morphological 
disparity. The main results of the application of this model to describe 
disparity of the skull parameters in several mammalian orders are shown. 



230 А.Ю. Пузаченко

1. Введение
Предметом изучения в биологии яв-

ляется живое вещество планеты Земля 
(Вернадский, 1978). Пока нет возможно-
сти сравнить разные варианты реализа-
ции этого феномена на других планетах. 
Поэтому примем, что физические усло-
вия на Земле на определённых этапах 
её истории оказались благоприятными 
для возникновения и эволюции наиболее 
сложно организованных и разнообразных 
материальных систем. Варианты систем, 
в организации и функционировании ко-
торых качественно важную роль играют 
разного рода сложные межэлементные 
(«социальные») взаимодействия, не уни-
кальны и встречаются у эволюционно да-
лёких форм. Поэтому следует предполо-
жить, что возникновение очень сложных 
систем с ведущей ролью живого вещества, 
включая человеческое общество, имеет 
в своей основе набор фундаментальных 
ограничений (несформулированные пока 
«законы природы»), общих в отношении 
эволюции самых разных материальных 
систем. В тоже время идея о том, что зна-
ние законов природы даёт возможность 
делать точный прогноз их эволюции, ока-
залась неверной в отношении нелинейных 
систем с высокой чувствительностью к 
начальным условиям и с высоким вкла-
дом стохастики в их динамике (Майнцер, 
2009). Это вывод распространяется на все 

очень сложные системы, способные ме-
нять правила и скорости своей эволюции 
(Капица, 2010; Heylighen, 1996).

Биология и «социальные» науки ис-
следуют наиболее сложно организован-
ные системы с наиболее богатым набо-
ром свойств и спектром взаимодействий с 
окружающей средой. В силу этого именно 
в них, прежде всего в биологии, могут быть 
сформулированы и проверены гипотезы 
об общих принципах эволюции матери-
альных систем. При этом естественно, что 
язык, который будет для этого использо-
ван, должен быть максимально инвариант-
ным относительно систем разного уровня 
сложности. Существует ли такой язык 
(понятийный аппарат, тезаурус и т. п.) в 
настоящее время? Возможно ли в прин-
ципе его построение в будущем и какова 
должна быть его понятийная база? Эти и 
множество сопутствующих вопросов мо-
гут постепенно найти свои ответы только 
в рамках междисциплинарного подхода, 
путём включения в анализ, например, 
биологических эмпирических данных, 
моделей и понятий из смежных областей 
физики и химии и антропологии. Обозна-
ченный подход не имеет ничего общего с 
вульгарным «физикализмом» или «соци-
альным дарвинизмом», поскольку в нём 
не ставится задача объяснить наблюдения 
исключительно действием физических 
(сформулированных на языке физики) 

Based on these data, limits are set for the implementation of both morpholo-
gi cal disparity and activity of morphoregulatory mechanisms.Variation of 
the measures of disparity organization (1 minus “even ness”) of both skull 
size and shape obey the Shannon’s theorem of channel capacity. Empirical 
data suggest probabilistic-deterministic control of the morphogenesis with 
a relatively high contribution of a stochastic component. The results of this 
study substantiate a possibility of application of the tools and models of the 
information theory and cybernetics to describe and simulate morphological 
disparity, such as noisy-channel coding theorem (Shennon, 1949), Ashby’s 
regulator, and Law of requisite variety (Ashby, 1958).
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или биологических (сформулированных 
на языке биологии) законов. Задача со-
стоит в поиске достаточно общей модели, 
которая при этом не будет противоречить 
основным из упомянутых фундаменталь-
ных законов физики или биологии, но бу-
дет включать их в себя в качестве частных 
проявлений более общих принципов.

Выявление закономерностей разно-
образия в живом веществе Земли (био-
логическое разнообразие), в том числе 
морфологического (структурного) раз-
нообразия организмов, является одной из 
частных задач на пути выявления общих 
законов эволюции разнообразия матери-
альных систем любой природы и любого 
уровня сложности.

В рамках данной статьи мы предлага-
ем формальное обоснование многомерной 
модели пространства для описания струк-
туры морфологического разнообразия (на 
примере черепа млекопитающих) и вы-
числения параметров морфологического 
разнообразия. Эта модель представляет 
собой, прежде всего, инструментарий 
для описания явления. Одновременно 
она позволяет анализировать эмпириче-
ские данные с использованием перемен-
ных, которые по исходному допущению 
инвариантны относительно «природы» 
системы. Связанные с этими перемен-
ными понятия и теории имеют примерно 
одинаковое содержание, но разную ин-
терпретацию, в естественных науках. Это 
позволяет определять их как элементы 
общего языка описания сложных систем 
в соответствии с идеями «общей теории 
систем» (Bertalanffy, 1962). 

2. Исходные положения
Прежде чем мы перейдём к изложе-

нию частных результатов исследования 
разнообразия черепа у млекопитающих, 
необходимо сформулировать общие по-

ложения относительно исследуемого яв-
ления/процесса, которые в нашем случае 
можно рассматривать в качестве аксиом. 

Аксиома 1: Возникновение и эволюция 
живого вещества на Земле является ча-
стью более общего явления — эволюции 
барионной материи, начиная от момен-
та возникновения Вселенной. Речь идёт 
об «обычной» материи, из которой со-
стоят, например, звёзды и живые орга-
низмы и которая, согласно Стандартной 
модели, в своей основе содержит тяжё-
лые элементарные частицы — барионы 
(нейтроны, протоны и др.). Предполага-
ется, что от общей массы материи Все-
ленной эта форма занимает всего около 
5% (Урсул, 2012).

Аксиома 2: Эволюция материи во 
Вселенной включает компоненту, харак-
теризующуюся ростом сложности ор-
ганизации материальных систем — от 
элементарных частиц до биологических 
и социальных систем. На этом фоне до-
минируют циклические процессы «ус-
ложнения vs. упрощения» материальных 
систем, например, в эволюции звёзд. В 
эволюции живого вещества на разных 
масштабах от индивидуального развития 
до макроэволюции также широко пред-
ставлены «циклы» роста и деградации 
сложности. «Цикличность» не противоре-
чит «необратимости» подобной эволюции 
для конкретных материальных систем. 
Тренд роста сложности в эволюции жи-
вого вещества подтверждается данными 
палеонтологической летописи, а в эво-
люции социальных систем — данными 
археологии и истории.

Аксиома 3: Биологические и социаль-
ные (связанные с деятельностью чело-
века) эволюционные формы материи 
(«биосфера» и «ноосфера») одновременно 
являются и наиболее сложно организо-
ванными формами материи. Не исклю-
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чено, что существуют и более сложно 
организованные формы материи, но о них 
нам ничего неизвестно.

Аксиома 4: Существует преемствен-
ность ограничений, возникших эволюци-
онно, между последовательными стади-
ями эволюции сложности материальных 
систем. Совокупность этих ограничений 
составляет память систем (накопленная 
информация). Преемственность ограни-
чений подразумевает передачу в разных 
формах сохранённой информации между 
системами разного уровня сложности.

Аксиома 5: В основе относительного 
детерминизма эволюции от «простого» 
к «сложному» лежат случайные процес-
сы; эволюция материи принципиально не 
теологична (не целесообразна) и само-
произвольна.

Аксиома 6: Любой эволюционный про-
цесс на любом уровне сложности осу-
ществляется путем взаимодействий 
между материальными системами; 
каждый эволюционный уровень слож-
ности выделяется диапазоном величины 
энергии, необходимой для осуществления 
взаимодействий. Предполагается, что эта 
энергия качественно снижается от уровня 
элементарных частиц до уровня социаль-
ных систем.

Аксиомы 1–4 предполагают существо-
вание общих правил или законов, в резуль-
тате действия которых рост сложности 
материальных систем в определённых ус-
ловиях становится высоко вероятным со-
бытием, включая событие возникновения 
жизни. Для неживой материи «ограниче-
ния» формулируются в виде «законов» 
на языке физических наук. Вследствие 
аксиом 1–4 эти ограничения распростра-
няются и на живое вещество. Кроме этого, 
на их основе в живой материи эволюци-
онно возникают свой специфические ва-
рианты ограничений — «биологические 

законы», например, в форме законов на-
следственности. При этом по умолчанию 
принимается, что «биологические зако-
ны» не могут противоречить «физиче-
ским законам». Вследствие аксиом 4–5 
асимметрия в значениях вероятностей 
разных состояний систем для внешнего 
наблюдателя может выглядеть как прояв-
ление детерминизма, «направленности» и 
«целесообразности» эволюционного про-
цесса. Аксиомы 1, 5 и 6, с одной стороны, 
накладывают ограничения на содержа-
ние гипотез о механизмах эволюции, а с 
другой стороны, предполагают саму воз-
можность построения общей модели или 
совокупности моделей, описывающих 
эволюцию сложности материальных си-
стем, включая биологическую эволюцию 
в качестве частного случая.

3. Сложность и разнообразие
Понятие материальной системы в об-

щем случае корреспондируется с неким 
реальным феноменом, но на практике мы 
будем его использовать для обозначения 
только частной модели этого феноме-
на. Это предполагает множественность 
моделей для феномена и конкуренцию 
между ними. 

Определим далее сложность и раз-
нообразие как переменные функции со-
стояний материальных систем, которые 
можно отразить и измерить на её моделях.

Не существует строгого в логическом 
смысле общего определения понятия 
сложности. В целом существует лишь 
консенсус в том, что из известных систем 
наибольшей «сложностью» характеризу-
ются биологические и социальные систе-
мы. Соответственно, двигаясь «вниз» по 
иерархии сложности, на её противопо-
ложном полюсе окажутся наиболее «про-
стые» материальные системы — поля, 
элементарные частицы и т. п. 
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Дать определение сложности трудно 
и из-за «субъективности» такой оценки. 
Оценка того, насколько сложна та или 
иная система, существенно зависит от 
исследователя, а точнее от отношений 
между исследователем и исследуемой 
системой (Эшби, 1966). В общем случае, 
должно быть определённое соотноше-
ние между внутренней сложностью на-
блюдателя и сложностью наблюдаемой 
системы. Если внутренняя сложность 
наблюдателя (имеется ввиду сложность 
организации той системы, с помощью 
которой наблюдатель строит модель) рав-
на или больше сложности исследуемой 
системы, он обладает возможностью по-
строения для неё адекватной модели. В 
результате этого система — относительно 
данного наблюдателя — качественно пе-
реходит в категорию «простых». В рамках 
такого субъективного понимания слож-
ности, обеспечивающего связь между аб-
стракцией и эмпирической реальностью 
в процессе исследования, на модели вы-
деляются признаки самих систем, нали-
чие которых служит указанием на то, что 
объект данного исследования относится 
к категории сложных систем.

К основным структурным и динамиче-
ским признакам (критериям) сложности 
обычно относят (Baranger, 2001; Cilliers, 
2002) следующие: 

1) наличие многих составных частей 
(элементов, подсистем), взаимодействие 
между которыми в общем случае нели-
нейно и включает как отрицательные, так 
и положительные контуры, в том числе 
нелинейной обратной связи; в силу не-
линейности взаимодействий системы 
могут быть чувствительными к малым 
возмущениям и устойчивы к сильным 
воздействиям; 

2) для многих сложных систем харак-
терна функциональная избыточность — 

одна и та же функция может одинаково 
осуществляться разным числом взаимо-
действующих элементов;

3) для «сильно интегрированных си-
стем», таких как организм, составные 
части демонстрируют сильную взаимо-
зависимость, т. е. удаление какой-либо 
существующей части из системы или 
включение в неё новой приводит к необ-
ратимым преобразованиям всей системы; 

4) структура системы представима 
одновременно в нескольких простран-
ственных масштабах, в том числе в виде 
иерархии, например: элементарные части-
цы > атомы > молекулы > … > органел-
лы > клетки > ткани > органы > системы 
органов и т. д.; 

5) каждый элемент в сложной системе 
не имеет полной информации о системе 
в целом и реагирует в основном на ин-
формацию, получаемую от соседних эле-
ментов (локально), но и система не имеет 
полной информации о своих элементах; 
наличие эмерджентных свойств означает 
невозможность описать свойства системы 
на определённом иерархическом уровне 
без привлечения информации о её свой-
ствах на «соседних» уровнях; 

6) сложные системы в большинстве 
своём являются открытыми и активно вза-
имодействуют с окружающей средой че-
рез потоки энергии и информации; откры-
тость сложной системы сильно затрудняет 
её выделение из среды, определение её 
границ в конкретном исследовании; 

7) сложные системы существуют в 
условиях, далёких от физического равно-
весия, и для их поддержания необходим 
постоянный приток энергии из среды; 
равновесие для сложной системы экви-
валентно смерти; 

8) способность к самоорганизации на 
базе структуры и эмерджентных эффек-
тов, т. е. способность заменять элементы, 
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создавать новые элементы, изменять свою 
структуру или строить новую структуру; 

9) в среднем только 20% элементов 
сложной системы участвует в формиро-
вании её динамики и эволюции; 

10) способность к адаптации за счёт 
приспособления к изменяющейся среде 
и/или путём изменения самой среды; 

11) сочетание упорядоченной и хаоти-
ческой (статистической) динамик, в том 
числе на разных иерархических уровнях; 
переход между разными типами динамик 
зависит от значений некоторых перемен-
ных системы — «параметров порядка»; 

12) сложные системы обладают па-
мятью о прошлых состояниях, которая 
оказывает влияние на их возможную бу-
дущую эволюцию; 

13) способность к самовоспроизведе-
нию — признак, особенно характерный 
для биологических и социальных систем.

В приведённом (далеко не исчерпы-
вающем) перечне признаков сложных 
систем отсутствует упоминание, по край-
ней мере в явном виде, об одном из прин-
ципиальных свойств всех материальных 
систем, которое особенно ярко проявля-
ется именно у очень сложных систем. 
Речь идёт о способности систем к взаи-
модействиям с другими материальными 
системами. В отношении самой системы 
это свойство усиливается по мере роста её 
структурной сложности (Николис, 1989), 
когда усложняются способы взаимодей-
ствия между её подсистемами. Но в ещё 
большей степени растёт разнообразие по-
тенциально возможных взаимодействий с 
другими материальными системами. 

В этом нетрудно убедиться, рассмо-
трев ряд: элементарные частицы, поля > 
… > атомы > молекулы > … > живые ор-
ганизмы > человеческие цивилизации… 
В начале ряда присутствуют системы, 
которые способны взаимодействовать 

только на квантовом уровне. Атомы — 
сложные системы следующего уровня, 
способные взаимодействовать с систе-
мами своего уровня и с элементарными 
частицами. Объединение атомов в более 
сложные молекулярные системы расши-
ряет возможности этих взаимодействий, 
сохраняя способность подсистем системы 
(отдельных атомов) взаимодействовать на 
квантовом уровне. В конце ряда располо-
жены биологические и биосоциальные си-
стемы. Биологические системы способны 
вступать во взаимодействие с материаль-
ными системами любого уровня сложно-
сти, не превышающей их собственную 
сложность, от квантового уровня и выше.

Максимальные возможности в этом 
отношении демонстрируют человеческие 
социальные системы. Частным следстви-
ем этой имманентной способности очень 
сложных систем является увеличение, по 
мере роста сложности, адаптационных 
возможностей в изменяющихся условиях 
среды и способности целенаправленно 
изменять условия окружающей систему 
среды. Подчеркнём, что технологии всег-
да вторичны по отношению к сложности 
организации социума и их изменения во 
времени могут служить маркером пред-
шествующих изменений в его структуре.

Концепция сложности — одна из цен-
тральных в большинстве эволюционных 
теорий. Факт возрастающей системной 
(структурной) сложности в эволюции 
материи заставляет рассматривать раз-
личные модели её происхождения и со-
ответствующе движущие силы, особенно 
в связи с такими понятиями как «само-
организация», «координация», «функци-
ональная сложность», «иерархия», «про-
грессивная эволюция» и т. д. (Красилов, 
1986; Heylighen, 1996; Mayr, 2001 и др.). 
Астрофизика с космологией, с одной сто-
роны, и палеонтологическая летопись, с 
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другой, явно указывают на рост сложно-
сти материальных систем. Параллельно 
с ростом структурной сложности растёт 
и разнообразие систем, т. к. в их образо-
вании принимает участие всё большее и 
большее количество «элементарных кир-
пичиков», возникших на более ранних 
стадиях эволюции.

По В.И. Вернадскому (Вернадский, 
1978, с. 51–56) «живое вещество» разно-
родно, состоит из разных относительно 
однородных совокупностей — однород-
ных живых веществ (например, обозна-
чаемых как «виды»): «В совокупности 
организмов — живом веществе — прояв-
ляются новые свойства, незаметные или 
несуществующие, если мы станем изучать 
отдельный организм». Следствием этих 
положений являет необходимость стати-
стического описания свойств «живого ве-
щества», в котором «организмы» играют 
роль элементов. Другими словами, живое 
вещество может быть представлено в фор-
ме сложной системы с эмерджентными 
статистическими свойствами. Системная, 
вероятностно-информационная природа 
биологического разнообразия отражена 
и в определении Ю.Г. Пузаченко (2009, с. 
28), в котором последнее рассматривается 
как «свойство (переменная) живого веще-
ства на любом уровне его организации, 
отражающее неопределённость выбора, 
возможность преобразования, количество 
информации или сложности». 

В разнообразии как феномене безотно-
сительно онтологии его частных вариан-
тов возможно выделить несколько измеря-
емых составляющих (Stirling, 2006, 2007): 

1) многообразие, число разновидно-
стей (variety) — число объектов разного 
качества (например, видовое разнообра-
зие), 

2) выравненность (evenness, balance) 
— теоретическое или эмпирическое отно-

сительное обилие (частота встречаемости, 
представленности) или распределение 
объектов по классам или распределение 
вероятностей их обнаружения, 

3) различия (disparity) между объек-
тами — результат проявления феномена 
изменчивости материальных систем как 
процесса (variability) (об этом в биологии 
см.: Pielou, 1975; Magurran, 1988; Odum, 
1989). 

Различия/сходства между биологиче-
скими объектами имеют разные аспекты, 
такие как филогенетический и функцио-
нальный, использование которых наряду 
с таксономическим разнообразием ис-
пользуется для описания структуры, на-
пример, экологических систем (Cadotte 
et al., 2009; Flynn et al., 2011 и др.). Эти 
три аспекта присущи разнообразию жи-
вого вещества на всех уровнях его орга-
низации. Выделение отдельных аспектов 
комплексного феномена разнообразия 
всегда в той или иной мере условно и от-
носительно, предполагает введение спе-
циальных метрик и способов измерения 
различий/сходства между ними. Тем не 
менее выделение трёх основных аспектов 
разнообразия оправдано, т. к. позволяет 
чётче ограничить предмет конкретного 
исследования. Так, например, под био-
логическим разнообразием в экологиче-
ских исследованиях чаще всего понимают 
видовое богатство, охарактеризованное 
количественно множеством индексов раз-
нообразия. Последние рассчитываются по 
распределению относительной представ-
ленности таксонов (по числу особей или 
биомассе), что подразумевает включение 
в оценку другого аспекта разнообразия 
— выравненности. В анализе структуры 
сообществ, помимо распределения таксо-
нов по встречаемости, можно учитывать 
их отношения включением в анализ мер, 
отражающих их филогенетическое и/или 



236 А.Ю. Пузаченко

функциональное сходство. В этом случае 
оценка структуры, например, структуры 
сообществ (Якимов, 2015), включает и 
третий аспект — различия между так-
сонами. 

В широком контексте морфологиче-
ское разнообразие представляет собой 
одно из проявлений неоднородности 
живого вещества. В частном контексте 
данного исследования морфологическое 
(морфометрическое) разнообразие черепа 
млекопитающих определяется как част-
ное проявление феномена биологического 
разнообразия, возникающее вследствие 
эволюции структуры черепа, влияния ин-
дивидуальной и групповой изменчивости 
и воздействия внешних по отношению к 
организму факторов (Pielou, 1975; Tilman, 
2001; Павлинов и др., 2008; Pavlinov, 2011 
и др.). В нашем случае основным предме-
том изучения будет выравненность, т. е. 
закономерности распределения встречае-
мости особей с определёнными уровнями 
морфологических различий.

4. Модели 
Морфологическая изменчивость ор-

ганизмов, как совокупность различных 
биологических процессов, по определе-
нию Дж. Симпсона (1948) связана с ме-
рой различия между особями на уровне 
популяций, т. е. выступает как статисти-
ческая характеристика популяции, а не 
отдельной особи (Яблоков, 1966). Особь 
(организм) принимается в качестве наи-
меньшей единицы анализа. 

Далее определим морфологическую 
систему (морфосистему) черепа млеко-
питающих как множество (статистиче-
ский ансамбль), заданное на множестве 
всевозможных переменных (микропере-
менных) — признаков (измерений) че-
репа и метрик, позволяющих оценивать 
различия между элементами. Таким об-

разом, элементом морфосистемы являет-
ся конкретный череп, но не как реальный 
физический объект «целиком», а только в 
той части, которая может быть отражена в 
модели данным набором переменных — 
измерениями черепа. В результате при-
менения метрики, задающей отношения 
между элементами, модель морфоси-
стемы становится определённой. Выбор 
адекватных метрик является одним из 
принципиальных и в общем случае не-
тривиальных моментов в определения 
морфосистемы.

Таким образом, морфосистема пред-
ставляет собой не более чем модель от-
ношений между элементами выборки 
черепов, причём специфичность модели 
определяется конкретным набором осо-
бей (выборкой), использованными для 
их описания признаками (измерениями) 
и применённой метрикой.

Прагматическая цель построения мо-
дели морфологической системы — полу-
чение первичных данных о морфологиче-
ском разнообразии. Причины, приведшие 
к измеримым различиям между черепами 
разных особей и морфологического раз-
нообразия в выборке, заранее неизвестны; 
проверяемые гипотезы формулируются 
как внешние по отношению к модели. В 
перечень гипотез может быть включены 
предположения о групповой изменчи-
вости разного рода: возраст, пол, при-
надлежность к таксонам разного ранга, 
генетические различия и т. п. В любом 
случае морфосистема сначала рассма-
тривается как однородная относительно 
её элементов. 

Морфологические дистанции инте-
грально отражают отношения между 
любой парой элементов морфосистемы 
одновременно по многим измерениям и 
зависят от выбранной метрики. Инфор-
мация о разнообразии содержится в со-
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вокупности морфологических дистанций 
между элементами выборки.

Объектом нашего исследования явля-
ется череп млекопитающих. Очевидно, в 
представленной модели череп может быть 
без потери общности заменён на любую 
другую морфологическую структуру. 
Более того, в качестве элемента системы 
может быть рассмотрен любой исследу-
емый атрибут или функция организма, а 
равно и их совокупности. Таким образом 
можно определить, например, «этосиси-
стему» для описания разнообразия пове-
денческих актов или «нейросистему» для 
описания разнообразия биохимических 
процессов в нейронах.

Подчеркнём, что описанная выше 
процедура построения системы вполне 
рутинна в практике морфометрических 
исследований, хотя обычно не осознаётся 
эксплицитно и не формализуется иссле-
дователем. Необходимость её формали-
зации в такой форме возникает только в 
связи построением модели следующего 
уровня общности.

Наша цель состоит в развитии такой 
модели описания отношений между эле-
ментами системы, формальное обоснова-
ние и способ построения которой были бы 
насколько возможно независимы от част-
ных свойств объекта исследования. Соот-
ношение между моделью и исследуемой 
морфосистемой должно быть примерно 
таким же, как отношение между черепом 
и штангенциркулем, при помощи кото-
рого взяты первичные измерения. Кроме 
этого, модель должна позволять исследо-
вать интересующие нас аспекты разноо-
бразия на основе простой аксиоматики и 
иметь область определения, как минимум 
покрывающую класс биологических си-
стем. Последнее требование необходимо 
для сравнения результатов исследований 
разных, в том числе эволюционно далё-

ких, морфологических систем, например, 
составленных из представителей разных 
отрядов млекопитающих, разных классов 
позвоночных и т. д. Наконец, желательно, 
чтобы конкретные методы построения 
модели были уже включены в практику 
морфометрических исследований. 

Всем перечисленным требованиям 
удовлетворяет подход к построению мо-
делей описания динамики материальных 
систем, принятый в статистической фи-
зике — в частности, в статистической ме-
ханике и статистической термодинамике 
(Левич, 1954; Вернадский, 1978, 1988). 
На возможность использования физиче-
ской модели Л. Больцмана к описанию 
живого вещества прямо указывал В.И. 
Вернадский, отталкиваясь от представле-
ний о статистическом ансамбле, где «по 
аналогии с газом, газу отвечает живое 
вещество, газовой частице — организм» 
(Вернадский, 1978, с. 53). Исследование 
всей совокупности элементов статистиче-
ского ансамбля практически невозможно, 
поэтому решение о реальности тех или 
иных свойств ансамбля принимается ис-
следователем в условиях неизбежного не-
достатка информации. Сам Л. Больцман 
рассматривал теоретические построения 
Ч. Дарвина как первую попытку стати-
стического описания эволюции открытых 
систем (Климонтович, 2002). 

Содержательные различия между мо-
делью морфосистемы и моделью, при-
званной описать структуру разнообразия 
морфосистемы, информация о которой со-
держится в морфологических дистанциях 
между элементами, состоят в следующем. 
Модель определяется в общем случае как 
многомерное пространство, в котором 
элементы морфосистемы отображены 
точками, характеристиками (признаками) 
которых выступают значения координат 
пространства. Другими словами, эти точ-



238 А.Ю. Пузаченко

ки — образы элементов исходного множе-
ства и поэтому нетождественны элемен-
там морфосистемы, а их относительное 
положение в модельном пространстве не 
полностью корреспондируется с исход-
ными морфологическими дистанциями. 
Аналогичным образом, элементы мор-
фосистемы в силу ограниченного набора 
первичных измерений далеко не тожде-
ственны черепам выборки.

Исследуемое множество отображений 
элементов морфосистемы в морфопро-
странстве характеризуется уникальным 
выборочным распределением вероятно-
стей, характеризующих их положение в 
пространстве. Применяя терминологию, 
введённую Л. Больцманом (Стратонович, 
1975), эти реализации сопоставляются с 
«микросостояниями» некоторой физи-
ческой системы. Непрямые связи между 
микро- и макроуровнями выражаются 
в том, что частицы могут иметь всевоз-
можные микросостояния (находится в 
разных местах морфопространства) — 
но только такие, которые совместимы с 
данными макроскопическим состояни-
ем. Например, принадлежность к одно-
му виду и полу (макросостояние) явно 
ограничивает число возможных вариан-
тов взаимоположения микросостояний 
морфосистемы в пространстве модели. 
Эти ограничения будут меняться, если в 
исходную выборку будут добавлены, на-
пример, представители другого пола, в 
соответствие с изменившемся макроско-
пическим состоянием. В моделях стати-
стической физики макроскопическими 
параметрами системы могут выступать 
переменные пространства и времени, в 
статистической термодинамике — темпе-
ратура, объём, давление, энергия системы, 
термодинамическая энтропия и др. В слу-
чае нормального распределения значений 
какого-то морфологического признака (из-

мерения), смысл макропараметров при-
нимают описательные статистики: мате-
матическое ожидание (среднее значение), 
дисперсия, коэффициенты асимметрии и 
эксцесса и другие моменты переменной. 
Тривиальный случай одного признака не 
представляет интереса для решения за-
дачи получения количественной оценки 
разнообразия, имеющей отношение к 
черепу в целом, для чего и проводится 
одновременно не одно, а большое число 
разных измерений.

Макропараметры, таким образом, ха-
рактеризуют полный статистический ан-
самбль микросостояний, соответствую-
щий данному макросостоянию. В нашем 
случае под макросостоянием, или просто 
состоянием, системы понимается кон-
кретная структура морфопространства, 
определяемая взаимным расположением 
отображённых в нём элементов морфо-
системы.

Дальнейшее развитие модели пред-
полагает построения пространства, где 
координатами становятся сами макропа-
раметры или другие обобщённые пере-
менные, связанные с ними, а элементами 
— модели морфопространств. В такой 
метамодели морфопространства пред-
ставлены в виде множества геометриче-
ских точек. Метамодель содержательно 
соответствует фазовому пространству. В 
нём удобно представлять модели разных 
морфосистем или одной и той же морфо-
системы, но в разных динамических ма-
кросостояниях.

Пространство моделей обоих уровней 
(морфопространство, метамодель) задает-
ся как вероятностное. Для этого модель-
ное пространство разбивается на равные 
ячейки, количество которых пропорцио-
нально объему выборки. Затем в каждой 
ячейки подсчитывается число, например, 
микросостояний и определяются выбо-
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рочные вероятности, характеризующие 
каждую ячейку. 

Необходимо иметь в виду, что рас-
смотренные модели в математике и фи-
зике относятся к «чисто математическим» 
(Ландау, Лифшиц, 1976) понятиям. Они 
представляют собой неизбежную аб-
стракцию, необходимую для описания 
макроскопических состояний и динами-
ки сложной систем. Рис. 1 иллюстрирует 
иерархию рассмотренных выше моделей 
— от модели конкретной морфосистемы 
до метамодели. Отметим, что в принципе 
нет ограничений на построение моделей 
всё более высокого уровня общности, 

Подчеркнём, что выбранный нами 
подход к построению модели морфопро-
странства не является ни единственным, 
ни универсальным. Более того, в ряде 
случаев сам способ построения модели 
становится не вполне адекватным свой-
ствам изучаемых объектов. В рамках 
общего подхода статистического описа-
ния сложных систем есть существенное 
различие между объектами физики (хи-
мии) и биологии. В физике закономер-
ности легче исследуются и выявляются 
на макроскопическом уровне системы, и 
существенные технические и теоретиче-
ские трудности приходится преодолевать 
при исследовании её элементов — моле-
кул, атомов, элементарных частиц и т. д. 
(в зависимости от уровня организации). 
В биологии, напротив, элемент систе-
мы — например, организм — непосред-
ственно наблюдаем, но как справедливо 
констатирует В.И. Вернадский, только 
«путём трудной и долгой абстракции мы 
можем подняться до понимания свойств 
их совокупности» (Вернадский, 1978, 
с. 53). В отличие от физики, в биологии 
часто доступен контроль (измерение) не-
посредственно микросостояний систе-
мы, который даёт основания для вывода 

макроскопического описания непосред-
ственно, т. е. на основе знания конкретных 
значений исходных измерений (микропе-
ременных). Понятно, что по мере сниже-
ния иерархического уровня организации 
изучаемой биологической системы — 
вплоть до систем, состоящих из молекул 
(ферменты, участки клеточных мембран, 
ДНК и т. п.), различия между условиями 
изучения систем живой и неживой при-
роды постепенно стираются. Преиму-
щества же статистического физического 
подхода состоят в том, что, во-первых, он 
действительно формально соответствует 
заявленным требованиям и, во-вторых, 
на уровне модели позволяет использовать 
для биологических объектов некоторые 
физические макропараметры, имеющие 
широкое применение в моделях неживой 
природы. Такая возможность может быть 
рассмотрена как следствие Аксиом 1 и 4.

Предлагаемая базовая модель морфо-
пространства является формальной кон-
струкцией, инструментом описания раз-
нообразия элементов морфосистемы. Она 
не содержит никаких гипотез о его приро-
де и свойствах, кроме легко проверяемых 
статистических гипотез о том, что не все 
варианты микросостояний равноценны 
по встречаемости и не все они равноуда-
лены друг от друга в морфопространстве. 
Вследствие этого не возникает ограниче-
ний на выбор методов апостериорного 
анализа результатов.

Модель многомерного пространства 
в форме морфопространства позволяет: 
1) определить морфологическое разноо-
бразие как переменную структуры, кото-
рая задаётся взаимоположением образов 
элементов морфосистемы (микросостоя-
ний); 2) получить количественную оцен-
ку макропараметров этой структуры по 
значениям координат микросостояний; 
3) давать различные по содержанию трак-



240 А.Ю. Пузаченко



241 Разнообразие черепа млекопитающих

товки координат морфопространства без 
изменения структуры самой модели или 
способа её построения.

5. Построение морфологического 
пространства

Принципиально важно, что по край-
ней мере у части измерений черепа 
всегда наблюдается согласованное ва-
рьирование. Эмпирический факт нали-
чия корреляций является обоснованием 
поиска решения задачи построения мо-
дельного пространства путём разложе-
ния дисперсии множества измерений на 
небольшое число линейно независимых 
компонент. Здесь мы уходим от анало-
гии с физическими моделями, но только 
в части способа определения координат 
модельного пространства. Полученные 
таким путём координаты задают про-
странство возможностей, внутри которо-
го реальные наблюдения будут отражены 
в виде множества точек. Аналогами ко-
ординат морфопространства в физиче-
ских моделях являются существенные 
переменные (Эшби, 1966), параметры 
порядка или степени свободы системы 
(Хакен, Хакен-Крель, 2002).

Координаты по способу выделения 
должны представлять собой линейно не-
зависимые переменные, которые в обоб-
щённом виде содержат информацию о 
варьировании множества исходных из-
мерений (микропеременных). Метрика 
морфосистемы, использовавшаяся для 
измерения различий между её элемента-
ми, может совпадать или не совпадать с 

метрикой морфопространства, применя-
емой для измерения расстояния между 
микросостояниями.

Задача построения морфопростран-
ства (извлечение координат из исходных 
измерений) может быть решена путем 
применения многомерного статистиче-
ского анализа с использованием хорошо 
известных методов снижения размерно-
сти: метод главных компонент, варианты 
факторного анализа, многомерное шка-
лирование и др. В результате их примене-
ния удаётся добиться упомянутого выше 
разложения дисперсии микроперемен-
ных (промеров) на линейно независимые 
компоненты (= латентные факторы, обоб-
щённые переменные, макропеременные), 
которые и являются искомыми координа-
тами модели морфопространства. Размер-
ность, или мерность (число координат) 
этого пространства, вообще говоря, зара-
нее не задана и каждый раз требует своего 
обоснования для конкретной морфосисте-
мы (Пузаченко, 2001, 2013; Куприянова и 
др., 2003, Abramov et al., 2009).

Очевидными общими критериями при 
выборе метода построения многомерной 
модели являются: 

— адекватность исходным гипотезам 
о природе объекта; 

— воспроизводимость и сопостави-
мость результатов, полученных на разных 
выборках и объектах; 

— возможность выделять и описывать 
общие свойства, относящиеся к некото-
рым подмножествам элементов сложных 
систем (Baranger, 2001); 

Рис. 1. Схема, иллюстрирующая иерархию (сверху вниз) сопряжённых моделей, исполь-
зованных для исследования морфологического разнообразия.

Fig. 1. A diagram illustrating a hierarchy (top to bottom) of the models used to study the mor-
phological disparity.
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— минимальное число априорных 
гипотез о форме задания исходной ин-
формации; 

— «гибкость» оптимизируемого кри-
терия информативности; 

— максимальное число допустимых 
преобразований (Айвазян и др., 1989).

В наибольшей степени перечисленным 
выше требованиям удовлетворяет метод 
неметрического многомерного шкали-
рования (НМШ) (Shepard, 1962, Kruskal, 
1964; Пузаченко, 2013). Следует подчер-
кнуть, что результат применения НМШ 
зависит от свойств конкретных выборок 
и исследовательских задач. Утверждать, 
что во всех или даже в большинстве слу-
чаев метод НМШ даёт качественно наи-
лучший результат, нельзя (Shepard, 1980). 
Обычно модели, построенные на основе 
разных методов, в основном оказыва-
ются сопоставимы по результату, а зна-
чимость различий определяется целями 
исследования. Более существенно, что 
метод главных компонент и варианты 
факторного анализа, в отличие от НМШ, 
не позволяют использовать другие метри-
ки, кроме корреляции/ковариации между 
переменными.

Исходной формой представления дан-
ных для НМШ является матрица попар-
ных морфологических дистанций между 
элементами морфосистемы в виде коэф-
фициентов различия или сходства. 

Евклидова метрика — один из самых 
распространённых способов измерения 
расстояния не только в биологии, но и дру-
гих разделах естествознания. Это связано 
в том числе с тем, что трёхмерная геоме-
трия евклидова пространства — истори-
чески базовая геометрия и большинство 
измерений предметов основано на её 
свойствах. Одним из важных свойств ев-
клидова пространства является его линей-
ность, однородность или изотропность. 

В нашем случае эта дистанция отражает, 
прежде всего, различия в размерах между 
элементами морфосистемы.

Непараметрический коэффициент ран-
говой корреляции τb Кендэлла (Kendall, 
1975) может быть использован для оцен-
ки различий пропорций (формы) элемен-
тов морфосистемы. Интерпретация этой 
корреляции существенно отличается 
от интерпретации обычной корреляции 
Пирсона. Для любого элемента выбор-
ки значения микропеременных после 
нормировки могут быть упорядочены 
по величине, например, от большего к 
меньшему. Если для пары элементов эти 
последовательности одинаковы, то это 
означает взаимоподобие отношений их 
промеров и, следователь, геометрической 
формы. Простой переход от абсолютных 
значений промеров к их рангам позво-
ляет убрать различия в общих размерах 
черепа. То, что коэффициент τb Кендэлла 
действительно является мерой подобия 
между объектами по их форме и не чув-
ствителен к различиям размеров (в случае 
отсутствия корреляции между размерами 
и формой), нетрудно убедиться, проведя 
простое численное моделирование (Пуза-
ченко, 2013). Во избежание недоразуме-
ний надо иметь ввиду, что предложенный 
нами приём не является альтернативой 
широко известной технологии геометри-
ческой морфометрии, хоть и связанной 
с анализом формы, но имеющей другие 
конечные цели и задачи, не включающие 
измерение разнообразия.

Ключевым этапом построения модели 
морфопространства является определение 
его размерности. Теоретически размер-
ность может варьировать от максимума, 
равного числу микропеременных, до 1. 
На практике размерность модельных 
пространств, в которых удается удовлет-
ворительно воспроизводить основные 
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свойства материальных систем, редко 
превышает 9. Череп млекопитающих 
представляет собой высокоорганизован-
ную полифункциональную часть скелета. 
Поэтому для него характерны высокие 
величины корреляции между большин-
ством измерений. Тем не менее, заранее 
размерность модели для конкретной мор-
фосистемы не известна.

Нами (Куприянова и др., 2003) было 
показано, что при прочих равных усло-
виях НМШ хуже всего воспроизводит 
морфологические дистанции, если в ка-
честве переменных использованы искус-
ственные данные со случайным нормаль-
ным или иными типами канонических 
распределений (модель системы без вну-
тренней структуры). При этом для любой 
размерности модели величина критерия 
(«стресс»), отражающего расхождение 
между исходными морфологическими 
дистанциями и расстояниями между ми-
кросостояниями в морфопространстве, 
всегда выше, чем для реальных данных. 
Максимальные значения «стресса» на-
блюдались при равномерном распределе-
нии морфологических дистанций. Срав-
нение величин «стресса» для реальной 
морфосистемы с аналогичными величина-
ми, рассчитанными для модели случайных 
данных, позволяет оценить размерность 
пространства, при которой разница между 
обеими величинами «стресса» максималь-
на. Это решение о числе координат при-
нимается в качестве оптимального, так как 
при меньшем числе координат качество 
описания исходных дистанций между 
элементами морфосистемы ухудшается, в 
то время как при большем числе коорди-
нат на эту оценку начитает сильно влиять 
стохастическая компонента дисперсии 
морфологических дистанций.

Макросостояние морфосистемы отра-
жено в структуре распределения микро-

состояний в модели морфологического 
пространства. Поэтому все функции, за-
висящие от этого распределения, могут 
быть рассмотрены в качестве претенден-
тов на роль макропараметров — пере-
менных морфологического разнообразия. 
Морфологическое пространство опреде-
лено выше как вероятностное простран-
ство. В этих условиях информационная 
энтропия Шеннона является хорошим 
(но не единственным) параметром, зна-
чение которого связано с характером рас-
пределения множества микросостояний 
морфосистемы. Сумма энтропий по всем 
координатам дает оценку разнообразия 
морфосистемы в целом. 

Отметим, что многочисленные меры 
разнообразия (Keylock, 2005), включая 
такие как энтропии Реньи и Тсаллиса, яв-
ляются монотонными степенными функ-
циями от вероятности распределения слу-
чайной величины p в виде q

ip  (Jost, 2006). 
Случайная величина p представляет собой 
вероятность встретить в выборке объект, 
относящийся к i-ой категории. Выбор 
энтропии Шеннона объясняется её из-
вестными математическими свойствами: 

— аддитивность, т. е. информация, 
содержащаяся в двух независимых со-
бытиях, является суммой информации 
каждого из них;

— линейность, т. е. энтропия двух 
независимых событий является средней 
информацией индивидуальных событий; 

— зависимость только от распределе-
ния вероятностей, но не от формы рас-
пределения.

Энтропия Шеннона играет важную 
роль в теории информации, широко при-
меняется в разных естественных и со-
циальных науках как мера разнообразия, 
сложности, устойчивости и информации, 
используется в моделях и теориях эво-
люции систем (включая биосистемы) и 
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биологического разнообразия, в которых 
связывается содержательно со статисти-
ческой термодинамической энтропией 
Больцмана или с термодинамической 
энтропией (Brooks, Wiley, 1986; Collier, 
1986; Morowitz, 1986; Brooks et al., 1989; 
Brooks, 1990; Berry, 1995; Зотин, Зотин, 
1999; Demetrius, 2000; Schneider, 2000; 
Эбилинг и др., 2001; Brooks, 2001; Мар-
тюшев, Селезнев, 2006; Пузаченко, 2009; 
Anila, Salte, 2010; Chakrabarti, Ghosh, 
2011, Korb, Dorin, 2011; Pross, 2011 и др.). 
Энтропия Шеннона является частным 
случаем обобщённой энтропии Реньи и 
Тсаллиса. В принципе интересно было 
бы использовать для характеристики мор-
фологического разнообразия, например, 
спектры энтропии Реньи для разных зна-
чений q, тем более что для определённых 
q значение энтропии соответствует раз-
ным известным индексам разнообразия 
(Simpson, 1949; Renyi, 1961; Hill, 1973; 
Heip, Engels, 1974, и др.). Нам представля-
ется, что это должно стать темой будущих 
исследований.

Используемые в работе производные 
от энтропии макропараметры разнообра-
зия приведены в Табл. 1. Удельная (отно-
сительная) энтропия или относительное 
разнообразие (Hd) — нормированный ма-
кропараметр, характеризует среднюю ве-
личину энтропии, приходящейся на одну 
размерность морфопространства. 

Пэттен (Patten, 1962) предложил вари-
ант записи индекса выравненности для 
биологических систем в виде (1 – E), где 
E есть индекс выравненности Пиелу. В 
теории информации (для индекса Пиелу) 
такая форма записи называется «мерой из-
быточности сообщения» (redundancy) или 
«вырожденности кода». Минимальное 
значение индекса достигается в случае 
равномерного распределения событий в 
канале связи без ограничения мощности 

сигнала. Это соответствует отсутствию 
ограничений на разнообразие, низкому 
уровню относительной организованности 
систем. В контексте данного исследования 
мы рассматриваем этот макропараметр в 
качестве меры, характеризующей ограни-
чение внутреннего разнообразия, т. е. ор-
ганизованности морфосистемы черепа, и 
будем обозначать его аббревиатурой MO.

«Неприятным» свойством всего се-
мейства параметров разнообразия явля-
ется логарифмическая зависимость их 
значений от объёма выборки (N). Эта 
зависимость превращается в линейную, 
если в качестве независимой переменной 
берётся логарифм от N. Для получения 
сравнимых значений макропараметров 
разнообразия морфосистем при суще-
ственной разнице в объёмах выборок 
нужно вычесть из эмпирических величин 
линейный тренд, обусловленный зависи-
мостью от N, и «восстановить» масштаб 
величины, прибавив к остатку медианное 
или среднее значение (табл. 1). Проце-
дуру калибровки можно осуществить на 
множестве значений параметров разных 
морфосистем или на серии значений ма-
кропараметров, рассчитанных для одной 
и той же морфосистемы при разном зна-
чении N. Возможно, в будущем целесоо-
бразно рассмотреть вариант приведения 
значений индексов к объёму некоторой 
стандартной выборки, типичной для мор-
фометрических исследований черепа у 
млекопитающих.

Перечень  приведённых здесь макропа-
раметров морфологического разнообразия 
не является исчерпывающим. В дополне-
ние к перечисленным упомянем энтропию 
Кульбака и совместную информацию, 
содержащуюся в координатах морфо-
пространства. Энтропия Кульбака, или 
мера расхождения Кульбака—Лейблера 
(Kullback, Leibler, 1951; Кульбак, 1967; ), 
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может использоваться для сравнения рас-
пределений микросостояний морфосисте-
мы в разных условиях или сравнения на-
блюдаемых и модельных распределений. 
Второй макропараметр позволяет учесть 
нелинейные отношения между коорди-
натами морфопространства и в общем 
случае зависит от размерности модели по 
логарифмическому закону.

Другой класс макропараметров, на ко-
тором мы не будем здесь останавливаться, 
включает коэффициенты ранговых распре-
делений и фрактальные размерности мор-
фопространства (подробнее об использо-
вании ранговых распределений см. статью 
Ю. Г. Пузаченко в настоящем томе).

6. Интерпретация 
морфологического пространства

Кратко остановимся на возможных 
физических интерпретациях модели мор-
фопространства. Кроме уже частично 
описанной информационно-статистиче-
ской трактовки, она может интерпрети-
роваться в терминах кибернетики и си-
нергетики. 

При информационно-статистической 
трактовке координаты морфопростран-
ства могут быть соотнесены с незави-
симыми информационными каналами, 
характеризующимися определённой про-
пускной способностью (Shannon, 1949). 
«Сигнал» описывается распределением 

Название макропараметра Формула / обозначение

Информационная энтропия (энтропия Шенно-
на), бит/микросостояние — «валовая энтропия», 
общее разнообразие: сумма энтропии распреде-
лений микросостояний (pi) относительно всех 
координат морфопространства, d; K — объём 
выборки.

 

Удельная (относительная) энтропия, относитель-
ное разнообразие (бит/микросостояние/размер-
ность морфопространства)

 Hd=H/d

Мера организованности разнообразия (избыточ-
ность), Hmax — теоретическая величина энтро-
пии при условии равномерного распределения 
микросостояний.

 

Калибровка макропараметров морфологического разнообразия

Первая часть суммы соответствует операции вы-
читания линейного тренда, описывающе го за-
висимость xi от Ki. Фактически это «ос татки», не 
описываемые регрессионной мо де лью с коэффи-
циентами a и b. Второй член суммы — масштаб-
ная константа, возвращающая исходный масштаб 
данным после вычитания тренда — среднее зна-
чение объёма выборки, медиана или некий «стан-
дартный» объём выборки ( K ). 
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Табл. 1. Параметры морфологического разнообразия и способ их калибровки.
Table 1. Parameters of the morphological disparity and methods of their calibration.
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микросостояний относительно коорди-
наты. Исходный источник сигнала — 
элементы морфосистемы. В процессе 
измерений сигнал от многих источников 
кодируется в виде цифр, а затем преоб-
разуется в морфологические дистанции. 
В процессе построения морфопростран-
ства он раскладывается на независимые 
компоненты так, как если бы он прохо-
дил по независимым информационным 
каналам. Качество этого преобразования 
легко проверить, поскольку любой исход-
ный сигнал (измерения на черепе), по ус-
ловию построения модели, должен быть 
представим в виде линейной комбинации 
координат морфопространства. 

В кибернетической интерпретации 
морфопространство представляет собой 
модель регулятора (Ashby, 1956), который 
поддерживает внутреннее разнообразие 
системы в допустимых для неё грани-
цах, т. е. в гомеостатическом состоянии. 
Конкретные измерения черепа характе-
ризуют итог работы всей совокупности 
механизмов в частном морфогенезе, т. е. 
в обобщённом виде содержат информа-
цию о работе регуляторных механизмов. 
В модели морфопространства каждую ко-
ординату можно соотнести с отдельным 
независимым регулятором или с суще-
ственной переменной, значения которой 
им контролируются. Работа регуляцион-
ных механизмов должна поддерживать 
дисперсию значений промеров на допу-
стимом для организма уровне. Распре-
деление микросостояний относительно 
координат морфопространства прямо свя-
зано с этой дисперсий и, следовательно, 
является характеристикой работы регу-
лятора. Теоретические свойства киберне-
тического регулятора можно описать на 
языке теории информации (Ashby, 1956), 
что делает две трактовки нашей модели 
взаимодополняющими. Для обозначения 

такого гипотетического регулятора в от-
ношении морфологических структур мы 
ввели обозначение «морфорегулятор Эш-
би» (Пузаченко, 2013). 

Синергетический анализ важен в ис-
следованиях динамики (кинетики) си-
стем. В данной работе аспекты динамики 
морфологического разнообразия будут за-
тронуты в самой малой степени. Тем не 
менее, необходимо упомянуть, что коор-
динаты морфопространства эквивалентны 
«параметрам порядка» или «модам» в си-
нергетических моделях систем. В случае 
модели черепа присутствие «мод» или 
«параметров порядка» выражается, на-
пример, в скоррелированном, упорядочен-
ном варьировании значений отдельных 
промеров, в аллометрических отношени-
ях, в существовании «блоков» промеров 
и соответствующих им костных структур, 
варьирование и разнообразие которых от-
носительно независимо и, вероятно, кон-
тролируется относительно независимыми 
регуляторными механизмами. 

Может показаться, что введение раз-
ных интерпретаций формально одной 
и той же модели излишне перегружает 
содержание понятия морфологического 
пространства. Однако именно в этом, т. е. 
в возможности использовать результат од-
ной модели для исследования различных 
аспектов проблемы разнообразия, состо-
ит основная цель её построения. В сле-
дующем разделе мы продемонстрируем 
некоторые преимущества такого подхода.

7. Морфологическое разнообразие 
черепа млекопитающих

Мы измерили значения макропара-
метров морфологического разнообра-
зия черепа у 76 видов (только взрослые 
животные) — представителей 34 родов, 
13 семейств и 5 отрядов (Artiodactyla, 
Carnivora, Perissodactyla, Rodentia, Sorico-
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morpha) (Пузаченко, 2013). Для некоторых 
видов были получены модели морфопро-
странств для подвидов или отдельных 
популяций (Vulpes lagopus, Bison bona-
sus, Felis silvestris, Ursus arctos и др.) и/
или модели для самцов и самок (Mustela 
sp., Ursus sp. и др.). В нескольких случа-
ях строились модели одновременно для 
нескольких видов одного надвидового 
таксона (Sorex, Mustela, Meles, Felis, Spe-
learctos, Spalax, Nannospalax, Myospalax, 
Allactaga, Capra, Bison, и др.).

Здесь представлены только результаты 
проверки гипотезы об ограниченности 

морфологического разнообразия черепа, 
точнее — гипотезы об ограничении варьи-
рования макропараметров разнообразия. 

Гипотеза строиться на предположении 
о том, что большинство морфосистем на-
ходится в относительно устойчивом, ста-
ционарном состоянии и должен существо-
вать оптимальный уровень разнообразия, 
достаточный для обеспечения этой устой-
чивости. Кроме этого, у любой само-
регулирующейся системы существует 
верхний уровень эффективности работы 
регуляторных механизмов (Эшби, 1966). 
Этот предел теоретически определяется: 

Рис. 2. Распределение значений макропараметров морфологического разнообразия для 
305 моделей морфопространств: a – размерность морфопространства размеров черепа; 
b – валовая энтропия разнообразия размеров черепа; c – размерность морфопростран-
ства пропорций (формы) черепа; d – валовая энтропии разнообразия пропорций (фор-
мы) черепа.

Fig. 2. Distribution of macroparameters of morphological disparity for 305 morphospace mo-
dels: a – dimensionality of skull size morphospace models; b – gross entropy of skull size 
morphospace models; с – dimensionality of skull shape morphospace models; d – gross 
entropy of skull shape morphospace models.
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1) способностью регулятора контролиро-
вать значения существенных для системы 
переменных только в пределах необходи-
мых для поддержания её стационарного 
состояния, и 2) существованием верхнего 
предела меры организованности системы, 
как следствие из теоремы о пропускной 
способности информационного канала 
(Shannon, 1949).

Размерность модели морфопростра-
нства размеров черепа в 73% случаев 
варьирует от 2 до 4 (медианное значе ние 
3, табл. 2). Размерность модели морфо-
пространства разнообразия пропорций 
черепа (рис. 2) в 68% случаев изменя-
лось от 3 до 4 (медианное значение 4). 
Наиболее часто встречаемая размер-

ность морфопространства разнообра-
зия размеров черепа 2 или 3 отражает 
наличие в черепе ориентированных 
«паттернов» организации, возникаю-
щих в евклидовом пространстве, чаще 
всего в обычном трёхмерном. Чем вы-
ше размерность, тем больше структур 
(«блоков») в черепе изменяются неза-
висимо как друг от друга, так и от его 
общих размеров. Промеры черепа, ва-
рьирование которых имеет несколько 
независимых компонент (описывается 
несколькими координатами морфопро-
странства), чаще всего сопоставимы 
с отдельными или немногими струк-
турными элементами черепа. В группе 
таких комплексных измерений с наи-

Макропараметр Медиана Min Max

Разнообразие размеров черепа (305 моделей)

d, размерность модели 3 1 9

H бит/микросостояние, валовая энтропия
(бутстреп-оценка)

7.40 
(7.72±0.638)

1 20.91

Hd, удельная энтропия 
(бутстреп-оценка)

2.18      
(2.18±0.01)

0.41 2.48

MO, мера организованности
(бутстреп-оценка)

0.18     
(0.184±0.01)

0.06 0.29

Разнообразие пропорций (формы) черепа (305 моделей)

d, размерность модели 4 2 9

H бит/микросостояние, валовая энтропия
(бутстреп оценка)

8.55 
(8.48±0.355) 2.53 20.98

Hd, удельная энтропия 
(бутстреп-оценка)

2.33 
(2.33±0.02) 1.41 2.74

MO, мера организованности 
(бутстреп-оценка)

0.13 
(0.127±0.004)

0.004 0.29

Табл. 2. Статистики параметров морфологического разнообразия черепа мле ко-
питающих (305 моделей морфопространства).

Table 2. Statistics of the parameters of mammalian skull morphological disparity 
(305 mor pho space models).
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большей частотой встречаются проме-
ры мозговой части, основания черепа, 
зубных рядов или отдельных зубов.

Размерность морфопространства про-
порций черепа закономерно выше. Допол-
нительные размерности здесь возникают 
вследствие нелинейных взаимодействий 
размерных паттернов организации чере-
па; другими словами, за счёт аллометри-
ческих отношений.

Более 80% моделей имеют размер-
ность не более 5. Можно полагать, что 
3–4 макропеременные в подавляющем 
большинстве случаев удовлетворительно 
описывают разнообразие как размеров, 
так и пропорций черепа. В случае разно-
образия размеров трёхмерное, а в случае 
разнообразия пропорций четырёхмерное 
морфопространства интерпретируются 
как соответствующие «нормы».

Рис. 3. Макропараметры морфологического разнообразия черепа для 305 мо-
делей морфопространств: a – размерность моделей; b – валовая энтропия, 
c – относительная энтропия; d – мера организованности.

Fig. 3. Macroparameters of morphological disparity for 305 models of morpho lo-
gical spaces: a – dimensionality; b – gross entropy, c – relative entropy; d – mea-
sure of organization.
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Размерности морфопространств раз-
нообразия размеров и формы черепа изме-
няются независимо друг от друга (рис. 3).

Верхний предел размерности для мо-
делей морфологических пространств (9, 
см. табл. 2) имеет пока только эмпириче-
ское обоснование. Не исключено, что пре-
дел может быть обусловлен качественной 
потерей устойчивости систем при боль-
шем числе внутренних степеней свободы.

Отметим, что размерность 9 (без обо-
снования) является предельной в алго-

ритме НМШ, реализованном в Statisti-
ca; в SPSS и Systat заложены ещё более 
жёсткие ограничения — 6 и 5 координат, 
соответственно. Таким образом, разработ-
чики программ ограничили возможности 
пользователей в целях экономии машин-
ного времени, поскольку в итерационной 
процедуре НМШ объём вычислительных 
операций существенно возрастает не 
только с ростом числа наблюдений, но и 
с ростом размерности модели. Для рас-
чётов моделей НМШ мы использовали 

Рис. 4. Распределение значений макропараметров морфологического раз но-
образия для 305 моделей морфопространств. a – относительная (удельная) 
энтропия разнообразия размеров черепа; b – мера организованности раз-
меров черепа; c – относительная (удельная) энтропия разнообразия пропо-
рций (формы) черепа; d – мера организованности пропорций (формы) че-
репа.

Fig. 4. The distribution of macroparameters of morphological disparity for 305 
morphospace models: a – relative entropy of skull size morphospace models; 
b – measure of organization of size morphospace models; c – relative entropy 
of skull shape morphospace models; d – measure of organization of shape mor-
phospace models.
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NCSS (Hintze, 2007), где нет таких про-
граммных ограничений на размерность.

Распределения величин валовой эн-
тропии H характеризуются пиками, со-
ответствующими пикам распределения 
размерности морфопространства d (рис. 
2b,d). Соответственно, разнообразие про-
порций черепа выше, чем разнообразие 
размеров (см. табл. 2). Разнообразие раз-
меров черепа изменяется в среднем прак-
тически независимо от разнообразия его 
формы (рис. 3b). 

Между величиной H и размерностью 
модели существует линейная зависи-
мость: H = 2.2d для разнообразия разме-
ров (r2 = 0.87) и H = 2.3d для разнообразия 
пропорций (r2 = 0.77). Коэффициенты при 
d соответствуют среднему значению от-
носительной энтропии (рис. 4; табл. 2). 
Относительная энтропия в моделях разно-
образия пропорций превышает энтропию 
соответствующих моделей разнообразия 
размеров черепа приблизительно на 0.16 
бит (p < 0.001). В отличие от валовой эн-
тропии, между соответствующими зна-
чениями Hd для размеров и пропорций 
черепа существует статистически значи-
мая положительная корреляция (рис. 3 c), 
что может служить указанием на то, что в 
ряде случаев особенности регуляция раз-
мерных параметров могут заметно влиять 
и на разнообразие формы черепа.

Существенно более жёстко ограниче-
но варьирование меры организованно-
сти (рис. 4b,d). «Экстремальный» класс 
MO включает более 70% наблюдений и 
занимает узкий интервал 10–11% от по-
тенциального масштаба варьирования 
макропараметра. При этом практически 
все эмпирические значения не превыша-
ют величины 0.30. В случае низких зна-
чений меры организованности ожидает-
ся, что распределение микросостояний в 
морфопространстве будет приближаться 

к равномерному. Напротив, если МО вы-
ше 0.3, то соответствующее распределе-
ние, либо не будет описываться ни каким 
из канонических распределений случай-
ной величины, либо будет приближаться 
к распределению с сильно выраженной 
асимметрией. Между MO размеров и про-
порций черепа показана очень слабая по-
ложительная корреляция (рис. 3d).

Анализ распределений значений ма-
кропараметров морфологического раз-
нообразия (рис. 2, 4) позволяет сделать 
вывод о существовании ограниченных 
интервалов значений, в которых сосре-
доточена основная часть эмпирических 
наблюдений. Эмпирический факт присут-
ствия выраженных интервалов наиболее 
вероятных выборочных значений макро-
параметров морфологического разноо-
бразия («норм») черепа млекопитающих 
позволяет обосновать утверждение, что 
на процессы регуляции морфогенеза этой 
структуры в этом классе позвоночных на-
ложены существенные, фундаментальные 
ограничения. Это следует из того факта, 
что существование любого инварианта в 
некотором множестве явлений подразуме-
вает наличие ограничения разнообразия 
(Эшби, 1959).

На рис. 5a изображён пример мета-
модели, построенной методом главных 
компонент, где в качестве переменных 
приняты макропараметры морфологиче-
ского разнообразия размеров и пропорций 
черепа. Здесь каждая точка соответству-
ет одновременно двум моделям морфо-
пространств. Возможно построение ме-
тамоделей только на основе параметров 
разнообразия размеров или только пара-
метров разнообразия формы. Объединен-
ная метамодель имеет смысл, поскольку 
выше была продемонстрирована корре-
ляция между некоторыми параметрами 
разнообразия размеров и формы черепа. 



252 А.Ю. Пузаченко

Координаты модели имеют смысл управ-
ляющих параметров (синергетическая 
интерпретация). 

Структуру отношений между управ-
ляющими параметрами и макропараме-
трами морфологического разнообразия 
демонстрирует классификация (рис. 5b) 
на основе четырёх главных компонент, 
описывающих 86% дисперсии их зна-
чений. 

Для метамодели аналогично рассчи-
тана мера организованности MO = 0.28, 
которая существенно выше, чем для боль-
шинства моделей морфопространств. Это 
указывает на сильную асимметрию и экс-
цесс распределения точек в пространстве 
метамодели. Как бы то ни было, результат 
однозначно свидетельствует о существо-
вании «правил», ограничивающих дис-
персию значения макропараметров мор-
фологического разнообразия.

В заключении раздела особо подчер-
кнём, что представленные результаты 
измерений разнообразия черепа были 
получены на основе различных схем пер-
вичных измерений. Различия касались 
как числа, так и набора промеров черепа, 
специфичных для разных крупных таксо-
номических групп. Не было обнаружено 
корреляций между значениями макропа-
раметров разнообразия и числом исход-
ных промеров черепа (Пузаченко, 2013). 
Отсутствие чувствительности макроско-
пических параметров к системе первич-
ных измерений черепа показывает, что из-
бранные параметры характеризуют череп 
в целом, и «достаточная» информация о 
разнообразии так или иначе содержится 
в любом стандартном наборе, скажем, из 
10–15 промеров. Инвариантность пара-
метров морфологического разнообразия 
от системы первичных измерений соз-

Рис. 5. Метамодель (главные компоненты) для 610 моделей морфопрост ранств 
(каждая точка соответствует двум моделям морфопространств) (a) и клас-
сификация макропараметров морфологического разнообразия по нагрузкам 
на главные компоненты (b).

Fig. 5. Metamodel (principal components) for 610 morphospace models (each point 
correspondents to two morphospace models) (a) and classifi cation of disparity 
macro parameters based of the loads on the principal components (b).
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даёт предпосылки для сравнительного 
исследования таксономически далеких и 
существенно различающихся морфологи-
чески объектов. 

Представленные эмпирические дан-
ные позволяют сделать вывод о том, что 
для обобщённой (не зависящей от таксо-
номии) морфосистемы черепа млекопита-
ющих реализуется единственная область 
наиболее вероятных значений размерно-
сти, энтропии и меры организованности. 
Это соответствует гипотезе о пребывании 
большинства изученных морфосистем в 
стационарном состоянии и о существо-
вании общих для данной группы организ-
мов ограничений, наложенных на систему 
регулирования морфологического разно-
образия черепа.

8. Моделирование 
морфологического разнообразия

Понятие морфологического регулято-
ра Эшби в нашем случае включает всю 
совокупность возможных, но неизвестных 
нам в деталях, процессов генетического 
и эпигенетического контроля онтогенеза 
черепа, результат которых отражён в кон-
кретных значениях первичных промеров 
черепа. Можно ли при этих общих усло-
виях на основе модели морфопростран-
ства делать обоснованные заключения о 
качестве морфологической регуляции? 

В кибернетике понятием «регулятор» 
обозначается абстрактный преобразова-
тель информации в общем случае неиз-
вестной природы. Регулятор осущест-
вляет выбор того или иного состояния 
системы в зависимости от текущих зна-
чений состояния среды (внешней или 
внутренней). Цель регулятора — сниже-
ние дисперсии (разнообразия) жизненно 
важных для системы (существенных) 
переменных до системной нормы, в про-
тиводействии внешним или внутренним 

возмущениям. Регулятор может достичь 
этой цели исключительно за счёт увели-
чения своего внутреннего разнообразия 
или сложности (закон необходимого раз-
нообразия, Ashby, 1956). Разнообразие 
регулятора зависит от разнообразия сре-
ды, которое в простейшем случае ассо-
циируется с информационным шумом, 
приводящим к ошибкам при передаче 
информации и способным вывести си-
стему из гомеостатического равновесия. 
Гипотетический случай, когда регулятор 
исправляет все ошибки, равносилен от-
сутствию информационной связи между 
ним и средой. Но в этом случае он не мо-
жет выполнять и свои регуляторные функ-
ции. Таким образом, никакой регулятор 
не может обеспечить точный контроль 
и может гарантировать только невыход 
значений существенных переменных за 
допустимые границы. 

Важное следствие из кибернетиче-
ской модели заключается в утверждении 
об ограничениях эффективности любого 
регулирования в следующей форме: ни-
какая система не может иметь эффектив-
ность, большую, чем детерминированная 
система, работающая как регулятор (Эш-
би, 1966). 

Мы определили выше, что каждая ко-
ордината морфопространства может быть 
интерпретирована как результирующая 
состояния существенной переменной. 
Соответственно, чем ниже дисперсия 
распределения микросостояний относи-
тельно избранной координаты, тем выше 
эффективность работы регулятора. Ес-
ли распределение микросостояний мор-
фосистемы соответствуют параметрам 
нормального распределения, энтропия 
пропорциональна квадратному корню из 
дисперсии: 2log 2H e  . В общем 
случае целесообразно использовать фор-
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мулу Шеннона, которая корректно опреде-
ляется при любых типах распределений, 
она является более общей мерой разноо-
бразия, чем дисперсия. Так как координа-
ты морфопространства не зависят друг от 
друга (по условию построения модели), то 
фактически речь идёт о нескольких регу-
ляторах, действующих независимо, и о 
нескольких независимых существенных 
переменных. 

Далее сформулируем несколько гипо-
тез о работе морфорегулятора Эшби: 1) 
регуляционные механизмы морфогенеза 
черепа млекопитающих приводят к об-
щей и единственной норме для каждого 
макропараметра разнообразия; 2) регу-
ляция общих размеров черепа в среднем 
осуществляется независимо от регуляции 
его формы. Если эти гипотезы верны, то 
нарушения работы регуляторов в виде 
существенного отклонения значений ма-
кропараметров от соответствующих норм 
могут служить указанием на действие 
внешних и внутренних факторов, вслед-
ствие которых морфосистема переходит в 
нестационарное состояние и, в том числе, 
может быть маркером эволюционных пре-
образований. 

Для оценки эффективности работы 
морфорегулятора необходимо перейти от 
кибернетической к теоретико-информа-
ционной интерпретации модели морфо-
пространства. Это существенно усилит её 
познавательную мощность за счёт расши-
рения области определения и приложения 
ряда практических выводов теории. 

Основы теории информации возник-
ли в рамках прикладного направления 
— теории передачи информации, или те-
ории связи (Shannon, 1948, 1949; Shannon, 
Weaver, 1949). Однако в силу инвариант-
ности относительно природы источников 
и приёмников сигналов и природы самого 
сигнала, результаты теории информации 

нашли широкое применение в различных 
областях естествознания. Уже У.Р. Эшби 
(Ashby, 1958) интерпретировал «регуля-
тор» как канал связи между «разнообрази-
ем среды» и «разнообразием допустимых 
состояний системы». 

Модель можно представить в виде 
графа, отражающего передачу регулирую-
щего сигнала в условиях «шума» (рис. 6). 
Сигнал или «сообщение» состоит из со-
вокупности значений допустимых состо-
яний «существенных переменных систе-
мы». Здесь «корректирующий канал» R 
исполняет роль регулятора, снижающего 
дисперсию (энтропию) результирующего 
сигнала Z вследствие подавления «шума» 
D в основном канале связи. Количество 
шума, которое можно изъять из резуль-
тирующего сигнала, ограничено энтро-
пией, которая может быть передана через 
корректирующий канал, т. е. ограничено 
внутренним разнообразием регулятора 
H(R) (Shannon, 1948). Другими словами, 
способность регулятора выполнять свою 
функцию зависит от его внутреннего па-
раметра, который называется пропускной 
способностью. Отметим, что варианты 
«допустимых состояний системы» корре-
спондируются с нашими микросостояни-
ями морфосистемы в морфопространстве. 
Естественно, что при этом речь идёт, как 
всегда, о выборочной оценке. Результи-
рующий сигнал, таким образом, состоит 
из совокупности этих состояний и его 
переменной является валовая энтропия H.

Пропускная способность C характери-
зует ограничения на количество инфор-
мации (разнообразия, энтропии), которое 
можно передать по каналу связи (Shannon, 
1949). В принятых обозначениях она пря-
мо пропорциональна ширине полосы ча-
стот (W) сигнала и логарифму отношения 
мощности сигнала (P) к мощности шума 
(N): C = W log2(1 + P/N). Если полоса ча-
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стот остаётся неизменной, то пропускная 
способность и, следовательно, эффектив-
ность канала связи определяется только 
отношением сигнал/шум (рис. 6). Таким 
образом, эффективность регулирующего 
канала ЄR будет прямо пропорциональна 
его пропускной способности и обратно 
пропорциональна отношению мощностей 
сигнала и шума: ЄR = C/(P/N); в теории 
связи это коэффициент использования 

канала по мощности, энергетическая эф-
фективность (Васильев и др., 2008). При 
фиксированной мощности шума на еди-
ницу полосы частот, величина P/N тожде-
ственна полосе частот, а ЄR представляет 
собой коэффициент использования канала 
по полосе частот (в теории связи это ча-
стотная эффективность). 

Теперь определим, каким образом на-
ши параметры морфологического разно-

Рис. 6. a – модель, отражающая передачу регулирующего сигнала в канале 
связи в условиях «шума»; b – график величины пропускной способности 
канала связи С в зависимости от безразмерного отношения полосы частот 
W к частоте W0 (по Shannon, 1949).

Fig. 6. a – correcting signal transmission model in a communication channel with 
the “noise”; b – graph of communication channel capacity C versus dime n  si on-
less ratio W/W0 (after Shannon, 1949).
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образия корреспондируются с перемен-
ными формулы пропускной способности. 
Число независимых частот W прямо соот-
носится с размерностью морфопростран-
ства d. В варианте интерпретации модели 
с несколькими независимыми регулято-
рами, W приравнивается к единице и не 
влияет на оценку эффективности. 

Валовая энтропия H пропорциональна 
числу возможных (допустимых) микро-
состояний и, поэтому характеризует про-
пускную способность морфологического 
регулятора. 

В результате применения НМШ сигнал 
(от многих признаков) раскладывается на 
независимые компоненты. В теоретико-
информационной интерпретации моде-
ли морфопространства, макропараметр 
Hd может быть содержательно связан с 
удельной (на независимый канал связи) 
величиной пропускной способности мор-
форегулятора. 

После подстановки в выражение для 
пропускной способности значений удель-
ной энтропии из табл. 2 получим такие 
оценки P/N: 1) для разнообразия размеров 
черепа P/N ≈ 22.18 – 1 = 3.53; 2) для разно-
образия пропорций черепа P/N ≈ 22.33 – 1 
= 4.03. При подстановке этих величин в 
уравнение для ЄR получаем, что средняя 
эффективность работы морфорегулятора 
Эшби для размеров черепа составляет 
0.48 (48%), а для пропорций 0.46 (46%).

Вероятно, полученные оценки ЄR не-
много завышены, поскольку в них не 
учтена часть энтропии шума, «отфиль-
трованного» на стадии построения мо-
дели морфопространства. Эта энтропия 
включает: а) энтропию шума, предполо-
жительно «пропущенного» (незаблокиро-
ванного) морфорегулятором, б) энтропию 
ошибок измерительного прибора, исполь-
зуемого для взятия промеров черепа, и в) 
энтропию случайных ошибок измерения, 

связанных с человеком. Оценить вклад 
каждой из этих компонент практически 
невозможно, но для разнообразия раз-
меров черепа можно прикинуть общее 
количество энтропии, не описываемой в 
модели морфопространства. В среднем, 
линейная комбинация координат морфо-
пространства воспроизводит 70–80% (в 
среднем 75%) дисперсии исходных из-
мерений черепа. Следовательно, недоучёт 
энтропии в модели составит величину по-
рядка 6%. Принимая эту оценку без учёта 
ошибок измерений, скорректированная 
эффективность работы морфорегулятора 
размеров черепа составит около 0.465. Та-
ким образом, вкладом неучтённого в мо-
дели морфопространства разнообразия в 
большинстве случаев можно пренебречь. 

Практический вывод из приведённых 
рассуждений состоит в том, что совокуп-
ную работу множества частных механиз-
мов биологической регуляции морфоге-
неза можно оценивать количественно, 
используя в качестве исходных данных 
стандартные промеры черепа.

С точки зрения теории, эффективность 
регуляции (ограничения) морфологиче-
ского разнообразия черепа млекопита-
ющих прямо связана с пропускной спо-
собностью регулятора как канала связи. 
Ниже мы будем вынуждены рассмотреть 
более подробно фундаментальны е огра-
ничения, накладываемые на варьирование 
пропускной способности. При расшире-
нии или сужении полосы частот W (т. е. 
при снижении или увеличении степеней 
свободы системы) пропорционально воз-
растает или снижается мощность шума в 
регуляторе: N = N0W, где N0 — удельная 
мощность шума на единицу измерения 
частоты сигнала. Обозначим W0 = P/N0 как 
частоту сигнала, при которой его мощ-
ность P равна удельной мощности шума 
(N0). Тогда выражение для пропускной 
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способности канала можно записать в 
следующем виде: C/W0 = (W/W0) log2 [1 + 
(W0/W)] (Shannon, 1949). На рис. 6b пока-
зан график величины С/W0 в зависимости 
от безразмерного отношения полосы W/W0. 
По мере расширения полосы частот про-
пускная способность быстро растёт до тех 
пор, пока суммарная мощность шума не 
становится близкой к мощности самого 
сигнала (W/W0=1). Затем рост пропускной 
способности замедляется и график стре-
мится асимптотически к величине 

                                                              =

, которая в 1.443 бит 
раз больше, чем пропускная способность 
канала при W0 = W, 1 бит/сек. Таким обра-
зом, получается, что пропускная способ-
ность любого информационного канала 
принципиально ограничена независимо 
от природы канала и от природы переда-
ваемого по нему сигналу. 

Ограничения морфорегулятора по про-
пускной способности, т. е. способности 
к осуществлению регуляции, принципи-
альны и порождают антиномию между 
качеством регулирования и способностью 
к реагированию регулятора на внешние 
воздействия. Теоретически, идеальный 
морфорегулятор мог бы поддерживать 
очень узкий, но не нулевой, диапазон 
варьирования размеров и пропорций 
черепа, обеспечивая поддержание мор-
фосистемы в устойчивом, практически 
детерминированном состоянии. Такой 
регулятор должен был бы иметь относи-
тельно низкую пропускную способность, 
высокую эффективность и осуществлять 
свои функции в условиях относитель-
но низкой мощности шума. Результаты 
нашего исследования показывают, что 
для черепа млекопитающих компромисс 
между жёсткостью регулирования и спо-
собностью регулятора к реагированию 

на потенциальные возмущения среды 
смещён в сторону последней. Вероятно, 
относительно низкая эффективность ре-
гулирования компенсируется за счёт вы-
сокой чувствительности регуляторных 
механизмов. В более широком контексте 
это противоречие онтологически связано 
с: 1) противоречием между морфологи-
ческой и экологической специализацией 
организмов и их способностью к адапта-
ции к изменяющимся условиям среды, 2) 
противоречием между количественным 
ростом организма и его внутренней диф-
ференциацией, 3) противоречием между 
процессами микро- и макроэволюции, 4) 
противоречием между внутренней слож-
ностью организации системы, способно-
стью к эволюционным преобразованиям 
и её устойчивостью.

Теперь нам остаётся определить роль 
третьего макропараметра морфологиче-
ского разнообразия — меры организован-
ности. Распределение эмпирических зна-
чений меры организованности (рис. 4b,d) 
косвенно указывает на исключительную 
важность этого параметра разнообразия. 

Пропускная способность регулятора 
может быть записана как линейная функ-
ция от меры организованности: C = (1 – 
MO) log2 e. Величина MO в точке перегиба 
графика (W/W0 = 1, С/W0 = 1) равна: MO = 
1 – (H/Hmax) = 1 – (1/log2 e) ≈ 1 – 0.693 ≈ 
0.31. Далее, подставляя значения MO из 
табл. 2, получаем оценку средней про-
пускной способности: 1) для морфоре-
гулятора разнообразия размеров черепа 
C = 1.177 бит и 2) для морфорегулятора 
разнообразия пропорций черепа C = 1.259 
бит. Обе полученные величины лежат вы-
ше критического значения 1 бит (рис. 6b). 
Это означает, что морфосистема черепа, 
точнее, её обобщенный морфологический 
регулятор, действительно «жертвует» ка-
чеством (эффективностью) регулирова-
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ния разнообразия в пользу большей про-
пускной способности.

На рис. 7 представлены графики про-
пускной способности морфорегуляторов 
разнообразия размеров и пропорций че-
репа, построенные по реальным данным 
и соответствующие зависимости между 

MO и пропускной способностью. Видно, 
что подавляющее число наблюдений не 
превышает теоретическое критическое 
значение 0.31. Мы полагаем, что это со-
впадение эмпирических данных и след-
ствий теории информации не случайно: 
механизмы, регулирующие параметры 

Рис. 7. Графики пропускной способности гипотетических обобщённых мор-
фо регуляторов размеров (a) и пропорций (c) черепа, построенные по ре-
альным значениям удельной энтропии; корреляция меры организованнос ти 
(MO) размеров и пропорций черепа с пропускной способнос тью обоб-
щённого морфорегулятора С (b, d).

Fig. 7. Plots of communication channel capacity for hypothetical generalized 
mo rphoregulators of skull size (a) and shape (c) disparity based on the real 
values of relative entropy; b, d– correlation between measure of organization 
(MO) of skull size and shape disparity and channel capacity of generalized 
morphoregulators C (b, d).
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черепа в онтогенезе, вне зависимости от 
их частных особенностей подчиняются 
общим принципам, ограничивающим их 
возможности по качеству передачи управ-
ляющих сигналов.

В 1959 г. Х. Фёрстер впервые предло-
жил использовать информационную из-
быточность в качестве меры внутренней 
упорядоченности системы, возникающей 
в процессе её самоорганизации. Он же 
постулировал, что при моделировании 
сложной системы «среда» и «система» 
должны рассматриваться вместе (Foerster, 
1960). Конкретные механизмы повыше-
ния внутренней организации могут быть 
весьма разнообразны, но их работа не 
должна противоречить ограничениям, 
сформулированным выше в терминах те-
ории информации. Изменение внутренне-
го порядка и разнообразия могут проис-
ходить за счёт: 1) изменений параметров 
распределения элементов системы, об-
ладающих разными свойствами, 2) изме-
нений (перераспределения) элементов с 
разным значением одного и того же свой-
ства (признака), 3) образования связей 
между элементами (изменение условных 
вероятностей). Все перечисленные про-
цессы приводят к локальному снижению 
энтропии и разнообразия (в смысле even-
ness, balance) и, соответственно, к росту 
информации в системе. 

Может ли внутренний регулятор систе-
мы поддерживать гомеостатический уро-
вень внутреннего разнообразия на фоне 
процессов самоорганизации? Гипотети-
чески это возможно при «размножении» 
элементов системы или увеличении числа 
внутренних степеней свободы (Пузачен-
ко, 1992). В последнем случае возника-
ют независимые уровни регуляции. Рост 
размерности (числа степеней свободы) 
регулятора выражается в автономизации 
регуляции отдельных подсистем, которые 

на практике в черепе млекопитающих 
можно объективно выделить. В моделях 
это должно отразиться на размерности 
морфологического пространства. Для со-
хранения баланса организованности (ин-
формации) и разнообразия (энтропии), 
рост размерности морфопространства и 
соответствующий рост валовой энтропии 
должен быть компенсирован повышением 
эффективности работы морфорегулятора. 
На практике мы должны наблюдать сни-
жение удельной энтропии Hd. Однако для 
черепа млекопитающих компенсационное 
снижение Hd в среднем отсутствует и, как 
было показано выше, рост размерности 
всегда сопровождается линейным ростом 
энтропии. Исходя из этих данных, можно 
сделать вывод о том, что рост меры орга-
низованности морфорегулятора черепа 
выше критического уровня, лежащего 
в районе 0.3, видимо более неблагопри-
ятен, чем высокая энтропия и неизбеж-
ные затраты на борьбу с шумами. Следо-
вательно, процессы самоорганизации в 
черепе могут осуществляться только на 
фоне опережающего роста внутреннего 
разнообразия и/или сложности морфоре-
гулятора Эшби.

Из предположения о стационарности 
состояния морфосистемы черепа следует, 
что эмпирически определённый интервал 
размерности моделей морфопростран-
ства, равный 3–4 (= оптимальное число 
независимых полос частот = число не-
зависимых информационных каналов = 
число степеней свобод), должен рассма-
триваться как оптимальный. При этом 
пропускная способность морфорегуля-
тора на один канал (= одну размерность 
модели) принимает значения около 1.18 
бит (размеры черепа) и 1.26 бит (форма 
черепа).

В нашей выборке крайне редко встре-
чались модели морфопространств с очень 
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высокой (до 8–9) и очень низкой (1) раз-
мерностью. Верхний предел размерно-
сти морфосистемы соответствует очень 
высокой пропускной способности мор-
форегулятора, близкой к максимально 
возможной. Существенное отклонение 
размерности модели морфопространства 
от «нормы» должно рассматриваться 
как вероятный признак нахождения всей 
морфосистемы в нестационарном состо-
янии. Каждый такой случай необходимо 
исследовать отдельно и проверять раз-
личные объясняющие гипотезы. Среди 
всех построенных нами моделей морфо-
пространств только пять (< 1.5%) имели 
размерности 8 и 9, причём только одна из 
них описывала разнообразие пропорций 
черепа. Для всех моделей разнообразия 
размеров черепа формальная причина 
очень высокой размерности заключалась в 
присутствии измерений, дисперсия кото-
рых либо не зависела от дисперсии общих 
размеров черепа (например, Myospalax 
myospalax), которая воспроизводится пер-
вой координатой морфопространства, ли-
бо включала две или даже три (Paradipus 
ctenodactylus) независимые компоненты, 
воспроизводимые, соответственно, коор-
динатами с номерами больше 1. 

Например, высокая размерность мо-
дели для самцов и самок Felis catus свя-
зана с разнообразием размеров клыков, 
верхней диастемы, слуховых барабанов, 
затылочной кости, но не промеров, харак-
теризующих общие размеры черепа; ин-
дивидуальные модели для самцов и самок 
в отдельности имели размерность 3. Ме-
ра организованности также находилась в 
пределах варьирования нормы для этого 
макропараметра разнообразия. Поэтому 
высокая размерность модели в данном 
случае, вероятно, объясняется половым 
диморфизмом в регуляции отдельных 
структур черепа. 

Сложная структура морфологического 
разнообразия черепа цокоров Myospalax 
epsilanus с территории Китая и Забай-
кальского края (Россия) выразилась в 
альтернативе построения двух моделей 
морфопространства с тремя (воспроиз-
водит около 70% дисперсии морфоло-
гических дистанций) и девятью (86.5% 
дисперсии) координатами. Обычно та-
кая ситуация служит указанием на при-
сутствие «скрытой» иерархии в данных. 
Есть основания полагать, что цокоры, 
обитающие в России и на приграничных 
территориях Китая, морфологически и 
генетически разнородны (Puzachenko et 
al., 2014), а высокий уровень их разноо-
бразия, возможно, является индикатором 
современного процесса видообразования.

Наверно наиболее интересный при-
мер в нашей выборке представляет че-
реп серого хомячка Cricetulus migratori-
us (рис. 5a). Экстремальная размерность 
морфопространства пропорций черепа (9) 
у этого вида сочетается с относительно 
высокими значениями меры организован-
ности и низким разнообразием размеров 
черепа (размерность модели 2). Варьиро-
вание формы черепа в значительной сте-
пени носит случайный характер (шум); 
существенная доля дисперсии не описы-
вается в рамках модели морфопростран-
ства даже такой высокой размерности. 
При этом относительно первой (основ-
ной) координаты морфопространства рас-
пределение микросостояний бимодально, 
но при этом не связано с полом. Оказа-
лось, что, используя координаты морфо-
пространства как переменные, возможно 
построить две разные по содержанию 
классификации особей, которые, однако, 
равноценны по своим статистическим 
параметрам. Учитывая экстремальную 
величину размерности морфопростран-
ства, можно предположить существенное 
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отклонение морфосистемы серого хомяч-
ка от стационарного состояния, возможно 
обусловленное процессами внутривидо-
вой дифференциации. 

Формально, с позиции кибернетики 
и теории информации, увеличение раз-
мерности морфопространства может 
отражать расщепление полосы частот 
регулятора по независимым каналам в 
качестве меры борьбы с шумами в усло-
виях неустойчивости морфосистемы. С 
позиции синергетики (Хакен, 1991; Кли-
монтович, 2001; Хакен, Хакен-Крель, 
2002 и др.) состояние системы с большим 
числом степеней свободы или параметров 
порядка может маркировать ситуацию, 
предшествующую так называемому не-
равновесному фазовому переходу (т. е. 
необратимой эволюции) системы с со-
хранением в будущем гораздо меньшего 
числа степеней свободы. С биологической 
точки зрения высокая размерность мор-
фопространства формы черепа у серого 
хомячка означает большую свободу в фор-
мировании пропорций отдельных отделов 
черепа за счёт их независимой регуляции 
на фоне достаточно жёсткого ограничения 
на варьирование общих размеров. Отме-
тим ещё раз, что состояния морфосистем, 
подобные описанным выше, встречаются 
редко, что не противоречит гипотезе о ста-
ционарном состоянии морфосистем, как 
о наиболее вероятном.

Подробный анализ гипотез о динамике 
макропараметров разнообразия биологи-
ческих систем, таких как череп млекопи-
тающих, в их индивидуальном развитии 
или в эволюции выходит за рамки данного 
статьи. Возможности подобного анализа 
существенно ограничены недостатком эм-
пирических данных. Тем не менее, в силу 
важности этой темы кратко рассмотрим 
здесь некоторые результаты. Примеры 
онтогенетической динамики параметров 

разнообразия черепа представителей не-
скольких отрядов млекопитающих (Mar-
tes martes, Vulpes lagopus, Bison bonasus, 
Spalax microphthalmus, Castor fi ber) при-
ведены в наших работах (Пузаченко, 
2013; Puzachenko, Korablev, 2014). Они 
свидетельствуют пока в пользу гипотезы 
о квазициклических изменениях пара-
метров разнообразия морфологического 
регулятора не только в период основного 
роста черепа, но и в течении всей жиз-
ни животного. Конкретно, в ходе пост-
натального онтогенеза морфосистема 
черепа претерпевает обратимые (в отно-
шении переменных морфологического 
разнообразия) переходы между: а) более 
упорядоченными и организованными и 
б) менее упорядоченными и менее ор-
ганизованными состояниями. При этом 
амплитуда колебаний параметров мор-
фологического разнообразия зависит от 
возрастной стадии таким образом, что в 
начальный период роста она выше, чем во 
взрослом состоянии, но может вновь воз-
растать на финальной (сенильной) стадии 
онтогенеза. 

В этих выводах представляется наи-
более важным, что не было обнаружено 
последовательного (градуального) воз-
растания внутреннего порядка (органи-
зованности) в постнатальном онтогенезе 
черепа. На этом фоне дисперсия значений 
меры организованности поддерживалась 
в относительно узком коридоре, величи-
на MO не выходила за свой критический 
уровень (≈ 0.31), пропускная способность 
морфорегулятора Эшби изменялась от вы-
сокой (высокое внутреннее разнообразие) 
до низкой (низкое внутреннее разнообра-
зие). Общая картина усложняется относи-
тельной независимостью регулирования 
разнообразия размеров и формы черепа, о 
чём уже было упомянуто выше. При этом 
разные по сочетанию значений параме-
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тров разнообразия состояния морфоси-
стемы в целом корреспондируются с из-
вестными фазами роста в постнатальном 
онтогенезе, описываемого S-образной 
кривой: 1) «латентная» фаза — низкий 
уровень организованности размеров и 
относительно высокий уровень органи-
зованности пропорций черепа, 2) отно-
сительно короткая фаза быстрого роста 
— высокий уровень организованности 
размеров и высокое разнообразие формы 
черепа, 3) фаза ограниченного изменения 
размеров — взрослые (половозрелые), но 
не старые животные — рост организован-
ности разнообразия формы черепа при 
относительно низкой организованности 
разнообразия его размеров, 4) финальная, 
сенильная фаза, старые животные — па-
дение организованности разнообразия как 
размеров, так и формы черепа.

В целом, все теоретически возможные 
варианты изменений систем укладывают-
ся между полностью детерминированной 
и полностью вероятностной динамикой. 
Этим крайностям соответствует детер-
минированная и вероятностная система 
регулирования. Если речь идёт о статич-
ном рассмотрении системы, как в нашем 
примере черепа млекопитающих, то здесь 
каждое микросостояние может быть ин-
терпретируемо как проекция некоторой 
динамической (неизвестной) траектории 
системы в локальной модели морфопро-
странства. Поэтому по макропараметрам 
морфологического разнообразия можно с 
определёнными ограничениями судить и 
о характере управления, и о потенциаль-
ном характере динамики морфосистемы. 

Минимальное значение организован-
ности достигается в случае случайного 
и равномерного распределения микросо-
стояний по объёму морфопространства. 
Для идеального равномерного распреде-
ления величина МО должна сколь угод-

но близко приближаться к нулю с ростом 
числа наблюдений. Такое распределение 
соответствует чисто вероятностной и не-
предсказуемой динамике, в которой все 
возможные состояния имеют примерно 
равную вероятность осуществления. Эм-
пирическое значение МО для выборок с 
реалистичными величинами N составля-
ет около 0.08. Морфосистемы с MO < 0.1 
относятся к категории вероятностных или 
стохастических систем (Бир, 1963), а их 
регулятор характеризуется очень высо-
кой пропускной способностью и низкой 
эффективностью. Для моделей с нормаль-
ным распределением микросостояний в 
морфопространстве расчётное среднее 
значение меры организованности лежит 
в районе 0.24. Хотя речь идёт о случай-
ном гауссовом распределении, диспер-
сия здесь явно ограничена, что привносит 
определённый квазидетерминизм. Более 
жёсткие ограничения реализуются, напри-
мер, в случае сильно ассиметричного гам-
ма-распределения микросостояний. Для 
него оценка MO составляет уже около 0.46, 
т. е. превышает критический уровень 0.31. 

В пределе, для морфосистемы с абсо-
лютно детерминированной регуляцией 
мера организованности равна единице, 
а проекция динамической траектории в 
морфопространстве будет представлена 
единственной точкой. В качестве при-
меров детерминированных, в том числе 
сложных, систем обычно приводят прибо-
ры и автоматы, созданные человеком (ав-
топилот, компьютер, двигатель автомоби-
ля и т. п.). Но и естественные физические 
системы на микро- и макроуровне часто 
характеризуются детерминированным по-
ведением. Среди биологических систем 
детерминированные системы встречаются 
существенно реже; кроме этого, для био-
логических систем типична смена режи-
мов динамики. По нашим данным, нор-
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мальный диапазон варьирования MO для 
морфосистем черепа лежит в интервале 
от 0.1 до 0.22 при верхней границе около 
0.31. Соответственно, морфологическая 
система черепа млекопитающих относит-
ся к третьей, промежуточной категории, а 
именно к категории вероятностно-детер-
минированных систем (Бир, 1963). 

9. Заключение

Морфоразнообразие черепа млекопи-
тающих является одним из аспектов про-
явления более общего явления — биологи-
ческого разнообразия организмов, которое 
в свою очередь, рассматривается нами как 
частный случай феномена разнообразия 
материальных систем. Формальная основа 
развиваемого подхода базируется на не-
скольких аксиоматических утверждения. 
Основное из них постулирует казуальное 
единство эволюции неживой материи 
Вселенной и живого вещества на Зем-
ле. Следствием этого единства является 
всеобщность фундаментальных законов 
(ограничений) эволюции.

В работе предложена статистическая 
модель — точнее, ряд сопряжённых мо-
делей: «морфосистема» ↔ «модель мор-
фопространства» ↔ «метамодель» — для 
описания этого явления (Пузаченко, 2013), 
позволившая включить в контекст иссле-
дования результаты теории информации и 
кибернетики, а также проверить на нашем 
объекте ряд связанных с ними гипотез. 

Для измерения морфологических дис-
танций между особями (элементами мор-
фосистемы) определены оптимальные ме-
трики — дистанция Евклида (различия по 
размерам черепа) и ранговая корреляция 
Кендалла (различия по форме черепа). 

Морфопространство строится как 
обычная многомерная модель методом 
неметрического многомерного шкалиро-
вания. Совокупность дистанций между 

образами элементов морфосистемы в 
морфопространстве определяет его уни-
кальную внутреннюю структуру. В свою 
очередь, структура модельного простран-
ства характеризует уникальное макросо-
стояние морфосистемы. 

Морфологическое разнообразие пред-
ставляет совокупность разных свойств 
структуры морфопространства, начиная 
с самой размерности модели. Все функ-
ции, построенные на основе распреде-
ления образов элементов морфосистемы 
или микросостояний, являются макропа-
раметрами морфосистемы. В статье для 
иллюстрации подхода в качестве макро-
параметров использованы размерность 
модели и три информационных индекса 
— валовая энтропия (энтропия Шеннона), 
удельная энтропия и мера организованно-
сти. Потенциальный перечень макропара-
метров, связанных с разными аспектами 
морфологического разнообразия, суще-
ственно шире.

Анализ результатов выявил чёткие за-
кономерности реализации морфологиче-
ского разнообразия черепа, в том числе 
существенные ограничения варьирования 
характеризующих его параметров. Пара-
метры морфологического разнообразия 
являются макропараметрами черепа как 
целого и практически не зависят от си-
стемы первичных измерений, что обе-
спечивает корректность количественного 
сравнения представителей разных таксо-
номических групп. 

Анализ распределений значений ма-
кропараметров морфоразнообразия вы-
явил существование очень узких интер-
валов, в которых сосредоточена основная 
часть эмпирических значений. Мы сопо-
ставили эти интервалы с «нормами», ха-
рактеризующими область стационарного 
состояния морфосистем черепа, вероят-
но, общую для млекопитающих. Резкое 
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отклонение наблюдаемых значений хотя 
бы одного параметра разнообразия от 
«нормы» мы склонны рассматривать как 
признак неустойчивости всей системы. 

Обнаружено, что варьирование меры 
организованности разнообразия как раз-
меров, так и формы черепа подчиняется 
теореме о пропускной способности кана-
ла связи К. Шеннона.

Величина меры организованности 
0.31, вероятно, является инвариантной 
для черепа млекопитающих и одновре-
менно маркирует верхнюю границу ин-
тервала значений параметра, внутри ко-
торого в принципе возможна реализация 
стационарного состояния морфосистем. 
Более высокая организованность при-
водит к снижению скорости передачи 
информации в системе регуляции, что 
вероятно критически сказывается на ра-
боте морфорегуляторных процессов. По-
давляющее число исследованных мор-
фосистем демонстрирует очень высокую 
пропускную способность. Из теории сле-
дует, что такая пропускная способность 
предполагает осуществление регуляции 
морфогенеза в условиях высокой мощ-
ности «теплового шума», существенно 
превышающей мощность «полезного сиг-
нала». Динамика таких систем частично 
предсказуема на уровне определения гра-
ниц множества возможных состояний, но 
для таких систем невозможно привести 
строгое (исчерпывающее) описание ра-
боты их регуляторных механизмов из-за 
существенного вклада стохастики.

У.Р. Эшби предполагал (Эшби, 1966), 
что системы должны «стремиться» к по-
вышению эффективности управления 
процессами самоорганизации за счёт со-
вершенствования регуляторных механиз-
мов. Другими словами, регулятор должен 
«стремиться» при всех ограничениях к 
детерминированному поведению (MO > 

0.31). С другой стороны, на уровне отно-
сительно целостной системы, такой как 
череп, мы наблюдаем противоположную 
тенденцию, когда в работе регулятора 
присутствует мощная стохастическая, 
вероятностная компонента (MO < 0.31). 
Таким образом, в данном случае эмпи-
рические данные не подтверждают тео-
ретические предположения об эволюции 
регулятора.

В целом, результаты исследования мо-
гут служить обоснованием правомерно-
сти применения инструментария теории 
информации и кибернетики для описания 
и моделирования морфологического раз-
нообразия. Особенно продуктивно для 
обобщённого описания представление 
морфосистемы как модели гомеостатиче-
ского регулятора, или морфологического 
регулятора Эшби. Модель морфопро-
странства позволяет количественно оха-
рактеризовать работу этого регулятора, 
включая его пропускную способность и 
эффективность. Эти оценки в обобщён-
ной форме характеризуют совокупность 
работы всех регуляторных механизмов в 
черепе и позволяют формулировать пред-
положения о характере эволюционной 
динамики морфосистем. 

Так, основной вывод из анализа меры 
организованности об ограничении про-
пускной способности морфорегулятора 
Эшби «снизу» предполагает исключи-
тельно вероятностно-детерминирован-
ную динамику морфосистем. Можно 
утверждать, что эволюция совокупных 
регуляционных механизмов морфогене-
за от молекулярного уровня до уровня 
целой структуры, такой как череп млеко-
питающих, не привела к детерминизму и 
высокой эффективности (по формальным 
критериям теории связи) регуляции.

Отметим, что близкая по содержанию 
проблема обычно рассматривается в со-
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временной теории управления (социаль-
ные науки) в отношении как принятий 
управленческих решений, так и управля-
емых систем (Теория управления, 2005), 
особенно в рамках парадигмы, в которой 
организации рассматриваются как от-
крытые системы с вероятностным по-
ведением (Бурганова, 2009). Последний 
пример демонстрирует содержательную 
связь, казалось бы, частной проблемы 
морфологического разнообразия черепа 
млекопитающих с более общей пробле-
мой регулирования сложных, в том чис-
ле социальных систем. Однако основная 
фундаментальная проблема состоит не 
столько в раскрытии множества частных 
механизмов регуляции или, в более общей 
форме, механизмов эволюции, действу-
ющих в разных материальных системах, 
а в ответе на вопрос: почему в услови-
ях известной нам Вселенной возможно 
существование очень сложных систем 
с вероятностно-детерминированной ре-
гуляцией, таких как живые организмы, 
экологические и биосоциальные систе-
мы, возникшие и эволюционирующие на 
«кромке хаоса» (Арзуманян, 2012)?

Теоретически, одно из возможных пре-
имуществ поддержания высокого уровня 
стохастичности морфорегулятора Эшби 
состоит в высокой чувствительности к 
возмущениям среды, которая понимается 
в самом широком контексте. Эта чувстви-
тельность пропорциональна пропускной 
способности. Неизбежная плата в виде 
несовершенства регуляционных механиз-
мов и связанных с этим дополнительных 
затрат (высокая избыточность информа-
ционных кодов, дублирование систем 
уп ра вления и передачи информации, со-
ответствующие энергетические затраты, 
и т. д.) компенсируется возможностью 

для сложной неравновесной открытой 
системы находиться и поддерживать ста-
ционарное состояние в случайно варьи-
рующей среде.

Вероятностно-детерминированная ди-
намика характерна для моделей реаль-
ных объектов, относимых к классу очень 
сложных систем, таких как био- и соци-
альные системы. Поэтому основные ре-
зультаты исследований информационно-
статистических свойств таких объектов, 
как череп млекопитающих, могут быть 
экстраполированы и на другие сложные 
системы.

Предложенная модель морфопрост-
ранства, её интерпретации и связанные с 
ней параметры разнообразия дают прин-
ципиальную возможность корректного 
количественного сравнения морфологиче-
ского разнообразия у эволюционно дале-
ких организмов (не только разных отрядов 
млекопитающих) на основе традицион-
ных морфологических переменных.

В дальнейшем необходимо расширить 
не только спектр объектов исследования 
морфологического разнообразия за счёт 
представителей позвоночных животных 
и беспозвоночных животных, но уделить 
особе внимание исследованию динами-
ки параметров разнообразия на разных 
пространственно-временных масштабах.
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FUNCTIONAL INTERRELATIONS BETWEEN 
CONCHOLOGICAL AND ANATOMICAL CHARACTERS 

IN STYLOMMATOPHORA (MOLLUSCA, GASTROPODA)
Anatoly A. Schileyko
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Parameters of shells (shape, size) of stylommatophoran mollusks are 
determined by the history of the group, peculiarities of their food and con-
ditions of life in different geological periods, as well as genetic nature. 

The history of Stylommatophora since the Paleozoic is briefl y discussed. 
It is assumed that one of the important factors determined the historical 
development of stylommatophorans were peculiarities of their food.

The aperture is the main channel of communication of a mollusk with 
the outside world and any elements of the apertural structure are related, 
directly or indirectly, with the adaptation of animals to their environment. 
Therefore, special attention is paid in the article to the morphofunctional 
analysis of apertural structures. The main results of this analysis may be 
summarized by six basic conclusions.

1. The teeth in the aperture are represented by two categories that are 
designated as superfi cial and immerged. Superfi cial teeth are local thi cke-
nings of the lip; immerged ones are natural result of narrowing of the last 
whorl at the fi nal stages of the shell formation.

2. Superfi cial teeth and lip serve basically for squeezing mucus from the 
mantle collar and the epiphragm formation.

3. Superfi cial teeth there are mostly in mollusks, that dig themselves into 
the soil to survive of dry season.

4. The main function of immerged teeth is providing an optimal orien-
tation of shell with visceral sack with respect to the cephalopodium and 
improvement of management of high shell.

5. With increase of aridity, amplifi cation of the superfi cial teeth and 
weakening of immerged teeth is observed. This trend is clearly seen in the 
species that live openly and survive the drought by gluing to the substrate 
using the aperture.

6. Snails inhabiting steppe, desert and semi-desert areas often lack ape-
rtural teeth and well developed lip. In such species, a wide lapel of the 
aperture is often developed, contributing to tight contact of the aperture to 
the substrate.
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In several families persisting in the current geological time, there is 
a clear trend toward shell reduction leading to the formation of a slug 
mo rphotype, with all reduction stages being observable over their mem-
bers. Reduction of shell stimulates perfecting of the nervous system and 
improvement of physiological features of mollusks, as well as growing 
complexity of their behavior. From this a forecast follows that this trend 
will be intensifi ed in the course of further evolution of Stylommatophora.

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ВЗАИМОСВЯЗИ 
КОНХОЛОГИЧЕСКИХ И АНАТОМИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 

У STYLOMMATOPHORA (MOLLUSCA, GASTROPODA)
Анатолий A. Шилейко

Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН; asch0829@gmail.com

Параметры раковины (форма, размеры) стебельчатоглазых моллю-
сков (Stylommatophora) определяются историей развития группы, осо-
бенностями их питания и условиями существования в разные геоло-
гические периоды, а также эпигенетическими ограничениями. 

Кратко анализируется история развития стиломматофор начиная 
с палеозоя. Предполагается, что одним из важных факторов, опреде-
ливших развитие стебельчатоглазых моллюсков, были особенности 
их пищевых объектов.

Устье есть основной канал связи моллюска с внешним миром и 
любые элементы строения устья так или иначе связаны, прямо или 
опосредованно, с приспособлениями животных к условиям внешней 
среды. Поэтому особое внимание в статье уделено морфофункцио-
нальному анализу устьевых структур. Основные результаты этого ана-
лиза сводятся к шести базовым положениям.

1. Зубы в устье представлены двумя категориями, которые обо-
значаются как поверхностные и погружённые. Поверхностные зубы 
представляют собой местные утолщения губы; погружённые часто 
появляются как естественный результат более или менее ярко выра-
женного сужения последнего оборота на заключительных этапах он-
тогенетического формирования раковины.

2. Поверхностные зубы и губа служат в основном для выжимания 
слизи из края мантии и формирования эпифрагмы.

3. Поверхностные зубы имеются большей частью у моллюсков, за-
рывающихся в почву на сухой сезон.

4. Основная функция погружённых зубов — обеспечение опти-
мальной ориентации раковины с висцеральным мешком по отноше-
нию к цефалоподиуму и совершенствование управлением высокой 
раковиной.

5. С возрастанием аридности условий наблюдается усиление по-
верхностных зубов и ослабление погружённых. Эта тенденция хоро-
шо прослеживается у видов, живущих открыто и переживающих за-
суху, приклеиваясь устьем к субстрату.
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6. Улитки, обитающие в степных, полупустынных и пустынных 
местностях, часто лишены устьевых зубов и хорошо развитой губы. 
У таких видов часто развит широкий отворот края устья, способству-
ющий плотному прилеганию устья к поверхности субстрата.

В настоящее геологическое время в пределах нескольких семейств 
чётко прослеживается тенденция к редукции раковины, приводящая 
к становлению морфотипа слизней. В современной фауне прослежи-
ваются все этапы утраты раковины. Редукция раковины стимулирует 
совершенствование нервного аппарата и физиологических характери-
стик моллюсков, а также усложнение их поведения. Из этого следует 
прогноз, согласно которому в ходе дальнейшей эволюции стебельча-
тоглазых эта тенденция будет усиливаться.

1. Introduction
Superorder Stylommatophora is a large 

(at least 25000 species) and diverse (about 90 
families, 2600 genera and subgenera) group 
of terrestrial pulmonate mollusks spread all 
over the continents (absent in the Antarc-
tic only, although present in sub-Antarctic 
islands). Although initially stylommato-
phorans are moisture-loving animals, many 
of them have mastered almost all types of 
biotopes and often form large aggregations.

Causes of prosperity (or, on the contrary, 
the oppressed state) of a group depend on 
external factors (climate, soil, topographic 
features, geologic history of the region, hu-
man activities) as well on the peculiarities of 
the organization of the animals themselves. 

Although the “peculiarities of the orga-
nization” may include not only morphologi-
cal, but also physiological, biochemical, and 
ethological properties of organisms, here are 
considered predominantly morphological 
characters, the adaptive signifi cance of which 
is the subject of the present discussion.

Main and permanent danger threatening 
land mollusks living in conditions of dry cli-
mate (or in regions where the rainy periods 
are regularly replaced by dry seasons) is the 
danger of dehydration. Nevertheless, there 
is a large number of species living and even 
prospering in arid areas. Therefore, those 

characters of molluscs should be considered 
fi rst of all, which look like adaptations to the 
conditions existing in arid zones. Morpho-
functional analysis often allows to advance 
a hypothesis on the adaptive signifi cance of 
this or that character.

The systematic study of terrestrial pul-
monate mollusks constituting superorder 
Stylommatophora began, naturally, from 
descriptions of their shells. Start of a broad 
study of the internal organization of ter-
restrial pulmonate mollusks was laid in 
1855, when two fundamental publications 
have been issued by a German priest Adolf 
Schmidt and a French naturalist Alfred Mo-
quin-Tandon. These studies have demonstrat-
ed the existence of a wide variety of char-
acters, mainly those related to the structure 
of reproductive tract. Since that time, the 
anatomical method began to be widely used 
in studies on the systematics and phylogeny 
of pulmonate mollusks.

As a result, to date a vast array of infor-
mation about the internal structure of stylom-
matophorans has been accumulated, fi rst of 
all concerning reproductive tract and radula.

However, the functional signifi cance of 
the structural features of these animals is 
rarely discussed. One of many examples of 
ignoring the functional role of certain char-
acters is the division of Stylommatophora 
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into four large taxa of ordinal rank according 
to the structure of the excretory apparatus 
(Orthurethra, Sigmurethra, Mesurethra, and 
Heterurethra) proposed by Pilsbry (1900) 
and supplemented by Baker (1955). Actually, 
these four names describe, or characterize, 
the four states of the excretory system, and 
the most perfect condition (sigmurethria) can 
occur independently in different evolutionary 
branches of Stylommatophora (Schileyko, 
1975, 1978a).

It should be noted that paleontologists, in 
contrast to zoologists, use very effectively the 
method of phylogenetic reconstructions based 
on the morphofunctional analysis of fossil 
material from which they “squeeze” all what 
is possible. One can point, as examples, to 
brilliant works by Bizikov (2008) on the evo-
lution of cephalopod shells and by Parkhaev 
(2008) on minute Cambrian gastropods.

Correct analysis of functional relation-
ships between anatomical and conchological 
features is impossible without taking into 
consideration the biological aspects, espe-
cially the behavior of snails during mating 
and feeding.

It is impossible to discuss the problems 
of functional morphology without touching 
the problems of phylogeny, because one of 
the most natural assumption of morphofunc-
tional analysis is the assumption that some 
taxon has originated from some other taxon.

Nor less closely the morphofunctional 
analysis is related to the problems of sys-
tematics. For example, the understanding of 
the nature of such a feature as the topography 
of the retractor of right (in sinistral forms — 
left) ommatophore has permitted to suggest 
that xerophilic Hygromiidae do not constitute 
a separate taxon Helicellinae, but is a result 
of parallel evolution (Schileyko, 1978b).

Obviously, the conclusions based on 
morphofunctional analysis, are speculative 
to some extent and often give the reason to 

reproach their author in anthropomorphism. 
However, any formulated and published hy-
pothesis is a matter for further discussion, 
during which it will be either confi rmed or 
improved, or rejected and replaced by a more 
correct interpretation of the known facts. In 
any case, nomination of a hypothesis serves 
as an impetus to further analysis and/or al-
ternative interpretation of these facts and is 
targeted to the obtaining of new ones.

Abbreviations used in the fi gures thro u-
ghout the article are as following: H – heart; 
K – kidney; LL – left lobe of mantle collar; 
MC – mantle collar; P – pneumostome; PL – 
pneumostomal lobe of mantle collar; R – rec-
tum; RL – right lobe of mantle collar.

2. Shell and soft body
2.2. Shell shape and size 

2.2.1. The shell shape
General analysis of the shell geometry 

has been presented by Raup (Raup, 1966; 
Raup, Stanley, 1971), who has selected four 
principal parameters: 

1. The shape of the generating curve. This 
curve is a line of crossing the widening tube 
(cone) with the plane, in which lies the axis 
of coiling; in the majority of gastropods it 
coincides with the plane of aperture. 

2. The whorl expansion rate. The rate of 
the widening of generating curve as it rotates 
around the axis (= rate of the whorl widening 
= step from the axis). This is a relation of any 
linear size (for example, of the diameter) of 
two generating curves separated by the entire 
whorl of the spire. 

3. The position of the generating curve 
in relation to the axis. This parameter is im-
portant in some cases when the generating 
curve is not a circle. 

4. The rate of whorl translation (= trans-
lation of the whorl, = step along the axis). 
It is expressed best of all by the relation of 
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shifting along to the axis at any part of the 
whorl around the axis.

These four parameters usually do not 
change during growth, although exceptions 
are known. For example, in Tetrentodon and 
Gyraxis (Urocoptidae), all whorls form a 
tight spiral, except for 2–3 last whorls, which 
are not in contact with each other, forming a 
kind of corkscrew (Fig. 1).

In the context of our consideration, two 
parameters are most important: the second 
one (step from the axis) and the fourth one 
(step along the axis). An increase the step 
from the axis leads to formation of fl attened 
shell, while that of the step along the axis 
leads to the arising of elongated shell.

The general habitus of the shell is mostly 
determined genetically, and many taxa of the 
family rank are characterized quite defi nite-
ly by conchological characters. To such taxa 
one could attribute, for example, Vertigini-
dae, Gastrocoptidae, Pyramidulidae, Valloni-
inae (Valloniidae), Speleodiscidae, Strobi-
lopsidae, majority of Enidae+Pachnodidae, 
Megaspiridae, Urocoptidae, Clausiliidae, 
Succineidae, where the external appearance 

of shell usually allows a confi dent judging 
about the familial belonging of the species. 
However, the shell, for example, of helicoid 
appearance is characteristic for a number 
of families (Xanthonychidae, Epiphrag-
mophoridae, Bradybaenidae, Camaenidae, 
Pleurodontidae, Helicidae, Hygromiidae), 
so it is impossible to reveal to which family 
belongs the species with such shell without 
prior knowledge of anatomy (before all, the 
structure of reproductive tract) of the given 
species.

A more or less swollen last whorl is char-
acteristic for helicoid shells. This whorl is a 
container for withdrawal of cephalopodium: 
the larger relative volume it (cephalopodium) 
occupies, the more is the volume of a foot and 
hence the more muscular effort it can develop 
and more effectively the animal can burrow 
into the soil for aestivation or hibernation. 
At the same time, the presence of relatively 
bulky cephalopodium means that the animal 
is able to store a suffi ciently large volume of 
water in its tissue, which is essential for the 
snails living in regions with a dry season. It 
is clear that much swollen last whorl is ob-

Fig. 1. Shells with partly uncoiled lower whorls. Above is Tetrentodon barroi Ja-
ume et Torre, 1972, below is Gyraxis brooksiana (Pfeiffer, 1859). After Schi-
leyko (1998–2007).

Рис. 1. Раковины с частично развёрнутыми последними оборотами. Вверху – 
Tetrentodon barroi Jaume et Torre, 1972, внизу – Gyraxis brooksiana (Pfei ffer, 
1859). По Schileyko (1998–2007).
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served, as a rule, in more or less depressed 
shells (from globular to fl at). In such shells, 
there is often a peripheral angle or keel, the 
function of which will be discussed below.

Concerning high-spired shells, i. e. those 
having the height greater than the diameter, 
such a shape is usually achieved either by 
increasing the step along the axis, or by in-
creasing the number of whorls.

Increasing of step of whorls along the ax-
is is not always associated with a signifi cant 
increase in the number of whorls, but such 
shells usually have relatively high aperture.

The results of evolution in this way can be 
seen on the example of Oleacinidae (Fig. 2). 
Now the question is, what such shells give 
to their owners? As the oleacinids are preda-
tors, they, to search of a prey (mainly oligo-
chaetеs, soil larvae of some insects and other 
snails), often must penetrate the soil holes. 
The depth of immersion of the molluscan 
head to the hole is mainly limited by the po-
sition of the breathing orifi ce. Evidently, if 
the angular region, where the pneumostome 
occurs, squeezes into a narrow passage, some 
diffi culties with breathing may appear. The 
formation of a relatively high aperture, and 

hence, the shift of the pneumostome up-
wards (i. e. towards the top) allows if not to 
avoid completely this problem, but at least 
to minimize it substantially. The same rea-
son explains the fact that the anterior end of 
the cephalopodium in Oleacinidae is mostly 
strongly elongated, and this allows the snail 
to penetrate deep into the soil, leaving pneu-
mostome above its surface. The tendency to 
increase relative height of aperture can be 
traced in the series of Varicella — Guillar-
modia — Plicoleacina — Streptostyla — 
Strebelia; if a number of other representa-
tives of oleacinids are included in this row, 
one can make it even smoother.

Another feature associated with the ap-
erture is its orientation relative to vertical 
plane (i. e. the plane of the columella loca-
tion). Aperture can be straight, i. e. its plane 
is parallel to the vertical plane, or can be lo-
cated at an angle to it. In the latter case, the 
aperture is usually more or less descending 
in front, i. e. at a standard position the upper 
margin of the aperture is closer to the observ-
er than the lower one. The stronger the last 
whorl descending, the more the plane of the 
aperture deviates from the vertical plane. In 

Fig. 2. Morphological series of Oleacinidae. 
Рис. 2. Морфологический ряд Oleacinidae. 
From left to right/Слева направо: Varicella, Guillarmodia, Plicoleacina, Strep-

tostyla, Strebelia. 
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fl at lenticular shells the angle of inclination 
of the aperture can reach nearly 90º, i. e. in 
this case the aperture is almost horizontal. In 
very rare cases [Hypselostoma, Campolae-
mus, Boysia (Hypselostomatidae); Anostoma 
(Bulimulidae)] the aperture is also almost 
horizontal, but its plane turned upward, to 
the side of shell apex (Fig. 3).

The reasons causing the appearance of 
strongly descending aperture, are under-
standable from functional point of view: a 
snail with such aperture, when sitting, say, 
on the surface of a rock, can very tightly ad-
join to the substrate and, is probably hardly 
noticeable for some natural enemies (mainly 
amphibians, birds, and some mammalians). 
Besides, this orientation of the aperture cre-
ated a more effective resistance to such ef-
fects as, e. g., strong gusts of wind or water 
fl ow in time of heavy shower. It should be 
added that strongly descended oblique aper-
ture is often associated with the formation of 
an angle or even keel on the shell periphery, 
which further increases its “streamlining”. 
In this regard, an attention should be called 
to the fact that the angulated shell appears 
often in juvenile animals, whereas the angle 
may disappear in fully formed shells. This 
phenomenon is appropriate to connect with 

the fact that defi nitive aperture, which often 
carries various structures (in particular, the 
lip which promotes to tight adjoining of the 
aperture to the substrate) that minimizes the 
adverse external effects, in juveniles have 
not yet been formed, and the presence of ju-
venile keel partly compensates the absence 
of “adult” structures.

It is more diffi cult to understand the rea-
sons of appearance of the aperture, which 
plane is facing upward (like, for example, 
in Anostoma). For the correct interpretation 
of such a character, it is desirable to know 
the biology of the respective species, namely 
how they survive the unfavorable seasons, 
whether there is a difference in the conditions 
of life and behavior in young and adult in-
dividuals, in particular their behavior during 
copulation, the peculiarities of their diet and 
movement. One of possible suggestions is 
that such an aperture is associated with a 
specifi c behavior during mating, since juve-
niles have a normal position of aperture, and 
turning of the plane of the aperture upward 
begins just in subadult age, immediately be-
fore puberty.

Flattened shells (many Discidae, Trocho-
morphidae, Zonitidae and some ot hers) are 
often characteristic for the mollusks living 

Fig. 3. Shells with aperture turned upward, after Schileyko (1998–2007).
Рис. 3. Раковины с обращённым вверх устьем, по Schileyko (1998–2007).
From left to right/Слева направо: Hypselostoma roebeleni (Moellendorff, 1890), 

Campolaemus perexilis (Smith, 1892), Boysia boysii (Pfeiffer, 1846), Anostoma 
depressum Lamarck, 1822. 
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under the bark of stumps, under stones and in 
similar places. Reasons for such a correlation 
are obvious. Increasing of the whorls number 
often also leads to formation of high shells 
[fl at shells with a large number of whorls 
as Cupulella (Subulinidae), Hendersoniella 
(Urocoptidae), Coxia (Trochomorphidae), 
and Polygyratia (Camaenidae) are extremely 
rare (Fig. 4)]. In such shells the number of 
whorls can reach 30 or even more, and they 
are characteristic for the majority of Enidae, 
Clausiliidae, Megaspiridae, Bulimulidae, 
Urocoptidae. Snails with a similar elongated 
shell live mostly (though with many excep-
tions) on vertical surfaces — rocks, stems 
of grasses and shrubs, etc.). Freely hanging 
shell requires minimal effort to control it 
(more on this matter see below).

2.2.2. The shell size 
The size of mollusks is determined by at 

least three factors: 1. Genetic nature of the 
species setting certain limits on their vari-
ability (for example, no one member of Ver-
tiginidae can reach the size of the smallest 
species of Achatinidae); 2. Environmental 
conditions. This circumstance is often asso-
ciated with the intraspecifi c variation: in gen-
eral, more favorable conditions of life lead, 

as a rule, to the increased size of individuals. 
3. Biology of the species, i. e. peculiarities 
of nutrition, microhabitats, life cycles, and 
breeding peculiarities.

The fi rst and second of the above factors 
do not require explanations. The third factor 
deserves a more detailed consideration, be-
cause it is closely linked to the evolution of 
terrestrial Pulmonata as a whole. This prob-
lem was discussed by the author (Schileyko, 
2014), so I repeat here in brief the principal 
points only.

The most ancient fi ndings of terrestrial 
pulmonate mollusks are dated by the Paleo-
zoic (Carboniferous–Permian) (Solem, Yo-
chelson, 1979) (Fig. 5). Noteworthy, all of 
them had a small size: the height of the bul-
let-shaped shells (Dendropupa, Anthracop-
upa) do not exceed 8 mm (Dendropupa ve-
tusta), but usually they were even smaller, no 
more to 5 mm; the diameter of the fl attened 
ones (Protodiscus) is no more than 2.5 mm.

Evidently, the very fi rst steps of pulmo-
nates moving from the sea onto the land were 
made through the littoral. At that time, the 
only source of their food was detritus — an 
organic material produced by the shallow-
water inhabitants including content of bac-
terial and algal mats. Hence, for the earliest 

Fig. 4. Multi-whorled fl at shells. Аfter Schileyko (1998–2007).
Рис. 4. Многооборотные плоские раковины. По Schileyko (1998–2007).
From left to right/Слева направо: Cupulella valley Aguayo et Jaume, 1948, Hen-

dersoniella palmeri (Dall, 1905), Coxia macgregori (Cox, 1870), Poly gyratia po-
lygyrata (Born, 1778). 
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non-marine mollusks the initial type of their 
nutrition was detritophagy and probably bac-
teriophagy. If so, it is clear that with such 
a low-calorie food the mollusks could not 
reach large size.

Real heyday of the land pulmonates has 
started since the early Cretaceous simulta-
neously with widespread distribution of the 
angiosperm plants, which provided abundant 
and inexhaustible food resource. It should 
be underlined that the modern pulmonates 
do not eat either gymnosperms or ferns or 
mosses, which form the basis of the planet 
fl ora throughout most of the Mesozoic.

Starting from the upper Cretaceous, there 
appeared members of several Recent fami-
lies as well as a number of groups extinct 
subsequently (Fig. 6): Filholiidae (middle 
Eocene to lower Oligocene of Europe), 
Anadromidae (upper Cretaceous to middle 
Eocene of Europe and north-western Africa), 
Grangerellidae (Paleocene of North Ameri-
ca; though it is possible that they belonged 
to Bulimulidae, like Recent South American 
Anostoma) (Zilch, 1959–1960). Among Cre-
taceous and especially Tertiary pulmonates, 
there were, inter alia, shells of large size, 
for example, Hodopoeus (Lysinoeinae of 
Humboldtianidae, or perhaps Pleurodonti-
dae) with shell diameter up to 60 mm (Eo-
cene or Paleocene of the southern USA), or 

Fig. 5. Paleozoic Stylommatophora. Аfter So-
lem, Jochelson (1979).

Рис. 5. Палеозойские стебельчатоглазые. По 
Solem, Jochelson (1979).

Fig. 6. Representatives of extinct families of terrestrial Pulmonata.
Рис. 6. Представители вымерших семейств наземных Pulmonata.
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the above mentioned Filholiidae with shell 
height up to 100 mm.

Consequently, since the Cretaceous the 
limits for dimensional characteristics of the 
shell disappeared to an extent in which it 
(size) depended on the food peculiarities. 

Recent stylommatophorans, according to 
their diet, can be divided into the following 
seven groups:

1. Detritophages/bacteriophages. Mol-
lusks of small size.

2. Micromycophages. Feed onfungihy-
phae. Snails of small size.

3. Macromycophages. Eat fruit bodies 
of macromycetes. Dimensions not limited 
(slugs not considered).

4. Lichenophages. Feed on lichens. Mol-
lusks of small or middle size.

5. Phytophages. Feed on living tissues of 
angiosperms. Dimensions not limited.

6. Predators. Feed on other mollusks (in-
cluding cannibalism), soil oligochaete worms 
and insect larvae with soft coat. Dimensions 
not limited.

7. Polyphages. Eat everything, includ-
ing the rotting parts of the angiosperms and 
organics of animal origin. Dimensions not 
limited.

Thus, the members of four groups of the 
above seven can reach a large size (Fig. 7). 
The largest snails are African Achatinidae 
(Achatina, shell height up to 200 mm), South 
American Megalobulimidae (Megalobu-
limus, height up to 160 mm), Subulinidae 
(Neobeliscus, height up to 120 mm), Philip-
pinian Ryssotidae (Ryssota, diameter up to 
120 mm) and south-eastern Asian Dyakiidae 
(Bertia, diameter up to 80 mm).

The snails of larger size usually live on 
the earth surface, often bury into the soil 
during the unfavorable for an active life, or 
(in the tropics) sometimes climb the trees.

The peculiarities of biology of the species 
upon which the size of mollusks depends also 
on the nature of preferred habitats. So, snails 
inhabiting forest litter have, as a rule, small 
or tiny size (typical examples are Vertigo, 
Punctum, Euconulus, Pristiloma, Hawaiia).

Fig. 7. The largest Recent Stylommatophora. Аfter Schileyko (1998–2007). 
Рис. 7. Самые крупные современные стебельчатоглазые. По Schileyko (1998–2007). 

Achatina fulica Bowdich, 1822, Megalobulimus popelairianus (Nyst, 1845), Neo be-
liscus calcarius (Born, 1780), Ryssota otaheitana ovum (Valenciennes, 1827), Bertia 
cambojiensis (Reeve, 1860).
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2.3. Aperture
The aperture is the main channel of com-

munication of the mollusks with the outside 
world, so any elements of the apertural struc-
ture are related, directly or indirectly, with 
the adaptation of animals to any external fac-
tors. Therefore it is natural that the main em-
phasis here is given to the functional analysis 
of peculiarities of the apertural structures.

In a number of terrestrial pulmonates, ju-
venile shells differ from fully formed ones 
mainly by a number of whorls and, conse-
quently, by their size (Achatinidae, many 
Subulinidae, Charopidae, Zonitidae, most 
of Helicarionidae, some Hygromiidae, Suc-
cineidae, etc.). More often, however, the fully 
mature individuals develop adult characters 
which testify puberty and cessation of growth 
of the mollusk (narrowing of the last whorl, 
the presence of lip and aperture armament). 
Such features are usually called defi nitive 
characters.

In the adaptive and evolutionary mean-
ings the juvenile and defi nitive characters 
are equivalent and clear boundaries between 
them may be absent. But each of the age 
groups has its own, sometimes quite sub-
stantial, functional peculiarities, so there is 
a reason to consider them separately.

2.3.1. Juvenile characters
One can distinguish three types of aper-

tural structures according to the time of their 
formation in the ontogenesis: 

1. Those appearing in embryogenesis or 
early postembryogenesis and in the process 
of the shell growth but not undergoing sig-
nifi cant qualitative changes (for example, 
columellar plates in Orculidae, Urocoptidae, 
Clausiliidae and some others).

2. Shell grows, without having the aper-
ture armature, until reaching subadult state 
when the fi nal portion of the shell is com-
pleted quickly together with the elements of 
armament of the aperture (numerous Pupilli-
dae, Gastrocoptidae, Vertiginidae; a number 
of Bulimulidae; some Helicidae (Ariantinae), 
for example, Causa, Isognomostoma; some 
Hygromiidae, for example, Chilanodon, ma-
ny Polygyridae and some others). 

3. During the shell growth the elements 
of apertural armature are periodically formed 
but they are not related to the defi nitive ap-
erture. Such elements may be called “pseu-
dodefi nitive” (palatal and/or basal folds in 
Lauria of Orculidae; Plectopylidae, some 
Streptaxidae, Clappiella of Zonitidae, Paed-
hoplita of Hygromiidae, the lips in many 
Hygromiidae). 

Fig. 8. Examples of complex columellae in Urocoptidae. Аfter Schileyko (1998–2007). 
Рис. 8. Примеры сложных столбиков у Urocoptidae. По Schileyko (1998–2007). 
From left to right/Слева направо: Amphistemma pilsbryana (Ramsden, 1914), Idio-

stemma uncata (Pfeiffer, 1859), Ezochara strangulata (Pfeiffer, 1856). 
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The fi rst type is associated with the his-
tory of the taxon, often has atavistic nature, 
and not in all cases amenable to functional 
analysis. Sometimes columellar plates exhib-
it a great variety and can reach a consider-
able complexity (the most striking example 
is Urocoptidae, Fig. 8), and in such cases 
they deserve a special consideration from 
the functional point of view. Unfortunately, 
I do not have enough material for such an 
analysis. At the moment I can only assume 
that such a complex structure linked to the 
thin differentiation of columellar muscle that 
facilitates the management of a high shell 
inherent to urocoptids.

As regards barriers located on the parietal 
wall of the aperture, they, in dependence on 
their origin, can be attributed either to the 
category of immerged or superfi cial.

So, the long parietal plate that appears 
at the end of embryogenesis, is homologous 
to columellar plate and belongs to the cate-
gory of immerged. The point is that there is 
no clear boundary between parietal and col-
umellar margins of the aperture and parietal 
plate is the columellar one that shifted to 
the parietal wall. Parietal plate of this type 
occurs, for example, in some Orculidae. Pa-
rietal teeth of superfi cial type are not con-
nected with columella and can be formed 
either immediately before completion of 

shell growth, or periodically with the shell 
growth: examples are Triangustoma, Gemi-
nula, Chondrulopsina (Enidae), Paedhoplita 
(Hygromiidae), Isognomostoma (Helicidae), 
many Polygyridae.

The second and third types are usually as-
sociated with the peculiarities of the biology 
and behavior of snails at different stages of 
their postembryogenesis (see below).

These types of apertural structures are 
convenient to consider on the example of the 
three species in Orculidae: Sphyradium dol-
iolum (Bruguière, 1792), Pagodulina lederi 
(O. Boettger, 1886), and Lauria cylindracea 
(Da Costa, 1778) (Schileyko, 1967а, 1984). 
The following information is based on direct 
fi eld observations, though not supported by 
strictly quantitative data.

The juveniles of S. doliolum live under 
conditions that are signifi cantly different 
from those of the adults. These snails repro-
duce by laying 10–20 eggs in various shel-
ters. Shell of newly hatched snails consists 
of one and a half whorls (Fig. 9), bearing 
spiral striation. These shells have already two 
apertural structures: tubercular parietal and 
thread-like columellar plates. By forming the 
fi rst postembryonic whorl, the length of the 
parietal plate is about 3/4 of its length. By 
2–3 shell whorls, this plate occupies almost 
the entire last whorl. When the shell has 3–4 

Fig. 9. Postembryonic development of Sphyradium doliolum shell. Aper tu-
ral teeth in black. After Schileyko (1984).

Рис. 9. Постэмбриональное развитие раковины Sphyradium doliolum. 
Ус тьевые зубы зачернены. По Schileyko (1984).
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defi nitive whorls, the appearance of the pa-
rietal plate changes: its lower edge becomes 
undulating. The plate reaches its maximum 
development at the stage of 5–8 defi nitive 
whorls. With the growth of the last whorl, 
the wave-like undulation of the plate edge 
disappears. At the early stages (1–4 whorls) 
the length of the plate is not more than one 
whorl; at 5–6 whorls the parietal plate length 
can reach two whorls, with further growth 
its length decreases again. Finally, in the 
fully formed shells the parietal plate usual-
ly extends up to 1–1.2 whorls (sometimes a 
little more). 

Taking the above into consideration, let 
us consider the conditions under which the 
snails live at early stages of their postem-
bryogenesis. Since the eggs are deposited 
in secluded and strongly shaded areas, the 
newly hatched snails turn out in the same 
conditions. With further growth the young 
snails crawl up to the middle and upper lay-
ers of the forest debris or litter, since for pu-
berty these thermophilic animals require a 
certain minimal insolation. Aperture of the 
snail at that time is still relatively wide, and 
due to the growth of the shell, the role of the 
parietal plate as a means of protecting the 
aperture increases. At subdefi nitive age the 

snails live already alongside with adults and 
but they need intensifi cation of protection 
of the aperture because the adult characters 
are not yet developed. In addition, at this 
time the snails eat particularly intensively, 
fi lled crop takes a signifi cant volume, and 
parietal plate, serving as a partition between 
the crop and rectum, is a limiter which min-
imizes pressure on the rectum from the crop. 
Accordingly, just at this time parietal plate 
reaches the strongest degree of its develop-
ment. More information about the role of 
the parietal plate can be found below in the 
section “defi nitive characters”.

Finally, the mature animals are associated 
mostly with the middle and especially with 
the upper layers of litter or rock slide, already 
having adult features: the aperture with lip 
and narrowed last whorl.

The shell of P. lederi that lives mainly in 
the litter of deciduous forests basically has 
same features of postembryonic morphogen-
esis as in S. doliolum, but, speaking fi gura-
tively, in a synoptic form.

Young pagodulinas, just hatched in the 
lower layers of the tree waste, lack any teeth 
in the aperture until they reach the subadult 
age (at 6–7.5 whorls) (Fig. 10). At this stage, 
a rather powerful aperture armament has 
formed: columellar and parietal lamellae 
and an elongate-tubercular palatal fold. At 
this time, these mollusks which have not yet 
reached puberty already live together with 
adults, but do not have the adult structure, 
the lip. Since the lip is absent, but the need 
to protect the aperture does exist, at this stage 
the provisional structures has formed, which 
perform, probably, the function of protection. 
Upon reaching full number of whorls (8–8.5) 
and with the formation of a lip, above men-
tioned teeth appear deep inside the last whorl 
and over the time undergo some reduction.

Thus, a provisional apparatus formed en-
tirely at subadult stage of the shell formation 

Fig. 10. Position of apertural teeth in Pagodu-
lina lederi.

Рис. 10. Положение устьевых зубов у Pago-
du lina lederi.
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and, having fulfi lled its function, becomes 
resorbed.

In L. cylindracea, unlike the previous two 
species, provisional structures arise sever-
al times during the shell growth (Fig. 11). 
It is an ovoviviparous species, with each 
individual producing from 4 to 12 young 
snails. The shell of a newly born snail has 
about two whorls and is equipped with one 
weakly developed parietal lamella. When the 
fi rst postembryonic whorl is formed, there 
appears a radial fold on the basal edge of 
aperture, and at the stage of 3.5 whorls the 
number of folds achieves usually three. At 
the stage of 4 whorls the resorption of the 
fi rst, i.e. posterior fold begins.

The maximal number of simultaneous-
ly present basal folds does not exceed 5, 
and such a situation is observed until 4.5–5 
whorls of the shell. With further growth, the 
new basal folds begin to appear less regular-

ly, and at reaching of the full number (6–7 
whorls) they are either completely absent 
(most often), or one of them is present at 
the beginning of the last whorl (eventually, 
totally resorbed).

Parietal lamella in L. cylindracea appears, 
as mentioned above, in late embryogenesis 
and lengthens with molluscan growth. In 
the course of further development the upper 
part of the plate disappears, remaining only a 
trace in form of a thin, light strip. Lamella as 
such is always present only in the last whorl, 
having almost constant height; when lip is 
formed, the lower end of the plate thickens, 
turning into tubercular tooth.

Based on the above description of the 
morphological transformations, let us con-
sider some aspects of life of a juvenile snail 
after its birth.

Before the birth of young snails, the pa-
rental individual descends into lower layers 

Fig. 11. Provisory basal plicae in Lauria cylindracea translucing through the shell 
wall at various stages of postembryogenesis. Numerals show the number of 
whorls. Figures are reduced to the same size. After Schileyko, 1984.

Рис. 11.  Провизорные базальные складки у Lauria cylindracea, просвечивающие 
сквозь стенку раковины на разных стадиях постэмбриогенеза. Цифры по-
казывают число оборотов. Изображения приведены к одному размеру. По 
Schileyko, 1984.
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of debris or litter (possibly newly born snails 
crawl downward). Consequently, young in-
dividuals fi nd themselves in the conditions 
of constant and almost complete shade and 
high humidity. In such a situation, the weak 
development of aperture armament looks 
as a natural phenomenon. The growing 
snail still leads a secretive mode of life, but 
gradually rises to higher layers of the litter, 
where the problem of the water balance is 
somewhat exacerbated but yet not leading. 
In this regard, the appearance of basal folds 
is observed; these folds are functionally anal-
ogous to the defi nitive lip. Upon reaching 
of 4 whorls the snail lives already together 
with adult individuals, but needs additional 
protective devices, since its lumen of aper-
ture is relatively larger than in adults, and 
the highest number of basal folds, as well as 
the degree of their development reach the 
maximum at this time. For all three cases 

considered above (Sphyradium, Pagodulina 
and Lauria) it is characteristic that maximal 
development of provisional structures is 
reached at that stage of postembryogenesis 
when the juveniles occupy the same spatial 
niche as the mature animals, but have not yet 
the “adult” protecting structures.

The third type of apertural structures 
formed in postembryogenesis (periodic ap-
pearance of lips and provisory teeth) is not 
so rare. In addition to the mentioned species 
of the genera Clappiella and Paedhoplita, 
this phenomenon is observed, for example, 
in a number of species of Varicella (Oleacin-
idae), some Streptaxidae, Aegopis verticillus 
(Lamarck, 1822) (Zonitidae), Kokotschash-
vilia phaeolaema (O. Boettger, 1886) (Hy-
gromiidae). In these cases, the young snails 
live together with the adults and are equally 
exposed to the same unfavorable life con-
ditions.

It is appropriate to mention a very in-
teresting way of survival of the dry season, 
which is observed in some juvenile slugs, in 
particular, in Parmacella ibera Eichwald, 
1841 (Schileyko, 1967b). Here we see a com-
bination of morphological and biological pe-
culiarities of the species. Under conditions of 
the south-eastern Transcaucasia, the hatch-
ing takes place in late June to early July, i. 
e. at the peak of the dry season. Just hatched 
mollusk has a shell, consisting of approxi-
mately one and a half whorls, where it can 
entirely hide. This embryonic shell (nucle-
us) is provided with an “operculum” which 
is seemingly a modifi ed epiphragm. In sub-
angular region of the aperture there is a tiny 
horseshoe-like plica, both ends of which are 
directed outward (Fig. 12). Over the space 
between the branches of this plica, there is a 
beak-like outgrowth of the aperture margin.

When the “operculum” is closed, the 
notch on its upper left margin corresponds 
to the lower branch of horseshoe fold; the 

Fig. 12. Parmacella ibera. A – juvenile shell. 
B – region of juvenile shell, enlarged. C – 
“operculum”. D – shell of adult specimen.

Рис. 12. Parmacella ibera. A – ювенильная ра-
ко вина. B – ангулярная область ювени ль-
ной раковины, увеличено. C – «крышечка». 
D – раковина взрослой особи.
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stalk of the “operculum” which is placed 
over the notch enters the space between the 
upper branch of the horseshoe and the inner 
surface of the suture. In this place, the stalk 
grows together with the upper branch of the 
fold and, at a shorter distance with palatal 
margin of the aperture which is slightly 
bent down.

When the “operculum” is opened from 
inside under the pressure of the animal’ body, 
the stalk is bent and the “operculum” rests 
against the beak-shaped outgrowth of the ap-
erture, which limits the degree of opening of 
the “operculum”. When the animal hides in a 
shell, the stalk, by virtue of its elasticity, re-
turns to its original state, tightly shutting the 
aperture. In time of coming the wet season 
the “operculum” falls off (because the stalk 
dries out, loses its elasticity and breaks down 
under the pressure of the snail body) and the 
horseshoe-like plica resorbs.

2.3.2. Adult characters
In most cases, the adult (defi nitive) char-

acters are related, directly or indirectly, to 
the formation of apertural armature. The full 
set of aperture armature includes a lip hav-
ing the form of radial folds, and a system of 
teeth of various size and shape, located in-
side the aperture. Topographically, the teeth 
are of two types, designated as superfi cial 
and immersed (Schileyko, 1984). Superfi cial 
teeth are arranged in the plane of the aperture 
margins and represent local thickening of the 
lip. Immersed teeth are mostly not connect-
ed with the lip and located in the aperture at 
some distance from its margin.

The differences between the superfi cial 
and the immersed elements of the aperture 
armament are very serious not only from 
the topographic but also from the functional 
point of view, that is why these categories 
deserve separate consideration.

2.3.2.1. Superfi cial teeth and 
adaptations to arid conditions

The lip is formed because at subdefi nitive 
state, at the completion of the shell growth, 
the mantle margin (mantle collar) rapidly 
secretes calcium carbonate that is deposited 
on the entire free edge of the aperture in the 
form of a radial thickening, which is the lip. 
When there are zones of especially intensive 
secretion in the mantle collar, the local thick-
enings of the lip are generated, which are su-
perfi cial teeth in such places (Edlauer, 1941).

One of the most important factors of life 
of the land snails is the water regime. As stat-
ed above, the main, and often the constant 
danger is the risk of dehydration. Water loss 
performs mainly through the aperture. Obvi-
ously, improving the mechanisms that slow 
down the evaporation is, perhaps, the most 
urgent problem, which strongly depends on 
the habitat conditions.

There are three methods to slow down the 
evaporation rate: (1) the narrowing of the last 
whorl toward the aperture; (2) the formation 
of a lip and superfi cial teeth; (3) the forma-
tion of a protective fi lm (epiphragm) due to 
the intensifi cation of mucus secretion by the 
mantle collar. The third method usually sup-
plements the fi rst two.

The snails usually survive dry seasons by 
one of two ways.The nature of morphological 
adaptations in representatives of these two 
ecological groups is considerably different.

1. Mollusks digging into the soil orhiding 
deep into crevices of rocks [for example, Val-
lonia, Oligolimax; Cahillus greggi (Miller, 
1972) lives even in the extremal conditions 
of Death Valley (Johnson Canyon)]. These 
snails devoid of these features, but in reality 
they exist in the low horizons of rockslides 
or deeply in the cracks of the rocks, where 
the temperature is lower and humidity is al-
ways high enough.
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2. Mollusks live openly, glued with the 
mucus to a stones, dry leafs or other fl at sur-
faces. Such species often form aggregations 
(clusters) on grass or bush branches (for ex-
ample, some Pachnodidae, a number of Bu-
limulidae, Sphincterochilidae and majority 
of xerophilic Hygromiidae, like Xeropicta or 
Xerolenta). They are characterized by three 
features: a toothless mouth, white shell color 
(usually with dark bands or radial stripes), 
as well as by a behavioral feature — they 
often form dense aggregations (clusters). 
All three features can be regarded as adapta-
tions to life in arid conditions: lack of aper-
tural teeth provides the fast retraction of the 
snail into the shell; white shell refl ects the 
sun rays, reducing the risk of overheating; 
temperature within the cluster lower than 
the temperature of the ambient air (Fischer, 
1971; Yom-Tov, 1971; Schmidt-Nielsen et al., 
1972; Boss, 1974). 

First, let us consider adaptations that are 
characteristic for the mollusks which bury 
themselves into the soil to survive the dry 
season. The close connection between the 
conditions of humidity and the degree of 
development of armament of the aperture in 
Chondrula tridens (Müller, 1774) (Enidae) 
has been shown by Matyokin (1950). Ac-
cording to this author, the drier are the condi-
tions, the more intensive is the development 
of the apertural teeth. Thus, Matyokin has 
concluded that the teeth serve for squeez-
ing of mucus from cephalopodium during 
withdrawal of the snail into the shell; the 
epiphragm is formed at the expense of this 
mucus. It is essential that in the mentioned 
species the elements of aperture armament 
are classifi ed as superfi cial. Such a correla-
tion occurs in other species that have su-
perfi cial teeth, and not only at the popula-
tion level, but also at the interspecifi c. For 
example, strongly developed lip of another 
representative of Enidae, Chondrulopsina 

intimescens (Martens, 1874), bears only 
slight swelling, whereas in closely related 
species Ch. fedtschenkoi (Ancey, 1886), 
these swellings are transformed into strong 
tubercles, with the degree of their develop-
ment varying, however, greatly depending 
on the conditions under which the given 
population lives. It should be clarifi ed that 
the mucus, which is used for formation of 
the epiphragm, is actually taken not from 
cephalopodium, but from the mantle collar, 
since at the snail withdrawing into the shell, 
the cephalopodium does not contact with the 
aperture margin, and even more so with the 
lip. This can be seen if to fi x the shell by a 
piece of plasticine, orienting it by the aper-
ture toward the observer, and to direct to it a 
strong ray of light from an illuminator.In this 
case it is easy to notice that when the snail, 
irritated by light and heat fl ow is drawn into 
the shell, the inner margins of the aperture 
together with lip and teeth are immersed in 
the thick of mantle collar, and the mucus 
from the cephalopodium is wiped off not by 
teeth (with which cephalopodium, I am re-
peating, has no contact), but by the lobes of 
mantle collar (Fig. 13).

Only when cephalopodium is fully with-
drawn, and the central hole of the mantle 
collar, where the cephalopodium was retract-
ed, is covered by a thin fi lm of transparent 
mucus, the withdrawing of the mantle col-
lar begins. Just at this moment the mucus is 
removed from the surface of the mantle col-
lar, using lip and teeth. The mucus is satu-
rated with granules of calcium carbonate, 
and the epiphragm is formed due to just this 
mucus. Only the most central portion of the 
epiphragm includes that mucus, which had 
previously been removed by the lobes of the 
mantle collar from the surface of the cepha-
lopodium (Schileyko, 1978).

I think, it is hard to disagree with the fact 
that in arid conditions an epiphragm satu-
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Fig. 13. Mantle collar in Stylommatophora. 
Рис. 13. Мантийный валик у Stylommatophora.

A – Sphincterochila candidissima (Draparnaud, 1801); B – Cernuella cespitum (Draparnaud, 
1801); C – Caucasigena abchasica (Lindholm, 1927); D – Arianta arbustorum (Müller, 1774); 
E – Fruticocampylaea narzanensis (Krynicki, 1836); F – Lindholmiola corcyrensis (Férussac, 
1839); G – Helicodonta obvoluta (Müller, 1774); H – Metafruticicola pellita (Férussac, 1832); 
I – Helix pomatia Linnaeus, 1758; J – Euomphalia strigella (Draparnaud, 1801); K – Theba 
pisana (Müller, 1774); L – Ponsadenia semenovi (Martens, 1864); M – Angiomphalia caele-
stimontana (Tzvetkov, 1940); N – Leucozonella mesoleuca (Martens, 1882); O – Xeropicta 
derbentina (Krynicki, 1836); P – Lindholmomneme nordenskioldi (Martens, 1876); R – Cernu-
ella neglecta (Draparnaud, 1805); S – Karaftohelix middendorffi  (Gerstfeldt, 1859).
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rated with granules of CaCO3 more effec-
tively retards evaporation than epiphragm, 
containing just a little of calcium carbonate. 
Consequently, one can assume that the more 
moisture defi cit occurs in the given biotope, 
the more stringent are requirements for the 
properties of epiphragm and more intensely 
the zones of mucus secretion are working. As 
a result, two independent phenomena arise: 
strengthening of the superfi cial armament 
and intensifi cation of saturation of epiphragm 
by calcium carbonate. Since the mucus from 
the foot surface is removed by the lobes of 
the mantle collar, the middle part of epi-
phragm is built due to this mucus whereas 
the peripheral part is formed at the expense 
of the secret released by the mantle collar, 
i.e. due to the same source as the superfi cial 
teeth (Campion, 1961).

Thus, it is reasonable to assume that the 
degree of development of apertural teeth 
really depends on parameters of the water 
balance at the given place, but this rela-
tionship is not direct, but “coupled” with 
the presence in the mantle collar the zones 
with intense secretion of mucus that is rich 
with CaCO3. This mucus is needed primar-
ily to enhance the moisture loss resistance 
of the epiphragm; but the existence of the 
mentioned zones determines formation of 
the teeth on the aperture margins, contrib-
uting in turn, squeezing of the mucus from 
the mantle collar. In other words, a side ef-
fect of the development of the zones of en-
hanced secretion acquired an independent 
adaptive value.

In consideration of the snails attaching to 
the substrate by aperture in the dry season, 
as different from those burying in the soil, 
it is convenient to start with pronounced 
xerophilic mollusks living openly. Very sig-
nifi cant is the fact that the vast majority of 
species belonging to this category lack not 
only the teeth of superfi cial type, but as well 

as the lip (immerged teeth may be present). 
Therefore the relationship between degree 
of development of the elements of the aper-
ture armament, properties of epiphragm, and 
parameters of the water regime, which was 
discussed above, seems to be typical for the 
burying forms only.

How, then, to minimize the water loss 
in the species living openly, i.e. under the 
most arid conditions? With onset of the dry 
season, adult or subadult snails rise up on 
stems of grass or branches of bushes. While 
the animal crawls, it keeps itself on a vertical 
surface due to sticky mucus secreted by the 
pedal gland located in the thickness of the 
foot and opening by a horizontal slit beneath 
the mouth opening. Then the snail stops and 
starts to withdraw itself into the shell, with 
its basal margin of aperture directed up-
ward, while the shell apex downward (this 
is true for the snails with an elongated shell, 
in particular, for some Enidae). When the 
head and anterior part of the cephalopodium 
have withdrawn, the basal margin of aperture 
comes into contact with the substrate, and 
at this point the aperture stick by the mucus 
secreted by the mantle collar. Now, when 
the aperture is fi xed on the vertical surface, 
the rest parts of the cephalopodium retract 
gradually; as withdrawing the palatal and 
columellar margins are lowering onto the 
substrate; parietal margin contacts with the 
surface in the last turn. As a result, at the 
end of retraction of the snail, the aperture 
becomes glued along its entire perimeter — 
partly by the mucus, secreted by the mantle 
margin, partly by the mucus which has been 
removed from the foot by the lobes of the 
mantle collar. Description of these process-
es is based on the direct observation of the 
withdrawal of representatives of the Enidae, 
Crymean Brephulopsis cylindrica (Menke, 
1828), and Transcaucasian Georginapaeus 
hohenackeri (Pfeiffer, 1848), and Hygromii-
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dae —  Central Asian Xeropicta candaharica 
(Pfeiffer, 1846).

2.3.2.2. Immerged teeth

Under the term “immerged teeth” I mean 
primarily the elements of the palatal margin, 
since the long, elongated along whorls pa-
rietal and columellar lamellae are not con-
nected with defi nitive (adult) aperture, and 
have other origin and other functions.

Teeth located on the parietal and columel-
lar margins of the defi nitive aperture, are not 
always connected with initial parietal and 
columellar lamellae. They can be formed 
independently and often belong to the cat-
egory of superfi cial.

Sometimes the last whorl (in the high 
shells) narrows toward the aperture. In such 
cases, the perimeter of the subdefi nitive ap-
erture is reduced, but the perimeter of the 
mantle edge remains the same. As a result, 
the mantle edge crumples and the immersed 
teeth have formed in the emerged indenta-
tions. This has been shown for Clausiliidae 
(Edlauer, 1941) and is true, probably, for 
many other groups with “toothed” aperture. 

A pertinent question concerns the correla-
tions of emergence of the immerged palatal 
folds and narrowing of the last whorl. Obvi-
ously, this is common and natural, but not 
obligatory. For example, Pseudonapaeus 
otostomus (Westerlund, 1898) (Enidae) has a 
spindle-shaped shell, but the immersed teeth 
in this species are absent; on the contrary, a 
representative of the same genus, P. entop-
tyx (Lindholm, 1925), has a tower-shaped 
shell, but it has a longitudinal palatal fold 
inside the aperture. Immersed teeth may play 
a role in reducing evaporation (by reducing 
the area of the aperture), but this function is 
not primary. An elongated structure due to its 
shape is hardly effective for squeezing mu-
cus from the mantle collar, since this purpose 
requires a structure, oriented perpendicular 

to the axis of withdrawal and at longitudi-
nal arrangement of folds the mantle slips on 
them, like on rails. Therefore, the main role 
of immerged folds is different — namely, to 
ensure the effi ciency of gas exchange, protec-
tion of rectum and management of shell. This 
statement deserves a detailed consideration. 

Aperture teeth, breathing, and excre-
tion. If a shell has parietal teeth, there is usu-
ally also a small tooth in the upper part of the 
palatal margin.The crests of these teeth are 
directed towards one another.Together, these 
teeth form a kind of sinulus, which houses 
pneumostome, anus and the opening of the 
secondary ureter. Thus, the named teeth 
protect these organs (chiefl y pneumostome) 
from the pressure of adjacent organs. This 
is important, because in time of intensive 
feeding, the crop that adjoins to mentioned 
organs, strongly swells and presses on them. 
It is clear that, at strong expansion of the 
crop, the rectum, secondary ureter and pneu-
mostome are so strongly pressed against the 
outer wall of the shell that certain problems 
can arise with defecation, respiration and 
removal of excreta. This problem is particu-
larly sharp when the last whorl is narrowed. 
The presence of rigid partition between the 
crop and pneumostome region eliminates 
(or, at least, attenuates) this problem and the 
parietal tooth participates in such partition.

If we take into account that the main 
pressure is made from one side, it becomes 
clear why the parietal tooth is more “neces-
sary” than palatal; this explains the fact that 
the parietal tooth only (without palatal) is 
observed much more often than palatal only 
(without parietal).

Immersed teeth and management by 
shell. Shell and visceral sack with lung cav-
ity can be likened to two cones inserted into 
one another. If the surface of these cones 
is smooth, the inner cone can be rotated 
relative to the outer and vice versa. But any 
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rigid structure protruding into the cavity of 
the aperture, will inevitably play the role of 
a stopper that limits an ability to rotate the 
visceral sac inside the shell, and the system 
of apertural teeth creates very effective cou-
pling of shell with the body of  the mollusk.

The parallel with two cones in this case is 
very conditional, because the visceral sack of 
a snail is curled into a spiral. Torque in this 
case can occur only in the region adjacent 
to the aperture, i. e. just where the complex 
of immerged teeth is located. Facilitating 
the management by the shell, the immersed 
teeth slow down the speed of retraction: it is 
possible that just with this fact it is linked to 
the absence of immersed teeth in a number 
of small snails, living in condition of strong 
temperature fl uctuations. A palliative way out 
is observed, for example, in Truncatellina: a 
small palatal tooth, located deep inside the 
shell, increases the coupling between the 
body of the animal and shell without im-
peding at the same time the rapid retraction. 
Similar situation takes place in some Enidae: 
Pseudonapaeus entoptyx (Lindholm, 1925), 
Siraphoroides moltschanovi (Likharev et 
Rammelmeyer, 1952) (Schileyko, 1984).

In this connection a rare modifi cation 
of columellar plate should be noted when it 
raises parallel to the columella, expanding at 
the same time into a blade. Such a structure 
of the columellar plate is observed in Azeca 
(Cochlicopidae), Vertilla (Vertiginidae), a 
few Euxinolauria (Orculidae) and in some 
Achatinellidae. Comparing position of the 
shell in respect to the foot in crawling Azeca 
and Cochlicopa, Paul (1974) drew attention 
to the fact that, in Azeca, the shell is oriented 
parallel to the foot, while in Cochlicopa (in 
which the columellar plate is absent) the shell 
is sideward deviated up to 20–30°.

Paul connects this difference to the fact 
that Azeca has the columellar plate of the de-
scribed structure while Cochlicopa has not. 

The assumption by Paul seems fair: when 
an animal is crawling, the extended vertical 
blade of columellar plate lies on the dorsal 
side of the cephalopodium, greatly limiting 
the possibility of deviation of the shell aside. 
Paul, however, overlooked that the same 
role is more effectively performed by the 
saddle-like system formed by parietal and 
subparietal plates interconnected by trans-
verse thickenings: when a snail is crawling, 
this “saddle” covers the foot dorsal side from 
above and fi xes the shell in certain position in 
relation to the cephalopodium. Such a rigid 
system is effective if the aim is to fi x the shell 
in certain position relative to the foot with 
the minimal effort of the columellar muscle. 
However, this system greatly limits the mo-
bility of the shell thus making diffi cult its 
management. Species of Cochlicopa that lost 
the apertural armature are more progressive 
in this regard, as they can actively manage 
the shell. Both Azeca and Cochlicopa live 
mainly among forest litter, small twigs, tan-
gled grass, and their ability to manage the 
shell actively under such conditions is, to my 
mind, a valuable acquisition. Additionally, 
this is one of important circumstances that 
explain why Azeca has a relatively narrow 
area of a relic type and lives in a limited set 
of habitats, while species of Cochlicopa are 
common almost everywhere in Holarctic.

Maintaining of shell in certain position is 
a special case of its control, and an important 
role of immersed teeth often consists of keep-
ing the shell in more or less constant orien-
tation relative to the cephalopodium. In this 
regard shells of some Hypselostomatidae are 
remarkable: their aperture is sharply lifted, 
and its plane is almost horizontal .Therefore, 
when the animal is crawling, the summit of 
the shell is directed downwards and prob-
ably does not (or nearly does not) touch the 
substrate, i. e. the shell is a weigh. One can 
assume that, as a result, the problem of the 
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most advantageous position of the visceral 
sack with respect to the cephalopodium is ex-
acerbated. So, there are four strong teeth with 
blunt tops in the aperture of the Hypselosto-
ma species; I think that, leaning on the dor-
solateral surfaces of the cephalopodium from 
right and left these teeth restrict the possibil-
ity of free movement of the shell and keeping 
it in the most favorable position. In parallel, 
the combination of parietal and upper palatal 
teeth creates a sinulus, i.e. these teeth fulfi ll 
also the traditional function of protection of 
pneumostome and rectum.

As noted above, the appearance of the 
teeth of immersed type is often associated 
with the narrowing of the last whorl, which 
leads to the formation of fusiform shell.The 
role of this process and evolutionary con-
sequences deserve a special consideration.

Narrowing of the last whorl is prob-
ably an ancient acquisition that repeatedly 
occurred during evolution of the stylom-
matophoran mollusks; indeed, species with 
fusiform shells are common among Chon-
drinidae, Enidae, Bulimulidae, Urocoptidae, 
Clausiliidae, and Streptaxidae. Therefore 
the assumption that this narrowing had oc-
curred originally without any connection to 
some external conditions, but was acquired 
subsequently to facilitate the management of 
elongated shell, or for keeping it in the most 
favorable position relative to cephalopodium, 
looks quite plausible.

Reducing of the diameter of the last whorl 
provides a closer mutual adjoining of the 
internal organs, and, in particular, a more 
tight contact of the columellar muscle with 
the columella. Narrowing of the last whorl 
may be compared with taut corset: a gym-
nast or a dancer, with his clear and strictly 
coordinated movements, tightly tightens the 
belt that plays the role of an outer support 
during body turnings (Schileyko, 1984; Su-
vorov, 1993). It was shown above that long 

columellar plate is an archaic character; the 
presence of this plate facilitates the manage-
ment of the shell, and the latter is performed 
more successfully with the tighter contacts 
of the columellar muscle with the plate. In 
its turn, the tight adjoining of the columellar 
muscle is largely ensured by narrowing of 
the last whorl. Thus, in the groups targeted 
to increasing of the shell height, process of 
immerged armature formation is observed, 
some elements of which became more and 
more fi nely adapted to optimize the spatial 
orientation of the shell of moving animal.

Further development of the apertural ar-
mament of immersed type in this direction 
in a number of groups has reached an evolu-
tionary dead end: a complex system of teeth 
blocked up the aperture to such a degree that 
the rate of withdrawal of the snail into the 
shell decreased signifi cantly, and the amplifi -
cation of the drought became fatal, especially 
for the animals with small size.

Snails with strongly toothed aperture 
spend more time than animals of same size 
and with same whorls number but with a 
simple aperture.

This difference is related to the fact, that 
if the aperture is devoid of teeth, just a sim-
ple contraction of the columellar muscle is 
enough for withdrawing the snail. If there 
are numerous hard projections in the lumen 
of the aperture, then withdrawal, in addition 
to retraction of the axial musculature, needs 
a complex redistribution of hemolymph in 
the body sinuses, which requires additional 
time.

The way out of this evolutionary dead end 
was found by snails, which had not time to 
reach an irreversible and critical specializa-
tion of complex aperture apparatus.It can be 
assumed that their development has gone to-
ward a fi ne functional differentiation of the 
columellar muscle to maintain their ability 
for a quick withdrawal.
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This hypothesis is based on the follow-
ing facts.

1. Among Vertiginidae and Gastrocopti-
dae, the species with the strongest aperture 
armament were found in representatives hav-
ing become extinct by middle of the Neogene 
(Steklov, 1967; Steklov, Tzytovich, 1967).

2. The most archaic and weakly variable 
species among Recent Vertiginidae is Ver-
tilla angustior (Jeffreys, 1830) which has a 
complex aperture. On the contrary, the most 
evolutionarily advanced species, with a huge 
distributional area, a very wide amplitude 
of variability and often abundant, Vertigo 
modesta (Say, 1824) shows a tendency to 
reduction of teeth down to their complete 
disappearance.

3. Members of the genus Euxinolauria 
(Lauriinae, Orculidae), mostly inhabiting 
western regions of the Caucasian Isthmus, 
live only in forests, especially in relic for-
ests, and are characterized by complex ar-
mature of the aperture. The representative of 
monotypic (perhaps, oligotypic) genus Lau-
ria cylindracea (Da Costa, 1778), with vast 
area and wide spectrum of biotopes, from 
sparse deciduous forests to semi-deserts, has 
a relatively simple aperture equipped with a 
single small parietal tooth and (sometimes) 
a rudimentary columellar one.

I guess that the above explanation of these 
facts is related, ultimately, to the speed of re-
traction of the snail into the shell. The species 
of the genus Euxinolauria inhabit forests, un-
der condition of permanent shade; they have 
not a risk of rapid drying out under straight 
sun rays. Sometimes periods happen in the 
western Caucasus when the forests dry out 
very much, but the drying is so slow process 
that it does not matter how long time the snail 
spends for withdrawing, a few seconds or a 
few minutes.

4. Species of Euxinolauria living in the 
most wet habitats, viz. in the moist shady 

ravines, on the surface of the wet rocks, etc. 
[E. rectidentata Schileyko, 1975, E. pauli-
nae (Lindholm, 1913)], have immersed ele-
ments of aperture armament only. E. pulchra 
(Retowski, 1883) lives in the driest places: 
this species inhabits deciduous forests in the 
northwest Caucasus, which dry out especial-
ly strongly. And it is this species that devel-
oped, in addition to the immerged teeth, the 
superfi cial tubercles and folds playing a role 
in protecting the body of the mollusk from 
the moisture loss.

On this conformity to natural laws the 
peculiarities of ecology of individual spe-
cies may superimposed. So, judging from the 
structure of the aperture E. tenuimarginata 
(Pilsbry, 1922) is the most moisture-prefer-
ring species. It lacks the superfi cial teeth, 
but has a wide lapel of the aperture margin 
that provides a snug fi t to the substrate. E. 
sinangula Schileyko, 1975, in contrast, has 
not only immersed, but also superfi cial teeth, 
this fact suggesting the greater resistance to 
drying out than E. tenuimarginata. E. super-
structa (Mousson, 1876) occupies an inter-
mediate position.

Quite a different situation exists in the 
conditions where Lauria cylindracea dwells. 
Scorching sun rays act as a hard instrument of 
selection for the speed of withdrawing. With 
the small size of this animal (the height of its 
shell is no more than 4.5 mm) the problem, 
as noted above, is so acute that even a slight 
slowdown in withdrawing threatens snail to 
die because of dehydration.

Note in passing that mollusks living in 
mesophitic conditions are subjected to ther-
mal shock. For example, some slugs placed 
under direct sun rays, may die within a few 
minutes, although the body of the slug can-
not lose so much water during such a short 
time to suggest the death due to dehydration.

Perhaps, it is because of almost complete 
absence of the teeth in the aperture that a 
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wide lapel of the aperture margin is devel-
oped in Lauria cylindracea, due to which 
the aperture is able to adjoin tightly to the 
substrate with a minimal clearance. Recall 
that provisional basal folds, periodically ap-
pearing in this species during shell growth 
(see above) are superfi cial at the time of 
their formation. Since a widely expanded 
margin of the aperture can appear only at 
the fi nal stage of the shell growth, but the 
requirements to protect the aperture do exist 
already in young snails (although not in such 
sharp form), there is a need for some struc-
tures that are capable to temporarily replace 
functionally the defi nitive expansion of the 
aperture margin.

The main results of the analysis of aper-
ture armament can be formulated as the fol-
lowing six basic statements.

1. The teeth in the aperture are represent-
ed by two categories that are designated here 
as superfi cial and immersed. Superfi cial teeth 
are local extension of the lip; during shell 
growth they may be formed more than once. 
Immersed teeth are the result of a more or 
less noticeable narrowing of the last whorl 
only at the fi nal stage of the shell growth.

2. Superfi cial teeth and lip generally serve 
for squeezing mucus from the mantle collar 
and the formation of the epiphragm.

3. Superfi cial teeth are present mostly in 
those mollusks which bury themselves into 
the soil during the dry season.

4. The main function of the immersed 
teeth is providing orientation of the shell 
(with visceral sac) in respect to the cepha-
lopodium and facilitation of the management 
of a high shell.

5. With increasing of aridity, a strength-
ening of the superfi cial teeth and weakening 
of the immersed ones is generally observed. 
This trend involves the openly-living spe-
cies in which the snails survive the drought 
by gluing with their aperture to a substrate.

6. Species living openly in the arid steppe, 
semi-desert and desert landscapes mostly 
lack teeth and a well-developed lip. In such 
species a wide lapel of the aperture margin 
is often developed, which allows the snails 
to adjust tightly to the substrate.

All the above leads to an important gen-
eral conclusion. If an organism, in the course 
of its evolution, can substitute rigid and per-
manent morphological structures for more 
plastic, more fl exible and therefore more 
sophisticated physiological (or behavioral) 
acquisitions, such a replacement increases 
the chances of the respective species to gain 
an advantage in a competitive interactions 
with related taxa. Morphological simplifi -
cation is one of the natural results of such 
replacement.

2.4. Axial musculature and 
aperture armament 

Axial musculature consists of columellar 
muscle and its branches. In different groups 
of Stylommatophora one can observe a dif-
ferentiation of columellar muscular trunk 
into several groups of branches to improve 
the shell management (Suvorov, 1993). As 
a high-spired shell requires a more sophisti-
cated management than a depressed one, the 
variety of differentiation of the columellar 
trunk is especially noticed in members of 
Enidae, Clausiliidae and other groups with 
similar shell. Function of the shell manage-
ment is provided by the columellar lamella 
in some Enidae, Chondrinidae, and some 
Streptaxidae,by columellar and supracolu-
mellar lamellae and asymmetrical position 
of pedal branches in Orculidae, as well as by 
connective tissue partition which separates 
the left pedal retractor of the buccal mass 
from the right pedal retractor and from re-
tractor of the mantle collar in Cochlicopidae 
and Enidae (Suvorov, 1993). 
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3. The shell in Stylommatophora: 
an evolutionary perspective

In connection with the above attempts of 
functional interpretation of some conchologi-
cal characters, it is pertinent to discuss briefl y 
the signifi cance of the gastropod shell in a 
historical aspect. 

One can say, with some reservations, 
that it is the shell that has created a mollusk, 
since a great number of unique morpho-
logical features characterizing the phylum 
Mollusca is associated with the shell origin. 
Shell provides relatively effi cient protection 
to mollusk: 1) for most of the snails, this is 
protection predominately from predators, 2) 
for the terrestrial ones, it additionally pro-
vides protection against water loss (what 
sometimes is more important). However, the 
shell, as a means of passive protection, puts 
certain restrictions on the further progressive 
evolution of these animals. Therefore, the 
presence of shell can be considered, from a 
historical point of view, as passing phase in 
the evolution of the terrestrial pulmonates. In 
support of this suggestion, one can point to 
the fact that the tendency to shell reduction 
is observed almost wherever environmental 
conditions permit.

Among Recent taxa of Stylommato-
phora, all stages of the shell reduction can 
be found, from snails with well-developed 
shell to slugs, in which just conchiolin plate 
remains (sometimes inlaid with granules of 
lime) completely hidden under the mantle. 
The trend towards disappearance of the shell 
is absent or very weak in the ancient, most-
ly morphologically archaic groups only (all 
pupilloid taxa, Claisiliidae, Streptaxidae + 
Diapheridae, Megaspiridae, Urocoptidae, 
and some others). One can assume that the 
shell gradually becomes a brake of biological 
progress of the mollusks in course of their 
current evolution.

The shell, giving a rather effective protec-
tion, limits the diversity of snail’s reactions 
to the whole broad spectrum of external irri-
tations, in essence, their reaction is reduced 
only to the animal retraction into the shell. 
А slug lacking shell is forced to react more 
subtly, more diversely and more adequately 
to the external factors of various kinds.

In addition, the absence of an external 
shell facilitates penetration of mollusks into 
narrow chinks and other hiding places.

Another strong argument in favor of 
this hypothesis is the fact that the density 
of synaptic contacts in the cerebral ganglia 
of the slug Limax cinereoniger Wolf, 1803 
is signifi cantly higher than that of the snail 
Helix pomatia Linnaeus, 1758 (Zs.-Nagy, 
Sakharov, 1970). It follows from this com-
parison that the slugs, fi guratively speaking, 
are “smarter” than snails, i. e. have a more 
perfect nervous organization and obviously 
more complex behavior.

Thus, I assume that the loss of benefi ts 
given by shell is compensated by a more 
complex behavior of mollusks. However, 
with the shell reduction the problem of gas 
exchange is exacerbated, as in this case the 
volume of lung is decreased and the respi-
ratory surface — the ceiling of lung cavity 
— is reduced. This contradiction is largely 
eliminated by the fact that the skin breath-
ing ability is signifi cantly higher in slugs as 
compared to snails (Runham, Hunter, 1970; 
Likharev, Wiktor, 1980). Besides, additional 
respiratory surfaces are developed in some 
species, such as, for example, in Vitrinidae.

In the terrestrial pulmonates, their man-
tle collar is equipped initially with three 
lobes (some of them may be reduced): left, 
right and pneumostomal (= anal). The role 
of these lobes is double. First, in the time of 
withdrawal of the snail into the shell they 
(lobes) remove mucus from the surface of 
cephalopodium; at the expense of this mu-
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cus the epiphragm is formed (see above). 
Second, at a gradual reduction of shell and 
formation of slug-like appearance (“limaci-
zation”) the respiratory surface is reduced, 
and the pneumostomal lobe is greatly ex-
panding (often covers a signifi cant part of the 
shell), creating additional respiratory surface 
and thus compensating the diminution of the 
lung volume. This dependence is illustrated 
by the morphological series in the family 
Vitrinidae: Phenacolimax annularis (Studer, 
1820) (real snail with shell is well developed) 
— Vitrina pellucida (Müller, 1774) (shell is 
somewhat reduced) — Semilimax kotulae 
(Westerlund, 1883) (semislug with shell is 
much reduced) (Fig. 14).

In connection with the problem under 
discussion, a comparison of the fossil and 
contemporary cephalopods is indicative. 
The Paleozoic and Mesozoic cephalopods 
had an external shell, while it became lost 
in their Recent relatives (completely in octo-
puses, and partly in squids and cuttlefi shes). 
The only exception is Nautilus retaining the 
outer shell. In this sense, the extant cepha-
lopods could be regarded as analogs of the 

terrestrial slugs; no doubt that they are more 
progressive than the extinct shelled groups. 
Moreover, it can be argued that biological 
progress is determined ultimately by more 
perfect organization of the nervous system, 
and this, in its turn, is connected with the 
disappearance of external shell. The analogy 
between cephalopod and gastropod mollusks, 
in the given context is, to my mind, justifi ed 
and demonstrative.

Another striking example is Opistho-
branchia. Their most biologically progres-
sive representatives are so-called sea slugs 
(Nudibranchia) which are characterized by 
a complete loss of shell.

With regard to the superorder Stylom-
matophora, the process of reduction of the 
shell in them seems to fi t the same general 
trend. As a matter of fact, in 21 of 52 taxa 
ranked as orders or families, there are genera 
containing slugs or semislugs, and evolution-
ary reduction of the shell within the entire 
superorder occurred (and is occurring cur-
rently) at least 18 times (Schileyko, 2003). 
In addition, two more circumstances should 
also be taken into consideration.

Fig. 14. Mantle lobes of Vitrinidae (from left to right): Phenacolimax annularis, Vi-
trina pellucida, Semilimax kotulae.

Рис. 14. Мантийные лопасти Vitrinidae (слева направо): Phenacolimax annulari,  
Vitrina pellucida, Semilimax kotulae.
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1. Presence of slugs and/or semislugs in 
some taxon does not always mean that the 
loss of shell in this group had taken place 
only once. For example, among Succineidae 
this process occurred independently at least 
twice, in South Asia and in South America 
(Tillier, 1981); in different branches of He-
licarionoidea the loss of shell also occurred 
repeatedly. So the shell reduction took actu-
ally place not in 18, but in many more num-
ber of cases.

2. The table presented earlier by the au-
thor (Schileyko, 2003, p. 149) does not in-
clude the taxa experiencing initial stages of 
the shell reduction when it is still fully devel-
oped, but the fi rst signs of the limacization 
can be seen.Thus, among Pachnodidae (in-
fraorder Pupilloinei) where slugs and semis-
lugs are absent, there are genera (Amimopi-
na, Rhachidina, Edouardia, Pachnodus), in 
which all or many species are characterized 
by very thin walls of shell, with the number 
of whorls being reduced, and the last whorl 
being swollen and clearly prevails over the 
others. All this are the signs that can be in-
terpreted as the very initial stages of the shell 
reduction. In any case, the reduction, as far as 
it can be seen in the factual material, begins 
with the appearance of just such symptoms. 
A similar situation is observed in Orthalici-
dae (genus Sultana), Helicidae (genus Can-
tareus) and in some other families.

Within the suborder Succineiformes, rep-
resentatives of only fi ve genera and subge-
nera (of 28) can be allocated to the category 
of slugs or semislugs. But some signs of in-
cipient reduction of the shell are marked in 
all genera constituting the suborder.

Same trend of gradual reduction of shell 
in Oleacinidae can be seen in Fig. 2.

The current ratio of the shelled (snails) 
and shell-less (slugs + semislugs) taxa of 
ge neric rank — 2316 against 209 (after 
Schileyko, 1998–2007) — indicates that, 

at the geological time scale, the process of 
disappearing of the shell has just begun, al-
though it is gradually taking the character of 
a general trend.

This trend is not evident in several either 
highly specialized or ancient and archaic taxa 
of the family rank, namely: all pupilloid taxa, 
Partulidae, Megaspiridae (1 species, extinct 
in historical time), Urocoptidae, Clausili-
i dae, Plectopiloidea, Strophocheiloidea, 
Cerionidae, Achatinoidea, Subulinoidea, 
Clausiliidae, Streptaxoidea, Endodontidae, 
Thyrophorellidae (1 specis), Punctidae, He-
licodiscidae, Discidae.
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АДАПТИВНАЯ РАДИАЦИЯ И ЭВОЛЮЦИЯ 
РУКОКРЫЛЫХ (CHIROPTERA) В СВЕТЕ 

ЭКОЛОГО-ЭТОЛОГИЧЕСКОЙ КОНЦЕПЦИИ (ОБЗОР)
И.М. Ковалёва1, Л.А. Тараборкин2

1Институт зоологии им. И.И. Шмальгаузена НАН Украины; irakov2008@ukr.net
2Институт электросварки им. Е.О. Патона НАН Украины; leotar@ukr.net

Исследовано соотношение морфологического и экологического 
аспектов разнообразия рукокрылых (Chiroptera) в свете ранее пред-
ложенной авторами эколого-этологической концепции. Рассмотрены 
механизмы адаптационных перестроек органов гемореспираторного 
аппарата рукокрылых (Chiroptera) в процессе онто- и филогенеза под 
влиянием экологических факторов и этологических предпочтений 
этой группы млекопитающих. Изучено влияние антиортостатическо-
го положения на рукокрылых и показана его роль в возникновении 
ключевых эволюционных преобразований, обусловивших в конеч-
ном счёте морфофизиологические перестройки рукокрылых в онто-и 
филогенезе, адаптивную радиацию и морфофизиологическое разноо-
бразие этого отряда млекопитающих.

ADAPTIVE RADIATION AND EVOLUTION 
OF BATS (CHIROPTERA) IN THE LIGHT OF 

AN ECOLOGY-ETHOLOGICAL CONCEPT (A REVIEW)
I.M. Kovalyova1, L.A. Taraborkin2

1Schmalhausen Institute of Zoology of NAS of Ukraine; irakov2008@ukr.net
2Paton Electric Welding Institute of NAS of Ukraine; leotar@ukr.net

Reviewed are mechanisms of adaptive rearrangements of organs of the 
chiropteran hemorespiratory complex in both ontogeny and phylogeny 
under infl uence of environmental factors (gravity, oxygen partial pressure) 
and ethological features (duration of antiorthostatic position, locomotion, 
foraging strategies) that caused both biological progress and adaptive 
radiation of bats. This is an attempt of a novel view of the latter’s ev o lution 
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from the standpoint of modern understanding of their morpho-physiological 
diversity with emphasize on its possible causes.

In the Introductory section, two features of the bats making them unique 
among mammals are stressed, viz. their ability to the active fl ight and to 
a lengthy antiorthostatic position (ANOP). It is stressed that the causes of 
chiropteran morpho-physiological diversity are still open to discussion.

According to the authors’ opinion, consideration of diversifi cation of 
the living chiropterans should be maid in the context of certain peculiar 
characters of their evolutionary emergence. It is noted that none of the 
nowadays hy potheses about origin of bats is substantiated suffi ciently 
enough to make it commonly accepted. The questions of emergence and 
progress of fl ight in the chiropterans should be associated with respective 
transformations of both their locomotor system and physiological functions 
needed for their active fl ight ability, especially hemorespiratory complex. 
Among the latter, of special importance and interest is poorly studied wing 
membrane of bats, which is involved in their total gas exchange. According 
to the authors, omission of this function from consideration of evolution of 
bats became an obstacle to elaboration of clear understanding of possible 
causes of emergence of the bat wing.

The authors suppose that initial switch to an unique long staying in ANOP 
could change conditions of embryonic development in a hypothetical an-
cestral chiropteran. This, in turn, may led to morphogenetic rearrangements 
of some organs, in particular fore limbs, in more advanced bats.

In the Section 1, under consideration are various features of the activity 
of the bats, with special attention paid to the link between degree of activity 
and the level of general metabolism. It is noted that particular bat species 
may differ signifi cantly by the ratio of the time they spent in fl ight and in 
ANOP. Members of two bat families, Vespertilionidae and Rhinolophidae, 
are se lected as the model objects, for which average daily estimated du-
ration of staying in ANOP is provided.

In the Section 2, results of the studies of morpho-functional organization 
of the hemorespiratory complex in bats are presented. Morphological di-
sparity of bats, within the context of the main theme of the paper, is con-
sidered from the standpoint of an ecology-ethological concept having been 
developed by the authors.

It is shown that the proper respiratory organs (lungs) in bats match the 
“mammalian” type in their general morphology. With this, they have some 
peculiarities that are evident in presence or absence of the lobes in their 
lungs. An argumentation is forwarded that the wing membrane of bats 
may have a direct relation to the gas exchange and thus may participate in 
metabolism regulation.

Anatomic and topographical relations between chest shape, lung stru-
cture, bronchial tree branching, and heart position are shown to be formed 
by infl uence of certain abiotic factors, one of which is Earth's gravity.

Morphological and functional studies of respiratory motor structures 
supplemented with cluster analysis of their diversity allowed to divide 
chiropterans studied herewith into three main groups differing by degree of 
mobility of the chest (high, medium and low mobility). Morpho-functional 
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relation of skeletal and respiratory muscle motor structures is shown. It is 
traced the emergence of morphological transformations of the latter stru-
ctures in ontogeny and phylogeny, some regularities of their formation 
being indicated with respect to bat locomotor adaptations, foraging strate-
gies and ANOP duration.

Thus, systemic exploration of the effect of the antiorthostatic position 
on bat organization and physiology shows its key role in the emergence 
of evolutionary changes that caused ultimately morpho-physiological re-
structuring of chiropterans both in ontogeny and phylogeny.

In the Conclusion, the thesis is forwarded that emergence of the wing 
membrane in bats was a result of changes in the (genetically controlled) 
morphogenesis under changed conditions of embryogenesis in the ancestral 
chiropterans. Appearance of the fore leg membrane, not only acting as 
the wing plane but also participating in the gas exchange, is considered 
as the most important evolutionarily signifi cant consequence of ANOP. 
New embryogenetic features acquired by those ancestral forms have led 
to certain morpho-physiological transformations, in particular, to those 
involving hemorespiratory complex. With the progress of both these tran-
sformations and correlated changes of locomotor apparatus associated with 
various types of fl ight and quadrupedal locomotion, adaptive radiation took 
place that resulted eventually in the contemporary diversity of bats.

It is stated that implementation of the active fl ight by bats, as well as their 
ability to decrease metabolism, led to their wide dispersal on the planet 
and to occupancy and use of different ecological niches. It is supposed that 
rigid confi nedness of various groups of bats to specifi c types of shelters 
may be caused by certain peculiarities of structure and functioning of their 
hemorespiratory complex.

1. Введение
Отряд Рукокрылые (Chiroptera) харак-

теризуется уникальным для класса мле-
копитающих способом локомоции — ак-
тивным полётом, а также некоторыми 
другими особенностями образа жизни. 
Рукокрылые до сегодняшнего дня оста-
ются одной из самых загадочных групп 
млекопитающих в отношении возникно-
вения и путей эволюции, а также различ-
ных аспектов биологии. 

Рукокрылые представлены более чем 
1000 видов и являются второй по величи-
не группой млекопитающих (после гры-
зунов). Их распространение по планете 
повсеместно, за исключением полярных 
регионов. Наблюдаемое в отряде биологи-

ческое разнообразие проявляется в сово-
купности морфофизиологических призна-
ков и связано с различными стратегиями 
кормодобывания, пищевыми специализа-
циями, предпочитаемыми формами локо-
моции, типами убежищ и т. д. 

Широкое распространение и видовое 
разнообразие рукокрылых, как правило, 
объясняют их способностью к активному 
полёту. Однако грызуны, не обладающие 
такой способностью, превосходят руко-
крылых по данным параметрам, что ука-
зывает на определённую недостаточность 
приведённого объяснения. 

Высказывается мнение, что расселе-
нию, а также диверсификации архаиче-
ских рукокрылых уже в первой половине 
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эоцена способствовало увеличение чис-
ленности и биомассы насекомых в пе-
риод палеоцен–эоценового термального 
максимума на большей части террито-
рии суши (Tabuse et al., 2009). Очевидно, 
данные показатели могут оказать влия-
ние на масштабы расселения животных, 
но, как представляется, имеют не столь 
большое значение для диверсификации 
рукокрылых.

Следует признать, что на сегодняшний 
день остаётся открытым вопрос о причи-
нах морфофизиологического разнообра-
зия рукокрылых. В современной терми-
нологии «та часть общего разнообразия, 
которая обусловлена действующими при-
чинами, называется адаптивным сигна-
лом, начальными причинами — филоге-
нетическим сигналом» (Павлинов, 2008, 
с. 359). Как показали наши исследования, 
рассмотрение вопроса диверсификации ре-
центных рукокрылых логично рассматри-
вать в аспекте происхождения этой группы 
млекопитающих, так как главное отличие 
рукокрылых от других млекопитающих 
(преобразование грудной конечности и 
формирование летательной перепонки) 
было сформировано у предковой формы 
рукокрылых. Другими словами, причины, 
приведшие к появлению рукокрылых (фи-
логенетический сигнал), как и причины их 
дальнейшего разнообразия (адаптивный 
сигнал), возможно, имеют общие корни. 

Исследователи выдвинули ряд гипо-
тез и предположений относительно про-
исхождения и эволюции рукокрылых 
(Jepsen, 1970; Ковтун, 1984; Rayner, 1986; 
Speakman, 2001; Панютина и др., 2012). 
Вместе с тем, ни одна из имеющихся на 
сегодняшний день гипотез не представ-
ляется достаточно обоснованной, чтобы 
стать общепринятой. 

Главным моментом в дискуссиях явля-
ется связь формирования «крыла» руко-

крылых с использованием ими активного 
полёта. Очевидно, вопрос о реализации 
полёта необходимо связывать не только 
с преобразованиями органов локомоции, 
но и с физиологическими перестройками 
органов, обеспечивающих данный способ 
локомоции (Ковалёва, 2013а,б). 

Из всех типов локомоции позвоночных 
машущий полёт является одним из самых 
энергоёмких (Tucker, 1970; Thomas, 1975; 
Winter, Helversen, 1998; Harrison, Roberts, 
2000 и др.). Необходимым условием для 
полёта является повышение метаболизма 
и, таким образом, усиленное поглощение 
кислорода. Действительно, потребление 
кислорода у рукокрылых в полёте увели-
чивается в 20 раз по сравнению с состо-
янием покоя, а у бегущей лабораторной 
мыши (сравнимой по размерам с рукокры-
лыми) — лишь в 1.5 раза (Bartholomew et 
al., 1964; Carpenter, 1985). Несомненно, 
что столь существенное различие значе-
ний этого показателя должно отражаться 
на морфологии структур, обеспечиваю-
щих процесс дыхания. Поэтому, наряду 
с известной перестройкой конечностей 
рукокрылых — органов локомоции, есте-
ственно ожидать определённой пере-
стройки и органов гемореспираторного 
аппарата этих животных. 

На сегодняшний день соответствую-
щее комплексное исследование органов 
респираторной и кровеносной систем ру-
кокрылых в научной литературе не пред-
ставлено. Необходимо отметить также, 
что и данные о морфофункциональной 
организации органов гемореспираторно-
го аппарата рукокрылых часто неполные 
и противоречивые. В первую очередь это 
касается участия летательной перепон-
ки рукокрылых, представляющей собой 
кожное образование, в общем газообмене 
животных. Отметим, что предшественни-
ки рассматривали летательную перепонку 
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рукокрылых главным образом как орган, 
участвующий в локомоции. Однозначное 
экспериментальное подтверждение уча-
стия кожи перепонки в газообмене у этих 
животных было дано в работе Ф. Маканьи 
и Дж. Мортолы (Makanyа, Mortola, 2007). 

Как правило, возникновение и форми-
рование органов рассматривается в связи 
с их основной функцией. Грудная конеч-
ность рукокрылых — локомоторный ор-
ган, формирование которого в крыло про-
изошло на базе локомоторного же органа 
и покровных тканей предковой формы 
рукокрылых в ходе эволюционного раз-
вития. Значение этих двух составляющих 
для формирования крыла представляется 
равнозначным (Adams, 2008). Поэтому 
формирование крыла следует рассматри-
вать не только в рамках реализации локо-
моции животного, но и с учётом других 
функций органов, её обеспечивающих. В 
частности, упущение из виду такой функ-
ции летательной перепонки рукокрылых, 
как газообменная, по-видимому, до сих 
пор является препятствием для ясного 
представления о возникновении крыла 
рукокрылых (Ковалёва, 2013б, 2014; Ko-
valyova, 2014).

Данные о том, что развитие межпаль-
цевой перепонки рукокрылых контро-
лируется генетически, не вызывают со-
мнений (Chen et al., 2005; Weatherbee et 
al., 2006; Sears, 2008; Wang et al., 2014). 
Однако неизвестными остаются факторы, 
которые могут ингибировать программи-
рованную смерть (апоптоз) мезенхимных 
межпальцевых клеток у рукокрылых. Как 
представляется, это связано с недостаточ-
ной изученностью некоторых аспектов 
условий развития в ходе онтогенеза со-
временных рукокрылых, равно как (и тем 
более) их предковой формы.

На сегодняшний день накоплена опре-
делённая информация для анализа при-

чин, которые могли вызвать генетические 
трансформации и привести к морфологи-
ческим перестройкам органов некоторых 
животных. Так, имеются данные о вли-
янии парциального давления кислорода 
на развитие тканей и органов эмбрионов 
птиц (Chen et al., 1999; Chuong, Homberg-
er, 2003). 

Несмотря на то, что большинством 
биологов принимается процесс длитель-
ной эволюции рукокрылых (что подраз-
умевает постепенное преобразование 
грудной конечности их предковой фор-
мы), имеются и другие взгляды. Так, 
предполагается «внезапное» появление 
крыла рукокрылых на протяжении корот-
кого исторического промежутка времени 
в качестве эволюционного новшества 
(Sears, 2008).

При рассмотрении вопросов эволюции 
рукокрылых вне поля зрения исследова-
телей остался специфический компонент 
образа жизни большинства рецентных 
рукокрылых — их пребывание продол-
жительное время в положении «вниз го-
ловой», то есть в антиортостатическом 
положении (АНОП). Между тем, данные 
исследований, проведённых в основном 
на человеке и некоторых лабораторных 
животных, подтверждают, что положение 
тела (в частности, относительно вектора 
земной гравитации) влияет на перерас-
пределение крови и вызывает изменение 
общего уровня метаболизма, существен-
но снижая его (Осадчий, 1986; Эккерт и 
др., 1992; Котов и др., 2002; Вартбаронов 
и др., 2003; Altemeier et al., 2004; Краснов 
и др., 2005). 

Наши исследования показали связь 
уникально длительного пребывания ру-
кокрылых в АНОП в течение их жизнен-
ного цикла с перестройкой ряда систем и 
органов, в частности, органов дыхания и 
кровообращения. В данной работе пред-



303 Адаптивная радиация и эволюция рукокрылых

ставлен аналитический обзор полученных 
данных, касающихся строения органов 
гемореспираторного комплекса разных 
экологических и таксономических групп 
рукокрылых на всех этапах онтогенеза, а 
также изложены и обобщены результаты 
многолетних авторских исследований в 
этом направлении. Комплексное рассмо-
трение разноаспектных данных позволило 
продвинуться в понимании механизмов 
адаптационных перестроек органов ге-
мореспираторного аппарата рукокрылых 
в процессе онто- и филогенеза, исследо-
вать вопросы морфологического и, таким 
образом, биологического разнообразия 
рукокрылых в свете предложенной авто-
рами эколого-этологической концепции, 
сформулировать новое представление о 
причинах появления их летательной пере-
понки и, в конечном счёте, о происхожде-
нии рукокрылых в целом. 

2. Эколого-этологические 
особенности рукокрылых

Активность как одна из характеристик 
жизненной формы вида или любой дру-
гой систематической группы определяет 
характер её отношений со средой. С дру-
гой стороны, активность животных орга-
низмов является отображением уровня их 
метаболизма. В отношении форм актив-
ности рукокрылые представляют собой 
уникальную группу среди млекопитаю-
щих как в связи с использованием полёта, 
так и в связи с продолжительным антиор-
тостатическим положением (АНОП) их 
тел. Существенно, что эти две крайние 
формы активности характеризуются дву-
мя крайними уровнями их метаболизма. 
Так, в полёте общий уровень метаболизма 
рукокрылых является наивысшим, а при 
АНОП — наинизшим.

Исследователями изучалась как сезон-
ная, так и суточная активность рукокры-

лых (Кузякин, 1950; Kunz, Brock, 1975; 
Стрелков и др., 1978; Морозов, 1980; 
Курсков, 1981; Fenton, Rautenbach, 1986; 
Gaisler, Kowalski, 1986; Реймов и др., 
1988; McAney, Fairley, 1988; Degn, 1989; 
Хабилов, 1992; Bontadina et al., 2002; Holz-
haider, 2002; Lee, McCracken, 2002; Рахма-
туллина, 2005). Однако сведения по этому 
вопросу не систематизированы. К тому 
же анализ данных о времени нахождения 
различных видов рукокрылых в активном 
состоянии и в состоянии покоя не прово-
дился. Вместе с тем, как показали наши 
предварительные исследования, особен-
ности суточной активности рукокрылых 
(в частности, пребывание животных боль-
шую часть времени в АНОП) повлияли не 
только на метаболизм данных животных, 
но и на их морфологию, физиологические 
процессы и, вероятно, на разнообразие и 
распространение. 

Рукокрылые умеренных широт значи-
тельную часть времени индивидуальной 
жизни проводят в состоянии сна. Их су-
точная активность зависит от cезона года, 
физиологического состояния животных, 
метеорологических условий, характера 
лёта насекомых и других факторов. В ус-
ловиях сезонного снижения температуры 
они впадают в состояние спячки и нахо-
дятся в состоянии торпора. Однако и ле-
том в продолжение светлого времени су-
ток они также впадают в торпор и активны 
преимущественно в тёмное время суток. 

Отметим, что сходный образ жизни 
ведут впадающие в спячку грызуны, ко-
торые активны не более 4–5 часов в сут-
ки и живут активной жизнью 1/15–1/20 
часть отпущенного им индивидуального 
времени. По данным исследователей, всё 
остальное время тратится на сон (Моси-
яш, 1985). Однако, в отличие от рукокры-
лых, продольная ось тела этих животных 
(и в активном состоянии, и в период ги-
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бернации) преимущественно перпенди-
кулярна по отношению к вектору земной 
гравитации.

Продолжительность полёта рукокры-
лых зависит от дистанции охотничьих раз-
лётов рукокрылых от убежищ, что, в свою 
очередь, зависит от лётных качеств живот-
ных, размеров колоний, типа местности, 
а также обилия насекомых. Установлено, 
что максимальная дистанция разлёта от 
убежищ имеет место преимущественно 
у зверьков крупных колоний.

Различные виды рукокрылых имеют 
отличающиеся ритмы активности, что 
связано со спецификой питания и време-
нем вылета на кормёжку (Рахматуллина, 
2005). По ритмам активности рукокрылых 
умеренных широт делят на две группы: 
рукокрылые с относительно равномер-
ной ночной активностью и рукокрылые с 
двухфазной активностью.

К первой группе животных относятся 
представители Rhinolophidae, а также от-
дельные представители Vespertilionidae 
(ночницы, длиннокрылы, ушаны). Боль-
шинство из них покидает убежища в гу-
стых сумерках или в темноте.

У других видов гладконосых (вечер-
ницы, нетопыри, кожаны) за ночь бывает 
более двух периодов кормёжек (вечером 
и на рассвете), особенно во время лак-
тации (Кузякин, 1950; Lee, McCracken, 
2002; Рахматуллина, 2005). Большинство 
исследователей констатирует преоблада-
ние максимальной активности летучих 
мышей в начале ночи (Kunz, Brock, 1975; 
Курсков, 1981; Gaisler, Kowalski, 1986). 
При двухфазной активности пик в конце 
ночи несколько слабее. 

Вышеприведенное деление рукокры-
лых с учётом их активности, очевидно, не 
случайно и предполагает, на наш взгляд, 
различия в их метаболизме. Отдельные 
разрозненные сведения на эту тему име-

ются в литературе. Так, в работе И.К. 
Ра хматуллиной (2005) по рукокрылым 
Азербайджана изложена информация по 
активности обитателей Азыхской пещеры 
(Малый Кавказ, Нагорный Карабах). В 
отношении очковых подковоносов (Rhi-
nolophus mehelyi Matschie, 1901) имеются 
достаточно подробные сведения: вылет 
животных летом происходит около 21.00, 
возвращение назад — через час–полтора. 
Отмечается, что зверьки на лету схва-
тывают добычу, подвешиваются в опре-
делённом месте и съедают её в течение 
примерно 5 минут.

Из наблюдений других исследователей 
следует, что кормёжка большого подково-
носа (Rhinolophus ferrumequinum Schreber, 
1774) и подковоноса Мегели длится 1,5–2 
часа. Как правило, малые (Rh. hipposideros 
Bechstein, 1800) и большие подковоносы 
охотятся недалеко от убежищ среди дере-
вьев, вблизи стен, у входов в пещеры (Мо-
розов, 1980). Такую особенность живот-
ных подтверждает также ряд зарубежных 
исследователей (Fenton, Rautenbach, 1986; 
Gaisler, Kowalski, 1986; Stebbings, 1988). 

Все летучие мыши этого семейства пи-
таются летающими насекомыми (Айрапе-
тьянц, Константинов, 1974). Подковоносы 
совершают спокойные курсирующие по-
лёты, производя при этом обзорные лока-
ции (Айрапетьянц, Константинов, 1974). 
Кроме того, они также используют засаду 
и преследование. Эти рукокрылые не от-
носятся к «собирателям», т. е. не собирают 
добычу, ползая на четырёх конечностях: 
квадрупедальная локомоция по твёрдым 
поверхностям им вообще не свойствен-
на. Многие из них являются типичными 
присадниками, т. е. поедают добычу не 
в полёте, а «подвесившись» неподалё-
ку от места её поимки. Отмечено также, 
что среди подковоносов встречаются т. 
н. «глинеры», подбирающие в полёте до-
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бычу с поверхности воды, земли или с 
вертикальных поверхностей; к ним от-
носится, например Rh. luctus Temminck, 
1834 (Крускоп, 2010). 

Лётная активность гладконосых в сре-
днем более продолжительна, чем у под-
ковоносов. У рыжей вечерницы (Nyctalus 
noctula Schreber, 1774), позднего кожана 
(Eptesicus serotinus Schreber, 1774), нето-
пырей (Pipistrellus) — рукокрылых с двух-
фазной ночной активностью, — как прави-
ло, максимальная активность и по числу 
летающих зверьков, и по продолжитель-
ности кормёжки протекает в первые 2–3 
часа после захода солнца, минимальная 
— в середине ночи. Утренняя охота длит-
ся 1.5–2 часа, возвращаются эти животные 
в свои укрытия поздно, за 15–60 мин. до 
восхода солнца. Раньше всех возвращают-
ся в убежища кожаны и вечерницы, позже 
— нетопыри. Рыжие вечерницы осущест-
вляют два вылета, в полёте проводя около 
4 часов (Курсков, 1981). Р. Реймов и др. 
(1988) отмечают, что нетопыри-карлики 
(Pipistrellus pipistrellus Schreber, 1774) за 
ночь осуществляли два вылета, в общей 
сложности проводя в полёте до 3–4 часов.

По данным ряда авторов (Стрелков и 
др., 1978; Хабилов, 1992) известно, что 
лёт пустынных кожанов (Eptesicus bot-
tae Peters, 1869) и нетопырей-карликов 
продолжается почти всю ночь, но носит 
волнообразный характер, имея 2–3 пика 
активности у обоих видов. В целом вре-
мя, проведённое ими в полёте, достигает 
3 и более часов.

Среди рукокрылых средней полосы 
наиболее поздно, в летние месяцы ино-
гда в 22–23 часа, покидают убежища не-
которые ночницы (Myotis nattereri Kühl, 
1817, M. emarginatus Geoffroy, 1806). К 
4–5 часам утра они возвращаются в убе-
жища. Из этого следует, что указанные 
виды рукокрылых отсутствуют в убежище 

как минимум 5–6 часов. По данным Г. Ден 
(Degn, 1989), водяная ночница (M. dauben-
tonii Kühl, 1817) проводит в полёте более 
5 часов. Усатая ночница (M. mystacinus 
Kühl, 1817) активна всю ночь, проводя в 
полёте около 6–7 часов. 

На основании анализа литературных 
данных нами были проведены подсчёты 
суточных фаз активности и времени на-
хождения в полёте подковоносых и глад-
коносых. 

Оценивая время продолжительности 
охоты подковоносов, мы считаем, что оно 
не превышает двух–трёх часов. Однако 
если учесть, что подковоносы во время 
охоты сидят в засаде, поджидая добычу, 
многие из них присаживаются во время 
кормёжки для поедания схваченной ими 
добычи, т. е. находятся не в полёте, то 
можно оценить длительность «чистого» 
времени в полёте. Оценочно установлено, 
что «чистое» время в полёте у подковоно-
сых достигает не более 1.5–2 часов в сут-
ки. Подковоносы практически полностью 
исключают перемещения по субстрату на 
четырёх конечностях, т. е. на отдыхе за-
нимают исключительно антиортостати-
ческое положение (АНОП). Это означает, 
что подковоносые находятся в АНОП не 
менее 22 часов в сутки: более 90% вре-
мени жизни продольная ось их тела сона-
правлена с вектором земной гравитации. 

Лётная активность гладконосых про-
должается от 5 и более часов в сутки. Та-
ким образом, среднесуточное оценочное 
время пребывания в полёте гладконосых, 
когда продольная ось тела животных пер-
пендикулярна по отношению к вектору 
земной гравитации, в 2–2.5 раза выше, 
чем у подковоносых. К тому же ориен-
тация тела у гладконосых относительно 
вектора земной гравитации на протяже-
нии дня может меняться. Большинство 
из них активно использует тетраподную 
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локомоцию как для перемещений в местах 
отдыха, так и для ловли добычи на земле. 
По стволам и веткам деревьев они способ-
ны подниматься вертикально вверх, к то-
му же и на отдыхе в убежищах они часто 
занимают положение головой вверх. Сле-
довательно, время пребывания в АНОП у 
гладконосых существенно меньше, чем у 
подковоносых (Ковалёва, 2007). 

Значительное большинство рукокры-
лых проводят большую часть времени сво-
ей жизни в АНОП, причём подковоносые 
(как, вероятно, и представители семейства 
Hipposideridaе) — более 90%. Практиче-
ски единственным способом передви-
жения представителей Rhinolophidae и 
Hipposideridaе является полёт, что, по всей 
видимости, теснейшим образом связано 
с превалирующим использованием ими 
АНОП. Поэтому эволюцию рукокрылых 
и, таким образом, формирование морфо-
функциональных адаптаций этой группы 
млекопитающих, по-видимому, следует 
рассматривать с учётом данного фактора. 
Можно полагать, что адаптация предковой 
формы рукокрылых к данному фактору 
стала ключевой, повлиявшей на ход эво-
люции рукокрылых.

3. Морфофункциональные 
особенности органов 
гемореспираторного аппарата 
рукокрылых 

Анализ литературы, посвящённой мо-
р фологии органов гемореспираторного 
аппарата рукокрылых, показал, что их 
изучение не отличается полнотой и ком-
плексностью. Большинство работ, рас-
сматривающих дыхательный аппарат 
рукокрылых, представлено в виде раз-
розненных исследований, касающихся 
отдельных органов респираторного ап-
парата (Жеденов, 1957; Vaughan, 1959; 
Масенов, 1968; Maina, 2006, и др.).

На сегодняшний день остаётся ряд 
открытых вопросов, в частности, о до-
леобразовании и асимметрии лёгких у 
рукокрылых, как и в целом для млекопи-
тающих; о причинах вариаций в строении 
различных респираторно-моторных и воз-
духопроводящих органов, приводящих к 
разнообразию рукокрылых в целом.

3.1. Органы респираторного 
аппарата рукокрылых

3.1.1. Воздухопроводящие органы
Исследованию воздухопроводящих ор-

ганов рукокрылых, в частности, строению 
носовой полости, гортани, трахеи, брон-
хов посвящено значительное количество 
работ (Гуртовой, 1966; Айрапетьянц, Кон-
стантинов, 1974; Horsfi eld, 1990; Griffi ths, 
1994; Korad, Joshi, 1998; Canals et al., 2004; 
Mauroy et al., 2004). Установлено, что мор-
фологические перестройки воздухопро-
водящих органов летучих мышей имеют 
непосредственную связь с характером из-
лучения эхолокационных сигналов.

В ходе исследования воздухопроводя-
щих дыхательных органов рукокрылых 
выявлено, что у подковоносых наблюда-
ется отличное от гладконосых расположе-
ние носовых отверстий. У гладконосых 
ноздри расположены практически на ро-
стральном конце (рис. 1А,В), а у подково-
носых сдвинуты каудально (рис. 1С). Эта 
особенность, на наш взгляд, может иметь 
связь как с различиями в использовании 
эхолокационных сигналов, так и с это-
логическими особенностями животных. 

Формирование различных способов 
излучения разных типов эхолокационных 
сигналов могло происходить на фоне раз-
нообразных экологических и этологиче-
ских факторов, в частности, таких, как 
предпочтение одиночного или колони-
ального образа жизни, характера исполь-
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зуемых убежищ, условий фуражирования 
(Айрапетьянц, Константинов, 1974).

Наши наблюдения, как и сведения дру-
гих биологов, указывают на то, что под-
ковоносы (и в колониях, и при небольших 
группах) предпочитают свободное раз-
мещение в убежище. Тесное размещение 
животных отмечается, как правило, в ма-
теринских колониях. Свободное располо-
жение позволяет одиночно «висящему» 
животному, например, в период пробуж-
дения (во время дневного отдыха) или во 
время охоты, периодически сканировать 
пространство вокруг себя, вращаясь на 
360о вокруг своей оси. 

Отметим, что такому «вращению» 
подковоносов способствует строение их 
тазовых конечностей, которые претерпе-
ли существенные перестройки. С одной 
стороны, они приобрели узкоспециали-
зированные перестройки, обеспечива-
ющие механизм подвешивания, с дру-
гой, — произошла редукция отдельных 

групп мышц, что, по нашему мнению, 
связано как с использованием АНОП, 
так и с неиспользованием четвероногой 
локомоции. 

Животные обнаруживают жертву или 
врага, используя сигналы, которые по-
зволяют различать движущиеся пред-
меты на фоне неподвижных — поверх-
ности пещер, строений, деревьев, воды и 
пр. (Айрапетьянц, Константинов, 1974). 
Учитывая такой способ лоцирования про-
странства, можно оценить «целесообраз-
ность» размещения носовых отверстий и 
своеобразных околоносовых кожных об-
разований не на ростральном конце голо-
вы, а ближе к лобной её части. При этом 
«висящему» животному нет необходимо-
сти запрокидывать голову, прикладывая 
к этому мышечные усилия. Движения 
носовых придатков позволяют сфокуси-
ровать посылаемый звуковой сигнал, что 
используется животными при фуражиро-
вании в полёте.

Рис. 1. Носовая полость у рукокрылых. Ме-
ди альная поверхность. CH – хоаны, CN 
– носовые раковины, EP – над гортанник, 
LN – язык, MN – носовой ход, N – ноз-
дри, PD – твёрдое нёбо. 

Fig. 1. Nasal cavity of chiropterans. Medial vi-
ew. CH – choanae, CN – nasal conchae, 
EP – epiglottis, LN – tongue, MN – meatus 
nasi, N – nares, PD – hard palate. 

Виды/Species: А – Eptesicus serotinus, В – Ny-
c talus noctula, С – Rhinolophus ferrum eq-
u inum.
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Гладконосые летучие мыши сканиру-
ют пространство впереди себя, находясь 
чаще всего в гуще колонии себе подобных 
во время отдыха или во время фуражиро-
вания (в полёте или при квадрупедальной 
локомоции по твёрдому субстрату), чему 
соответствует расположение носовых от-
верстий на краниальном конце рострума 
животного. 

Исследователями отмечалось особое 
строение надгортанного хряща у подко-
воносых, удлинение которого (вплоть до 
хоан) способствует прохождению воздуш-
ного потока непосредственно в гортань, 
минуя ротоглотку. Помимо этого, отметим, 
что строение трахеи (по типу строения её 
колец — сплошные или незамкнутые) со-
ответствует типу дыхания (или через нос, 
или через рот) летучих мышей и исполь-
зуемым ими эхолокационным сигналам. 
Соответствущие данные получены Г. Ро-
бином (Robin, 1881) и Э. Айрапетьянц и 
А. Константиновым (1974).

В частности, постоянночастотные 
сигналы испускают через нос представи-
тели Rhinolophidae, Hipposideridae, Me-
ga dermatidae, Nycteridae, многие Phyl-
lo stomidae, некоторые Vespertilionidae, 
при чём представители родов Rhinolophus, 
Nycteris, Phyllorhina, Plecotus, Miniopterus 
имеют полные трахейные кольца. В свою 
очередь, частотномодулированные сиг-
налы испускают через рот представи-
тели Emballonuridae, Rhinopomatidae, 
Mormoopidae, Noctilionidae, Natalidae, 
большинство Vespertilionidae, некоторые 
Phyllostomidae, причём представители 
родов Vespertilio, Phyllostoma, Desmodus, 
Molossus, Taphozous, Emballonura имеют 
неполные трахейные кольца.

Отмечалось также преобразование ко-
лец трахеи в структуры, напоминающие 
воронки, входящие посегментно одна в 
другую (Fischer et al., 1962). Вероятно, 

такие преобразования колец трахеи про-
изошли вследствие АНОП, в котором 
находятся рукокрылые бóльшую часть 
своей жизни. Учитывая эластичность и 
податливость таких структур, как хрящ, 
указанные преобразования представля-
ются вполне допустимыми.

В бронхиальном дереве летучих мы-
шей исследователи отмечают большие 
углы бифуркации (Canals et al., 2004; 
Mauroy et al., 2004), что, по их мнению, 
оказывается полезным для предотвраще-
ния турбулентных потоков при высокой 
скорости дыхания. Полагаем, что уве-
личение углов отхождения дочерних от 
главных бронхов может быть связано с 
особенностями формирования бронхи-
ального дерева в эмбриогенезе и в раннем 
постнатальном периоде развития. Разви-
тие органов внешнего дыхания, а именно: 
формирование бронхиального дерева, — 
является векторным биологическим про-
цессом (Spooner et al., 1994; Яценко, Ма-
сіцька, 2003). Поскольку формирование 
лёгких продолжается в постнатальном 
периоде развития, влияние на этот про-
цесс продолжительного направленного 
действия вектора земной гравитации при 
нахождении животных в АНОП представ-
ляется весьма вероятным.

Полагаем, что происходящее при этом 
укорочение трахеи и бронхов у рукокры-
лых (в сравнении с другими млекопита-
ющими) имеет положительные стороны: 
уменьшается объём «мёртвого простран-
ства», что ведёт к относительному уве-
личению дыхательного объёма, а также к 
более быстрой смене входящего и выхо-
дящего воздуха.

Таким образом, отмеченные признаки 
в строении воздухопроводящих органов 
летучих мышей (преобразование колец 
трахеи; вхождение надгортанника в хоа-
ны у подковоносых; укорочение трубча-
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тых органов, каковыми являются трахея 
и бронхи; большие углы бифуркации в 
бронхиальном дереве), вероятно, явля-
ются приспособлением к продолжитель-
ному нахождению животных в АНОП. 
Отметим, что указанные преобразования 
органов в большей степени касаются под-
ковоносых. Иными словами, длительное 
нахождение животных без смены положе-
ния относительно вектора земной грави-
тации способствует формообразованию 
органов. При этом степень выраженности 
тех или иных признаков усиливается с 
продолжительностью нахождения живот-
ных в АНОП (Ковальова, 2010). 

3.1.2. Органы газообмена

3.1.2.1. Лёгкие
Дефинитивные лёгкие. Начало иссле-

дованиям количественных соотношений 
лёгочных параметров рукокрылых было 
положено рядом исследователей, которые 
изучали морфометрические пропорции 
лёгких у рукокрылых в сравнении с дру-
гими млекопитающими и птицами (Maina 
et al., 1982). В результате установлено, что 
лёгкие рукокрылых, как и других млеко-
питающих, работают по принципу «обще-

го котла» — в них происходит смешива-
ние входящих и выходящих потоков газов. 
Рукокрылым присущ «маммальный» тип 
строения лёгких; они имеют лишь относи-
тельно увеличенный объём в сравнении с 
таковым других млекопитающих, а также 
некоторые гистологические отличия. Дан-
ные наших исследований подтвердили 
значительное сходство лёгких рукокры-
лых и других млекопитающих (Kovalyova, 
1994–1995). 

Исследователями отмечено, что рабо-
та лёгких млекопитающих по принципу 
«общего котла» менее эффективна в срав-
нении с перекрёстными несмешиваемы-
ми воздушными потоками в лёгких птиц. 
Несмотря на некоторые преимущества 
респираторного аппарата рукокрылых 
морфологического и функционального 
характера (в сравнении с другими мле-
копитающими), рукокрылые не достигли 
такой эффективности в функционирова-
нии лёгочного дыхательного аппарата, 
какого достигли птицы (Maina, West, 2005; 
Maina, 2006; West et al., 2007). Респира-
торный аппарат птиц с их комплексом 
«лёгкие — воздушные мешки» является 
наиболее сложным структурно и функ-

Рис. 2. Лёгкие у рукокрылых. Рёберная (cве-
рху) и диафрагмальная (снизу) пове р х-
ности. ADL – добавочная доля правого 
лёгкого, C – сердце, CDL – сердечно-диа-
фрагмальная доля, CL – сердечная до ля, 
DL – диафрагмальная доля, ТL – кра ни-
альная (верхушечная) доля, TR – трахея.

Fig. 2. Lungs of chiropterans. Costal (above) 
and diaphragmatic (below) surfaces. ADL 
– accessory lobe of right lung, C – сor, CDL 
– cardiodiaphragmatic lobe, CL – cardiac 
lobe, DL – diaphragmatic lobe, ТL – cranial 
lobe, TR – trachea.

Виды/Species: А – Rhinolophus ferrumeq ui-
num, В – Eptesicus serotinus.
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ционально более эффективным органом 
газообмена среди дышащих воздухом по-
звоночных животных. Эти особенности 
респираторного аппарата птиц, очевидно, 
способствовали активизации их полёта. С 
другой стороны, способность рукокрылых 
к длительному апноэ также вызывает дис-
куссию о необходимости дополнительных 
механизмов газообмена у рукокрылых 
(Thomas et al., 1990; Szewczak, 1997). 

Макро- и микроморфологические ис-
следования лёгких у рукокрылых позволи-
ли нам выявить присущие им особенности 
(Ковалёва, Тараборкин, 2007). Дефини-
тивные лёгкие подковоносых представ-
лены не разделёнными на доли органами 
(рис. 2А). Сердце подковоносов занимает 
почти центральное положение в грудной 
полости, равномерно размещаясь между 
правым и левым лёгкими. У гладконосых 
сердце несимметрично размещено между 
правым и левым лёгкими, наблюдается 
долевое строение правого лёгкого (рис. 
2В). Нами отмечено, что у летучих мы-
шей с округлой грудной клеткой (Rhinol-
ophidae, Hipposideridae) лёгкие не имеют 
долевого строения, тогда как у летучих 
мышей, грудная клетка которых сжата 
дорсо-вентрально (большинство рукокры-
лых), лёгкие разделены на доли.

Отметим, что у других млекопитаю-
щих имеются подобные соотношения. На-
пример, грудная клетка у лошадей имеет 
в поперечном сечении округлую форму, 
при этом правое и левое лёгкие не имеют 
деления на доли. Эти же соотношения 
отмечаются у водных млекопитающих.

Нами установлено, что в строении 
лёгких рукокрылых наблюдается асим-
метрия, что отражается на их массах 
(табл. 1). Графическая иллюстрация по-
лученных данных о весовых пропорциях 
правого и левого лёгких представлена на 
рис. 3. 

Очевидно, что масса правого лёгко-
го исследованных животных в среднем 
больше массы левого лёгкого. Однако 
строгое обоснование этого утверждения, 
т. е. получение статистически достовер-
ных выводов об асимметричности лёгких 
летучих мышей, требовало проведения 
соответствующего статистического ана-
лиза. Особенность анализа состояла в том, 
что экспериментальные данные образуют 
две связанные выборки, причём каждая 
пара наблюдений (w(r), w(l) ) получена на 
однородном материале, т. к. величина w(r)  

соответствует массе правого лёгкого жи-
вотного, а w (l)  — массе его левого лёгко-
го. Проведенный статистический анализ 
показал, что с высокой доверительной 
вероятностью (99%) средние значения 
массы правого лёгкого у разных видов 
исследованных летучих мышей больше 
массы левого лёгкого, причём массы лево-
го и правого лёгких связаны (прямо про-
порционально) статистически значимой 
зависимостью с той же доверительной ве-
роятностью (Ковалёва, Тараборкин, 2007).

Выявленная асимметрия в строении 
лёгких у рукокрылых — явление нередкое 
и наблюдается у большинства млекопита-
ющих. Вместе с тем, рассмотрение раз-
личных семейств рукокрылых, имеющих 
значительные отличия в образе жизни, 
способе локомоции и пр., позволило по-
дойти к решению вопроса о возникнове-
нии данного феномена не только у руко-
крылых, но и у других млекопитающих. 
Пренатальное развитие лёгких. Ре-

шение поставленного вопроса о причи-
нах асимметрии строения лёгких у ру-
кокрылых, а также о первичности или 
вторичности недолевого строения лёгких 
у подковоносых проводилось в ходе срав-
нительного исследования эмбрионально-
го развития лёгких у рукокрылых (Kova-
lyova, 1998a, 2002). 
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Табл. 1. Весовые соотношения лёгких у некоторых Rhinolophidae и Ve-
sperti lio nidae.

Table 1. Weight ratios of lungs in some Rhinolophidae and Vespertilionidae.

Примечания. Приведены данные по отдельным экземплярам. 
Comments. The data are provided for particular specimens.

Рис. 3. Графическая иллюстрация соотношения веса пра-
вого и левого лёгких у рукокрылых.

Fig. 3. Graphic illustration of the weight ratio of the right 
and left lungs in chiropterans.

Вид (n) Масса лёгкого (мг) Вид (n) Масса лёгкого (мг)
правое левое правое левое 

Rh. ferrumequinum (3) 293
282
350

222
207
330

N. leisleri (3) 209
210
120

134
131
95

Rh. hipposideros (3) 43
107
95

30
97
67

M. emarginatus (1) 98 72

Rh. mehelyi (2) 220
98

157
58

M. blythii (2) 309
265

205
200

Rh. blasii (2) 194
170

143
116

M. nattereri (2) 77
122

46
80

Rh. bocharicus (2) 187
125

109
85

E. serotinus (5) 151
310
193
350
285

95
185
123
250
180

N. noctula (4) 417
412
260
420

281
267
173
260

E. ognevi (1) 78 59
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Пренатальное развитие лёгких двух 
представителей семейства гладконосых 
(N. noctula и M. blythii) изучено на серии 
эмбрионов, относящихся к семи стадиям 
эмбрионального развития. Пренатальное 
развитие лёгких подковоносых проведено 
на четырёх представителях этого семей-
ства (Rh. hipposideros, Rh. bocharicus, Rh. 
blasii, Rh. ferrumequinum), относящихся к 
семи эмбриональным и плодным стадиям 
развития. 

Формирование асимметричного строе-
ния воздухопроводящих структур наблю-
дается на 17-й стадии эмбрионального 
развития. Правый и левый первичные 
бронхи врастают в толщу окружающих 
их мезенхимных клеток. Правый первич-
ный бронх больше вытянут в латеральном 
направлении, чем левый. Латеральное от-
клонение правого бронха приводит к уве-
личению угла бифуркации между первич-
ными бронхами. Зачатки правого и левого 
лёгких располагаются по бокам от сердца 
и немного каудальнее от него. 

На 18-й стадии эмбрионального раз-
вития лёгкие расположены по бокам от 
сердца и вровень с ним. Характерно, что 
к этому моменту развития голова эмбри-
онов рукокрылых, относящихся к различ-
ным семействам, имеет различное поло-
жение относительно туловища. 

Эмбрионы млекопитающих, включая 
рукокрылых, имеют С-образную изогну-
тость, начиная с 14-й стадии эмбриональ-
ного развития. По мере развития эмбри-
она гладконосых его голова постепенно 
приближается к чётко выраженному сер-
дечно-печёночному выступу и прижима-
ется к нему. Эти данные подтверждают-
ся рядом исследователей (Adams, 1992; 
Ковтун, Лихотоп, 1994). Сходное поло-
жение головы относительно туловища 
наблюдается и у эмбрионов подковоно-
сых. Однако, в отличие от гладконосых, 

у подковоносов, начиная с 18-й стадии 
развития, голова не прижата к грудной 
клетке и сердечно-печёночному высту-
пу, а несколько приподнята и развёрну-
та вбок, что сохраняется до 22-й стадии 
эмбрионального развития. Затем голова 
эмбриона принимает симметричное по 
отношению к туловищу положение (Ko-
valyova, 2002). 

Наши данные согласуются с резуль-
татами других исследователей. Установ-
лено, что у рукокрылых, излучающих 
сигналы через нос (в частности, у подко-
воносых), в период формирования мозга, 
сенсорных капсул и глотки происходит 
неравномерный рост этих структур, что 
приводит к деформации черепа и пово-
роту его относительно оси позвоночного 
столба. То есть требования эхолокации 
строго канализировали развитие и эво-
люцию черепа рукокрылых по двум на-
правлениям, ведущим, с одной стороны, 
к излучающим сигналы через нос, а с 
другой стороны — к излучающим через 
рот формам (в частности, гладконосые) 
(Pedersen, 1993).

Мы полагаем, что у гладконосых рас-
положение головы эмбриона на вентраль-
ной стенке грудной клетки, подобно боль-
шинству млекопитающих, стало одной из 
причин её дорсо-вентрального сжатия. 

В периоде между концом 18-й и нача-
лом 19-й стадий эмбрионального развития 
начинается интенсивный процесс брон-
хообразования: от бронхиальных веточек 
интенсивно ответвляются терминальные 
бронхиолы. Происходит формирование 
различий в лёгких у гладконосых и под-
ковоносых. Несмотря на сходство в строе-
нии магистральных бронхиальных ветвей, 
дальнейшее деление и, вероятно, разли-
чие как в скорости, так и продолжитель-
ности роста отдельных формирующихся 
разветвлений, приводят к формированию 
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столь различных по виду лёгочных орга-
нов у этих рукокрылых (рис. 4). 

В работах исследователей отмечается, 
что одной из возможных причин асим-
метричного развития лёгких является 
несимметричное расположение сердца 
по отношению к развивающимся лёгким 
(Пэттен, 1959; Шишкин и др., 1975). Мы 
представили возможный вариант форми-
рования асимметрии сердца и лёгких у 
рукокрылых (Kovalyova, 2002). 

У млекопитающих к 18-й стадии эм-
брионального развития формируются 
четыре полости дефинитивного сердца. В 
перегородке между правой и левой поло-
винами предсердий и желудочков имеется 
отверстие, которое не предотвращает раз-
деления потока крови. Рост перегородок 
сердца приводит к полному разделению 
двух половин сердца. В этот период раз-
вития в левую половину сердца поступает 
лишь незначительное количество крови из 
неразвившихся лёгких. Правая половина 
сердца оказывается наполненной кровью. 

По-видимому, в этот момент под действи-
ем силы земной гравитации происходит 
наклон корпуса сердца вправо при одно-
временном смещении его корпуса влево. 
В результате такого смещения сердца ле-
вое и правое лёгкие, расположенные по 
бокам от сердца, оказываются в различ-
ных топографических условиях. У руко-
крылых описанное явление происходит 
на 18-й стадии эмбрионального развития. 
Таким образом, у эмбрионов гладконосых 
описанный возврат сердца к исходному 
положению происходит в условиях дор-
со-вентрального сжатия грудной клетки, 
тогда как у подковоносых грудная клетка 
не уплощена и сохраняет округлую форму. 
Вероятно, округлая форма грудной клет-
ки способствует некоторому «выравнива-
нию» сердца вскоре после наполнения его 
левой половины кровью. 

3.1.2.2. Летательная перепонка 

Необходимым условием реализации 
полёта наземными животными стало 

Рис. 4. Наличие двух долей правого лёгкого у Nyctalus noctula (А) и бездоле-
вое лёгкое у Rhinolophus hipposideros (В) на 20-й стадии эмбрионального 
развития. Окраска гематоксилин-эозином по Эрлиху.

Fig. 4. Two lobes of right lung in Nyctalus noctula (A) and lobeless lung in Rhi-
no lophus hipposideros (B) at the 20th embrionic stage. Stained with Ehrlich’s 
hae ma toxylin and eozin
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усиление газообмена (Северцов, 1949). В 
частности, указывалось, что это условие 
сопровождалось образованием допол-
нительных респираторных органов или 
увеличением площади диффузионной 
поверхности (Мамаев, 1975). Такие про-
цессы повсеместно наблюдаются у птиц, 
реализующих активный полёт: образова-
ние воздушных мешков, увеличение ре-
спираторной поверхности лёгких. 

Выше показано, что лёгкие рукокры-
лых не претерпели каких-либо значитель-
ных изменений по сравнению с другими 
млекопитающими. Вместе с тем, обе-
спечивающие полёт рукокрылых органы 
(увеличенные грудные мышцы, преобра-
зованные грудные конечности, обширная 
летательная перепонка) существенно по-
высили энергетические затраты. Следо-
вательно, естественно поставить вопрос 
о наличии у рукокрылых дополнительных 
структур для усиления газообмена.
Морфология кожи летательной пере-

понки. Нами была сформулирована ги-
потеза о респираторной (помимо обще-
известных других) функции летательной 
перепонки рукокрылых, которая спо-
собствовала реализации у них полёта 
(Kovalyоva, 1994). Летательные перепон-
ки взяли на себя роль не только органа 
локомоции, но и дополнительного органа 
газообмена, представляя собой, наряду с 
лёгочными структурами, обширную диф-
фузионную поверхность. 

Имеющиеся в публикациях разногла-
сия по поводу морфологии кожи летатель-
ной перепонки летучих мышей (Забусов, 
1910; Gupta, 1967; Соколов, 1973) потре-
бовали дополнительных морфологиче-
ских исследований. 

По нашим данным, в эпидермисе кожи 
перепонки гладконосых летучих мышей 
имеются 3-4 ряда клеток. Поверхност-
ные корнеоциты располагаются в один 

ряд, имеют крупные размеры (до 5 мкм 
в диаметре), разделены широкими меж-
клеточными промежутками (до 0.5 диа-
метра клетки). Под слоем корнеоцитов 
размещаются клетки шиповидного (маль-
пигиевого) слоя. Они мелкие (0.3–0.5 
мкм), размещаются в один–два ряда (ча-
ще однорядный слой), имеют неправиль-
ную гексагональную форму и овальные 
ядра. Базальный слой представлен одним 
рядом недифференцированных клеток. 
Строение дермы можно представить как 
однородную структуру с переплетением 
коллагеновых и эластических волокон. В 
её толще расположены многочисленные 
капилляры (непосредственно под эпидер-
мисом), отдельные мелкие и большие со-
суды (чаще венулы или артериолы), пучки 
мышечных волокон (рис. 5).

При исследовании кожи летательных 
перепонок у летучих мышей нами отмече-
но наличие обильной васкуляризации. Это 
согласуется с данными других исследова-
телей. В частности, было отмечено, что 
количество венозных сосудов в коже пе-
репонок составляет около 80%, тогда как 
артериальных — 20% (Wiedeman, 1963). 

Морфологические особенности лета-
тельной перепонки как кожного дерива-
та состоят в истончении образующих её 
слоёв, отсутствии железистых и волося-
ных комплексов, а также отсутствии ги-
подермы. Эти модификации приводят к 
уменьшению массы перепонки и усиле-
нию перспирации, которая обеспечива-
ет постоянное увлажнение поверхности 
перепонок и, таким образом, улучшает её 
диффузионную способность и интенсив-
ность окислительно-восстановительных 
процессов кожного дыхания. Большие 
межклеточные промежутки корнеоцитов 
способствуют диффузии газов, в част-
ности, создают благоприятные условия 
для диффузии атмосферного кислорода 
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к клеточным слоям и тканям перепонки. 
Фактически, диффузионный барьер кожи 
летательной перепонки рукокрылых обра-
зован мальпигиевым слоем эпидермиса, 
прослойкой соединительнотканных во-
локон дермы (лежащей непосредственно 
под эпидермисом), толщина которой мо-
жет изменяться при натяжении кожи, и 
исключительно тонкой эндотелиальной 
стенкой капилляра (Ковалёва, 2013). 

Интенсификация кожного дыхания 
напрямую зависит от площади диффузи-
онной поверхности, то есть от площади 
кожной поверхности. Для определения 
доли кожного дыхания в общем газооб-
мене рукокрылых нами было проведено 
сравнение газообменных площадей лёг-
ких и кожи, — их значения у летучих 
мышей оказались сопоставимыми по ве-
личине (табл. 2).

Полученные результаты сравнивались 
с данными, полученными для указанных 
структур других млекопитающих. Так, у 
землеройки массой 24 г площадь поверх-
ности лёгких (Sл) составляет 792 см2 (Gehr 
et al., 1981); средняя площадь поверхно-
сти кожи тела (Sт), вычисленная нами по 
соответствующей формуле, составляет 
74.1 см2, что приблизительно в 10 раз ме-
ньше таковой лёгких: среднее отношение 
площадей Sл /Sт составляет 10.69. 

Мы полагаем, что полученные дан-
ные позволяют сделать вывод о способ-
ности кожи летательных перепонок к 
существенному участию в процессе га-
зообмена.

Говоря о кожном газообмене животных 
и вкладе его в общий газообмен примени-
тельно к рукокрылым, следует принимать 
во внимание, по меньшей мере, два состо-

Рис. 5. Кожа летательной перепонки у Eptesicus serotinus. Поперечный 
срез. BM – базальная мембрана, CAP – капилляр с эритроцитами, Мl 
– меланоциты, STC – корнеоциты, STS – клетки шиповидного слоя 
эпидермиса. Окраска по методу Ван Гизон.

Fig. 5. The wing membrane skin of Eptesicus serotinus. Transversal section. 
BM – basal mem branes, CAP – the blood capillary with erythrocytes, Мl 
– melanocyte, STC – keratinocytes, STS – cells of stratum spinosum. Stai-
ned by Van Hizon’s method.
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яния этих животных — с минимальным 
и максимальным уровнями метаболизма 
(торпор и полёт). Если речь идёт о на-
ходящемся в полном покое животном с 
минимальным уровнем метаболизма, то, 
вероятно, газообмен через кожу может 
обеспечить эти минимальные потребно-
сти организма в кислороде. Это следует 
из того, что лёгочное дыхание животных 
крайне ограничено, апноэ может длиться 
более чем один час (Thomas et al., 1990; 
Szewczak, 1997). Если мы имеет дело с 
животным, осуществляющим активный 
полёт (с максимальным уровнем метабо-
лизма), то следует учитывать его энерге-
тические затраты, идущие на обеспечение 
работы локомоторных мышц. При этом 

другие органы и ткани, в том числе кожа, 
могут испытывать недостаток в кислороде 
(Эккерт и др., 1992; Иванов, 2001). Меха-
низм доставки кислорода в кровеносное 
русло животного обсуждается нами в под-
разделе настоящей статьи, касающемся 
газообмена рукокрылых.
Морфогенез летательной перепонки. 

Летательная перепонка рукокрылых яв-
ляется неотъемлемой составляющей ор-
гана локомоции — крыла. Вместе с тем, 
помимо локомоторной функции, ей при-
сущи другие функции, свойственные об-
разующим её покровным тканям. Таким 
образом, формирование крыла как в онто-, 
так и в филогенезе рукокрылых следует 
рассматривать не только с точки зрения 

Вид (n)
Масса тела 

Мт (г) 
m ± s 

Площадь 
поверхности 
лёгких Sл (см

2) 
m ± s 

Средняя площадь 
поверхности кожи 
тела и крыльев Sт 

(см2)

Среднее 
отношение 
площадей

Sл/Sт
1 2 3 4 5

Pipistrellus 
pipistrellus (2) 5.1±0.8 320±40 169.9 1.90

Miniopterus minor (5) 9.1±0.9 440±50 250.4 1.77
Tadarida mops (5) 24.0±2.2 1300±200 478.0 2.73
Cynopterus 
brachyotis (7) 36.7±4.1 1070±200 635.0 1.69

Cheiromeles 
torquatus (5) 172.7±12,5 5680±500 1782.1 3.19

Табл. 2. Площадь поверхности летательных перепонок и газообменной по-
верхности лёгких и отношение этих площадей у рукокрылых.

Table 2. Area of the wing membrane surface and lung respiratory surface, and 
the ratio of these areas in chiropterans.

Примечания. В колонках 2, 3, 4 использовались данные из работы: Maina 
et al. (1984); результаты в колонке 5 получены по формуле Meeh (по: K. 
Шмидт-Ниль сен, 1987). Обозначения: m – среднее значение, s – стандарт-
ное отклонение. 

Comments. In the columns 2, 3, 4 the data borrowed from: Maina et al. (1984); 
results in the column 5 are obtained by the Meeh’s formula (after K. Schmidt-
Nielsen, 1987). Abbreviations: m – average diameter value, s – its standard 
deviation.



317 Адаптивная радиация и эволюция рукокрылых

локомоции животного, но и с учётом 
других функций, в частности, функции 
газообмена на всех стадиях онтогенеза. 
Нами прослежено формирование лета-
тельной перепонки у некоторых видов 
рукокрылых. 

В ходе исследования выявлено зна-
чительное увеличение площади поверх-
ности покровных тканей эмбрионов ру-
кокрылых, а также высокая степень их 
васкуляризации. Эти факты указывают 
на возможную газообменную функцию 
покровных тканей на эмбриональных ста-
диях их развития. Таким образом, есть ос-
нования обсуждать функциональную роль 
летательной перепонки рукокрылых, про-
явившуюся уже на стадиях эмбриогенеза 
(Ковалёва, Тараборкин, 2007; Ковалёва, 
2008, 2012а; 2014; Kovalyova, 2014, 2015).

Привлечение данных по физиологии 
животных позволило предположить, что 
участие покровных тканей в газообмене 
на эмбриональных стадиях развития ру-
кокрылых обусловлено особенностями 
образа жизни, которые отличают их от 
других млекопитающих. Эти особенно-
сти, по-видимому, и создали условия для 
молекулярно-генетических преобразова-
ний у предковой формы рукокрылых. Как 
показано выше, к таким особенностям 
рукокрылых относится их длительное на-
хождение в АНОП. 

Стандартная модель АНОП по Morey 
–Holton широко используется для изуче-
ния влияния эффектов невесомости (гра-
витационной разгрузки), в частности, на 
сердечнососудистую систему (Воробьёв, 
2004; Краснов и др., 2005; Фадюкова и др., 
2005). АНОП позволяет моделировать в 
наземном эксперименте один из эффектов, 
возникающих у человека в невесомости, 
— перераспределение жидкостных сред 
организма (в частности, крови). Отмеча-
лось замедление кровотока в венозной 

системе брюшной и грудной полости при 
увеличении угла наклона и длительности 
пребывания в АНОП у человека и лабо-
раторных животных (крыса, кролик, мор-
ская свинка) (Воробьёв, 2004; Краснов и 
др., 2005; Афонин, Гончарова, 2009). Про-
должительное нахождение в АНОП вызы-
вает ряд функциональных изменений не 
только в кровеносной, но и дыхательной 
системе, отражаясь на общем метаболиз-
ме. Фактически снижение газообмена рав-
нозначно снижению уровня метаболизма 
(Шмидт-Нильсен, 1987; Ганонг, 2002). У 
современных рукокрылых, находящихся 
в АНОП, наблюдается значительное сни-
жение метаболизма, что сопровождается 
замедлением дыхания, вплоть до продол-
жительного апноэ (Szewczak, 1997).

Можно полагать, что отмеченное вы-
ше снижение кровоснабжения органов 
брюшной полости млекопитающих при 
нахождении в АНОП может негативно 
отразиться на обеспечении эмбрионов 
кислородом. Такая ситуация, по всей ви-
димости, может иметь место и в случае 
эмбрионов рукокрылых. 

К эмбриону плацентарных животных 
кислород поступает не только через пла-
центу, но и через внезародышевые обо-
лочки из амниотической жидкости — так 
называемый параплацентарный обмен. В 
амниотическую жидкость кислород попа-
дает из артериальной крови эндометрия в 
стенке матки (Бодяжина, 1982). 

Парциальное давление кислорода 
внешней среды (амниотической жид-
кости), в которой находятся эмбрионы 
млекопитающих, более высокое, чем пар-
циальное давление кислорода крови, по-
ступающей через плаценту по пупочной 
вене (a. umbilicalis) к эмбриону. Эндоме-
трий снабжается кровью, поступающей 
из нескольких артерий. Так, от брюшной 
аорты aorta abdominalis ответвляются 
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висцеральные ветви, одни из которых — 
маточно-яичниковые парные артерии aа. 
utero-ovarica, которые снабжают кровью 
яичник и отдают ветви в матковую трубу 
ramus tubarius и рог матки ramus uterinus. 
Далее по ходу от брюшной аорты ответ-
вляются правая и левая наружные под-
вздошные артерии (идущие к тазовым 
конечностям) и затем — правая и левая 
внутренние подвздошные артерии aa. ili-
aca interna, висцеральные ветви которых 
поставляют кровь в органы малого таза. В 
их числе — пупочная артерия a. umbilica-
lis. Эта артерия, значительно увеличиваю-
щаяся во время беременности, снабжает 
кровью плаценту. От неё же ответвляется 
матковая артерия a. uterina. У некоторых 
млекопитающих, в частности у лошадей, 
матковая артерия отходит непосредствен-
но от a. iliaca interna. Таким образом, 
стенки матки снабжаются кровью по край-
ней мере из двух независимых источников 
(aа. utero-ovarica и a. uterina), тогда как 
кровь к плаценте поступает главным об-
разом по a. umbilicalis. Васкуляризация 
эндометрия при имплантации эмбриона 
возрастает благодаря развитию спираль-
ных артерий, образующихся в децидуаль-
ной оболочке, в дополнение к постоянно 
функционирующим базальным артериям 
эндометрия. В результате во время бере-
менности кровоток матки увеличивается 
в 20 раз (Ганонг, 2002). 

Амниотическая жидкость, окружаю-
щая эмбрион, в частности, человека, со-
держит в 1.5–2 раза большее количество 
кислорода, чем плацентарная кровь, и 
в 2–3 раза большее, чем в крови плода. 
Так, у беременных кроликов рО2 в около-
плодных водах (79.1 ± 3.4 мм рт. ст.) в 2–3 
раза превышало рО2 в крови плода (28.7 
± 2.48 мм рт. ст.) (Савельева и др., 1984). 
Следовательно, покровные ткани эмбри-
онов лучше оксигенированы, чем их вну-

тренние органы, что приводит к градиен-
ту кислорода амниотической жидкости и 
подкожных тканей и органов плода. 

На представителях рукокрылых подоб-
ные исследования не проводились. Одна-
ко, учитывая сходство физиологических 
показателей у представителей различ-
ных отрядов млекопитающих и принад-
лежность рукокрылых к данному классу 
животных, представляется возможным 
экстраполировать данные по содержанию 
кислорода в амниотической жидкости на 
рукокрылых. Конечно, при этом получа-
емые оценочные обобщения лишь пока-
зывают возможную ситуацию.

Поэтому мы полагаем, что в условиях 
АНОП газообмен эмбриона рукокрылых 
может быть дополнен за счёт парапла-
центарного газообмена при участии по-
кровных тканей эмбриона, которые вы-
полняют компенсаторную респираторную 
функцию. По всей видимости, наиболее 
удалённые от центральной гемодинамики 
области покровных тканей, в частности, 
дистальные участки конечностей, первы-
ми реагируют на имеющийся градиент 
(Ковалёва, 2014; Kovalyova, 2014).

Специфической особенностью фор-
мирования передней конечности ру-
кокрылых является продолжительная 
про лиферация хондроцитов, снижение 
антиапоптических процессов и сохране-
ние мезенхимных клеток в межпальце-
вой области грудной конечности (Hurle, 
Colvee, 1982; Hurle, Fernandez-Teran, 
1984; Мажуга и др., 1993; Jarecki et al., 
1999). Характерно, что апоптоз, как и ги-
пертрофия тканей, напрямую связаны с 
уровнем васкуляризации и, таким обра-
зом, оксигенации определённых участков 
мезенхимы. 

По всей видимости, повышение мета-
болизма клеток покровных тканей руко-
крылых (как следствие интенсификации 
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функции газообмена) способствовало 
сдвигу соотношения пролиферации и 
апоптоза в дистальных участках груд-
ных конечностей, а также увеличению 
кожной поверхности за счёт боковых 
складок тела, сохранения мезенхимных 
клеток в межпальцевой области грудной 
конечности и образования межбедренной 
перепонки. 

Полагаем, что летательная перепон-
ка рукокрылых — новая морфологиче-
ская структура, сформировавшаяся в из-
менившихся условиях эмбрионального 
развития предковой формы рукокрылых 
путём морфогенетических перестроек. 
Выполняя функцию компенсаторного га-
зообменного органа в эмбриональном пе-
риоде онтогенеза, летательная перепонка 
предковой формы рукокрылых оказалась 
способной к реализации новой функци-
ональной роли — реализации активного 
полёта. Наличие летательной перепонки 
рукокрылых определило общее направле-
ние развития последующих, более част-
ных адаптаций и морфоэкологическую 
специфику формирующегося таксона. С 
реализацией активного полёта возрос-
ли адаптивные возможности животных, 
создавшие предпосылки для расширения 
прежней адаптивной зоны, а также осво-
ения новых сред обитания. 

3.1.3. Респираторно-моторные органы

Обычно при описании признаков ске-
лета и мускулатуры рукокрылых выделя-
ются те из них, которые могут быть ис-
пользованы в качестве диагностических 
признаков для целей систематики. В каче-
стве таких структур особое внимание ис-
следователей привлекло строение кисти, 
черепа, позвоночника, плечевого пояса и 
элементов грудной клетки. 

Морфофункциональный подход при 
исследовании осевого скелета и муску-

латуры рукокрылых был применён рядом 
исследователей, обращавших особое вни-
мание на использование активного полё-
та (Kreith, 1955; Vaughan, 1959, 1970a–c; 
Norberg, 1970, 1972; Ковтун, 1984; Nor-
berg, Rayner, 1987). Авторы показали, что 
первое впечатление о кажущемся сходстве 
в строении скелета и мускулатуры руко-
крылых является поверхностным. Значи-
тельные различия между семействами и 
родами рукокрылых связаны, по их мне-
нию, с гибкостью позвоночного столба и 
строением грудной клетки. Авторы от-
мечают, что полёт предъявляет высокие 
требования к опорной функции грудной 
клетки (по аналогии с птицами), связан-
ные с необходимостью ограничения под-
вижности отдельных её структур. 

Таким образом, анатомические осо-
бенности скелетномышечных структур 
рукокрылых чаще всего трактовались ис-
следователями с точки зрения их локомо-
торной функции, что зачастую не всегда 
могло объяснить многообразие форм от-
дельных структур. 

На наш взгляд, морфофункциональ-
ное многообразие, в частности, респира-
торно-моторного аппарата рукокрылых, 
может быть объяснено лишь при всесто-
роннем рассмотрении респираторного 
комплекса, локомоторных адаптаций, 
поведения и пр. 

Кроме того, при рассмотрении ряда 
функциональных адаптаций исследовате-
лями использовались различные термины. 
Так, с учётом ограничения подвижности 
отдельных скелетных структур, был ис-
пользован исходный английский термин 
«infl exibility» (Vaughan, 1959). При пере-
воде на русский язык этот термин букваль-
но означает «негибкость». Позднее для 
описания этих же ограничений подвиж-
ности скелетных структур введен термин 
«жёсткость» (Ковтун, 1984). 
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М.Ф. Ковтун (1984) выводит два ос-
новных типа жёсткости осевого скелета 
рукокрылых и два механизма их дости-
жения. Первый тип — структурная, или 
постоянная жёсткость. Она достигается 
путём перестройки скелетно-связочного 
аппарата, что выражается в слиянии от-
дельных элементов скелета и осущест-
вляется без затрат мышечной энергии. 
Второй тип — функциональная, или вре-
менная жёсткость. Она создаётся лишь на 
время выполнения определённых стато-
локомоторных актов и достигается уси-
лиями соответствующей группы мышц. 
Автор отмечает, что существуют также 
различные промежуточные варианты 
жёсткости, в большей или меньшей ме-
ре сочетающие в себе особенности двух 
основных. 

Можно отметить, что большинство 
представителей отряда рукокрылых, как 
и значительное количество представите-
лей класса птиц, имеют гибкий и подвиж-
ный осевой скелет, в частности, грудной 
отдел позвоночника (Карташев, 1974 и 
др.). Таким образом, согласно М. Ковту-
ну (1984), они обладают функциональной 
жёсткостью скелета и, соответственно, 
не имеют особых морфологических пре-
образований для осуществления полёта. 

Если предположить, что жёсткость мо-
жет осуществляться различными путями, 
то возникает вопрос о причинах выбора 
того или иного пути её реализации у ру-
кокрылых и, очевидно, у птиц. 

Термин «жёсткий» в отношении стро-
ения позвоночника принадлежит, по всей 
видимости, В.Я. Бровару (1936, 1940), 
который отмечал, что у млекопитающих 
наблюдается три типа строения грудного 
отдела позвоночника: 1) неустойчивый, 
2) устойчивый и 3) жёсткий. «Неустой-
чивость» строения по В. Бровару харак-
теризуется гибкостью позвоночника, т. е. 

подразумевает подвижное сочленение 
позвонков посредством суставов. «Устой-
чивость» — это «отсутствие способности 
тела без разрушения и деформации к из-
менению своих геометрических очерта-
ний» (Бровар, 1940, с. 61). «Жёсткость» 
характеризуется наличием структур, огра-
ничивающих подвижность позвоночника. 
Как видим, автор в ходе пояснений к вве-
денным им терминам использует термин 
«подвижность», который предназначен 
главным образом для объяснения возмож-
ности взаимного смещения сочленённых 
элементов при функционировании. 

При сопоставлении терминов В. Бро-
вара и М. Ковтуна можно отметить, что 
«неустойчивость» отвечает «функцио-
нальной жёсткости», «устойчивость» 
— «структурной жёсткости», тогда как 
«жёсткий» тип строения по В. Бровару 
(возможно, соответствует «infl exibility» 
по Т. Vaughan) выпадает из классифика-
ции М. Ковтуна. 

3.1.3.1. Скелетные структуры 

Для преодоления разночтений в по-
нимании терминов «гибкость» и «жёст-
кость» нами предложена уточнённая си-
стема описания характера соединения 
скелетных элементов, учитывающая их 
анатомию, топографию и способ сочле-
нения. Мы провели изучение способов 
сочленения элементов грудной клетки 
рукокрылых и определили типы подвиж-
ности их грудной клетки (Ковалёва, 1987; 
Kovalyova, Taraborkin, 2001). 

Понятие «подвижности» элементов 
скелета предназначено для объяснения 
возможности взаимного смещения соч-
ленённых элементов при функциониро-
вании. В данном контексте морфологами 
повсеместно используется термин «под-
вижность», который адекватно отражает 
суть вопроса и одновременно допускает 
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градацию. В нашей работе указанная гра-
дация содержит три степени подвижно-
сти: низкую, среднюю и высокую.

Предлагаемый термин «высокая под-
вижность» подразумевает подвижное су-
ставное сочленение скелетных элементов 
и соответствует термину «функциональ-
ная жёсткость» (по М. Ковтуну). Термин 
«низкая подвижность» характеризует 
наличие различных видов сращений 
костных структур, ограничивающих вза-
имные смещения сочленяющихся кост-
ных элементов, и соответствует термину 
«структурной жёсткости». Термин «сред-
няя подвижность» применяется нами 
при наличии синдесмозов и синэластозов 
и отвечает переходным состояниям. Кро-
ме того, учитывая, что на взаимную под-
вижность анатомических структур влияет 
также величина площади их соприкос-
новения, а именно: чем она больше, тем 
меньше подвижность, — принимается во 
внимание взаиморасположение костных 
элементов.

Исходя из реализации подвижности 
грудной клетки в целом, представители 
исследованных семейств рукокрылых 
объединены в три группы. 
Первая группа — рукокрылые, грудная 

клетка которых отвечает высокому типу 
подвижности (Vespertilionidae, Emballo-
nuridae, Molossidae), а именно: 

— подвижность грудных позвонков, 
при которой позвонки соединяются друг 
с другом суставами с помощью диапофи-
зов, метапофизов и анапофизов (рис. 6А);

— суставное сочленение грудных по-
звонков с рёбрами (сочленение рёберных 
головок и рёберных бугорков с позвоноч-
ными парапофизами и диапофизами, со-
ответственно);

— суставное сочленение всех рёбер-
ных хрящей с грудиной;

— отсутствие контактов между дугами 
грудных позвонков;

— широкие межрёберные промежутки.
Вторая группа объединяет рукокры-

лых, грудная клетка которых отвечает 

Рис. 6. Грудной отдел позвоночника у рукокрылых. Дорсальная поверхность. 
C6-7 – шейные позвонки; Th1-11 – грудные позвонки, mt – метапофизис, prsp 
– proc. spinosus, prz – proc. postzygapophysis. 

Fig. 6. Thoracal part of the vertebrate column in chiropterans. Dorsal view. C6-7 – 
cervical vertebrae, Th1-11 – thoracic vertebrae, mt – metapophysis, prsp – proc. 
spinosus, prz – proc. postzygapophysi. 

Виды/Species: A – Taphozous perforatus, B – Pteropus tonganus, C – Asellia tridens.
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среднему типу подвижности (Megader-
matidae, Rhinopomatidae, Nycteridae, Pte-
ropidae): 

— сращение дуг позвонков и остистых 
отростков последнего шейного и первого 
грудного позвонков посредством синэла-
стоза или синхондроза;

— сужение междугового пространства 
грудного отдела позвоночника и даже че-
репицеобразное налегание дуг позвонков 
(рис. 6В);

— «замковое» сочленение остистых 
отростков грудных позвонков;

— увеличение ширины рёбер и суже-
ние межрёберных промежутков; 

— оссификация и укорочение рёбер-
ных хрящей;

— образование плотной соединитель-
ной ткани между рёберными хрящами 
первой пары рёбер (одновременно с их 
оссификацией) и крыловидных отростков, 

являющихся вытянутыми латеральными 
отростками рукоятки грудины, а также 
между рёберными хрящами двух первых 
пар рёбер.
Третья группа объединяет рукокры-

лых, грудная клетка которых имеет наи-
меньшую степень подвижности и отвеча-
ет низкому типу подвижности (Natalidae, 
Rhinolophidae, Hipposideridae): 

— тела грудных позвонков соедине-
ны посредством образования синосто-
зов между первым и вторым грудными 
позвонками или синхондрозов между 
остальными грудными позвонками;

— межпозвоночные диски утончены;
— последний шейный и первый груд-

ной позвонки и позвоночные концы пер-
вой пары рёбер (Rhinolophidae), а также 
первый и второй грудные позвонки, пер-
вая и вторая пара позвоночных концов 
рёбер (Hipposideridae) полностью сра-

Рис. 7. Дендрограмма сходства по подвижности грудной кле-
тки некоторых семейств рукокрылых.

Fig. 7. Dendrogram of similarity by torax mobility among some 
chiropteran families.

Семейства/Families: Х1 – Emballonuridae, Х2 – Vespertilioni-
dae, Х3 – Molossidae, Х4 – Rhinopomatidae, Х5 – Mega der-
matidae, Х6 – Nycteridae, Х7 – Pteropidae, Х8 – Rhinolophidae, 
Х9 – Hipposideridae.
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стаются друг с другом путём синостозов 
(см. рис. 6С);

— рёбра расширены и, начиная с тре-
тьего, вступают в контакт друг с другом 
своими краями, образуя сплошную лате-
ральную стенку грудной клетки.

Мы определили 17 основных призна-
ков, которые характеризуют подвижность 
грудной клетки рукокрылых в целом. Та-
ким образом, описание 9 семейств руко-
крылых с учётом подвижности грудной 
клетки представлено с помощью 17 би-
нарных индексов, которые отвечают упо-
мянутым основным признакам и могут 
иметь значение 0 (отсутствие признака) 
или 1 (наличие признака).

Разницу между семействами измеря-
ли с помощью стандартной Манхэттен-
дистанции. Рассматривали несколько 
вариантов кластеризации, с помощью 
которых строили соответствующие ден-
дрограммы. Во всех случаях структура 
дендрограмм оказалась идентичной, по-
зволяет чётко выделить 3 кластера (рис. 
7). Один кластер содержит семейства 
Emballonuridae, Ves pertilionidae, Mo lo-
ssidae с высокой подви жностью грудной 
клетки. Второй кластер объединяет се-
мейства Rhinopomatidae, Megadermatidae, 
Nycteridae, Pteropidae со средней под-
вижностью грудной клетки. Третий кла-
стер содержит семейства Rhinolophidae, 
Hipposideridae с ни зкой подвижностью 
грудной клетки. Как видно, семейства 
Rhinolophidae и Vespertilionidae в дендро-
грамме попали в крайние кластеры.

3.1.3.2. Мышечные структуры 
Формирование различной подвиж-

ности грудной клетки рукокрылых име-
ет непосредственную связь с формиро-
ванием соответствующего мышечного 
компонента респираторно-моторного 
комплекса. 

В респираторно-моторных движени-
ях грудной клетки рукокрылых, как и 
всех млекопитающих, участвуют группы 
мышц, имеющих фиксацию на костных 
элементах грудной клетки. Можно раз-
делить их на две группы. Мышцы одной 
группы имеют начало и расположены пре-
имущественно в области грудной клетки 
(m. pectoralis anterior, m. pectoralis poste-
rior, m. serratus ventralis, m. rectus thoracis, 
mm. intercostalis externi, mm. intercostalis 
interni, m. serratus dorsalis caudalis, m. ilio-
costalis caudalis). Мышцы другой группы 
начинаются на грудной клетке, но рас-
положены в области брюшной стенки, 
формируя её, а также разделяя грудную и 
брюшную полости (m. obliquus externus et 
internus abdominis, m. rectus abdominis, m. 
transversus abdominis, diaphragma).

С целью сравнения отдельно взятых 
мышц и мышечных комплексов у рас-
сматриваемых групп рукокрылых мы 
оценивали их по следующим параметрам: 
размер области начала и прикрепления 
мышцы (их сужение или расширение), 
масса мышцы (относительная к группе 
мышц), соотношение мышечного и су-
хожильного компонента в мышце. Для 
описания полученных данных оказалось 
удобным использовать понятие степени 
мышечно-сухожильной дифференциации, 
полагая при этом, что высокая степень 
соответствует относительно большим по 
площади областям начала и прикрепления 
мышцы, значительному превалированию 
мышечных её волокон над сухожильными 
и относительно большой массе. Средняя 
и низкая степени мышечно-сухожильной 
дифференциации соответствуют сниже-
нию значений этих параметров, причём 
низкая степень предполагает возможность 
полного отсутствия мышцы. 

Среди мышц, играющих главную роль 
в локомоции, основными по праву счита-
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ются передняя и задняя грудные мышцы 
(соответственно, m. pectoralis anterior и m. 
pectoralis posterior). Однако они, помимо 
локомоторной функции, обеспечивают 
респираторную моторику грудной клетки, 
имея обширное начало на её поверхности, 
в частности, на грудной кости. 

Нами установлено, что передняя и за-
дняя грудные мышцы имеют чётко вы-
раженные отличия в областях начала на 
грудной кости у различных летучих мы-
шей (рис. 8). Особо отметим, что m. pec-
toralis anterior у Rhinolophidae начинается 
не только на рукоятке, но и на теле груд-
ной кости (помимо прикрепления в этой 
области m. pectoralis posterior) (рис. 8е). 

Ранее было установлено, что отно-
сительная суммарная масса передней и 
задней грудной мышцы к массе мышц 
плечевого пояса в семействах Rhinolo-

phidae и Vespertilionidae почти одинакова 
(Ковтун, 1984). Однако в дальнейшем на-
ми было показано, что у Rhinolophidae, в 
сравнении с Vespertilionidae, наблюдается 
относительное увеличение массы перед-
ней грудной мышцы и, соответственно, 
относительное уменьшение массы задней 
грудной мышцы (Kovalyova, Taraborkin, 
1998, 2001). Так, отношение массы перед-
ней грудной мышцы к суммарной массе 
мышц плечевого пояса у Rhinolophidae на-
ходится в диапазоне от 15.4 до 18.3, тогда 
как у Vespertilionidae — в диапазоне от 9.9 
до 12.8 (рис. 9). Соответственно, наблю-
дается относительное уменьшение массы 
задней грудной мышцы у Rhinolophidae 
по сравнению с Vespertilionidae: У первых 
это отношение находится в диапазоне от 
15.7 до 21.2, у вторых от 24.9 до 28.9. 

Рис. 8. Вентральные образования грудной кости и прикрепление пекто-
ральных мышц на её поверхности у представителей Vespertilionidae и 
Rhinolophidae. 

Fig. 8. Ventral formations of the sternum and attachment site of pectoral muscles 
on it in some Vespertilionidae and Rhinolophidae. 

Обозначения/Abbreviations: m. pa – m. pectoralis anterior, m. pp – m. pec-
toralis posterior. 

Виды/Species: a – Myotis blythii, b – Eptesicus serotinus, c – Plecotus auritus; 
d – Miniopterus schreibersii, e – Rhinolophus bocharicus.
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Рис. 9. Вес m. pectoralis anterior у некоторых Rhinolophidae и Vespe r ti-
lionidae (для каждого вида ниже указано число экземпляров). 

Fig. 9. Weight of m. pectoralis anterior in some Rhinolophidae and Vesper-
tilionidae (number of specimens is indicated for each species below).

Виды/Species: 1 – Rhinolophus mehelyi (5), 2 – Rhinolophus ferrumequinum 
(15), 3 – Rhinolophus hipposideros (5), 4 – Rhinolophus bocharicus (6), 
5 – Myotis blythii (5), 6 – Еptesicus serotinus (10), 7 – Nyctalus noctula 
(10), 8 – Barbastella barbastellus (2), 9 – Plecotus auritus (13), 10 – 
Miniopterus schreibersii (9), 11 – Murina leucogaster (3).

Рис. 10. Сходство некоторых Rhinolophidae (B) и Vespertilionidae (A) по 
степени развития частей пекторальных мышц. Обозначения видов как 
на рис. 9.

Fig. 10. Similarity of some Rhinolophidae (B) and Vespertilionidae (A) by de-
velopment of parts of pectoral muscles. Species designations as in Fig. 9.
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Вместе с тем, оказывается, что раз-
личия в весовых пропорциях передней 
и задней грудных мышц у Rhinolophidae 
меньше, чем у Vespertilionidae. Можно 
отметить, что соотношение этих мышц 
у подковоносов почти одинаковое, тогда 
как у гладконосых имеется явное преоб-
ладание по массе задней грудной мышцы. 

Обработав полученный массив данных 
с помощью кластерного анализа, мы вы-
делили две группы, при этом изученные 
виды чётко разделились по ним без пере-
ходных форм (рис. 10).

Более детальный анализ позволил 
установить, что формирование струк-
турных образований грудной кости руко-
крылых (вентральный отросток рукоятки, 
киль на теле грудины), а также степень их 
развития и ориентация обусловлены, глав-
ным образом, результирующей действия 
грудных мышц на грудную кость. Это за-
висит также от расположения элементов 
плечевого пояса (лопатки, ключицы) и 
проксимального участка плечевой кости 
(место прикрепления грудных мышц) от-
носительно грудной клетки и имеет связь 
с формой грудной клетки (Kovalyova, 
Taraborkin, 1998, 2001).

В ходе исследований, проведённых 
на представителях рассматриваемых се-
мейств, приблизительно сходных по раз-
мерам и массе (Rh. ferrumequinum, M. 
dаubentonii, M. schreibersii), отмечено, что 
у рукокрылых с округлой формой грудной 
клетки (Rh. ferrumequinum, M. schreibersii) 
плечевой пояс и плечевая кость грудной 
конечности расположены дорсальнее 
относительно фронтальной плоскости 
грудины, чем у рукокрылых со сжатой 
дорсовентрально грудной клеткой (M. 
dаubentonii). В то же время у рукокрылых 
с округлой формой грудной клетки (Rh. 
ferrumequinum, M. schreibersii) плечевой 
пояс может иметь различия в расположе-

нии: каудальнее или краниальнее относи-
тельно фронтальной плоскости грудины 
и грудной клетки в целом.

Дорсальные или вентральные, а также 
краниальные или каудальные «смещения» 
плечевого пояса и плечевой кости отно-
сительно грудной клетки обусловливают 
характерные направления мышечных во-
локон грудных мышц относительно сагит-
тальной и, соответственно, фронтальной 
плоскостей грудины. Направление воло-
кон мышц, фиксирующихся на скелетных 
элементах, как правило, указывает на-
правление силы их действия и оказывает 
различное формообразующее действие. 

На наш взгляд, структурные образо-
вания грудной кости рукокрылых соот-
ветствуют характеру действия (по силе и 
направлению) грудных мышц на грудную 
кость. Так, формирование у рукокрылых 
киля на теле грудины и вентрального от-
ростка рукоятки грудины различной сте-
пени выраженности, по всей видимости, 
можно объяснить с учётом положений био-
механики. Главный принцип этих положе-
ний состоит в том, что кость формируется 
под действием сил сжатия или растяжения, 
например, наличие остистых отростков 
холки; наличие или отсутствие ости ло-
патки у млекопитающих (Бровар, 1940). 

Краниальное расположение плечевого 
пояса (относительно грудной клетки) вы-
зывает краниальное смещение мест фик-
сации отдельных частей грудной мышцы 
и изменение угла наклона костных обра-
зований. Так, например, у M. schreibersii, 
у которого плечевой пояс имеет наиболее 
краниальное расположение из всех рас-
смотренных нами рукокрылых, передняя 
грудная мышца фиксируется лишь на кра-
ниальной половине рукоятки грудины (см. 
рис. 8d). Прикрепление задней грудной 
мышцы на теле грудины также смещается 
более краниально. 
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Изменение взаимного расположения 
костных элементов (грудной конечности 
и осевого скелета) не только может менять 
направление действия фиксирующихся на 
них мышц, но и изменять прикладывае-
мую ими силу. У M. schreibersii именно 
вентральный отросток рукоятки достиг 
наивысшего развития, а его краниальная 
направленность свидетельствует о на-
правленности действия мышц, имеющих 
на нём фиксацию.

Очевидно, что краниальное или более 
каудальное расположение плечевого пояса 
относительно грудной клетки рукокры-
лых соотносится с расположением центра 
массы животного.

Воспользуемся данными весовых со-
отношений черепа и посткраниального 
скелета рукокрылых (Ковтун, 1984). Мас-
са черепа у Rh. ferrumequinum составляет 
26.6% от общего веса скелета, у N. noctu-
la — 20.4%, у M. schreibersii — 12.3%. У 
рукокрылых, обладающих относительно 
лёгким черепом, центр тяжести отнесён 
более каудально, и соответственно, у 
ру кокрылых с более тяжёлым черепом 
— краниально. Краниальное вынесение 
грудной конечности во время первой фа-
зы опускания крыла влечёт за собой кра-
ниальное перемещение центра массы у 
рукокрылых. Следовательно, более кра-
ниальное размещение плечевого пояса 
рукокрылых становится возможным при 
облегчённом черепе, что мы и наблюдаем 
на примере M. schreibersii. У рукокрылых 
с более тяжёлым черепом (например, Rh. 
ferrumequinum) такое смещение плечево-
го пояса крайне нежелательно, ввиду воз-
можного смещения центра массы. 

Вентральная зубчатая мышца (m. ser-
ratus ventralis) у всех рукокрылых факти-
чески ограничивает движения лопатки по 
грудной клетке. Эту функцию выполня-
ет главным образом каудальная (задняя) 

часть зубчатой вентральной мышцы (m. 
serratus ventralis p. рosterior). 

То, что вентральная зубчатая мышца 
рукокрылых контролирует подвижность 
лопатки, отмечали и другие исследовате-
лями (Vaughan, 1959; Ковтун, 1984; Паню-
тина и др., 2010). Было высказано также 
предположение, что m. serratus ventralis 
p. рosterior имеет отличное от квадрупе-
дальных млекопитающих прикрепление 
к лопатке, что объясняется «возникшим 
в результате формирования машущего 
крыла неравным распределением аэро-
динамической силы между передними и 
задними конечностями» (Панютина и др., 
2010, с. 10). Авторы полагают, что данная 
мышца при «взмахе крыла вниз» противо-
действует «силе, которая стремится под-
нять задний конец лопатки» (там же, с. 9). 
Такое утверждение, на наш взгляд, не про-
тиворечит тезису о роли данной мышцы, 
ограничивающей движения лопатки по 
грудной клетке.

Начало мышцы отмечается у боль-
шинства рукокрылых на первых вось-
ми–девяти рёбрах; последние два–три 
ребра остаются свободными от фиксации 
мышцы. Отличительной топографией m. 
serratus ventralis p. рosterior обладают 
Rhinolophidae, Hipposideridae и Natalidae, 
у которых каудальная граница мышцы 
доходит вплоть до предпоследнего ребра, 
а также присутствует явно выраженный 
небольшой мышечный зубец, отходящий 
от каудального ребра грудной клетки, за-
канчивающийся на каудальном углу ло-
патки (рис. 11). Направление мышечных 
волокон этого мышечного зубца практи-
чески параллельно продольной оси ту-
ловища, что обеспечивает дополнитель-
ное снижение подвижности лопатки по 
грудной клетке. Такое снижение подвиж-
ности, вероятно, играет положительную 
роль не только при совершении полёта, 
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но и при их длительном нахождении в 
АНОП. 

Краниальная часть мышцы m. serratus 
ventralis p. anterior у крыланов начинается 
от латеральной поверхности двух первых 
рёбер. У Noctilionidae, Rhinolophidae, Hip-
posideridae, Phyllostomatidae, Desmodon-
tidae мышца начинается лишь от перво-
го ребра мощным мышечным пучком. У 
Natalidae мышца начинается на поверх-
ности трёх первых рёбер; у Nycteridae 
и большинства Vespertilionidae (Myotis, 
Vespertilio, Plecotus, Barbastella, Murina, 
Nyctalus) каудальная граница мышцы на-
ходится на уровне четвёртого ребра, у 
других (Vespertilio, Miniopterus) — пятого 
или шестого рёбер (Vespertilio). У Molossi-

dae мышца начинается на первых четырёх 
рёбрах. Места прикрепления двух частей 
мышцы на лопатке чётко отграничены. 
Каудальная часть мышцы фиксируется 
вдоль латерального (аксиллярного) края 
лопатки; краниальная часть мышцы при-
крепляется вдоль краниальной трети дор-
сального края лопатки.

У всех рассмотренных рукокрылых 
m. serratus dorsalis cranialis имеет крайне 
слабое развитие в сравнении с другими 
млекопитающими. Она представлена в 
виде апоневроза, начинающегося от уг-
ла первого ребра и оканчивающегося на 
остистом отростке первого грудного по-
звонка. M. serratus dorsalis caudalis рас-
положена в каудальной половине грудной 

Рис. 11. Мышцы спины у рукокрылых.
Fig. 11. Dorsal muscles in ciropterans.
Мышцы/Muscles: m.t.p.th. – m. trapezius pars thoracalis, m.l.d. – m. la ti-

ssimus dorsi, m.s.v.th – m. serratus ventralis thoracis (m. serratus anterior 
pars posterior), m.obl.int.add. – m. obliquus internus abdominis, a.v. – apo-
ne u rosa ventralis.

Виды/Species: А – Cynoterus sphinx, В – Rhinolophus ferrumequinum.
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клетки, в виде тонкого пластинчатого об-
разования между рёбрами и остистыми 
отростками грудных позвонков. Начина-
ется мышечными пучками на каудальных 
краях рёбер и, направляясь в дорсо-кау-
дальном направлении, переходит в апо-
невроз. У большинства исследованных 
рукокрылых наблюдается отсутствие 
краниальных пучков мышцы и замена 
мышечных волокон соединительноткан-
ными. Если у Pteropidae мышца имеет 
сходное с другими млекопитающими 
строение, то у большинства летучих мы-
шей она имеет низкую степень мышечно-
сухожильной дифференциации; у Rhinol-
ophidae, Hipposideridae и Natalidae мышца 
отсутствует

M. rectus thoracis у рукокрылых рас-
положена непосредственно на грудной 
клетке под грудными мышцами. Начало 
мышцы на грудной клетке очень различ-
но у рукокрылых. У крыланов мышца на-
чинается от четвёртого-пятого ребра; у 
других рукокрылых — от седьмого (Noc-
tilionidae), пятого (Desmodontidae), шесто-
го (отдельные Vespertilionidae), третьего 
(Molossidae) ребра медиальнее зубцов 
вентральной зубчатой мышцы. Прикре-
пляется мышца к каудо-вентральной по-
верхности хрящевой части первой пары 
рёбер сухожильными волокнами. Однако 
у Nycteridae, Rhinolophidae, Hipposideri-
dae, Natalidae мышца отсутствует.

Лестничные мышцы (mm. scalene) у 
рукокрылых расположены между шейны-
ми позвонками и рёбрами, подразделяют-
ся на: m. scalenus dorsalis, m. scalenus me-
dius, m. scalenus ventralis. У большинства 
млекопитающих представлены все три 
мышцы. У рукокрылых наблюдается низ-
кая степень мышечно-сухожильной диф-
ференциации или отсутствие отдельных 
мышц. Так, у крыланов m. scalenus dorsa-
lis представлен в виде тонкого апоневроза, 

лежащего поперёк первых четырёх рёбер, 
который частично срастается с вентраль-
ным краем m. serratus ventralis thoracis. 
Краниально от первого ребра мышца 
продолжается в виде тонкой, мышечной 
полоски, прикрепляющейся на седьмом 
шейном позвонке. У всех летучих мы-
шей эта мышца отсутствует. M. scalenus 
medius у крыланов и исследованных нами 
летучих мышей хорошо развита, начи-
нается от первого ребра, прикрепляется 
четырьмя мышечными зубцами к чет-
вёртому-седьмому шейным позвонкам. 
У отдельных Vespertilionidae отсутствует 
каудальный мышечный зубец мышцы и, 
таким образом, мышца прикрепляется 
к четвёртому-шестому шейным позвон-
кам. У Rhinolophidae и Hipposideridae эта 
мышца отсутствует. M. scalenus ventralis 
у крыланов представлена в виде короткой 
мышечной полоски между первым ребром 
и седьмым шейным позвонком; у всех ле-
тучих мышей она отсутствует.

Mm. intercostales externi et interni рас-
положены в межрёберных промежутках. 
Волокна наружных межрёберных мышц 
начинаются от краниальных краёв рё-
бер, направлены косо кранио-дорсально, 
оканчиваясь на каудальных краях впереди 
лежащих рёбер. Они расположены лишь 
между костными отделами рёбер; между 
рёберными хрящами мышцы отсутству-
ют. Волокна внутренних межрёберных 
мышц расположены как между костными 
рёбрами, так и между рёберными хряща-
ми. Они начинаются от каудальных краёв 
рёбер, направляются каудо-дорсально и 
оканчиваются на краниальных краях по-
задилежащих рёбер. У большинства руко-
крылых мышцы имеют высокую степень 
мышечно-сухожильной дифференциации. 
Однако у Rhinolophidae, Hipposideridae, 
Natalidae наблюдается замена мышеч-
ных волокон соединительнотканными и 
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уменьшение размеров их области распро-
странения. Последнее связано, очевидно, 
с уменьшением межрёберных промежут-
ков при сближении краёв соседних рёбер. 
Ограниченная подвижность рёбер в на-
званных семействах, по-видимому, так-
же приводит к снижению респираторной 
функции данных мышц.

У млекопитающих подвздошнорёбер-
ная мышца (m. iliocostalis) разделяется на 
подвздошнорёберную мышцу поясницы 
(m. iliocostalis lumborum), подвздошно-
рёберную мышцу груди (m. iliocostalis 
thoracis) и подвздошнорёберную мышцу 
шеи (m. iliocostalis cervicis). У рукокры-
лых представлены одна или две из этих 
мышц. Так, у Rhinolophidae имеются 
m. iliocostalis cervicis и m. iliocostalis 
lumborum; у Vespertilionidae — лишь m. 
iliocostalis cervicis. M. iliocostalis cervicis 
представлена у всех рукокрылых в виде 
широкого мышечного пласта, мышеч-
ные зубцы которого начинаются от чет-
вёртого–пятого рёбер, направляются 
краниально, оканчиваясь на плеврапо-
физах шейных позвонков. M. iliocostalis 
lumborum начинается на метапофизах 
3–4 поясничных позвонков мышечными 
волокнами, а также от поперечно-рё-

берных отростков поясничных позвон-
ков отдельными мышечными зубцами, 
оканчиваясь сухожильными волокнами 
на пятом ребре.

Относительно топографии и гомоло-
гии брюшных мышц рукокрылых в ли-
тературе до сих пор сохранились раз-
личные точки зрения (Мухамедгалиев, 
1949; Kreith, 1955). Наши исследования 
показали, что среди изученных рукокры-
лых наблюдаются различия в площади 
вентрального апоневроза (aponeurosa 
ventralis), образованного слияниями су-
хожильных волокон вентральных пор-
ций отдельных брюшных мышц, а так-
же различия в соотношении мышечной 
и сухожильной частей отдельных мышц 
(Kovalyova, 1998b). Можно отметить, 
что у рукокрылых наблюдается общая 
тенденция к замещению мышечных во-
локон брюшных мышц сухожильными 
волокнами с образованием обширных 
апоневрозов. 

Результаты сравнительного исследова-
ния мышц вентроторакального комплекса 
у представителей подковоносых и гладко-
носых приведены в табл. 3. 

Диафрагма (diaphragma) разделяет 
грудную и брюшную полости, имеет не-

Табл. 3. Степень мышечно-сухожильной дифференциации мышц вентро-
торакального комплекса у некоторых Rhinolophidae и Ves pertilionidae.

Table 3. Degree of muscle-fi brous differentiation of ventrothoracal mus cles in 
some Rhinolophidae and Vespertilionidae.

Мышцы Vespertilionidae Rhinolophidae
m. rectuc thoracis высокая низкая
mm. intercostalis externi высокая средняя
mm. intercostalis interni высокая средняя
m. serratus dorsalis caudalis высокая низкая
m. iliocostalis caudalis высокая низкая
m. obliquus externus abdominis высокая средняя
m. transversus abdominis средняя высокая
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посредственную топографическую и фун-
кциональную связь с грудной клеткой. 
Ряд исследователей указывает на роль 
диафрагмы в дыхании у рукокрылых (Lan-
caster, Henson, 1995). Однако диафрагма 
у рукокрылых не была предметом специ-
альных исследований. Мы попытались 
восполнить этот пробел, учитывая важ-
ную роль данной структуры в респирации 
животных.

У рукокрылых, как и других млеко-
питающих, диафрагма представлена мы-
шечно-сухожильным образованием. Оно 

состоит из центрально расположенного 
сухожилия и окружающего его по пе-
риферии мышечного кольца, в котором 
можно выделить грудинный, рёберный 
и поясничный отделы. Данные морфо-
метрических исследований диафрагмы 
летучих мышей представлены в табл. 4. 
У Vespertilionidae, как и у Rhinolophidae, 
площадь мышечного компонента диа-
фрагмы превалирует над площадью су-
хожильного компонента. При этом у 
Rhinolophidae данное соотношение зна-
чительно выше (Ковальова, 2012b).

Вид

Площадь диафрагмы Соотношение 
площадей 

мышечного и 
сухожильного 
компонентов

Мышечный 
компонент (мм2)

Сухожильный 
компонент (мм2)

Rh. ferrumequinum 383.0 27.0 14.2
Rh. hipposideros 151.0 16.0 12.5
M. schreibersii 207.0 51.0 4.1
N. noctula 550.0 140.0 3.9
E. serotinus 470.0 70.0 6.7

Табл. 4. Площадь сухожильной и мышечной компонент диафрагмы у 
рукокрылых.

Table 4. Area of muscle and aponeurosis components of diaphragm in chi-
ropterans.

Табл. 5. Весовые пропорции диафрагмы и всего тела у рукокрылых.
Table 5. The weight proportion of diaphragm and full body weight in chi rop-

terans.

Вид (n) Средняя масса (г) 
животных 

Средняя масса (мг) 
диафрагмы 

Отношение массы 
диафрагмы к массе 

животных
Rh. ferrumequinum (6) 22.0 145.0 0.66
Rh. hipposideros (3) 5.5 36.6 0.68
H. fuliginosus (1) 7.5 48.0 0.64
B. barbastellus (1) 6.7 21.0 0.31
M. leucogaster (2) 10.5 51.0 0.55
P. auritus (1) 8.6 34.0 0.39
N. noctula (4) 24.0 112.2 0.41
E. serotinus (5) 22.0 122.0 0.55
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У животных сходной массы, но при-
надлежащих к разным семействам, мас-
са диафрагмы существенно различается 
(табл. 5). Для анализа мы использовали 
животных, которые участвовали в экс-
перименте по исследованию органов 
пищеварительной системы и отдельных 
физиологических параметров (скорость 
прохождения пищи, время эвакуации 
пищи и пр.). Как правило, подбирались 
взрослые животные, которые принимали 
пищу в лабораторных условиях, взвеши-
вание животных производилось до и по-
сле приёма пищи, а также после эвакуа-
ции пищи из кишечника. 

По полученным результатам можно 
наблюдать относительное усиление диа-
фрагмы у Rhinolophidae и Hipposideridae 
по сравнению с Vespertilionidae. 

Нами определены типы мышечных 
волокон диафрагмы у представителей 
рассмотренных семейств и оценена ме-
таболическая активность диафрагмы по 
количественному соотношению различ-
ных типов волокон в диафрагме. 

Уровень активности окислительных 
ферментов в мышечных волокнах выявля-
ли по активности сукцинатдегидрогеназы 
(СДГ). Мышечные волокна диафрагмы 
рукокрылых идентифицированы по об-
щепринятой классификации (Родионов, 
1980, и др.). 

Морфометрическое исследование по-
зволило установить, что среди представ-
ленных волокон в диафрагме подковоно-
сых преобладают «белые» (W) волокна 
FG-типа, тогда как в диафрагме гладко-
носых численно преобладают «красные» 
(R) волокна SО-типа (табл. 6). 

Мышечные волокна диафрагмы у Rhi-
nolophidae преимущественно FG-типа 
(Fast anaerobic и Glycolitic) свидетельству-
ют о её функционировании в режиме не-
продолжительной, взрывной работы, ко-

торая приводит к быстрой утомляемости 
животного. Такая работа требует последу-
ющего отдыха. Известно, что подковоно-
сые отличаются частым отдыхом во время 
охоты (Рахматуллина, 2005, и др.). Харак-
терным является и то, что у подковоносов 
летательные мышцы также состоят из во-
локон, способных к мощной, взрывной 
активности (Родионов, 1980, 1989).

В диафрагме у Vespertilionidae преоб-
ладают волокна SО-типа (Slow и Oxida-
tive). Такая мышца способна выполнять 
продолжительную работу без частого 
отдыха. Как известно, длительные по-
лёты гладконосых зафиксированы рядом 
исследователей (Рахматуллина, 2005). К 
тому же у большинства Vespertilionidae 
мышечные волокна летательных мышц 
также адаптированы к длительной работе 
(Родионов, 1980, 1989).

3.1.3.3. Биомеханика дыхания 
Для исследования процесса дыхания 

у рукокрылых был применён метод фи-
зического моделирования (Ковалёва и 
др., 2010). По полученным рентгеновским 
снимкам определяли изменение объёма 
грудной и брюшной полостей, формы и 
взаиморасположения скелетных элемен-
тов грудной клетки, лёгких, смещения 
купола диафрагмы при «дыхании» жи-
вотного.

В результате проведения эксперимента 
на представителях Vespertilionidae обна-
ружено, что у них, как и у большинства 
других млекопитающих, дыхание осу-
ществляется главным образом за счёт рё-
берной моторики (рёберно-диафрагмаль-
ный тип дыхания). Такой тип дыхания 
возможен лишь при высокой подвижности 
всех элементов грудной клетки. При этом 
в работе участвуют хорошо дифференци-
рованные собственно-респираторные и 
вспомогательные респираторные мышцы, 



333 Адаптивная радиация и эволюция рукокрылых

а нагрузка распределяется на большое 
число мышц. 

У Rhinolophidae элементы грудной 
кле тки, в частности рёбра, остаются пра-
ктически неподвижными, за исключе-
нием коротких стернальных (хрящевых) 
участков рёбер, и респираторные движе-
ния грудной клетки крайне ограничены, 

что и обусловливает низкую дифферен-
цировку респираторных мышц грудной 
клетки. Таким образом, у Rhinolophidae 
в инспирации принимают участие диа-
фрагма и брюшные мышцы (брюшной 
тип дыхания). У подковоносов вдох осу-
ществляется не за счёт изменения формы 
грудной клетки, как в предыдущем случае, 

Виды
Характеристики волокон диафрагмы

Белые (W = FG) Красные (R = SO)
m s n m s n

Rh. ferrumequinum 89.0 10.4 15 63.0 6.3 10 0.67
85.0 11.3 10 69.3 3.5 7 0.70
92.3 6.0 13 63.9 6.5 9 0.69
86.4 9.8 11 62.8 6.7 9 0.82
90.8 8.2 12 62.2 7.5 9 0.75

Rh. hipposideros 90.4 8.4 12 61.3 8.3 8 0.67
N. noctula 96.3 7.4 8 70.5 4.7 11 1.38

101.8 13.4 14 75.6 7.5 17 1.21
104.0 7.4 10 87.5 6.2 12 1.20

P. nathusii 110.0 10.5 10 86.7 8.2 15 1.50
110.5 11.2 10 88.3 5.4 12 1.20
106.1 16.0 9 88.5 6.3 13 1.44
108.0 14.9 10 82.7 7.5 13 1.30

M. nattereri 105.4 6.2 12 86.3 8.1 15 1.25
106.5 6.7 10 81.8 7.5 14 1.40

M. daubentonii 117.9 8.1 12 92.5 7.7 16 1.33
110.4 9.0 13 88.0 6.8 15 1.15

E. serotinus 111.5 13.6 10 83.2 9.7 17 1.70
98.3 8.3 9 82.9 2.6 14 1.56

Табл. 6. Средние диаметры (мкм) мышечных волокон диафрагмы у руко-
крылых с преимущественно окислительным (R = SO) и гли колитическим 
(W = FG) типом метаболизма.

Table 6. The average diameters (microns) diaphragm muscle fi bers in the 
chiropterans with predominantly oxidative (R = SO) and gly colytic (W = 
FG) type of metabolism.

Примечание. Приведены данные по отдельным экземплярам. 
Comment. The data are provided for particular specimens.
Обозначения. m – среднее значение диаметров, s – стандартное отклонение, 

n – количество волокон для подсчёта среднего диаметра.
Abbreviations. m – average value, s – its standard deviation, n – number of fi bers 

used for calculation of average diameter.

� �
� �FGn

SOn
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а только за счёт оттеснения диафрагмой 
внутренних органов брюшной полости в 
каудальном направлении. 

Можно представить, что диафрагма 
у животных с рёберно-диафрагмальным 
типом дыхания является менее нагру-
женной, чем при диафрагмальном ти-
пе вентиляции. У таких животных для 
осуществления вдоха нагрузка распре-
деляется на большее число мышц. Это 
отражено, в частности, на относитель-
ной массе диафрагмы (см. табл. 5). Со-
ответственно, диафрагма у животных с 
брюшным типом дыхания является бо-
лее нагруженной, чем при рёберно-диа-
фрагмальном типе дыхания, что также 
отражено на относительной массе диа-
фрагмы (там же). Это может быть одной 
из причин различий в развитии мышеч-
ного и сухожильного компонентов диа-
фрагмы у Vespertilionidae в сравнении с 
Rhinolophidae и Hipposideridae.

Ранее обсуждалась роль диафрагмы в 
распределении центра тяжести во время 
полёта рукокрылых (Vaughan, 1970; Al-
exander, 1990). Мы также рассмотрели 

биомеханические аспекты работы диа-
фрагмы во время полёта животного. При 
начале движения крыльев вниз и вперёд 
центр тяжести смещается краниально, в 
это время происходит вдох (Suthers et al., 
1972). Мышечные волокна диафрагмы 
сокращаются и её купол уплощается. Ор-
ганы брюшной полости оттесняются диа-
фрагмой каудально. Лёгкие наполняются 
воздухом. Это приводит к выравниванию 
центра тяжести животного. Во время дви-
жения крыльев вверх и назад центр тяже-
сти перемещается каудально, одновремен-
но с этим движением крыльев происходит 
выдох. Брюшные мышцы сокращаются, 
органы брюшной полости вместе с купо-
лом диафрагмы продвигаются краниаль-
но, и воздух выходит из лёгких. В целом 
это приводит к выравниванию центра тя-
жести животного. 

У Rhinolophidae и Hipposideridae от-
носительная масса брюшных органов 
к грудным несколько больше, чем у 
Vespertilionidae (табл. 7). Для Rhinolophi-
dae и Hipposideridae отношение массы 
брюшных органов к грудным больше 

Табл. 7. Весовые пропорции органов брюшной и грудной полостей и об-
щей массы тела у некоторых Rhinolophidae, Hipposideridae и Vesper ti-
lionidae.

Table 7. The weight proportion of the organs of abdominal and thora cic ca-
vities and the total body weight in some Rhinolophidae, Hippo si de ridae and 
Vespertilionidae.

Виды (n) Средняя масса тела (г)
Отношение массы 
органов брюшной и 
грудной полостей 

Rh. ferrumequinum (6) 22.0 3.29
Rh. hipposideros (3) 5.5 3.7
H. fuliginosus (1) 7.5 3.0
M. leucogaster (2) 10.5 2.19
M. schreibersii (5) 12.5 1.96
M. blythii (5) — 2.07
N. noctula (4) 24.0 2.64
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или равно 3, а для Vespertilionidae — 
меньше 3.

Из этого следует, что степень участия 
диафрагмы в распределении центра тяже-
сти во время синхронной работы крыльев 
и дыхания различна у представленных 
групп животных. Вероятно, степень раз-
вития диафрагмы зависит (помимо дру-
гих выше представленных факторов) и от 
массы перемещаемых органов брюшной 
полости животных. 

У наземных позвоночных продольная 
ось тела в большинстве случаев распо-
ложена перпендикулярно направлению 
вектора земной гравитации. Такое же со-
отношение рассматриваемых векторов на-
блюдается у рукокрылых в полёте. Однако 
у рукокрылых во время отдыха в АНОП 
продольная ось тела сонаправлена векто-
ру гравитации. Такое соотношение рас-
сматриваемых векторов не отмечено для 
других наземных позвоночных, в частно-
сти, млекопитающих.

Можно отметить, что у Rhinolophidae 
и Hipposideridae диафрагма оказывает-
ся более нагруженной по сравнению с 
Vespertilionidae не только в течение по-
лёта, но и во время отдыха животных. 
Это следует из соображений различной 
продолжительности нахождения в АНОП 
представителей этих семейств. К тому же 
необходимо учесть свойственное глад-
коносым положение с опорой на четыре 
конечности во время отдыха. 

При нахождении в АНОП у рукокры-
лых инспирация, по всей очевидности, 
затруднена вследствие давления органов 
брюшной полости на диафрагму. Расши-
рение лёгких и вдох реализуется за счёт 
сокращения мышечных волокон основно-
го инспиратора — диафрагмы, что способ-
ствует оттеснению внутренних органов 
брюшной полости каудально и наполне-
нию лёгких воздухом. Выдох происходит 

пассивно вследствие гравитационного 
возвращения внутренних органов в на-
чальное положение. 

3.2. Особенности кровообращения 
и газообмена
3.2.1. Постуральные воздействия АНОП

Рукокрылые практически не были объ-
ектом изучения постуральных гравитаци-
онных воздействий. Вместе с тем, иссле-
дование органов кровеносной системы 
летучих мышей представляет интерес с 
точки зрения феномена этих животных, 
которые большую часть своей жизни на-
ходятся в АНОП, в отличие от всех по-
звоночных животных и, в частности мле-
копитающих. 

Данных о влиянии АНОП как на ор-
ганизм в целом, так и на органы систе-
мы кровообращения рукокрылых почти 
отсутствуют. Имеются лишь отдельные 
сведения о некоторых морфологических 
особенностях строения сосудов головного 
мозга у них (Sakulsak, 2004). Эти данные 
подтверждают, что у рукокрылых про-
изошли соответствующие адаптивные 
перестройки к действию поперечных на-
грузок вследствие повышенного давления 
во время нахождения животных в АНОП. 
Артериолярное разветвление в большин-
стве отделов головного мозга рукокрылых 
(большие полушария, мозжечок, мост, 
продолговатый мозг) расположено пер-
пендикулярно поверхностной артерии 
головного мозга, что предотвращает ги-
перфузию головного мозга кровью. 

С целью исследования возможных из-
менений в сосудах кровеносной системы 
рукокрылых нами изучалось строение 
сосудов лёгочного круга кровообраще-
ния (как артерий, так и вен) и отдельных 
магистральных сосудов системного кру-
га кровообращения представителей двух 
семейств (Ковальова, Закревська, 2011).
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Установлено, что у Vespertilionidae 
ствол лёгочной артерии (truncus pulmona-
lis) относится к эластическому типу 
стро ения (наблюдается для большинства 
млекопитающих). У Rhinolophidae ствол 
лёгочной артерии относится к мышечно-
му типу строения. Отношение диаметра 
просвета ствола лёгочной артерии к тол-
щине его стенки у M. blythii — 21.7 ± 0.3, 
тогда как у Rh. ferrumequinum значительно 
меньше — 12.6 ± 0.3. 

Лёгочные вены (vv. рulmonalis) лету-
чих мышей относятся к сосудам мыше-
чного типа. У исследуемых видов эти 
сосуды почти не отличаются. Наличие 
мышечных клеток в стенках сосудов и от-
сутствие эластических элементов указы-
вает на способность сосудов к их полному 
раскрытию, так и закрытию. 

О наличии мышечных волокон в стен-
ках лёгочных вен рукокрылых упомина-
лось и ранее (Антипчук, Гибрадзе, 1973). 
Отмечалось, что у других млекопитаю-
щих лёгочные вены не имеют попереч-
нополосатой мускулатуры.

Известно, что у млекопитающих при 
нахождении в АНОП функция лёгких в 
газообмене ограничена (Воробьёв, 2004; 
Краснов и др., 2005). Сосуды лёгких уча-
ствуют в регуляции кровотока, в частно-
сти, в депонировании крови. Накопление 
крови в капиллярах лёгких приводит к 
утолщению альвеолярных стенок и, та-
ким образом, частично исключает их из 
кровообращения. 

Таким образом, можно предположить, 
что во время нахождения летучих мышей 
в АНОП происходит сокращение мышеч-
ных волокон в стенках лёгочных вен, что 
снижает отток крови из лёгких. В то же 
время при изменении положения тела 
животного (например, в начале полёта), 
ритмичные сокращения мышечной стенки 
лёгочных сосудов усиливают отток крови 

от лёгких в условиях высокого минутного 
ритма работы сердца.

Нами не выявлено значительных раз-
личий между магистральными сосудами 
рукокрылых, в частности, аорты (аorta). 
Аорта относится к эластическому типу 
строения у всех летучих мышей. 

Краниальная и каудальная полые вены 
(v. сava сranialis et v. сava сaudalis) отно-
сятся к сосудам мышечного типа, как у 
Vespertilionidae, так и у Rhinolophidae. 
Диаметр просвета каудальной полой вены 
больше у представителей подковоносых, 
чем у гладконосых, за счёт более тонких 
стенок сосуда.

Следует отметить, что структура со-
судов лёгочного круга кровообращения 
изменяется также под влиянием газового 
состава протекающей крови (Антипчук, 
Гибрадзе, 1973; Смит, 1975). Снижение 
парциального давления кислорода в крови 
вызывает сужение сосудов лёгких и уве-
личение кровяного давления в частности, 
в лёгочной артерии. Продолжительный 
кислородный голод ведёт к утолщению 
мышечной оболочки лёгочных артерий и 
вен, а также к сужению их просвета. 

Вероятно, длительное нахождение в 
АНОП приводит к значительной пере-
стройке стенки сосудов лёгочного круга 
кровообращения, что мы наблюдаем у ле-
тучих мышей. Это в наибольшей степени 
относится к подковоносам. По всей види-
мости, мышечный тип строения стенки 
ствола лёгочной артерии у Rhinolophidae 
способствует участию данного сосуда в 
депонировании крови во время её пере-
распределения при нахождении живот-
ного в АНОП. 

У рукокрылых значительных объёмов 
достигают крупные венозные сосуды, осо-
бенно каудальная и краниальная полые 
вены, а также сонные артерии. Их стенки, 
в основном представленные гладкомы-
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шечными волокнами (растягивающиеся 
при наполнении кровью), позволяют этим 
кровеносным сосудам участвовать в депо-
нировании значительных объёмов крови. 

Мы полагаем также, что густая капил-
лярная сеть, в частности, сеть венозных 
сосудов в коже летательных перепонок 
рукокрылых указывают на роль перепо-
нок (помимо других функций) в депони-
ровании крови. 

Таким образом, у рукокрылых вмести-
тельными депо крови стали лёгочные и 
магистральные вены, отдельные органы 
(лёгкие, печень, селезёнка) и обширные 
кожные участки, представленные лета-
тельными перепонками. 

3.2.2. Особенности газообмена
Дыхание во время торпора у рукокры-

лых замедляется, нередко паузы между 
вдохами наблюдаются до четверти часа 
(Курсков, 1981; Калабухов, 1985). Резу-
льтаты исследований, проведённых на 
малой ночнице и буром кожане, показали, 
что при 5–10 °С задержка дыхания состав-
ляла около 1 часа, за которой следовало 
кратковременное учащённое дыхание 
(Thomas, 1990; Szewczak, 1997; Sullivan, 
Szewczak, 1998). А.Н. Курсков (1981), 
описывая состояние «оцепенения» у ле-
тучих мышей, отмечает, что они соверша-
ют по 5–6 вдохов в минуту. Для активных 
животных характерно до 250–300 вдохов 
в минуту (Иванов, 1961). Сердечные со-
кращения резко замедляются. В период 
спячки наблюдается до 9 сокращений 
сердца в минуту, в то время как у актив-
ных зверьков сердце сокращается от 420 
до 970 раз в минуту (Иванов, 1961; Кала-
бухов, 1985). 

Исследователи указывали на факт не-
совместимости длительного апноэ, ко то рое 
наблюдается у рукокрылых, с возмож-
ностями газообменной функции лёгких 

(Thomas, 1990). Вместе с тем, было от-
мечено, что обширные кожные поверх-
ности летательных перепонок могут 
явиться дополнительными структурами, 
осуществляющими газообмен (Thomas, 
1990). Окончательным решением этого 
спорного вопроса явились результаты 
эксперимента, проведённого на летучих 
мышах (Makanyа, Mortola, 2007). Показа-
но, что газообмен через кожу летательных 
перепонок является существенной состав-
ляющей в общем газообмене животных.

Во время активного полёта основным 
потребителем кислорода, поступающего 
в кровеносное русло из лёгких, являются 
мышцы, осуществляющие движения кры-
льев. Кожа потребляет значительное коли-
чество кислорода и при больших физиче-
ских нагрузках может даже испытывать 
кислородное голодание. Во время физи-
ческой нагрузки в скелетных мышцах кро-
воток увеличивается пропорционально 
степени их активности. Это достигается 
благодаря увеличению сердечного выбро-
са крови, но в ущерб кровоснабжению 
других органов (кожи, кишечника, почек) 
(Эккерт и др., 1992), т. е. перераспреде-
ление крови, как правило, происходит в 
пользу работающих скелетных мышц. К 
тому же, перенос крови на значительные 
расстояния от сердца требует дополни-
тельных энергетических затрат. Извест-
но, что у млекопитающих (в том числе 
у человека с типичными пропорциями и 
массой тела) энергозатраты на транспорт 
кислорода возрастают прямо пропорцио-
нально расстоянию, на которое этот кис-
лород поставляется (Иванов, 2001).

Учитывая данные обстоятельства, а 
также морфологические особенности ко-
жи летательной перепонки рукокрылых, 
принимая во внимание площадь кожной 
поверхности крыльев и удалённость кон-
чиков крыла от сердечной мышцы, по-
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лагаем, что поступающий в кожу лета-
тельных перепонок кислород воздуха, по 
всей видимости, идёт непосредственно 
на метаболические потребности самой 
перепонки в условиях активного полёта 
животного. 

У гибернирующих животных наблю-
дается продолжительное апноэ и повы-
шение уровня углекислого газа в крови 
(Rauch, Beatty, 1975; Thomas et al., 1990; 
Эккерт и др., 1992). Увеличение в лёгких 
содержания углекислого газа приводит к 
сужению капилляров альвеолярных сте-
нок и утолщению альвеолярных стенок 
в целом, что приводит к ограничению 
основной функции лёгких, т. е. к частич-
ному выключению лёгких из кровообра-
щения (Эккерт и др., 1992). Подобные яв-
ления наблюдаются в состоянии торпора 
рукокрылых при нахождении животных 
в АНОП. В этих условиях происходит 
перераспределение крови в системе лё-
гочных сосудов (Шимкус, 2006): течение 
крови лёгочного круга кровообращения 
сильно замедляется, кровь депонируется 
в лёгких, что в целом снижает функцию 
лёгких как газообменных органов. 

Подобное перераспределение крови 
наблюдается у ныряющих животных. 
У всех ластоногих в процессе ныряния 
кровообращение в теле (в частности, в 
мышцах) практически приостанавлива-
ется. Лёгкие в процессе ныряния сжаты, 
альвеолярне стенки утолщаются и кро-
вообращение замедляется; при этом не 
прекращается кровообращение в голове 
(Проссер, Браун, 1967).

Отмечается, что во время гибернации 
многие органы рукокрылых практически 
не функционируют, в частности, органы 
брюшной полости (почки, печень, органы 
пищеварения, селезёнка), многие мышцы, 
а также лёгкие (Иванян, 1956; Жарова, 
1990; Жукова, 1993). Во время гиберна-

ции и перед пробуждением животных 
количество капиллярной крови в печени, 
почках и тканях желудочно-кишечного 
тракта значительно меньше, чем, к при-
меру, в грудных мышцах (Rauch, Beatty, 
1975; Hirshfeld, O’Farrell, 1976; цит. по: 
Жукова, 1993). 

Частичное снижение газообменной 
функции лёгких, а также замедление 
сердечного ритма приводят к повыше-
нию уровня углекислого газа в крови. 
Однако газообмен через кожный покров 
не прекращается. Дыхание через кожу не 
является периодическим (вдох—выдох), 
оно постоянно и непрерывно. При этом 
особенности анатомического строения 
кожи летательных перепонок рукокрылых 
делают возможным оксигенацию крови в 
капиллярах этих перепонок путём диф-
фузии кислорода воздуха. Диффундиру-
ющий кислород может использоваться 
не только на окислительно-восстанови-
тельные процессы в коже, но и насыщать 
венозную кровь путём так называемой 
«артериализации периферической веноз-
ной крови» через артерио-венозные ана-
стомозы (Петрунь, 1960). Это позволяет 
предположить, что кожа летательных 
перепонок может активно участвовать в 
газообмене, обогащая возвращающуюся в 
сердце кровь кислородом. Периодическая 
пульсация вен в летательных перепонках 
во время гибернации и дневного сна жи-
вотных подтверждает циркуляцию кро-
ви в них (Бердонгаров, 1956; Wiedeman, 
1963; Kluger, Heath, 1970).

Из этого следует, что летательные пе-
репонки участвуют в функции газообме-
на не только во время энергоёмкой фазы 
активности рукокрылых (полёта), но и во 
время гибернации животных, находящих-
ся в АНОП, поставляя окисленную кровь 
в «бодрствующие» участки организма. 
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Однако этот вопрос нуждается в допол-
нительных исследованиях.

Исходя из циркуляторной функции 
системы кровообращения, органы и ча-
сти кровеносной системы можно пред-
ставить в виде сети последовательно и 
параллельно соединённых участков (Га-
нонг, 2002; Вартбаронов и др., 2003). Си-
стемное кровообращение состоит из не-
скольких параллельных кругов, которые 
могут «выключаться» из кровообращения. 
Такая организация сосудистой системы 
даёт возможность значительно изменять 
региональное кровообращение. 

Сведений по этому вопросу недоста-
точно, так что ответ может быть только 
приблизительным. Схему кровеносных 
потоков находящегося в АНОП млеко-
питающего можно представить следую-
щим образом. Насыщенная кислородом 
кровь из кожной вены грудной конечно-
сти рукокрылых попадает в краниальную 
полую вену, дальше в правое предсердие 
и желудочек сердца и дальше — в лёгоч-
ный круг. Однако в силу того, что лёгкие 
рукокрылых существенно снижают свою 
активность, кровь по коллатеральным 
лёгочным сосудам (минуя альвеолярные 
разветвления) попадает в лёгочные вены, 
а оттуда — в левый желудочек сердца. По 
восходящей аорте и коронарным сосудам 
кровь направляется в мозг и по подклю-
чичным артериям — в грудные конечно-
сти. По нисходящей аорте выносится не-
значительное количество крови к органам 
грудной и брюшной полости. 

Конечно, следует помнить, что здесь 
представлено описание вероятной ситуа-
ции. Совершенно очевидно, что для более 
обоснованных выводов необходимы даль-
нейшие подробные исследования.

Электрофизиологические эксперимен-
ты показали, что развитие гибернации у 
животных начинается с торможения коры 

головного мозга, далее происходит по-
этапное выключение подкорковых струк-
тур и распространяется на другие отделы 
центральной нервной системы. Лишь в 
филогенетически более древних струк-
турах, в частности в гиппокампе, неко-
торые нейроны и в глубоком оцепенении 
сохраняют электрическую активность, 
характерную для состояния бодрствова-
ния (Израилова и др., 2014).

Таким образом, кровь в полном объ-
ёме поступает лишь к голове и грудным 
конечностям находящегося в АНОП жи-
вотного. Это позволяет поддерживать фу-
н кцию мозга и сердца во время снижения 
активности животного, в то время как 
большинство остальных органов имеют 
недостаточную циркуляцию. 

Большая поверхность летательных 
перепонок у гибернирующих гладконо-
сых скрыта в складках и не обращена к 
воздуху. Можно полагать, что у живот-
ного со сложенными крыльями циркуля-
ция воздуха вокруг крыльев ограничена. 
Однако во время гибернации животные 
имеют фазы активности, прерывающие 
их зимний сон: летучие мыши переле-
тают с места на место (Кузякин, 1950 
и др.). Очевидно, эти кратковременные 
фазы активности способствуют усиле-
нию циркуляции крови в коже летатель-
ных перепонок. Кроме того, отмеченная 
периодическая пульсация сосудов в ле-
тательных перепонках летучих мышей 
способствует циркуляции крови в со-
судах перепонки. Это, вероятно, может 
предотвращать гипоксию животных, на-
ходящихся в гибернации. Отметим, что у 
подковоносых летательные перепонки не 
сложены; они располагаются вокруг тела 
животного. Полагаем, что при таком со-
стоянии перепонок оксигенация крови в 
их сосудах происходит более эффективно, 
чем у гладконосых.
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Во время гибернации животных отме-
чается увеличение вязкости крови (Изра-
илова и др., 2014). Это, очевидно, может 
затруднять процесс циркуляции крови. 
Вместе с тем, нами обнаружено нали-
чие большого количества тучных клеток, 
окружающих кровеносные сосуды в коже 
летательных перепонок. По-видимому, 
эти структуры могут способствовать по-
вышению циркуляции крови и проницае-
мости кожи перепонки. Известно, что при 
деполимеризации гликозамингликанов (в 
частности, гепарина тучных клеток) по-
нижается вязкость образуемых ими гелей 
и увеличивается проницаемость тканей, 
что играет основную роль в регуляции 
микроциркуляторных процессов в коже. 

Мы полагаем, что участие в газооб-
мене кожи летательных перепонок ру-
кокрылых вносит вклад в обеспечение 
минимальных потребностей животных в 
кислороде при нахождении их в АНОП. 

4. Заключение
Изложенная работа представляет со-

бой попытку нового взгляда на эволюцию 
рукокрылых и формирование их морфо-
физиологического разнообразия. Наша 
конечная цель — «понять, почему возни-
кают так или иначе различающиеся груп-
пировки организмов как элементы струк-
туры биоты» (Павлинов, 2008, с. 356). 
В нашем случае речь идёт о понимании 
комплекса причин, приведших к возник-
новению общей организации рукокрылых 
и разных её проявлений в разных группах 
этого отряда млекопитающих.

Данные по морфологии и эмбриоло-
гии рукокрылых, а также сведения из об-
ласти физиологии, этологии, биологии 
развития стали базовыми составляющи-
ми использованного системного подхода 
к решению вопроса об эволюции и раз-
нообразии рукокрылых в свете эколого-

этологической концепции. Этот подход 
подразумевает, что образование новой 
морфологической структуры — лета-
тельной перепонки — произошло под 
множественным контролем регуляторных 
систем и морфогенетических механизмов 
в изменившихся условиях существования 
предковой формы. 

Согласно эпигенетической теории, 
новые внешние факторы воздействуют 
непосредственно на онтогенез особей и 
вызывают появление значительного чис-
ла необычных фенотипов — морфозов, 
которые представляют новый материал 
для естественного отбора. Естественный 
отбор приводит к генетической ассими-
ляции нового морфоза, если он способен 
существовать в изменившихся условиях 
(Гродницкий, 2001; Шишкин, 2006; Ras-
nitsyn, 2015). 

Будем исходить из общепринятой 
точки зрения, что предковая форма ру-
кокрылых была арбореальной. Обитание 
в ветвях деревьев создавало условия для 
адаптации к использованию антиортоста-
тического положения. Проводя большую 
часть жизни на деревьях, т. е. в условиях 
«оторванности» от поверхности земли, 
животные (предковая форма рукокры-
лых) в силу своих мелких размеров мог-
ли перемещаться по стволам деревьев в 
поисках и отлова насекомых в любых на-
правлениях, в том числе и вниз головой. 
Небольшие размеры позволяли им пере-
мещаться с толстых стволов деревьев на 
тонкие ветки с цветами и плодами (места 
скопления насекомых). При этом тонкие 
ветки подгибались, так что тела живот-
ных оказывались в АНОП. Именно бла-
годаря мелким размерам и малой массе 
они могли долгое время находиться вниз 
головой и выжидать жертву, держась за-
дними конечностями за кору стволов 
или ветви деревьев, а передними конеч-
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ностями собирали и ловили насекомых. 
Полагаем, что нахождение в АНОП ста-
ло неотъемлемой составляющей образа 
жизни рукокрылых благодаря многим 
обстоятельствам, главным из которых бы-
ло существенное снижение энергозатрат. 
Сохранение энергии во время длительно-
го отдыха, а также при неблагоприятных 
условиях окружающей среды (пониже-
ние температуры, атмосферные осадки) 
или при отсутствии кормов имеет суще-
ственные преимущества. Преимущества 
данного положения касаются также вы-
бора убежищ, предотвращения встреч 
с хищниками, многофункциональности 
передней конечности. 

В большинстве попыток реконстру-
ировать процесс эволюции рукокрылых 
рассматриваются взрослые формы жи-
вотных как объекты естественного от-
бора. Вместе с тем условия, в которых 
протекает эмбриогенез животных, не ме-
нее важны, чем те, в которых существует 
взрослая особь. За рамками обсуждения 
исследователей остались причины и ме-
ханизмы, которые могли привести к мор-
фологическим перестройкам на стадии 
эмбриогенеза. 

Полагаем, что перестройки грудной 
конечности предковой формы рукокры-
лых, приведшие к удлинению скелетных 
звеньев грудной конечности и новообра-
зованию в виде летательной перепонки, 
происходили под влиянием изменения 
условий эмбриогенеза у предковой фор-
мы рукокрылых. 

Появление эволюционного новшества 
— летательной перепонки рукокрылых, 
которая выполняет не только функцию 
крыла, но и функцию дополнительной 
структуры газообмена, выдвигается на-
ми как главное, эволюционно значимое 
следствие АНОП. 

Реализация активного полёта, как и 
способность животных к снижению ме-
таболизма, привели к широкому распро-
странению рукокрылых по планете, засе-
лению и использованию ими различных 
экологических ниш.

Вероятно, освоение различных эко-
логических ниш, отличающихся по все-
возможным экологическим параметрам, 
создавало предпосылки для дальнейшего 
морфологического разнообразия руко-
крылых. По всей видимости, обитание в 
различных условиях предполагает различ-
ную интенсивность, с которой животные 
используют четвероногую локомоцию по 
твёрдому субстрату, полёт, а также про-
должительность нахождения в АНОП. 

Рукокрылые относятся к животным, 
которые в большинстве своём не при-
кладывают каких-либо усилий по строи-
тельству или обустройству своих жилищ. 
Обитание рукокрылых в той или иной 
местности, на той или иной территории 
тесно связано с наличием уже готовых 
мест укрытия. Вместе с тем, летучие мы-
ши крайне требовательны к выбору мест 
дневного отдыха в период активности 
и еще более требовательны к условиям 
мест зимовок. Особенно это относится 
к стенотопным видам летучих мышей, в 
частности, к представителям семейства 
подковоносых. 

Биологи неоднократно указывали на 
существование жёсткой привязанности 
летучих мышей к тем или иным типам 
убежищ. Вероятно, требования к убежи-
щам рукокрылых сложились исторически. 

Различные типы убежищ (древесные и 
пещерные), которые используют рукокры-
лые, обладают различными экологически-
ми параметрами. Наличие постоянной 
влажности и определённый температур-
ный режим являются необходимыми тре-
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бованиями к выбору убежищ летучими 
мышами (особенно во время гибернации). 

Морфологические характеристики 
кожи летательных перепонок рукокры-
лых ставят ограничения в выборе ими 
убежищ и мест обитания. В литературе 
отмечалось, что испарительная влагоот-
дача через кожу летательных перепонок 
летучих мышей, ввиду их обширной по-
верхности, очень высокая (Слоним, 1952; 
Шмидт-Ниельсен, 1976; Калабухов, 1985). 
Наши данные о строении кожи перепонок 
рукокрылых позволяют предположить, 
что интенсивность потери влаги через 
кожу летательных перепонок летучих 
мышей в равной степени зависит как от 
площади поверхности, так и толщины 
диффузионного барьера кожи перепонки. 
Соотношение площади поверхности ле-
тательных перепонок к площади поверх-
ности тела у подковоносых выше, чем у 
гладконосых. Кроме того, подковоносые 
предпочитают закрывать перепонками 
всё тело в состоянии торпора: из-за это-
го подковоносы более требовательны к 
постоянству температуры и влажности 
в убежище. У гладконосых летательные 
перепонки обычно складываются, что 
позволяет этим животным находиться в 
убежищах с переменным температурным 
режимом и влажностью. 

Гладконосые летучие мыши, подоб-
но другим млекопитающим с дорсо-вен-
трально сжатой грудной клеткой высокой 
подвижности активно используют квадру-
педальную локомоцию, ловко передвига-
ются по деревьям и по земле. Они успеш-
но освоили всевозможные убежища: 
дупла деревьев, щели под корой деревьев, 
пещеры и гроты, постройки человека, 
имеющие узкие проходы и щели, и более 
просторные помещения в виде чердаков, 
подвалов, мостовых перекрытий, гидро-
технических сооружений (Кузякин, 1950; 

Kunz, Brock, 1975; Курсков, 1981; Хаби-
лов, 1992; Рахматуллина, 2005 и др.). Всё 
это способствует широкому расселению 
гладконосых не только в природных эко-
системах, но и в антропогенных зонах. 

Морфологическое строение подково-
носых свидетельствует об их неспособ-
ности к обитанию в убежищах, предпо-
лагающих тесный контакт тел животных 
с субстратом. Использованию подобных 
видов убежищ препятствует низкоамор-
тизационная, округлая в сечении грудная 
клетка этих животных. Такое строение 
грудной клетки подковоносов не позво-
ляет отдых с опорой на вентральную по-
верхность тела, в отличие от большинства 
наземных позвоночных. Подковоносы 
лишь подвешиваются когтями тазовых 
конечностей к субстрату. Большую часть 
жизни эти животные проводят в АНОП. 
Крайне редкое использование четвероно-
гой локомоции по твёрдой поверхности 
имеет связь с морфологическими преоб-
разованиями тазовых конечностей и их 
поясов. Практически единственной фор-
мой локомоции для подковоносых явля-
ется полёт. 

По нашему мнению, отдельные груп-
пы первично арбореальных форм руко-
крылых могли освоить новые типы убе-
жищ — пещеры. Эти убежища отвечают 
всем необходимым условиям (влажность, 
температура), а также имеют большие 
площади сводов, что позволяет использо-
вать АНОП и образовывать большие ко-
лонии. Использование животными АНОП 
обеспечивает практически полное отсут-
ствие пресса хищников и позволяет вести 
малоподвижный образ жизни. Вероятно, 
увеличение продолжительности нахожде-
ния в АНОП привело к дальнейшему ряду 
морфологических перестроек. 

Акцентирование внимания на важ-
ности использования АНОП предковой 
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формой рукокрылых, вызвавшее впо-
следствии морфофизиологические пере-
стройки ряда органов и систем, отнюдь 
не исключает признания того, что разно-
образие рукокрылых проявилось также в 
разнообразии их локомоторного аппарата, 
что объясняется не только специализаци-
ей к разным типам полёта, но и специали-
зацией к использованию квадрупедальной 
локомоции. 

В результате представленного обзора 
можно сформулировать перечень задач, 
решение которых, по нашему мнению, по-
зволит продвинуться на пути разработки 
адекватного представления о происхожде-
нии, эволюции и морфофизиологическом 
разнообразии рукокрылых:

— выполнить прямое эксперименталь-
ное исследование газообменной функции 
кожи летательной перепонки рукокрылых 
в полёте; 

— провести подробное детальное по-
минутное хронометрирование и составить 
бюджет времени летучих мышей;

— исследовать содержание кислорода 
в амниотической жидкости рукокрылых, 
плаценте, покровных тканях эмбриона;

— исследовать содержание кислорода 
в различных отделах кровеносной систе-
мы рукокрылых;

— найти факторы, влияющие на ини-
циацию экспрессии генов, отвечающих за 
сохранение мезенхимных клеток в меж-
пальцевой области грудной конечности 
рукокрылых;

— провести точный расчёт баланса 
энергии, необходимой для реализации по-
лёта и продуцируемой в организме.

Авторы посчитают свою цель достиг-
нутой, если эта работа привлечёт внима-
ние коллег к поднятым в ней вопросам с 
тем, чтобы выполнить соответствующие 
исследования и подтвердить или опровер-
гнуть выдвинутые положения.
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The discovery of the fossil genus Microraptor in China with elongated 
fl ight feathers attached to its hind legs led to considerable analysis of 
its fl ying ability and much speculation on for adaptive signifi cance of 
this tetrapteryx pattern (W. Beebe). The pelvic wings defi nitely pro vi-
ded additional lift in these early birds, but their essential function and 
adaptiveness appears to be placing the center of lift posterior to the cen-
ter of mass in these fi rst fl ying birds for proper longitudinal stability. 
Once large pectoral fl ight muscles evolved in connection with fl apping 
fl ight, the pelvic wings and the elongated tail were no longer needed for 
longitudinal stability with the results that the pelvic wings disappeared and 
the Archaeopteryx-like tail could be shortened with all of the tail feathers 
attaching to the plate-like pygostyle. Hence strong support is provided for 
Beebe’s tetrapteryx hypothesis as well as for the theory that the origin of 
avian fl ight was from the trees down, not from the ground up.

ПОЛЁТ И СТАБИЛЬНОСТЬ У ПТИЦ
Уолтер Дж. Бок

Открытие в Китае ископаемого рода Microraptor с удлинёнными 
маховыми перьями на задних конечностях побудило к детальному 
исследованию способности к полёту и масштабным рассуждениям 
о тетраптерности (У. Биб). У этих ранних птиц задние крылья несо-
мненно добавляли подъёмную силу, однако их основная функция и 
приспособительное значение состояли в размещении центра подъ-
ёмной силы в центре масс тела птицы для обеспечения нужной про-
дольной устойчивости. При появлении увеличенных грудных мышц 
в связи с развитием машущего полёта задние крылья и удлинённый 
хвост оказались ненужными, в результате хвост Archaeopteryx-типа 
смог укоротиться, а его перья прикрепиться к небольшому пигости-
лю. Эта схема служит важным подтверждением третраптерной ги-
потезы Биба, а также гипотезы происхождения полёта птиц «сверху 
вниз» (с деревьев на землю), а не «снизу вверх» (с земли на дерево).
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Discovery of the Mesozoic fossil bird, 
Microraptor (Zu et al., 2000, 2003; Wikipe-
dia, 2015a) provided the fi rst clear indication 
that early birds possessed fl ight feathers on 
the hind limb. Subsequent work suggested 
most strongly that Archaeopteryx also pos-
sessed such fl ight feathers which may have 
been unknowingly removed during the early 
preparation of these specimens. Almost a 
century earlier (Beebe, 1915) based on ob-
servations of the development of feathers on 
the hind limb of pigeons and interpretation 
of full-sized photographs of the Berlin speci-
men of Archaeopteryx concluded that this 
earliest-known fossil bird possessed fl ight 
feathers on the hind limbs. He concluded 
that birds has an initial tetrapteryx stage in 
their evolution. To my knowledge, Beebe 
did not pursue this idea further and while 
his paper was known to many workers, no 
further thought was given to the possibility 
of a four-winged condition in early avian 
evolution until 2000 and the discovery of Mi-
croraptor. Subsequent observations strongly 
suggest that Archaeopteryx possessed fl ight 
feathers on its hind limbs (Feduccia, 2012, p. 
68). Several additional, excellent specimens 
of Microraptor were discovered and a few 
other early avian taxa, such as Anchiornis 
as well as Pedopenna and an unnamed basal 
enantiornithine, have been described (Feduc-
cia, 2012). 

1. Why four wings
As soon as the four winged structure in 

Microraptor was described, a number of or-
nithologists, paleontologists and morpholo-
gists inquired into the functional and adap-
tational explanations for this newly realized 
fl ight structure in these early birds. In his 
early paper, Beebe made no attempt to pro-
vide these explanations which was not sur-
prising because powered airplanes were in 
their infancy and knowledge of aerodynamic 

engineering has scarcely trickled down to bi-
ologists interested in avian fl ight. 

Attention to the functional properties of 
the four wings as present in Microraptor was 
almost completely limited to the added lift 
provided by the hind limb wings in compari-
son to the early biplanes as were common up 
into the 1930’s. Several groups constructed 
models of the four-winged Microraptor and 
tested them in wind tunnels (Alexander et al., 
2010; Feduccia, 2012). A diffi cult problem 
was the orientation of the hind limbs relative 
to the body and of the several segments of 
the limb relative to each other. These prob-
lems resulted from an incomplete knowledge 
of the articular surfaces and the absence of 
any knowledge of the articular ligaments of 
the hip joint and of the several segments of 
the hind limb. The articular ligaments have 
the major role in determining the type and 
range of movement of skeletal elements at 
their articulations. The model constructed 
by Alexander et al. (2010) preformed well 
(see also Rubin, 2010; Feduccia, 2012) and 
demonstrated that the elongated feathers on 
the hind limb could provide lift. The Alexan-
der’s model and one constructed by a group 
at the American Museum of Natural History 
were featured in a Nova television program 
in the United States (Feduccia, 2012; I have 
not watched this Nova program). And several 
other groups discussed the ability of Micro-
raptor to use the hind limb wing to move 
through the air (Chatterjee, Templin, 2007; 
see also Feduccia, 2012). Two important 
factors that was not mentioned about these 
models were the distribution of mass in these 
models and whether this distribution was rea-
sonably related to the presumed distribution 
of mass of Microraptor. 

The conclusion of the tests of the fl ying 
ability of the model, especially that of the 
Kansas group (Alexander et al., 2010), was 
that it fl ew well. Its performance in the wind 
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tunnel tests was superior to its rival and the 
MIT aerodynamic engineers were enthusias-
tic about it, saying that it “climbed steadily 
and more predictably than anything they had 
seen so far” (Feduccia, 2012, p. 183).

These tests, as well as the conclusions 
reached by other workers on the function of 
the four wings of Microraptor, demonstrated 
that this confi guration of wings resembling 
that of an avian biplane worked perfectly 
well in producing lift. To my knowledge, no 
comparisons were made between the four-
winged model and a similar two-winged 
model lacking only the ventro-posterior set 
of wings on the hind limbs.

Moreover none of these analyses and dis-
cussions of the functional properties of the 
four-winged confi guration seen in Microrap-
tor and presumably present in Archaeopteryx 
and other early birds such as Archiornis, 
Cryptovolans, and possibly Sinornithosaurus 
(Feduccia, 2012). No ideas were presented as 
to the functional and adaptive signifi cances 
of the second wing in these early birds and 
why the second wing disappeared quickly in 
the further evolution of birds? Is there any 
foundation to the strong suggestion by Beebe 
(1915) that a tetrapteryx stage existed and 
even had to exist in the evolution of fl ight in 
the earliest steps in avian evolution of birds?

Before turning to what seems to be the so-
lution to these two questions, mention should 
be made to the tail of these early birds as well 
documented by the tail processed by Archae-
opteryx and known ever since this basal bird 
was described in the early years of the 1860s. 
As is well known to anyone concerned with 
the origin of birds, the tail of Archaeopteryx 
consists of a long series of caudal vertebrae 
with a pair of stiff feathers attached to the 
lateral side of each vertebrae. This is strik-
ingly different from the tail of later birds in 
which the caudal vertebrae are fused into a 
plate-like pygostyle to which all of the tail 

feathers (remiges) attach. Most studies of the 
tail in avian fl ight have concentrated on other 
functions, such as steering, directing the fl ow 
of air after it passes the wing, and etc. but 
this does have a role in providing some lift, 
especially at very low speeds (Pennycuick, 
1975, 2008), although not in all birds. The 
lift provided by the avian tail was measured 
experimentally in Sturnus vulgaris (Maybury 
et al., 2001). In Archaeopteryx and other ba-
sal birds, the tail seems to function mainly, 
or entirely, to provide additional lift during 
fl ight; it appears poorly suited to assist steer-
ing during fl ight. 

2. Stability
Solutions exist to the two questions posed 

above and indeed well before the fl ight feath-
ers were discovered on the hind legs of Mi-
croraptor and other very early birds. This 
solution is based on the concept of stability 
as applied to fl ying objects such as airplanes 
and animals. Stability, or stable equilibrium, 
is a property of objects in which the object 
will return to its original position after being 
acted upon by an external force. Objects on 
a fl at, horizontal plane are stabile until their 
center of gravity moves outside of its base 
(Wikipedia, 2015b). Stability increases if 
the base of the object becomes broader or 
if the center of gravity is closer to its base. 
Unstable objects will continue to move fur-
ther from their original position if acted on 
by an external force. A come standing on its 
base if stabile, but is unstable if standing on 
its pointed tip.

Stability also applies to fl ying objects of 
which the important type for this analysis 
is longitudinal stability (Wikipedia, 2009, 
2015b) which is stability around the lon-
gitudinal axis of the airplane. Longitudinal 
stability depends on the position of the center 
of mass relative to the center of lift. If the 
center of mass lies behind the center of lift, 
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the fl ying object is unstable; if the center of 
mass is too far in front of the center of lift, 
the fl ying object is too nose heavy. Hence 
the position of these two centers has to be 
located carefully to insure the proper degree 
of longitudinal stability. Various treatments 
of avian fl ight mention stability of the bird 
in fl ight but do not specify how the avian 
construction results or does not result in lon-
gitudinal stability.

Peters and Gutmann (1985, fi g. 4, p. 238) 
clearly emphasize that for stabile fl ight, es-
pecially in the initial gliding stage in the 
evolution of avian fl ight, a large feathered 
tail was needed to provide lift in addition to 
that provided by the wings. They excluded 
consideration of lifting planes formed fl ight 
feathers on the hind limbs because their 
analysis was well before the discovery of 
Microraptor. They pointed out that in these 
earliest, gliding birds, the largest mass of 
muscles were concentrated in the hind limbs 
(see also Bock, 2013) which would result in 
the center of gravity (= center of mass) be-
ing located posterior to the center of lift if 
the only lift was generated by the airfoils of 
the forelimb (= avian wings). 

Archaeopteryx, and almost certainly Mi-
croraptor and other early birds, had well 
developed wings but small pectoral fl ight 
muscles. They were gliders, climbing up 
trees and gliding to other trees and back to the 
ground. Their pelvic limb musculature was 
well developed. Consequently their center 
of mass was much further posterior than in 
later birds which possessed large fl ight mus-
cles in their pectoral region. The result of 
being gliding fl iers with their center of mass 
located further posterior in their body meant 
that these earliest birds were longitudinally 
stabile. The hind limb wings added to the 
lift generated by the tail and positioned the 
center of lift posterior to the center of mass 
and restored the longitudinal stability in 

these animals which was essential for suc-
cessful gliding.

With the development of active fl apping 
fl ight made possible by the great increase in 
the size of the pectoral muscles, the center 
of mass of birds shifted forward and lay an-
terior to the center of lift of the wings. The 
lift of the hind limb wings was not needed 
nor was the lift of the Archaeopteryx-like tail. 
Hence two further changes could occur in 
avian evolution. The hind limb wings could 
be lost as these secondary wings were awk-
ward and interfered with the use of the hind 
limbs for terrestrial locomotion. The elongat-
ed Archaeopteryx-like tail could evolve into 
the typical avian tail with the decrease in the 
number of caudal vertebrae and the subse-
quent fusion of these vertebrae into the plate-
like pygostyle to which all of the tail feathers 
attached. This allowed the evolution of a tail 
that was suitable for the different functions 
and biological roles possessed by the tail in 
modern birds but would not have been pos-
sible in the elongated Archaeopteryx-like tail 
such as greater steering, additional control 
of the air fl ow from the wings, etc. (Penny-
cuick, 1975, 2008; Norberg, 1990; Maybury 
et al., 2001).

Most interesting is that Beebe (1915) 
proved to be completely correct in his proph-
ecy that a tetrapteryx stage existed in the 
early evolution of birds.

3. Evolutionary steps in avian fl ight
After his detailed redescription of the 

London specimen of Archaeopteryx (De 
Beer, 1954a), De Beer formulated the impor-
tant concept of mosaic evolution (de Beer, 
1954b) in which he argued that evolutionary 
changes occur in a series of steps that must 
be understood in the sequence in which they 
took place. The evolution of avian fl ight cer-
tainly illustrates the pattern of mosaic evolu-
tion as follows:
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1) Evolution of feathers, orientation in 
a three dimensional world for a partial life 
within trees.

2) Flattened and spread-out body to pro-
vide a maximum surface area for parachut-
ing from trees.

3) Development of greater surface area 
with longer feathers on both limbs and on 
the elongated tail for better parachuting and 
then gliding a greater distance when descend-
ing from trees.

4) Aerodynamic surfaces of the hind 
limbs (Beebe’s tetrapteryx stage; Archae-
opteryx stage) and tail to place the center of 
lift posterior to the center of mass for lon-
gitudinal stability and better fl ying abilities, 
both gliding and later active fl apping fl ight.

5) Development of larger pectoral mus-
cles and a stronger pectoral girdle for fl ap-
ping fl ight (post-Archaeopteryx stage) plac-
ing the center of mass anterior to the center 
of lift provided by the pectoral wings.

6) Loss of the pelvic wings, no longer 
needed, and shorting the caudal vertebrae 
which fused into the pygostyle for the at-
tachment of all tail feathers.

This pattern of evolutionary changes 
in the origin and perfection of avian fl ight 
is consistent with the fossil record and the 
theory that birds fl ew from the trees down 
and not from the ground up.
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РАЗНООБРАЗИЕ ПНЕВМАТИЗАЦИИ МАСТОИДА 
У ПЕСЧАНОК РОДОВ TATERILLUS И GERBILLISCUS 

(RODENTIA, GERBILLIDAE): 
МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЙ И ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЙ АСПЕКТЫ

Е.Г. Потапова 
Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН;                                

lena-potapova@yandex. ru

Проанализировано строение мастоида у песчанок с начальной ста-
дией его пневматизации (в родах Gerbilliscus и Taterillus). Эмпири-
чески подтверждена гипотеза, согласно которой развитие дополни-
тельных полостей в мастоиде осуществляется путем проникновения 
в него барабанной полости. Обосновано, что критерием идентифи-
кации камер может служить положение отверстия, через которое ка-
мера сообщается с барабанной полостью. Перегородки считаются 
гомологичными, если они разделяют одинаковые направления пнев-
матизации. 

Показано, что для многих видов рода Gerbilliscus можно считать 
типичным проникновение барабанной полости в мастоид не только 
спереди из эпитимпанального кармана (как считалось ранее), но и 
снизу позади слухового прохода. Причём в пределах рода намечены 
все пути превматизации мастоида, описанные для песчанок в целом. 
Полученные данные вносят коррективы в сложившиеся представле-
ния о трансформации мастоида у песчанок и позволяют по-новому 
оценить некоторые возможные филогенетические и таксономические 
отношений внутри Gerbillidae.

DISPARITY OF THE MASTOID PNEUMATIZATION 
IN THE GENERA TATERILLUS AND GERBILLISCUS 

(RODENTIA, GERBILLIDAE): 
MORPHOGENETIC AND PHYLOGENETIC ASPECTS

E.G. Potapova
Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences;                        

lena-potapova@yandex. ru

The structure of the mastoid in the gerbillid genera Gerbilliscus and 
Taterillus at an initial stage of its pneumatization is analyzed. A hy po-



357 Пневматизация мастоида у песчанок

thesis is empirically confi rmed that development of additional cavities 
in the mastoid is accomplished by penetration of the tympanic cavity in 
it. It is substantiated that position of the hole through which a chamber 
communicates with the tympanic cavity can serve as a criterion for the 
chamber identifi cation. Septae are considered to be homologous if they 
share the same pneumatization direction.

It is shown that, in many species of the genus Gerbilliscus, penetration 
of the tympanum cavity into the mastoid can typically proceed not only 
in front of the epitimpanal pocket (as it was suggested previously), but 
behind and below the auditory meatus as well. Moreover, all mastoid 
pneumatization modes described for the gerbillids in general can be traced 
in that genus. These fi ndings amend existing ideas about the mastoid 
transformations in the gerbillids and allow to re-evaluate some possible 
phylogenetic and taxonomic relationships within the family Gerbillidae.

Пневматизация слуховой капсулы у 
млекопитающих — один из важных ас-
пектов её морфо-функциональной специ-
ализации. Она обеспечивает настройку 
среднего уха к восприятию определённого 
спектра звуковых частот (Alexander, 1968; 
Webster, Webster, 1975). Пневматизация 
может осуществляться за счёт раздувания 
барабана (bulla tympani) и формирования 
дополнительных камер в эпитимпаналь-
ном (recessus epitympanicus) и мастоидном 
(mastoideum) отделах капсулы. Функцио-
нально значимо изменение объёма поло-
сти среднего уха, тогда как разнообразие 
путей пневматизации и дифференциа-
ции мастоидной полости в значительной 
степени обусловлено историей развития 
группы. Именно поэтому данные по стро-
ению слуховой капсулы широко использу-
ется в целях филогенетики и систематики 
(Lay, 1972; Hunt, 1974, 1987; Webster, Web-
ster, 1975; Павлинов, 1980; Lavocat, Parent, 
1985; Павлинов и др., 1990; Потапова, 
1998, 2005а, 2013, 2014; Potapova, 2001; 
Потапова, Воронцов, 2004; Россолимо и 
др., 2005; Pavlinov, 2008). 

У песчанок (семейство Gerbillidae) 
строение слуховой капсулы изучено до-

статочно полно и в функциональном, и в 
филогенетическом аспектах (Lay, 1972; 
Павлинов,1980, 1988; Павлинов и др., 
1990, Потапова, 1996; Павлинов, Рого-
вин, 2000; Pavlinov, 2001, 2008). Опре-
делена специфика строения мастоида и 
описаны два основных пути его эволю-
ционных преобразований. Однако неко-
торые вопросы, важные прежде всего для 
филогенетических интерпретаций полу-
ченных данных, остались открытыми. В 
частности сохранилась неоднозначность 
в номенклатуре и гомологизации некото-
рых элементов мастоида. Кроме того, не 
получило должного объяснения нетипич-
ное для рода Gerbilliscus строение масто-
ида у G. boehmi, которое не вписывается в 
выдвинутую гипотезу его трансформации 
в этой группе. 

При изучении мастоида песчанок 
применялись три схемы идентификации 
его элементов и три варианта их номен-
клатуры. Они основаны на двух разных 
гипотезах его пневматизации. Одна из 
схем (Lay, 1972) базируется на гипотезе, 
которая предполагает, что камеры в масто-
иде образуются путем прорыва губчатых 
синусов, первоначально возникающих в 



358 Е.Г. Потапова

костной ткани мастоида. Две других (од-
на изложена в работах: Павлинов, 1980; 
Pavlinov, 2001, 2008; другая в работах: 
Павлинов и др., 1990; Потапова, 1996, 
2014) берут за основу гипотезу, согласно 
которой дополнительные воздушные ка-
меры в мастоиде образуются в результате 
проникновения в него барабанной поло-
сти (Webster,1975; Webster, Webster, 1975). 
Несмотря на то, что обе последние схемы 
базируются на одинаковом понимании 
принципа пневматизации, идентификация 
и номенклутара некоторых перегородок и 
камер в них различна.

Чтобы обсудить эти вопросы, в насто-
ящем исследовании был проведен деталь-
ный анализ строения слуховой капсулы у 
песчанок со слабо вздутым мастоидом в 
родах Taterillus и Gerbilliscus. Разнообра-
зие мастоида в этих таксонах позволяет 
понять пути его начальной пневматиза-
ции, причём не только в этих таксонах, 
но и у песчанок в целом. 

Несоответствие между морфологиче-
скими (Пав линов, 1982, 2006; Tong, 1989; 
Павлинов и др., 1990; Pavlinov, 2001, 2008) 
и молекулярно-генетическими (Jansa, We-
ksler, 2004; Chevret, Dobigny, 2005; Colan-
gelo et al., 2007) гипотезами о филогении 
семейства песчанок послужило допол-
нительным стимулом такого анализа и 
определило ещё одну задачу исследования 
— рассмотреть совместимость данных по 
строению мастоида с молекулярно-гене-
тической схемой филогении Gerbillinae.

1. Материал

Использованы материалы из коллек-
ций Зоологического музея МГУ (ЗММУ). 
Строение мастоида рассмотрено у песча-
нок следующих видов (в скобках указано 
число отпрепарированных экземпляров): 
Taterillus congicus Thomas, 1915 (4), T. 
gracilis Thomas, 1892 (8), T. emini Thomas, 

1892 (4), Gerbilliscus (Gerbilliscus) boeh-
mi Noack, 1887 (череп получен из Музея 
естественной истории Смитсоновского 
института, USNM № 237444), и подро-
да G. (Taterona) afer Gray, 1830 (10), G. 
(T.) guineus Thomas,1910 (7), G. (T.) kem-
pi Wroughton,1906 (8), G. (T.) leucogaster 
Peters, 1878 (3), G. (T.) phillipsi Winton, 
1898 (6), G. (T.) robustus Cretzschmar, 1826 
(4), G. (T.) validus Bocage, 1890 (3). Виды 
G. afer, G. guineus, G. рhillipsi изучены 
впервые, при этом материалы по G. afer 
получены только от зверьков из линии 
разведения в Московском зоопарке. У 
коллекционных экземпляров для опреде-
ления наличия расширения барабанной 
полости снизу (позади слухового прохода) 
проводилось удаление наружной стенки 
мастоида и костных элементов, заполня-
ющих губчатый синус. 

Для сравнения использованы мате-
риалы по строению мастоида у предста-
вителей всех известных родов песчанок 
мировой фауны: Tatera, Gerbillurus (3 
вида), Desmodillus, Ammodillus, Dipodillus 
(4 вида), Gerbillus (8 видов), Microdillus, 
Sekeetamys, Meriones (13 видов), Chelion-
es, Brachiones, Psammomys, Rhombomys, 
Pachyuromys, Desmodilliscus. 

Надродовые таксоны приняты в со-
ответствии с системой И.Я. Павлинова 
(Павлинов и др., 1990; Павлинов, 2006), 
согласно которой песчанки рассматрива-
ются как семейство Gerbillidae с двумя 
подсемействами: Taterillinae и Gerbillinae. 
Первое включает пять родов, объединён-
ных в две трибы: Gerbillurini (Gerbillurus, 
Desmodillus) и Taterillini (Taterillus, Ger-
billiscus, Tatera), второе объединяет всех 
остальных песчанок, кроме Ammodillus. 
В составе Gerbillinae выделены трибы: 
Gerbillini (Dipodillus, Gerbillus, Microdil-
lus), Rhombomiini (Sekeetamys, Meriones, 
Cheliones, Brachiones, Psammomys, Rhom-
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bomys), Pachyuromyini (Pachyuromys) и 
Desmodilliscini (Desmodilliscus). В на-
стоящее время песчанок чаще рассма-
тривают в составе семейства Muridae как 
подсемейство Gerbillinae с двумя триба-
ми Taterillini и Gerbillinni (Jansa, Weksler, 
2004; Musser, Carleton, 2005).

2. Результаты 
2.1. Строение мастоида 
в роде Taterillus

Среди песчанок строение мастоида 
у Taterillus (рис. 1) наиболее генерали-
зовано и, возможно, наиболее близко к 
исходному для семейства в целом. Это 
единственный род песчанок, у представи-
телей которого нет дополнительных воз-
душных полостей в мастоиде. Большую 
часть объё ма мастоида занимает параф-
локкулярная ямка (fossa parafl occularis), 
которая доходит до его наружной стенки. 
Кость вокруг бокового и заднего полу-
кружных каналов (canales semicirculares 
(s.): lateralis, posterior) губчатая. 

Эпитимпанальный карман (recessus 
epitympanicus) вздут незначительно и в 
мастоид не проникает. Его задняя стенка 
располагается на уровне края затылочного 
отростка squamosum. В полость кармана 
попадают лишь ампула (ampulla ossea an-
terior) и небольшая часть арки переднего 
полукружного канала (crus ampullaria ca-
na li s. anterior) и часть ампулы (редко ещё 
и небольшая часть арки) бокового канала 
(рис. 1, 2). 

Барабанный пузырь (bulla tympani), 
как и у всех песчанок, заметно вздут и по-
зади слухового прохода образует куполо-
образное выпячивание снизу в основание 
мастоида, которое почти вплотную под-
ходит к его стенке. В результате мастоид 
заметно нависает над барабаном, а его 
нижний край снаружи оказывается ниже 
уровня бокового полукружного канала 

(рис. 1, С, G, mo). Хотя контактирующие 
друг с другом стенки мастоида и бараба-
на широко перекрываются, между ними 
у Taterillus, как правило, остается узкая 
щель (fi ssura tympanomastoidea, ftm). Они 
плотно смыкаются, образуя тимпано-ма-
стоидный шов (sutura tympanomastoidea, 
tms), только на узком участке в глубине 
зоны перекрывания, близко к боковому 
полукружному каналу — на его уровне 
или чаще немного латеральнее него (рис. 
1, G, K). 

Стенка барабанного пузыря (twf) ме-
диальнее шва, как правило, свободно све-
шивается в барабанную полость (cavum 
tympani), отгораживая так называемый 
тимпано-мастоидный карман (ptm: рис. 
1, G; рис. 2). Корреляции между его глу-
биной и шириной отгораживающей его 
стенки не прослеживается. У Taterillus 
этот карман всегда неглубокий и даже 
может отсутствовать (рис. 1, K). При 
этом ширина свободной части барабан-
ной стенки бывает узкой, умеренно или 
очень широкой. 

Глубина кармана зависит от положения 
и размеров парафлоккулярной ямки и от 
рельефа нижней стенки мастоида. Как 
правило, у Taterillus ножка заднего полу-
кружного канала (crus ampullaria cana-
li s. posterior) отходит от задней стенки 
круглого окна (fenestra cochleae), так что 
налегающая на неё стенка барабана ока-
зывается слегка удалена от дна мастоида. 
Если рельеф сглажен — например, в том 
случае, когда эта ножка отходит от кругло-
го окна сверху, — стенка барабана может 
полностью смыкаться с мастоидом без об-
разования тимпано-мастоидного кармана 
(рис. 1, K; рис. 2, B). От того, как устроена 
зона контакта мастоида и барабана, может 
зависеть вероятный путь проникновение 
барабанной полости в мастоид. 
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Рис. 1. Проникновение барабанной полости в мастоид у песчанок. A–F — вид сбоку, наружная 
стенка мастоида частично удалена: A — из Павлинов и др. (1990), с изменениями; G–N — 
условная схема, вид в поперечной плоскости, проведённой по линии А—А. 

Fig. 1. Extension of the tympanic cavity into the mastoid in Gerbillidae. A–F — lateral view, part of 
a lateral mastoid wall is removed: A — after Pavlinov et al. (1990), modifi ed; G–N — view from 
the transversal plane passing through the line A—A, schematically. 

A–C – Taterillus gracilis, ЗММУ S-116730, D – Gerbilliscus kempi, ЗММУ S-116755, E – G. leucogaster, 
ЗММУ S-8008, F – G. boehmi, USNM № 237444, G, K – Taterillus, G–I – Gerbilliscus, J – Gerbilliscus 
s. str., K – Dipodillus, L – Pachyuromys, M – Desmodillus, N – Gerbillurus setzeri.
Обозначения. csa, csl, csp – полукружные каналы: боковой (csl), задний (csp), передней (csa); eimc 



361 Пневматизация мастоида у песчанок

У Taterillus выпячивание снизу прак-
тически не выражено. Губчатые синусы 
(sinus  spongiosa mastoidalis) вокруг полу-
кружных каналов замкнуты, с барабанной 
полостью не сообщаются. У Taterillus они, 
как правило, неглубокие, так что полу-
кружные каналы сохраняют контакт со 
стенками мастоида. Например, боковой 
канал может одновременно контакти-
ровать с обеими стенками мастоидного 
навеса и дном парафлоккулярной ямки 
(рис. 1, G), а задний — с наружной и зад-
ней стенками. При увеличении синусов 
каналы могут соединяться со стенкой не-
полными перегородками из упорядочен-
ных костных элементов. 

Размеры губчатых синусов, ширина 
свободно свешивающейся стенки бараба-
на, глубина тимпано-мастоидного карма-
на, положение тимпано-мастоидного шва 
относительно бокового канала широко ва-
рьируют. Например, смыкание барабана с 

мастоидом (тимпано-мастоидный шов) у 
T. congicus и T. gracilis, как правило, про-
исходит снаружи от бокового канала, а у 
T. emini — на его уровне или глубже. При 
этом свободный край стенки барабана у 
всех рассмотренных T. congicus умеренно 
широкий, у T. emini очень широкий, а у T. 
gracilis крайне изменчив (от очень узкого 
до очень широкого). Из-за малого размера 
видовых выборок нельзя сказать, являют-
ся ли эти различия проявлением межвидо-
вой изменчивости, или индивидуальной. 

2.2. Строение мастоида 
в роде Gerbilliscus

Особенности губчатой пневматиза-
ции мастоида и строение зоны контакта 
tympanicum и mastoideum у Gerbilliscus 
сходны с таковыми Taterillus (рис.1). 
Но губчатый синус более глубокий, по-
лукружные каналы чаще утрачивают 
непосредст вен ный контакт с наружной 

– входное отверстие нижней мастоидной камеры; esmc – входное отверстие верхней мастоидной 
камеры; etmc – эпитимпано-мастоидная камера; etr – эпитимпанальный карман; fete – фронт 
эпитимпано-мастоидного выпячивания; fi me – фронт нижнего мастоидного выпячивания; fosm – 
шилососцевидное отверстие; fpf – парафлоккулярная ямка; fsme – фронт верхнего мастоидного 
выпячивания; ftm – тимпано-мастоидная щель; ime – выпячивание снаружи бокового канала (= 
нижнее мастоидное); imc – нижняя мастоидная камера; mo– мастоидный навес; pac – гребень 
переднего канала; plc – гребень бокового канала; ptm – тимпано-мастоидный карман; slc – септа 
бокового канала; sm – мастоидная септа; smc – верхняя мастоидная камера; sme – выпячивание 
изнутри бокового канала (= верхнее мастоидное); spc – септа заднего канала; sq – чешуйчатая 
кость; ss – губчатый синус; ss1 – его остатки в дне эпитимпано-мастоидного кармана; stm, stm1 – 
тимпано-мастоидная септа; tms – тимпано-мастоидный шов; tw – стенка барабана; twf – свободная  
часть стенки барабана. 
Abbreviations. csa, csl, csp – semicircular (s.) canals: lateral (csl), posterior (csp), anterior (csa); eimc 
– entrance to inferior mastoid chamber; esmc – entrance to superior mastoid chamber; etmc – epitympano-
mastoid chamber; etr – epitympanic recess; fete – front of epitympano-mastoid extension; fi me – front 
of inferior mastoid extension; fosm – stylomastoid foramen; fpf – parafl occular fossa; fsme – front of su-
perior mastoid extension; ftm – tympano-mastoid fi ssure; ime – inferior mastoid extension (outside late-
ral s. canal); imc –inferior mastoid chamber; mo – mastoid overlap; pac – anterior partition (= crista of 
anterior s. canal); plc –lateral partition (= crista of lateral s. canal); ptm – tympano-mastoid pocket; slc – 
septum of lateral s. canal; sm – mastoid septum; smc – superior mastoid chamber; sme – superior mastoid 
extension (inside lateral s. canal); spc – septum of posterior s. canal; sq – squamosum; ss – spongy sine; 
ss1 – its part in bottom of the epitympano-mastoid extension; stm, stm1 – tympano-mastoid septum; tms – 
tympano-mastoid suture; tw – tympanic wall; twf – free part of the tympanic wall. 
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стенкой. Перекрывание мастоидной и 
барабанной кос тей более широкое. Из-
за большего вздутия барабанного пу-
зыря щель между этими костями очень 
узкая или даже может исчезать. Зона их 
смыкания не доходит до уровня боково-
го канала. Ширина внутреннего свобод-
ного края барабанной стенки варьирует. 
Тимпано-мастоидный карман более глу-
бокий. Нижняя стенка мастоида имеет 
более сложный рельеф: ножки каналов 
широко расставлены, ампула заднего 
канала часто сдвинута наружу к заднему 

или даже к задне-нижнему краю круглого 
окна (рис.2, A, C). 

У Gerbilliscus, в отличие от Taterillus, 
мастоид всегда частично вздут. Степень 
его вздутия варьирует в широких преде-
лах (ср. позиции A и F на рис.1). Однако 
воздушная полость никогда не занимает 
всего объёма мастоида и, за исключение 
G. boehmi, не доходит до задней стенки. 
Парафлоккулярная ямка всегда сохраняет 
контакт с наружной стенкой в централь-
но-верхней или задне-верхней части ма-
стоида. 

Рис. 2. Зона тимпано-мастоидного контакта (вид снизу со стороны барабана). 
Fig. 2. The tympano-mastoid contact (ventral view, from tympanic bulla).
A – Gerbilliscus afer (ЗММУ S-157839), B – Taterillus emini (ЗММУ S-8946), C – 
Gerbil lurus setzari (ЗММУ S-112953), D – Desmodillus auricularis (ЗММУ S-112952).
Обозначения. asf – желобок для стапедиальной артерии; ast – костная трубка 
для стапедиальной артерии; for – круглое (улитковое) окно; mw – нижняя стенка 
мастоида; pr – купол улитки (промон торий); другие обозначения как на рис. 1. 
Abbreviations. asf – fossa for stapedial artery; ast – bony tube for stapedial artery; foo 
– oval (vestibular) fenestra; for – round (cochlear) fenestra; mw – inferior mastoid wall; 
pr – promontorium; others as in Fig. 1.
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Предполагалось, что в роде Gerbillis-
cus пневматизация мастоида осуществля-
ется только спереди за счёт расширения 
эпитимпанального кармана (Павлинов, 
1980; Павлинов и др., 1990, Потапова, 
1996; Pavlinov, 2001, 2008). Единствен-
ным исключением считался G. boehmi, у 
которого этот процесс происходит одно-
временно и спереди, и сзади (рис. 1, F), 
почти так же, как у Dipodillus из трибы 
Gerbillini. 

Результаты данного исследования по-
казывают, что проникновение барабан-
ной полости снизу (от едва заметного до 
весьма значительного) с разной частотой 
встречается и у большинства видов под-
рода Taterona. Как правило, переднее на-
правление вздутия преобладает, но у ряда 
видов наблюдается паритет переднего и 
заднего потоков. 

Пневматизация мастоида спереди. 
Эпитимпанальный карман у всех Ger-
billiscus в большей или меньшей степе-
ни увеличен и практически всегда хотя 
бы незначительно проникает в мастоид. 
Вздутие осуществляется во всех направ-
лениях — назад, вверх, наружу и внутрь, 
причём не обязательно равномерно. При 
незначительном вздутии внутрь перед-
ний полукружный канал, как и у Tateril-
lus, вправлен во внутреннюю стенку. При 
увеличении глубины кармана канал либо 
полностью утрачивает связь с этой стен-
кой, либо соединяется с ней септой. При 
значительном вздутии эпитимпанального 
кармана вверх и наружу может формиро-
ваться гребень, связывающий передний 
канал с его верхней и наружной стенками 
(рис. 1, F, pac).

Расширение эпитимпанальной по-
лости назад происходит вдоль бокового 
канала и сопровождается постепенным 
вытеснением губчатой кости над каналом 
и «смещением» назад стенки парафлокку-

лярной ямки. Минимально полость про-
никает в мастоид чуть дальше ампулы бо-
кового канала, максимально заходит назад 
более чем на половину его арки, но чаще 
всего немного не доходит до середины 
канала. Фронт расширения представлен 
пластинкой компактной кости (рис. 1, D, 
E; рис. 3, A–F, fete). Образующаяся в ма-
стоиде эпитимпано-мастоидная камера 
(etmc), как правило, никак не отделена от 
полости эпитимпанального кармана (etr). 
Чтобы подчеркнуть происхождение этой 
камеры, она обозначена как эпитимпа-
но-мастоидная (Павлинов и др., 1990). В 
этой единой полости могут формировать-
ся неполные перегородки (или гребни). 
Один из них (гребень переднего канала, 
pac) описан выше. Другой идёт от стен-
ки парафлоккулярной ямки через ампулу 
бокового канала. Он может быть верти-
кальным (рис. 1, F, plc) или почти гори-
зонтальным (рис. 3, F, plc) в зависимости 
от удалённости ампулы канала от стенки 
парафлоккулярной ямки. Попутно следует 
отметить, что в роде Desmodillus один из 
этих гребней неверно был идентифициро-
ван как часть мастоидной септы высших 
песчанок (Lay, 1972).

Дно эпитимпано-мастоидной камеры 
снаружи от бокового канала может оста-
ваться губчатым (ss1, см. рис. 1, E; рис. 3, 
B). При вытеснение этой губки образуется 
двухслойная перегородка, состоящая из 
мастоидного и тимпанального листков, 
которая соединяет боковой канал с наруж-
ной стенкой. Она гомологична тимпано-
мастоидной септе у Gerbillurus и Desmo-
dillus (рис. 1, M, stm). Заключенная внутри 
арки канала перегородка однослойная, 
образована только мастоидным листком 
и соответствует мастоидной септе (sm). 

Пневматизация мастоида снизу на-
чинается из тимпано-мастоидного кар-
мана и представляет собой выпячивание 
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Рис. 3. Варианты пневматизации мастоида в роде Gerbilliscus. Слева при небольшом, 
справа при значительном проникновении барабанной полости спереди.

Fig. 3. Variants of the mastoid pneumatization in the genus Gerbilliscus. With a small extension 
of the tympanic cavity by the anterior pathway on the left, with considerable extension on 
the right.
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мастоидной стенки с одной или с обеих 
сторон бокового полукружного канала 
(рис. 1, H–J; рис. 3; рис. 4, B–F). Фронт 
этих выпячиваний, также как и эпитим-
панального, образован пластинкой ком-
пактной кости (рис. 3, D ime, E, sme). 
Выпячивание изнутри канала происходит 
между каналом и стенкой парафлоккуляр-
ной ямки (рис.1, E, I; рис. 3, E, sme) и в 
конечном счёте приводит к образованию 
верхней мастоидной камеры (рис. 1, J, 
рис. 3, B, F, smc). Оно может быть на-
правлено и в сторону губчатого синуса, и 
в сторону эпитимпано-мастоидной каме-
ры (рис. 1, E).

Выпячивание снаружи канала начи-
нается на участке мастоида между кана-
лом и тимпано-мастоидным швом (рис. 
1, H, J, ime) и приводит к формированию 
нижнего мастоидного кармана. Следует 
подчеркнуть, что это выпячивание воз-
можно лишь в том случае, если тимпано-
мастоидный контакт (шов) не доходит 
до канала и между ними остаётся одно-
слойный участок мастоида (рис. 1, H). 
По мере увеличения этого кармана из его 
нижней стенки и примыкающей к ней 
стенки барабана формируется неполная 
двойная перегородка. Она соответствует 
тимпано-мастоидной септе, отделяющей 
полость мастоида (в данном случае ниж-
нюю мастоидную камеру) от барабанной 
полости (рис. 1, I, J, stm). Верхняя стен-
ка этого кармана, при наличии одновре-
менного выпячивания изнутри канала 

(=  верхнего мастоидного выпячивания), 
может участвовать в формировании септы 
бокового канала. Эта септа образуется в 
том случае, когда фронты пневматизации 
изнутри и снаружи бокового канала схо-
дятся (рис. 1, J, slc). 

Чаще всего в роде Gerbilliscus бывает 
пред ставлен либо только нижний карман 
(рис. 3, C, D imc, ime), либо и нижний и 
верхний одновременно (рис. 3, E, F, imc, 
smc, sme), реже только один верхний (рис. 
3, B, bsmc). Это свидетельствует о том, что 
на начальной стадии пневматизации ниж-
нее выпячивание (снаружи канала) прева-
лирует над верхним (изнутри канала). У 
высших песчанок с вздутым мастоидом 
соотношение обратное. Эти выпячивания 
могут быть по-разному направлены (лате-
рально, латеро-каудально или каудально) 
и иметь разную интенсивность. Каждое 
из них может быть представлено в форме 
а) едва заметной ямки, б) довольно глу-
бокого кармана в губчатый синус, в) или 
даже небольшой полости (в тех случаях, 
когда оно доходит до наружной стенки 
мастоида).

Пока карманы небольшие, их стенки 
чаще всего разделены костной губкой. 
При усилении пневматизации эти карма-
ны (эпитимпано-мастоидный, верхний и 
нижний мастоидные) могут смыкаться 
между собой попарно или все три одно-
временно. Есть примеры контакта нижне-
го и верхнего мастоидных выпячиваний. 
Их сомкнутые стенки образуют невысо-

A, C – G. kempi (A – ЗММУ S-116751; C – ЗММУ S-1167651), B, D, F – G. afer (B – ЗММУ 
S-157839, D – ЗММУ S-157840, F – ЗММУ S-157838), E – G. guineus (ЗММУ S-134521).
Обозначения. ao – слуховые косточки; bsmc – дно верхней мастоидной камеры; mwl – 
часть наружной стенки на условной границе эпитимпанального кармана; sm1 – часть ма-
стоидной септы, между эпитимпано-мастоидной и нижней мастоидной камерой; другие 
обо значения как на рис. 1, 2.
Abbreviations. ao – auditory ossicles; bsmc – bottom of superior mastoid chamber; mwl – part 
of a lateral mastoid wall on conditional border of epitympanic chamber; sm1– part of mastoid 
septum between epitympano-mastoid and inferior mastoid chambers; others as in Fig. 1, 2.
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кую перегородку — септу бокового ка-
нала, которая не доходит до наружной 
стенки (рис. 3, E, slc). Отмечены варианты 
смыкания одного или обоих этих карма-
нов со стенкой эпитимпано-мастоидного 
полости с образованием наклонной пере-
городки, соответствующей мастоидной 
септе (рис. 3, C, F, sm). 

Строгой корреляции между глуби-
ной эпитимпанального выпячивания и 
началом расширения барабанной по-
лости в мастоид снизу у Gerbilliscus не 
прослеживается. Выпячивание снизу 
может начинаться при различной интен-
сивности эпитимпанального потока: как 
при небольшом его продвижении назад 
(рис. 3, E), так и при весьма значитель-
ном — почти до уровня заднего канала 
(рис. 3, F). Однако чаще всего оно воз-
никает при умеренном эпитимпанальном 
выпячивании, немного не доходящем до 
середины арки бокового канала. Начина-
ется оно в центральной части мастоида 
сразу же позади фронта эпитимпаналь-
ного выпячивания, и может быть на-
правлено латерально или каудально. В 
первом случае (при максимальном раз-
витии процесса) это может приводить 
к формированию небольших полостей, 
отделённых сплошной перегородкой 
от эпитимпано-мастоидной камеры, во 
втором — куполообразных карманов по 
одну или по обе стороны бокового кана-
ла, которые не доходят до боковой стен-
ки мастоида, поскольку снаружи от них 
проходит разросшаяся назад эпитимпа-
но-мастоидная камера. 

Межвидовое разнообразие. Разно-
образие вариантов пневматизации ма-
стоида в роде Gerbilliscus очень велико. 
Оно складывается из многочисленных 
комбинаций, различающихся по направ-
ленности и интенсивности потоков его 
пневматизации. 

При высоком уровне внутривидовой 
изменчивости и малом размере выборок 
охарактеризовать межвидовые различия 
в строении мастоида можно лишь весь-
ма условно. В описании особое внимание 
уделено специфике проникновения бара-
банной полости в мастоид снизу. Доля 
особей с данным направлением пневма-
тизации у Gerbilliscus варьирует. У неко-
торых видов оно не отмечено совсем, у 
других встречается примерно у половины 
отпрепарированных экземпляров. Межви-
довые различия проявляются в степени и 
в разной направленности пневматизации 
мастоида, в глубине и площади губчатых 
синусов, в положении зоны контакта па-
рафлоккулярной ямки с наружной стен-
кой, в строении дна эпитимпанальной 
камеры, в наличие в ней дополнительных 
неполных перегородок, в строении зоны 
тимано-мастоидного контакта.

По этим параметрам виды Gerbilliscus 
можно объединить в несколько групп, 
которые по возрастанию степени пнев-
матизации мастоида (с учётом увеличе-
ния вклада в неё нижнего направления 
вздутия) можно расположить в два ряда: 
а) G. phillipsi 3 G. robustus 3 G. validus, 
G. leucogaster 3 G afer; б) G. kempi, G. 
guineus 3 G. boehmi.

У G. phillipsi мастоид наименее вздут 
и наиболее похож на таковой у Taterillus. 
Почти весь его объём занимает крупная 
парафлоккулярная ямка. Губчатый синус 
неглубокий. Боковой канал вправлен в 
наружную стенку или незначительно ото-
двинут от неё. Барабанная полость прони-
кает в мастоид только спереди и заходит 
назад не далее 1/3 арки бокового канала. 
Нижняя стенка этого кармана губчатая. 
Тимпано-мастоидный карман неглубокий. 
Выпячивание снизу отсутствует.

У G. robustus пневматизация мастои-
да более значительная, чем у G. phillipsi. 
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Парафлоккулярная ямка смещена вверх. 
Губчатый синус увеличен. Тимпано-ма-
стоидный карман глубокий, но, как и у 
G. phillipsi, выпячивания в мастоид снизу 
не отмечено. Барабанная полость прони-
кает в мастоид только спереди. Причём 
эпитимпанальный карман заходит назад 
до середины арки бокового канала, т. е. 
дальше, чем у G. phillipsi, в среднем да-
же больше, чем у G. kempi и G. guinea, 
и почти так же, как у G. validus и G. leu-
cogaster. Нижняя стенка этого кармана 
губчатая.

У пар видов G. validus—G. leucogas-
ter и G. kempi—G. guineus пневматиза-
ция мастоида осуществляется не только 
спереди, но и снизу. Выпячивание снизу 
представлено более чем у половины от-
препарированных экземпляров каждого 
вида и может быть весьма значительным, 
однако соотношение переднего и заднего 
потоков у этих пар видов различно. 

У G. validus и G. leucogaster мастоид 
вздут немного больше, чем у G. robustus. 
Барабанная полость проникает в масто-
ид в основном спереди и может заходить 
назад дальше середины бокового канала. 
Зона контакта парафлоккулярной ямки с 
наружной стенкой смещается вверх и не-
много назад. Тимпано-мастоидный кар-
ман довольно глубокий, но выпячивание 
снизу, как правило, небольшое (в крайнем 
проявлении — умеренное), представлено 
неглубокими карманами изнутри и/или 
снаружи бокового канала. 

У G. validus эпитимпано-мастоидная 
камера продвигается назад широким 
фронтом и, в отличие от G. robustus, пол-
ностью вытесняет костную губку со дна 
камеры. Задняя часть камеры отделена 
вертикальным гребнем, закреплённым 
на передней стенке парафлоккулярной 
ямки на уровне ампулы бокового канала 
(plc). Губчатый синус неглубокий, но его 

площадь существенно увеличена. Про-
никновение барабанной полости снизу не-
значительное: представлено небольшим 
выпячиванием только изнутри бокового 
канала (верхне-мастоидным), расширение 
полости снаружи канала (нижне-мастоид-
ное) не отмечено. 

У G. leucogaster, в отличие от G. val-
idus, в эпитимпано-мастоидной камере 
нет дополнительной вертикальной пере-
городки (plc), а вздутие снизу выражено 
немного больше. Оно бывает представ-
лено неглубоким выпячиванием только 
изнутри бокового канала, только снаружи 
от него или с обеих сторон одновременно. 

G. kempi и G. guineus по степени 
вздутия мастоида вполне сопоставимы с 
G. validus и G. leucogaster, но по тренду 
мастоидной пневматизации существенно 
отличаются от них. Переднее направление 
вздутия выражено у них меньше, чем у G. 
validus, G. leucogaster и даже у G. robus-
tus, а нижнее, наоборот, больше. Эпитим-
пано-мастоидная полость небольшая или 
среднего размера (в единичных случаях 
крупная). Как правило, она не заходит 
назад дальше 1/3 арки бокового канала. 
У G .guineus её дно независимо от разме-
ров камеры губчатое, у G. kempi иногда 
бывает двухслойным. В этой камере, как 
и у G. validus, часто имеются неполные 
вертикальные перегородки (гребни). У 
обоих видов губчатый синус глубокий и 
часто расширен вверх. Но в отличие от G. 
validus и G. leucogaster парафлоккулярная 
ямка у них вверху доходит до наружной 
стенки мастоида в его центральной ча-
сти, а не в задней. Выпячивание снизу 
представлено различными вариантами. У 
всех экземпляров G. kempi оно происхо-
дит только снаружи бокового канала или 
(реже) с обеих его сторон одновременно. 
У G. guineus выпячивание изнутри ка-
нала (верхне-мастоидное) встречается 
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чаще, чем выпячивание снаружи от него 
(нижне-мастоидное) и даже может быть 
единственным. Однако по размерам оно 
заметно уступает нижне-мастоидному. 
Карманы чаще всего довольно глубокие, и 
в некоторых случаях даже доходят до на-
ружной стенки, как правило, в централь-
ной части мастоида (рис. 3, C, E). 

Типичным для G. kempi и G. guine-
us можно считать равное соотношение 
переднего и нижнего направлений пнев-
матизации. В единичных случаях преоб-
ладает переднее направление: у G. kempi 
при отсутствии выпячивания снизу, у G. 
guineus на фоне его умеренного развития 
с обеих сторон бокового канала. У одного 
экземпляра G. guineus представлено толь-
ко расширение снизу: есть два небольших 
нижних кармана при практически полном 
отсутствии эпитимпанального выпячива-
ния. Такое строение мастоида позволя-
ет считать, что проникновение полости 
снизу у обоих видов начинается тогда, 
когда расширение спереди не достигает 
значительных размеров (т. е. раньше или 
одновременно с эпитимпанальным вы-
пячиванием) и направлено в основном 
латерально. Его можно рассматривать 
как пример развития мастоида по пути, 
типичному для песчанок номинативной 
трибы. 

У G. afer вариабельность пневмати-
зации мастоида самая высокая среди из-
ученных видов: это отчасти может быть 
связано с тем, что исследовали черепа пес-
чанок, разведённых в неволе. У предста-
вителей этого вида мастоид более вздут, 
чем у описанных выше. Как правило, эпи-
тимпано-мастоидная камера крупная, за-
ходит в мастоид до середины бокового ка-
нала и дальше, но в редких случаях может 
отсутствовать. У половины изученных 
экземпляров барабанная полость прони-
кает в мастоид и снизу. Наличие и интен-

сивность этого вздутия не зависят от раз-
меров эпитимпано-мастоидной камеры. 
Как правило, оно направлено латерально 
(реже каудально) и осуществляется либо 
только с одной, либо одновременно с обе-
их сторон бокового полукружного канала 
(рис. 3, B, D, F). Выпячивания изнутри и 
снаружи канала представлены одинако-
во часто, причем в половине случаев они 
встречаются совместно. Глубина этих 
карманов широко варьирует: от едва на-
метившихся углублений по обе стороны 
канала, до небольших камер, отделённых 
от эпитимпано-мастоидной камеры пере-
городкой (рис. 3, F). Чаще всего верхне-
мастоидный карман уступает по размерам 
нижне-мастоидному, редко, наоборот. 
Равноценного развития всех камер (эпи-
тимпано-мастоидной, верхней и нижней 
мастоидных), как бывает у G. guineus и G. 
kempi, у G. afer не отмечено. В случае зна-
чительного расширения назад эпитимпа-
но-мастоидной полости она проходит сна-
ружи от верхне-мастоидного, а иногда и 
от нижне-мастоидного карманов, которые 
выглядят как куполообразные выступы её 
дна. В ряде случаев выпячивание снизу 
направлено назад в губчатый синус в зону 
перекрестья бокового и заднего каналов, 
как у Gerbillurus, но не заходит в арку за-
днего канала как у названного рода.

У G. boehmi (см. рис. 1, F) характер 
пневматизация мастоида такой же, как 
и у представителей номинативной три-
бы Gerbillini. Внешне его строение по-
хоже на таковое у Dipolillus campestris. 
По сравнению с другими видами Gerbil-
liscus мастоид у G. boehmi максимально 
вздут. Однако парафлоккулярная ямка 
ещё занимает значительную часть масто-
ида и доходит до наружной стенки в его 
верхне-задней части. Пневматизация ма-
стоида осуществлена в основном за счёт 
расширения барабанной полости снизу с 
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обеих сторон бокового канала. Нижняя 
мастоидая камера немного крупнее верх-
ней (у песчанок номинативной трибы, 
наоборот, верхняя крупнее). Эти камеры 
практически вытеснили губчатые синусы 
вокруг полукружных каналов; небольшие 
остатки синусов сохраняются в задней 
части мастоида и не имеют связи с эти-
ми камерами. Эпитимпанальный карман 
вздут сильнее, чем у других видов рода, 
но в мастоид проникает незначительно. 
Эпитимпано-мастоидная камера отделена 
от верхней мастоидной камеры наклонной 
мастоидной септой, которая снизу крепит-
ся на ампуле бокового канала. В камере 
встречаются оба дополнительных гребня. 
Совокупная передняя камера (включаю-
щая и эпитимпанальный карман и эпи-
тимпано-мастоидную камеру) и камеры, 
образующиеся при расширении полости 
снизу, по размерам почти равноценны. 

Таким образом, строение мастоида у 
G. boehmi вписывается в спектр его раз-
нообразия в роде Gerbilliscus как разви-
тие тенденции, намеченной у G. kempi и 
G. guineus. 

3. Обсуждение
Строение мастоида у Taterillus и Ger-

billiscus позволяет понять, как в этом от-
деле слуховой капсулы происходит фор-
мирование дополнительных воздушных 
камер и разделяющих их перегородок, а 
также какие конструктивные особенно-
сти капсулы могут влиять на специфику 
его пневматизации. Экстраполяция этих 
выводов на другие таксоны песчанок по-
зволяет реконструировать процесс транс-
формации мастоида в разных линиях 
Gerbillidae. 

Полученные данные наглядно под-
тверждают ту гипотезу пневматизации, 
согласно которой дополнительные воз-
душные камеры в мастоиде образуются 

в результате расширения барабанной по-
лости. Другая гипотеза пневматизация, 
которая предполагает, что камеры в ма-
стоиде возникают в результате «прорыва» 
в барабанную полость губчатых синусов, 
на данном материале подтверждения не 
получила. Губчатая пневматизация масто-
ида предшествует экспансии барабанной 
полости, но по мере увеличения выпячи-
вания синусы постепенно вытесняются, 
всегда оставаясь замкнутыми. 

Новые данные согласуются с вывода-
ми предыдущих исследований (Павлинов, 
1988; Павлинов и др., 1990; Потапова, 
1996; Pavlinov, 2008) о том, что структур-
ное разнообразие мастоида определяется 
наличием, последовательностью появле-
ния и интенсивностью разных путей про-
никновения в него барабанной полости. 
Они позволяют уточнить представления 
об эволюционных преобразованиях дан-
ной конструкции у Gerbillidae в целом и 
согласовать имеющиеся разногласия в го-
мологизации и номенклатуре некоторых 
элементов мастоида у разных песчанок. 

3.1. Гомологизация и номенклатура 
структурных элементов мастоида 
песчанок 

В принципе возможны лишь два на-
правления экспансии барабанной полости 
в мастоид: а) спереди — из эпитимпаналь-
ного кармана через переднюю стенку ма-
стоида, б) снизу — через нижнюю стенку 
мастоида в зоне его контакта с барабаном 
позади слухового прохода. Для грызунов 
описаны шесть конкретных путей реали-
зации этих двух направлений экспансии 
— два спереди и четыре снизу (Webster, 
1975; Webster, Webster, 1975; Павлинов и 
др., 1990; Потапова, 1996, 1998, 2001; Рос-
солимо и др., 2001; Потапова, Воронцов, 
2004). Из них у песчанок представлены 
только три — один спереди и два снизу 
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с разных сторон бокового полукружного 
канала (рис. 4).

Пневматизация начинается с образова-
ния небольших выпячиваний в мастоид, 
стенки (фронты) которых всегда образо-
ваны компактной костью. По мере вздутия 
мастоида они увеличиваются в размерах 

и при достижении его наружной стенки 
«превращаются» в камеры. Когда фрон-
ты разных направлений и путей пнев-
матизации встречаются, то между ними 
возникают перегородки. Учитывая это, 
логично в качестве критерия идентифика-
ции и гомологизации мастоидных камер 

Рис. 4. Схема пневматизации мастоида песчанок, вид сбоку. 
Fig. 4. The mastoid pneumatization in Gerbillidae, lateral view, schematically. 
A – Taterillus, B–F – Gerbilliscus: B–E – G. (Taterona); F – G. (Gerbilliscus), Dipodillus, G – 
Tatera; H – Progerbillurus; I – Gerbillurus; J – Desmodillus; K – Ammodillus; L – Brachiones, 
Desmodilliscus, Gerbillus, Meriones, Psammomys, Rhombomys; M – Pachyuromys.
Обозначения. etme – выпячивание спереди из эпитимпанального кармана; pmc 
– задняя мастоидная камера; pme – впячивание изнутри заднего канала; другие 
обозначения как на рис. 1–3.
Abbreviations. etme – epitympano-mastoid extension; pmc – posterior mastoid cell; pme 
– posterior mastoid extension; others as in Fig. 1–3.
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использовать положение отверстия, через 
которое камера сообщается с барабанной 
полостью. Перегородки могут считаться 
гомологичными, если они разделяют оди-
наковые направления экспансии (подроб-
нее см.: Потапова, 2014). 

У песчанок встречаются следующие 
три основные мастоидные камеры, ко-
торые по-разному связаны с барабанной 
полостью (рис. 4). 1) Эпитимпано-масто-
идная камера etmc (= передняя мастоидная 
по Lay, 1972;  эпимастоидная по Pavlinov, 
2008) сообщается с ней через эпитимпа-
нальный карман; 2) верхняя мастоидная 
камера, smc (= задняя верхняя мастоид-
ная по Lay, 1972; тимпано-мастоидная по 
Pavlinov, 2008) — через отверстие изну-
три бокового канала; 3) нижняя мастоид-
ная камера (= задняя нижняя мастоидная 
по Lay, 1972; парамастоидная по Павли-
нов, 1980, 1988; нижняя мастоидная по 
Pavlinov, 2008) — через отверстие снару-
жи (= ниже) этого канала. Две дополни-
тельные камеры напрямую с барабанной 
полостью не сообщаются, а открываются 
в одну из основных мастоидных камер: за-
дняя мастоидная камера pmc (задняя ячей-
ка по Pavlinov, 2008) — через отверстие 
изнутри заднего канала; дополнительная 
задняя мастоидная камера — через от-
верстие в перекрестье ножек бокового и 
заднего каналов.

При встрече фронтов переднего и за-
днего направлений пневматизации неза-
висимо от того, какие камеры (верхняя 
или нижняя мастоидная) вступают в кон-
такт с эпитимпано-мастоидной камерой, 
образуется сплошная перегородка — ма-
стоидная септа. Как правило, у песчанок 
она отделяет эпитимпано-мастоидную 
камеру от верхней мастоидной, но в ряде 
случаев частично и от нижней мастоидной 
камеры (см. рис. 3, C, F, sm, sm1; рис. 4, F). 
Она всегда наклонна, но её наклон может 

меняться от почти вертикального до прак-
тически горизонтального в зависимости 
от соотношения интенсивности первого и 
второго направлений вздутия. Если пнев-
матизация осуществляется только снизу, 
мастоидной септе будет соответствовать 
вертикальная перегородка, отделяющая 
полость в мастоиде от полости эпитим-
панального кармана. Если этот процесс 
происходит только спереди, ей будет со-
ответствовать горизонтальная мастоидная 
пластинка, вправленная в арку бокового 
канала. Формально мастоидная септа 
«появляется» лишь при наличии обо-
их направлений, поэтому эту пластинку 
можно назвать мастоидной септой лишь 
в том случае, если она выгнута вверх в ре-
зультате расширения барабанной полости 
снизу (как у Gerbillurus или Desmodillus).

Септа бокового канала (slc) образует-
ся при расширении барабанной полости 
снизу одновременно с обеих сторон бо-
кового канала (см. рис. 1). Она разделяет 
верхнюю и нижнюю мастоидные камеры. 
Септа заднего канала (spc) возникает в 
результате разрастания одной из основ-
ных мастоидных камер (эпитимпано-ма-
стоидной или верхней мастоидной) назад 
одновременно изнутри и снаружи заднего 
канал (рис. 4). В зависимости от интен-
сивности экспансии снаружи и изнутри 
заднего канала, эта септа соединяет канал 
с боковой (как у Gerbillus) или с задней 
(как у Meriones) стенкой мастоида.

Все названные септы образованы толь-
ко мастоидной костью. В отличие от них, 
тимпано-мастоидная септа (stm) всегда 
двойная (см. рис. 1 и 3). Она образуется 
позади шилососцевидного отверстия при 
смыкании барабанного пузыря с мастои-
дом снаружи бокового канала и отделяет 
здесь полость мастоида от полости бара-
бана. Эта септа состоит из двух пластинок 
— мастоидной и барабанной. У песчанок 
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двойная природа этой септы прослежива-
ется и у видов с сильно вздутым масто-
идом (например, у Gerbillus, Meriones). 
Барабанный листок практически всегда 
шире мастоидного. 

Будет ли тимпано-мастоидная септа 
связана с боковым каналом или нет, за-
висит от того, каким путем осуществля-
ется пневматизация мастоида. Если снизу 
барабанная полость проникает в мастоид 
а) только снаружи канала или б) с обеих 
его сторон (Gerbillini, Desmodilliscini, 
Rhombomyini), контакта тимпано-масто-
идной септы с этим каналом не будет (см. 
рис.1, F, I, J). У песчанок с вздутым ма-
стоидом этот вариант не отмечено (хотя 
встречается в других таксонах грызунов), 
но у Gerbilliscus, этот вариант представ-
лен широко (см. рис 3, C, D, E). Если 
формирование перегородки происходит 
в результате пневматизации мастоида в) 
только спереди, г) только изнутри боко-
вого канала снизу (Pachyuromys) или д) 
в обоих этих направлениях одновремен-
но (Gerbillurus, Desmodillus), то тимпа-
но-мастоидная септа будет соединена с 
этим каналом (см. рис. 1, L, M). Приме-
ром варианта «в» мог бы послужить род 
Tatera, но у его представителей тимпа-
но-мастоидная септа, строго говоря, не 
сформирована: контакт барабана с ма-
стоидом неплотный, дно полости масто-
ида утолщённое и губчатое; этот вариант 
частично реализован у некоторых пред-
ставителей Gerbilliscus.В каждом случае 
тимпано-мастоидная септа отделяет ба-
рабанную полость от полости в мастоиде, 
которая может быть представлена либо 
нижней мастоидной камерой (варианты 
«а», «б»), либо эпитимпано-мастоидной 
(варианты «в», «д»), либо верхней масто-
идной (вариант «г»).

Учитывая изложенное, септа, связыва-
ющая боковой канал с наружной стенкой у 

Meriones и Dipodillus и обозначенная как 
тимпано-мастоидная (Pavlinov, 2008), со-
ответствует септе бокового канала. В от-
личие от этого, нижняя мастоидная септа, 
которая в названной работе рассматрива-
ется как новообразование, представляет 
собой типичную тимпано-мастоидную 
септу, гомологичную одноименной септе 
у Pachyuromys, которая у последнего свя-
зана с боковым каналом.

Обособление тимпано-мастоидной 
септы от бокового канала, её смещение 
вниз и появление септы бокового канала 
(при наличии верхней мастоидной каме-
ры) — всё это следствие формирования 
нижней мастоидной камеры. Однако эта 
камера не является специфической нова-
цией подсемейства Gerbillinae. Как по-
казано выше, уже на начальных стадиях 
пневматизации мастоида в роде Gerbill-
iscus (подсем. Taterillinae) выпячивание 
снизу часто происходит сначала снаружи 
бокового канала и лишь потом допол-
няется впячиванием изнутри него, реже 
происходит одновременно с обеих сто-
рон канала. 

3.2. Влияние композиционной 
составляющей на пневматизацию 
мастоида 

Как было отмечено выше, конкрет-
ный путь пневматизации снизу зависит 
от строения зоны контакта барабана с ма-
стоидом позади слухового прохода: а) от 
положения тимпано-мастоидного шва от-
носительно бокового канала, б) от релье-
фа дна мастоида, в) от положения ножек 
каналов относительно круглого окна, г) 
от ширины зоны перекрывания барабана 
с мастоидом и др. 

Так, смыкание барабанной стенки с 
мастоидом вплоть до бокового канала 
(рис. 1, K) препятствует формированию 
нижней мастоидной камеры (как, напри-
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мер, у Desmodillus и Pachyuromys, см. 
рис.1, L, M). От рельефа дна мастоида, 
который проявляется в наличии тех или 
иных углублений в зоне контакта кана-
лов, зависит, какое из направлений раз-
вития нижней мастоидной камеры будет 
наиболее вероятным и появится ли до-
полнительная задняя мастоидная камера. 
На наличие и направленность вздутия 
изнутри канала оказывают влияние раз-
меры  каналов и их удаленность от стенок 
парафлоккулярной ямки. В свою очередь 
положение и глубина этой ямки зависят от 
расположения слуховой капсулы в мозго-
вой коробке.

3.3. Филогенетичские интерпретации

Ранее было показано (Павлинов, 1980; 
Павлинов и др., 1990; и др.), что в семе-
й стве песчанковых реализованы два на-
правления пневматизации слуховой кап-
сулы: один связан с расширением полости 
в основном спереди, другой — снизу. 
Первый тип характерен для Taterillinae, 
второй для Gerbillinae. 

Результаты данного исследования по-
казали, что эта дихотомия проявляется и 
на более низких таксономических уров-
нях. Так, в роде Gerbilliscus она отмечена 
как различие между подродами Taterona и 
Gerbilliscus s. str; в подроде Taterona — на 
уровне групп видов а) G. robustus, G.val-
idus, G. leucogaster, G.afer и б) G.kempi и 
G. guineus. Наконец, её можно наблюдать 
как одно из проявлений внутривидовой 
изменчивости почти у каждого вида Ger-
billiscus.

В спектре разнообразия мастоида в 
последнем роде встречаются практически 
все тренды его пневматизации, которые 
отмечены в семействе песчанок в целом. 
Это можно рассматривать, как пример 
проявления правила неспециализирован-
ного разнообразия (см. Раутиан, 1988), со-

гласно которому изменчивость выше в тех 
группах, в которых ещё не завершилась 
фиксация определенного типа конструк-
ции. В данном случае это правило вырази-
лось в том, что в роде Gerbilliscus, у пред-
ставителей которого мастоид находится 
на начальной стадии морфологической 
специализации, на качественном уровне 
реализован практически весь спектр его 
изменчивости в группе, что намного ши-
ре, чем у генерализованных (Taterillus) и 
у высоко специализированных (например, 
у Meriones или Rhombomys) форм. Сход-
ное соотношение спектров изменчивости 
мастоида отмечено и в семействе Gliridae 
(соневые) у генерализованных (Glis) и 
умеренно специализированных (Dryomys) 
форм (Потапова, 2005б, 2007).

У всех видов Gerbilliscus (за исключе-
нием G. boehmi) наиболее распространён 
вариант пневматизация мастоида только 
за счет расширения эпитимпанальной 
полости, как и у Tatera. Однако у Gerbill-
iscus это расширение никогда не доходит 
до задней стенки мастоида. Tatera — един-
ственный род, у которого при незначи-
тельном вздутии мастоида (намного мень-
шем, чем, например, у Gerbillurus setzeri) 
эпитимпано-мастоидная камера доходит 
до задней стенки, а парафлоккулярная 
ямка не имеет контакта с боковой стен-
кой мастоида. При этом впячивания сни-
зу нет, хотя тимпано-мастоидный карман 
хорошо развит. У тех песчанок, у которых 
эпитимпанальная полость расширена до 
задней стенки (G. setzeri, Desmodillus), 
всегда присутствует выпячивание снизу. 
Отмеченная особенность пневматизации 
мастоида у Tatera согласуется с представ-
лением об обособленном положении дан-
ного таксона среди Taterillinae. 

У Gerbilliscus отмечены варианты 
мастоида сходные с таковыми генера-
лизованных Gerbillurus. В ряду видов 
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последнего paeba 3 tytonis 3 setzeri, на 
фоне значительного расширения эпи-
тимпанального кармана и существенного 
смещения парафлоккулярной ямки на-
зад, наблюдается появление и постепен-
ное увеличение выпячивания изнутри 
бокового канала, которое начинается из 
хорошо развитого у всех видов Gerbil-
lurus тимпано-мастоидного кармана (см. 
рис. 2, С). У G. paeba оно едва заметно, 
у G. setzeri проходит через арку заднего 
канала до задней стенки мастоида (рис. 
4, I). Эпитимпано-мастоидная камера у 
G. setzeri заполняет мастоид полностью и 
проходит снаружи описанного выше верх-
не-мастоидного кармана. Таким образом, 
строение мастоида в роде Gerbillurus мож-
но рассматривать как логическое заверше-
ние одного из вариантов пневматизации, 
встречающихся у Gerbilliscus. Однако в 
последнем, в отличие от Gerbillurus, па-
рафлоккулярная ямка всегда сохраняет 
контакт с наружной стенкой, причём в 
центрально-верхней или задне-верхней 
части мастоида. У генерализованных 
Gerbillurus ямка смещается параллельно 
заднему краю и достигает его наружной 
стенки только у заднего канала и по всей 
высоте мастоида, у G. setzeri она утрачи-
вает эту связь совсем. 

Филогенетическая и таксономическая 
оценка представленных результатов не 
однозначна. С одной стороны, получен-
ные данные не противоречат идее объ-
единения Gerbillurus и Gerbilliscus в один 
род. Они теоретически допускают нали-
чие сестринских отношений Gerbillurus с 
одними видами Gerbilliscus относительно 
других видов этого же рода. Это может 
быть а) объединение Gerbillurus с теми 
видами Gerbilliscus (validus, leucogaster, 
afer, kempi, quineus), у которых есть вы-
пячивание снизу, относительно видов, 
для которых характерен только эпитимпа-

нальный путь проникновения в мастоид 
барабанной полости (phillipsi и robustus), 
или б) объединение по сходству тренда 
пневматизации с robustus, validus, leuco-
gaster, afer относительно kempi, quineus. 
Однако единство типа пневматизации 
мастоида, включая и специфическое сме-
щение парафлоккулярной ямки, у всех 
видов Gerbillurus независимо от степени 
его вздутия скорее говорит об обособлен-
ном положении Gerbillurus относительно 
Gerbilliscus и их вероятной родовой обо-
собленности. 

Считается, что в роде Desmodillus тип 
пневматизации мастоида такой же, как у 
G. setzeri, но данное исследование пока-
зало их существенные различия (см. рис. 
2, C, D). У Desmodillus по-иному устро-
ена зона тимпано-мастоидного контакта: 
стенка барабана доходит до бокового ка-
нала и полностью срастается с мастоидом 
по всей зоне перекрывания (рис. 2, D), 
свободного края барабанной стенки нет 
и, соответственно, нет тимпано-мастоид-
ного кармана. В этом случае выпячивание 
снаружи от канала оказывается невоз-
можным и канал остается включённым в 
тимпано-мастоидную септу. Вполне веро-
ятно, что исходным для Desmodillus мог 
быть вариант, аналогичный описанному 
для Taterillus (рис. 1, K), а не вариант, 
типичный для Gerbillurus и Gerbilliscus. 
Если такое предположение справедливо, 
сходство пневматизации у Desmodillus 
и Gerbillurus следует рассматривать как 
параллельное, а ответвление Desmodillus 
от основания общего ствола Gerbilliscus—
Gerbillurus как наиболее правдоподобное.

У Ammodillus, так же как и у предста-
вителей Taterillinae, преобладает переднее 
направление вздутия, но вариант строения 
мастоида в этом роде весьма специфичен. 
Среди видов c сильно увеличенным ма-
стоидом он единственный, у кого практи-
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чески нет вздутия латеральнее бокового 
канала. Все каналы имеют большой диа-
метр и далеко отстоят от стенок параф-
локкулярной ямки. Выпячивание снизу 
идёт главным образом изнутри канала и 
направлено в основном внутрь и назад и 
очень слабо наружу. Верхняя мастоидная 
камера глубокая. Нижнее мастоидное вы-
пячивание очень маленькое и выглядит 
как полость лишь потому, что канал очень 
близко подходит к наружной стенке. Та-
ким образом, морфологически Ammodillus 
тяготеет к группе Taterillinae, но занимает 
по отношению к ней обособленное поло-
жение. Согласно этим данным филогене-
тически Ammodillus можно рассматривать 
и как базальную ветвь Taterillinae, и как 
одну из ветвей начальной радиации пес-
чанок, равноценную Taterillinae и Ger-
billinae. 

Проникновение барабанной поло-
сти в мастоид снизу, при отсутствии или 
равноценном расширении эпитимпа-
нального кармана спереди, соответствует 
типу пневматизации, характерному для 
песчанок номинативного подсемейства 
Gerbillinae. Разные стадии самого на-
чального развития этого типа представ-
лены и в роде Gerbilliscus — от наличия 
неглубоких выпячиваний (например, у 
G. kempi, G. guineus) до образования в 
мастоиде трёх хорошо развитых камер (у 
G. boehmi). 

У представителей Gerbillinae в гене-
рализованном варианте этого типа (рис. 
4, F) мастоидная септа наклонна (как у 
Dipodillus), в наиболее продвинутом (как 
у Meriones) вертикальна (рис. 4, L). Пред-
полагается, что септа становится более 
вертикальной по мере увеличения взду-
тия, которое при этом типе пневматизации 
осуществляется только за счет усиления 
нижнего потока. Однако если принять во 
внимания описанный у G. guineus вариант 

вздутия мастоида, которое осуществля-
ется только за счёт расширения полости 
снизу, можно предположить, что и у выс-
ших песчанок пневматизация мастоида 
по типу Meriones могла происходить и 
при отсутствии эпитимпанального рас-
ширения и, соответственно, без стадии 
образования наклонной септы. 

Род Pachyuromys существенно отли-
чается от других высших песчанок. Он 
единственный, в котором барабанная по-
лость проникает в мастоид только изнутри 
бокового канала и заполняет его целиком 
(см. рис. 1, L; рис. 4, M). Можно предпо-
ложить, что исходным для этого рода, так 
же как и для Desmodillus, могло быть стро-
ение зоны контакта, похожее на один из 
вариантов Taterillus (см. рис. 1, K). Спец-
ифичность данного рода проявляется и 
по другим признакам строения мастоида 
(Павлинов и др., 1990): парафлоккуляр-
ная ямка отсутствует; диаметр арки по-
лукружных каналов небольшой; вздутие 
мастоида происходит в основном с на-
ружной стороны полукружных каналов, 
так что тимпано-мастоидная септа очень 
широкая, а септа заднего канала узкая, 
поскольку соединяет канал с внутренней 
стенкой мастоида, а не с задней, как у 
Meriones, или с боковой, как у Gerbillus. 

Эта уникальность пневматизации ма-
стоида в роде Pachyuromys противопо-
ставляет его другим песчанкам и в фило-
генетическом плане согласуется с точкой 
зрения о его ответвлении от основания 
ствола песчанок.

4. Заключение
Полученные результаты позволяют 

по-иному оценить филогенетическую зна-
чимость некоторых признаков строения 
мастоида. Основные параметры, по ко-
торым определяется тип пневматизации, 
отражают лишь наличие и интенсивность 
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определённых путей проникновения ба-
рабанной полости в мастоид. Наши дан-
ные наглядно показывают, что сходные 
варианты этой экспансии в разных родах 
песчанок могли реализовываться неодно-
кратно и независимо. 

Поэтому для анализа филогенетиче-
ских взаимоотношений, помимо ключе-
вых параметров, важное значение при-
обретают признаки, которые описывают 
детали этого процесса и которые по сути 
являются маркерами структурной органи-
зации слуховой капсулы и её положения 
в мозговой коробке (Потапова, 2013). К 
этим признакам можно отнести наличие 
тимпано-мастоидного кармана у генера-

лизованных форм, характер взаимоотно-
шения барабанной и мастоидной костей 
в зоне их перекрывания, размеры и вза-
имоотношения полукружных каналов, 
строение дна мастоидной полости при 
расширении эпитимпанального кармана, 
размеры и положение парафлоккуллярной 
ямки и картина её «смещения» по мере 
вздутия мастоида. 

Принимая во внимание совокупность 
этих признаков, наиболее обособленными 
среди песчанок можно считать род Ammo-
dillus, в подсемействе Taterillinae — ро-
ды Tatera и Desmodillus, в подсемействе 
Gerbillinae — род Pachyuromys, которому 
свойствен принципиально отличный от 

Рис. 5. Филогенетические деревья современных песчанок: А — по молекудярно-ге-
нети ческим данным (по Chevret, Dobigny, 2005, с изменениями), В — по морфоло-
гическим данным (по Павлинов и др., 1990, Pavlinov, 2008, с изменениями). 

Fig. 5. Phylogenetic trees for the Recent gerbillids: А — based on molecular data (after 
Chevret, Dobigny, 2005, modifi ed), В — based on morphological data (after Pavlinov 
et al., 1990 and Pavlinov, 2008, modifi ed).

На A клады: II соответствует Taterillinae, III соответствует Gerbillinae. На В под-
семейства: I – Taterillinae, III – Gerbillinae; трибы: 1 – Taterillini, 2 – Gerbillurini, 3 –  
Ammodillini, 4 – Gerbillini, 5 – Desmodilliscini, 6 – Pachyuromyini, 7 – Rhombomyini. 
On A clades: II corresponds to Taterillinae, III corresponds to Gerbillinae. On B sub-
families: I – Taterillinae, III – Gerbillinae; tribes: 1 – Taterillini, 2 – Gerbillurini, 3 –  
Am modillini, 4 – Gerbillini, 5 – Desmodilliscini, 6 – Pachyuromyini, 7 – Rhombomyini. 
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других песчанок способ пневматизации 
мастоида. В свете полученных данных род 
Gerbillurus может рассматриваться как 
генеалогически более близкий к Gerbillis-
cus, нежели к Desmodillus. Можно считать, 
что сходство в способе проникновения 
полости в мастоид у Gerbillurus и у Des-
modillus, как и единый тип пневматизации 
у G. boehmi и у Dipodillus, — результаты 
параллельного развития. Сходство Am-
modillus с Taterillinae по направленности 
пневматизации мастоида, вполне вероят-
но, также является параллельным, но в 
принципе может быть и генеалогически 
обусловленным.

Сравним эти выводы с представления-
ми о генеалогических отношениях песча-
нок отраженными в схеме филогении этой 
группы, построенной на молекулярно-
генетических данных (Chevret, Dobigny, 
2005; Colangelo et al., 2007). В этой схеме 
(рис. 5, А) песчанки образуют три клады, 
две из которых соответствуют подсемей-
ствам Taterillinae и Gerbillinae. Наиболее 
существенные отличия этой схемы от 
схем, построенных на морфологическом 
материале (рис. 5, В) и, в частности, от 
схемы Павлинова (Pavlinov, 2008) заклю-
чаются в том, что 1) Pachyuromys и Des-
modilliscus образовали отдельную кладу 
и не связаны с Gerbillinae, 2) Taterillus 
оказался генеалогически близок к Ger-
billini и перенесён из клады Taterillinae 
в основание клады Gerbillinae. Взаимо-
отношения родов внутри основных клад 
также немного отличаются от таковых в 
морфологических схемах филогении. В 
частности, Gerbillurus вошёл в одну кла-
ду с Gerbilliscus, а Desmodillus образует 
самостоятельную ветвь, идущую от её 
основания. Наиболее базальное положе-
ние в кладе Taterillinae занял род Tatera. 
В кладе Gerbillinae выделены две ветви, 
соответствующие трибам Gerbillini и 

Rhombomyini, но Sekeetamys вошел в кла-
ду Gerbillini, а не в кладу Rhombomyini.

Как было показано выше, данные 
по строению мастоида не противоречат 
большинству выводов «молекулярной» 
филогении песчанок, касающихся родов 
Tatera, Desmodillus, Pachyuromys, Gerbil-
liscus и Gerbillurus. Они соответствуют 
представлениям о базальном положении 
Pachyuromys по отношению к другим 
песчанкам, об обособленном положении 
Tatera в кладе Taterillinae, об отсутствии 
сестринских связей Desmodillus и Gerbil-
lurus относительно Gerbilliscus, о моно-
филии клады Gerbillurus + Gerbilliscus. 

Что касается Desmodilliscus, то в стро-
ении мастоида этого рода нет ничего, что 
подтверждало бы его родство с Pachyuro-
mys и базальное положение этой группы 
относительно всех других песчанок. Ма-
стоид у Desmodilliscus имеет типичное 
для Gerbillinae строение.

Вопрос о положении Taterillus на на-
шем материале не решается. Близость 
Taterillus к высшим песчанкам на основа-
нии строения слуховой капсулы не может 
быть ни подтверждена, ни опровергнута. 
Это форма с плезиоморфным набором при-
знаков и полным отсутствием пневмати-
зации. С равной вероятностью она может 
рассматриваться как базовая для обеих 
основных групп песчанок. 
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БИОРАЗНООБРАЗИЕ: СТРУКТУРА, ПРОБЛЕМЫ 
И ПЕРСПЕКТИВЫ СОХРАНЕНИЯ
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Рассмотрена концепция биоразнообразия как важный компонент 
современной биологии и политики в сфере экологии, получившая ши-
рокое международное признание в связи с Конвенцией Рио-1992.

Кратко охарактеризована структура биоразнообразия, которая фор-
мируется тремя её основными «ветвями»: генетическим, видовым и 
экологическим разнообразием всей жизни.

Отмечено, что в настоящее время темпы вымирания видов в 100–
200 раз выше естественных; ожидается, что этот показатель будет бы-
стро возрастать в текущем столетии в связи с увеличением темпов 
утраты местообитаний. Одна из главных причин состоит в том, что 
нынешняя стратегия сохранения биоразнообразия не учитывает, или 
недостаточно учитывает, выгоды от «экосистемных услуг» — обеспе-
чивающих, регулирующих и культурных. Единственный способ из-
бежать конфликта между усилиями по сохранению биоразнообразия 
и потребностями человечества заключается в следовании принципу 
устойчивого развития. Эта позиция предполагает рассмотрение био-
разнообразия как некой биологической матрицы, определяющей век-
тор развития общества, и означает включение в стратегию сохранения 
биоразнообразия определённых рыночных механизмов применитель-
но к вышеуказанным услугам.

BIODIVERSITY: STRUCTURE, PROBLEMS, 
AND PERSPECTIVES OF CONSERVATION

Andrei Brodsky
Department of Applied Ecology, Saint-Petrersburg State University;                                      

brodsky-tempus@yandex.ru

Under consideration is the concept of biodiversity as an important co-
mponent of both the modern biology and environmental policy having 
received a wide international recognition due to Rio 1992 Convention. 
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Structure of the biodiversity is briefl y characterized, with its three ba-
sic recognized “branches”, which are genetic, species, and ecological di-
versity.

It is noticed that the nowadays species extinction rate is 100–200 times 
higher than the natural one, and this rate is anticipated to increase rapidly in 
this century due to increasing rate of habitat loss. One of the main reasons 
is that the current biodiversity conservation strategy does not take into 
account, or takes it insuffi ciently, benefi ts of the “ecosystem services”, 
namely provisioning, regulating and cultural ones. The only way to avoid 
confl ict between efforts to conserve biodiversity and human needs seems 
to follow the principles of sustainable development. This standpoint pre-
sumes treating the biodiversity as a kind of biological matrix defi ning the 
vector of social development and implies inclusion of certain market me-
chanisms, as they are applied to the above services, in the biodiversity 
conservation strategy.

Концепция биоразнообразия занимает 
важное место в современной науке и эко-
логической политике. С момента подпи-
сания многими государствами Конвенции 
о биологическом разнообразии на Конфе-
ренции ООН по окружающей среде и раз-
витию в Рио-де-Жанейро в 1992 г. это по-
нятие получило широкое международное 
звучание. Биологическое разнообразие 
— уникальная особенность живой при-
роды. Именно благодаря ему формируется 
структурно-функциональная организа-
ция экосистем, обеспечивающая их ста-
бильность и устойчивость к изменениям 
внешней среды, в том числе вызванным 
антропогенными воздействиями.

1. Три ветви биоразнообразия
Биологические науки изучают четыре 

главнейших феномена: жизнь, организм, 
биосферу и биоразнообразие. Организа-
ция живой материи включает три блока, 
которые соответствуют трём основным 
уровням: суборганизменный, организ-
менный и надорганизменный. Первый 
объединяет молекулярную, клеточную, 
тканевую и органную системы организа-
ции, второй соответствует организменной 
системе, третий включает популяцион-

но-видовую и экологическую системы 
и биосферу. Биоразнообразие характери-
зует каждый из трёх основных уровней 
(рис. 1): без разнообразия органических 
молекул нет жизни, без морфологического 
и функционального разнообразия клеток, 
тканей, органов (или органелл у однокле-
точных) нет организма, без разнообразия 
организмов не может быть экосистем и 
биосферы. Очевидно, что никакие био-
логические процессы невозможны вне 
биосферы и экосистем.

Уровням организации живой материи 
соответствуют три ветви биоразнообра-
зия: генетическое разнообразие, видовое 
разнообразие (разнообразие организмов) 
и экологическое разнообразие (рис. 1). 
Каждая ветвь в свою очередь подразде-
ляется на уровни, обладающие своими 
особенностями и составляющие предмет 
изучения таких биологических наук, как 
генетика, систематика и экология. Ветви 
тесно переплетаются, каждая из них не-
обходима для существования жизни на 
Земле.

Уровень, который объединяет все три 
ветви, — популяция. Популяционно-
видовой уровень организации живого 
лежит в основе биосферной жизни. На 
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этом уровне происходит реализация едва 
ли не главного специфического свойства 
живого — конвариантной редупликации 
(воспроизведения с изменением), с после-
дующим распространением оказавшихся 
более приспособленных к данным усло-
виям особей и популяций. 

Генетическое разнообразие формирует 
основу двух других ветвей. За исключе-
нием случаев фенотипического полимор-
физма генетическое разнообразие часто 
скрыто от глаз наблюдателя. Его исследо-
вание с применением молекулярных и ге-
нетических методов показало, что для бла-
гополучного длительного существования 
популяций в нормально меняющейся при-
родной среде необходимо сохранение эво-
люционно-сложившегося соотношения 
внутри- и межпопуляционных компонент 
генного разнообразия (Алтухов, 1999). 

Генетическое разнообразие — основа не-
прерывности эволюционного процесса: в 
условиях меняющейся среды одни особи 
получают больше шансов оставить по-
томство и, следовательно, передать свои 
гены по наследству по сравнению с теми, 
кто хуже приспособлен к среде. Особи же, 
вносящие наибольший относительный 
вклад в численность производимого по-
томства, оказывают и наибольшее влия-
ние на его наследственные признаки.

Долгое время в центре внимания био-
логических наук был организм. Это об-
стоятельство определило тот факт, что 
основной и наиболее разработанной вет-
вью биоразнообразия стало разнообразие 
организмов, или видовое разнообразие. 
Под биоразнообразием чаще всего под-
разумевается множество видов животных, 
растений, грибов и микроорганизмов. Та-

Рис. 1. Структура и уровни биоразнообразия.
Fig. 1. Structure and levels of biodiversity.
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кое богатое разнообразие видов должно 
быть систематизировано — причём так, 
чтобы место вида в системе несло в себе 
максимально возможную информацию о 
нём. При разграничении и распределении 
таксонов по рангам необходимо учиты-
вать такие особенности, как обособлен-
ность, то есть величину разрыва между 
группами, измеряемую не просто в терми-
нах фенетической дистанции, а в терми-
нах биологической значимости: разрывы 
между таксонами — результат значитель-
ных событий в истории группы. По мере 
подъёма в верхние уровни иерархического 
ряда возрастают ширина и чёткость раз-
рыва между таксонами, обусловленные 
различиями в использовании условий 
среды. На каждом последующем уров-
не с повышением ранга таксонов число 
таксонов закономерно падает. Линейный 
характер этой зависимости сохраняется 
для самых разных биологических групп 
(Левченко, 2012). 

Наименее разработана ветвь экологи-
ческого разнообразия. Совокупность ви-
довых популяций образует сообщество, 
которое взаимодействует с физической 
средой и составляет с ней неразрывное 
единство — экосистему. В рамках преде-
лов, установленных физической средой, 
биотическое сообщество обеспечивает 
производство первичной и вторичной 
продукции, поддержание круговорота 
веществ и устойчивости экосистем по от-
ношению к внешним воздействиям. При-
чём все это тем успешнее, чем выше био-
разнообразие. При этом само сообщество 
меняется. В результате межвидовой кон-
куренции происходит сужение экологи-
ческих ниш и возрастает специализация, 
увеличивается видовое разнообразие, что 
в большинстве случаев приводит к повы-
шению устойчивости экосистемы. При не-
нарушаемом внешними силами развитии 

экосистемы на смену одному сообществу 
приходит другое, которое затем сменяется 
следующим, и т. д. — так длится до тех 
пор, пока не возникает климаксное со-
общество с таким сочетанием приспосо-
бительных типов, которое способно уста-
новить и длительное время поддерживать 
равновесие с физической средой. 

Подобное равновесие рано или позд-
но устанавливается на всех этажах ветви 
экологического разнообразия. Эту ветвь 
можно представить в виде иерархическо-
го ряда экосистем, берущего начало от 
локального биогеоценоза, который рас-
сматривается здесь как минимальная раз-
мерная единица экосистемы, до биосфе-
ры — глобальной экосистемы с экотопом, 
равным планете Земля. На каждом по-
следующем уровне иерархического ряда 
экосистем возрастает масштаб факторов, 
от которых зависит равновесие между сре-
дой и биотическим сообществом (табл. 1).

Влияние, которое биотическое сооб-
щество оказывает на свойства среды на 
нижнем (локальном) уровне в процессе 
развития конечного состояния, неизбеж-
но сказывается на разнообразии более 
высоких уровней ряда. На каждом из 
иерархических уровней биосферы био-
тическое сообщество обеспечивает уро-
вень биоразнообразия, достаточный для 
успешного функционирования экосисте-
мы. В свою очередь, существование каж-
дого из иерархических уровней биосферы 
определяется воздействием своего спе-
цифического фактора, масштаб которого 
растет по мере подъема в верхние уровни 
ряда. Биоразнообразие каждого из уров-
ней включает то, что характеризует био-
разнообразие нижних уровней, но в том 
числе оно само, обладая эмерджентными 
свойствами, включает также некоторые 
новые элементы, которые отсутствуют на 
нижних уровнях. В итоге суммарное био-
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разнообразие возрастает по мере подъёма 
в верхние уровни ряда, достигая максиму-
ма на уровне биосферы. 

Изменения биоразнообразия на ниж-
нем уровне представляют собой прямое 
следствие деятельности биотического 
сообщества, слагаемого из видовых попу-
ляций. Такие изменения происходят отно-
сительно быстро — в течение нескольких 
месяцев или лет. И хотя сообщества эда-
фического климакса могут существовать 
длительное время, в масштабе времени 
более высоких уровней они воспринима-
ются как местные и краткосрочные на-
рушения. Часть структуры сообщества 
обусловлена динамическими процессами 
гибели, замещения и т. п., которые могут 
остаться незамеченными при крупномас-
штабном рассмотрении.

Специализация к наиболее эффек-
тивному использованию особенностей 
среды нередко происходит в ущерб адап-
тивности. Возникает конфликт между 

эффективностью и адаптивностью. Это 
противоречие в известной мере снимает-
ся за счет внутривидовой конкуренции, 
которая приводит к росту генетического 
разнообразия, благодаря чему в рамках 
ареала вида в зависимости от рельефа и 
иных особенностей ландшафта выделя-
ются группы особей, приспособленные к 
абиотическим факторам данной местно-
сти. В пределах ареала вида такие группы 
— экотипы — приурочены к участкам с 
неодинаковыми экологическими услови-
ями. Приспособления, весьма полезные 
для вида в условиях одной части ареала, 
могут не столь хорошо соответствовать 
условиям в других его частях. 

На следующем, более высоком уров-
не — уровне биомов — преобразование 
среды, осуществляемое биотическим со-
обществом, идёт ещё дальше. Процент 
площадей, способных поддерживать со-
общества в состоянии климатического 
климакса, различен для разных областей. 

Табл. 1. Определяющие факторы и специфические элементы экосистем 
разного иерархического уровня.

Table 1. Regulating factors and specifi c elements of the ecosystems at different 
hierar chi cal levels.

Иерархический уровень Определяющий фактор Специфические элементы

Биосфера Космический Глобальное            
биоразно образие

Экосистемы суши и океана Геологический Биологические группы     
по средам жизни

Биогеографическая область Эволюционный Экологические              
экви валенты

Биом Климатический климакс 
(регио нальный климат) Жизненные формы

Ландшафт Рельеф Экотипы

Биогеоценоз Эдафический климакс 
(локаль ные условия) Видовые популяции
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Но поскольку стратегия развития любой 
экосистемы состоит в достижении равно-
весия с региональным климатом, то глав-
ными наземными экосистемами можно 
считать биомы. Разнообразие биомов до-
стигается за счёт сочетания различных 
жизненных форм. 

На уровне биогеографических об-
ластей необходимо учитывать ещё один 
фактор — видообразование, благодаря 
которому в разных биогеографических 
областях сообщества сильно различаются 
по видовому составу. Организмы, зани-
мающие одинаковые или сходные эколо-
гические ниши в разных географических 
областях, называются экологическими эк-
вивалентами. Экологические эквиваленты 
— ещё один элемент, который необходимо 
принимать во внимание при оценке био-
разнообразия существующих на Земле 
биогеографических областей. 

Следующий уровень иерархическо-
го ряда экосистем — уровень экосистем 
суши и океана. Так обозначают крупные 
подразделения биосферы, возникшие под 
действием геологических сил в истори-
ческом прошлом Земли и характеризу-
ющиеся неповторимым набором спец-
ифических свойств. При всех вариантах 
таксономического состава абиотических 
компонентов экосистем существуют одно-
родности более высокого уровня, в кото-
рых сохраняется сходный характер основ-
ных факторов среды и общий характер 
связанной с ним части живого покрова. 
Сходство состава здесь уже не на уровне 
видов, а на уровне экоморф и жизненных 
форм. Огромные различия в физико-хи-
мических свойствах между наземной и 
водной средами жизни создают в них со-
вершенно разные условия, к которым в 
течение длительной геологической исто-
рии приспосабливаются целые комплексы 
видов. Освоение новой среды жизни со-

провождается появлением новых форм, 
адаптивной радиацией и повышением 
общего уровня разнообразия. Успешны-
ми оказываются биологические группы, 
демонстрирующие подчас удивительные 
приспособления к таким экстремальным 
факторам среды, как крайняя сухость в 
пустынях или высокое давление океани-
ческих глубин.

Классификация экосистем суши и 
океана основана на различных подходах 
к оценке макроструктуры биосферы. Од-
ним из возможных подходов служит вы-
деление «сред жизни». На нашей планете 
имеется четыре качественно отличные 
среды жизни: вода, суша (т. е. наземно-
воздушная среда), почва и организм (для 
паразитов и симбионтов). Основанием 
для их выделения служит характерный 
для каждой среды комплекс взаимозави-
симых факторов и свой набор биологиче-
ских групп, иногда очень высокого ранга. 
Для каждой из этих сред характерен свой 
тип взаимодействия организмов со сре-
дой. Это вызывает формирование особой 
комбинации особенностей строения и фи-
зиологии. Например, ведущие придонный 
образ жизни членистоногие могут замет-
но отличаться по форме тела и способам 
передвижения, но их дыхание в водной 
среде может осуществляться за счёт по-
глощения кислорода через максимально 
расчленённые дыхательные поверхно-
сти типа жабр. На суше членистоногие 
прибегают к совершенно иному способу 
получения кислорода — лёгочному или 
трахейному дыханию.

Другой подход к оценке макрострук-
туры биосферы предложил В.И. Вер-
надский, который выделял в ней четыре 
«плёнки» или сгущения жизни (Вернад-
ский, 1994): поверхностная плёнка океа-
на; донная плёнка, точнее область раздела 
придонных вод и донных отложений с их 
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населением; промежуточная между ни-
ми масса воды с её населением; поверх-
ность суши.

Как элементы макроструктуры био-
сферы «среды» или «плёнки» жизни 
получили название «биосферомероны» 
(Протасов, 2014). Четыре крупных био-
сферомерона существенно различаются 
по своему характеру и сложно выделить 
общие для всех критерии их внутренней 
дифференциации. Тем не менее, можно 
указать на черты сходства между 1-м и 
4-м биосферомеронами, что позволяет 
их объединить в фитосферу по принципу 
ключевого биотического признака или в 
фотосферу по признаку основного фак-
тора среды — присутствию солнечного 
излучения. Для 2-го биосферомерона 
характерно колоссальное разнообразие 
физической среды — это и сгущения 
коралловых рифов, и гидротермальные 
экосистемы и т. п. В наземном биосферо-
мероне могут быть выделены биомы, раз-
личающиеся по принципу соотношения 
живого, биокосного и косного вещества. 
Особняком с точки зрения условий для 
развития биоразнообразия стоят внутрен-
ние водные экосистемы. 

Биосфера как экосистема глобального 
масштаба с биотопом, равным планете 
Земля, объединяет все нижерасположен-
ные уровни со всем тем, что отличает один 
уровень от других.

2. Разрушение биоразнообразия
Биоразнообразие планеты в глобаль-

ном масштабе подвержено влиянию 
глобальных факторов, таких как геоло-
гические процессы, изменение климата, 
нарушение биогеохимических циклов, 
экспансия биологических групп. Начиная 
с антропогенового периода кайнозойской 
эры определяющую роль в изменении 
биоразнообразия стали играть антропо-

генные факторы и в первую очередь ис-
пользование земель для различных целей 
и широкое расселение чужеродных видов 
(Бродский, 2012).

Долговременный тренд за послед-
ние 500 млн лет состоял в постепенном 
эволюционном развитии всё более раз-
нообразной биоты. Несмотря на кризи-
сы, которые время от времени сотрясали 
биосферу, биоразнообразие продолжало 
расти. Периоды сокращения биоразно-
образия в прошлом растягивались на 
миллионы лет, сохраняя адаптационные 
возможности экосистем и «подстёгивая» 
биологическую эволюцию. Согласно со-
временным представлениям (Алексеев, 
2000), в фанерозое было восемь массовых 
вымираний организмов и среди них четы-
ре «великих вымирания». Массовые вы-
мирания характеризуются исчезновением 
в узком интервале геологического време-
ни большого числа таксонов, принадле-
жащих к различным систематическим и 
экологическим группам. После каждого 
кризиса обилие незаполненных ниш и 
слабая конкуренция вызывали компенса-
торные эволюционные преобразования 
и появление новых групп из уцелевших 
остатков прежней фауны и флоры.

С приходом человека характер эко-
логических кризисов изменился. Сейчас 
происходит катастрофический обрыв мно-
жества эволюционных стволов, исчезает 
генетический материал, «наработанный» 
природой за миллиарды лет эволюции. 
По расчётам, ежедгодно исчезает порядка 
100–200 видов, и в ХХI в. исчезнут 50–80 
% всех видов живых существ, существо-
вавших до начала промышленной рево-
люции. Это на два порядка выше, чем во 
время нескольких прошлых эпох массо-
вого вымирания видов, и на три порядка 
выше, чем «базовый» естественный темп 
вымирания (Яблоков и др., 2015).
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Изменение любого природного фак-
тора в результате деятельности челове-
ка неизбежно приводит к нарушению 
равновесия экосистемы, следствием чего 
часто становится её разрушение и утра-
та природного местообитания. Под этим 
названием фигурирует как прямое и пол-
ное разрушение естественной среды, так 
и её деградация, т. е. частичное разру-
шение, утрата ею свойств, необходимых 
для существования определенных видов 
животных или растений. Разные типы 
местообитаний страдают от антропоген-
ной деятельности в различной степени. 
В случае водных экосистем естественная 
среда утрачивается чаще всего в результа-
те загрязнения, а такое явление, как био-
концентрирование, приводит к гибели в 
первую очередь хищников высокого по-
рядка. Для наземных экосистем наиболь-
шее значение имеет прямое разрушение, 
фрагментация. Наиболее уязвимы леса, 
служащие приютом для большого числа 
редких и находящихся под угрозой исчез-
новения видов животных. Так, по данным 
Института мировых ресурсов процент по-
крытия суши основными типами местоо-
битаний сегодня разительно отличается от 
того, каким он был 8000 лет назад. Пло-
щадь лесов сократилась приблизительно 
вполовину. Что касается оставшихся ле-
сов, то только половину из них можно рас-
сматривать как относительно нетронутые, 
крупные природные неповреждённые 
лесные экосистемы, и только 60% из них 
не находятся под угрозой исчезновения. 
Таким образом, площадь естественных 
лесных экосистем, не находящихся под 
угрозой исчезновения, снизилась с 62 млн 
кв. км до всего лишь 8.4 млн кв. км в наши 
дни (Хански, 2010).

Для млекопитающих в палеонтологи-
ческой летописи имеется множество дан-

ных, позволяющих оценить естественную 
скорость вымирания видов. Исходя из 
этого было установлено, что современ-
ная скорость вымирания в 100–200 раз 
выше естественной. Оценки, основанные 
на других данных, указывают, что совре-
менная скорость глобального вымирания 
выше естественной от 100 до 1000 раз. 
Прогнозируется, что скорость вымира-
ния будет быстро возрастать в текущем 
столетии из-за утраты местообитаний и 
изменения климата.

На глобальном уровне процесс выми-
рания видов, вызванный деятельностью 
человека, неравномерно затрагивает круп-
ные таксономические группы. Из более 
чем 15 тыс. видов, находящихся под угро-
зой исчезновения, 12% составляют птицы, 
23% — млекопитающие, 32% — амфибии 
и 31% — голосеменные растения. Не-
достаток данных по другим группам не 
позволяет сделать аналогичные выводы. 

Всё многообразие причин сокраще-
ния биоразнообразия в наши дни можно 
свести к одной всеобъемлющей — влия-
нию человека на природные экосистемы. 
Это влияние может быть прямым и стать 
причиной сокращения или даже полного 
исчезновения локальных популяций. В 
сотнях эмпирических исследований бы-
ло показано, что независимо от факти-
ческой причины вымирания его риск для 
популяции увеличивается с уменьшением 
размера популяции. Риск локального вы-
мирания также возрастает с уменьшени-
ем площади участка местообитания, по-
скольку мелкие участки обычно населены 
небольшими популяциями. 

 И. Хански (2010) исследовал факторы, 
определяющие вымирание популяций. 
Было установлено, что для долговре-
менного существования метапопуляции 
необходимо, чтобы скорость возникно-
вения новых локальных популяций была 
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достаточно высока и компенсировала бы 
локальное вымирание. Но этого не про-
исходит, если участки местообитания 
очень малы, что обусловливает высокую 
скорость вымирания, или если эти участ-
ки изолированы, что снижает скорость 
повторных колонизаций. Порог вымира-
ния — это тот случай, когда повторные 
колонизации едва восполняют локальное 
вымирание; ниже порога вымирания ме-
тапопуляция вымрет, даже если некоторое 
количество подходящих местообитаний 
всё ещё сохраняется в данном ландшафте. 

Не все виды имеют одинаковую веро-
ятность вымирания; определённые кате-
гории видов особенно ему подвержены. 
В Красной книге МСОП подверженность 
видов риску вымирания оценивают с 
использованием пяти групп критериев: 
размер популяции, особенности рас-
пространения, тенденция к сокращению 
численности, возрастная структура попу-
ляции, расчётная скорость исчезновения. 
Биологические особенности популяции, 
динамика её численности, темпы сокра-
щения и т. п. действительно часто служат 
основным убедительным сигналом того, 
что вид находится на грани исчезновения 
и необходимо срочно предпринимать ме-
ры по его спасению. Однако потенциаль-
ная угроза существованию вида подчас 
возникает намного раньше, ещё до того, 
как число и численность его популяций 
угрожающе сокращаются. И обнаружить 
её может лишь внимательное изучение 
биологических параметров вида. Их со-
отношение с индикаторами деградации 
вида для животных приведено в табл. 2.

В первую очередь исчезают виды, 
для которых характерны крупные разме-
ры особей, большая продолжительность 
жизни, низкая способность к расселению, 
узкая специализация к использованию ре-
сурсов и невысокие темпы размножения. 

Виды с такими свойствами приурочены, 
как правило, к высоким трофическим 
уровням и особенно характерны для позд-
них стадий развития экосистемы, когда по-
сле ряда промежуточных стадий надолго 
устанавливается климаксное сообщество. 
Такие экосистемы в первую очередь ста-
новятся объектом хозяйственной деятель-
ности человека. На смену исчезающим из 
местной фауны и флоры видам приходят 
виды-эксплеренты с иными характеристи-
ками, которые уже не могут поддерживать 
устоявшиеся функции экосистем. 

В основе устойчивости экосистемы ле-
жит биотическая регуляция круговорота 
веществ, полноты использования первич-
ной продукции и численности популяций. 
Подобно тому, как стабильность экоси-
стемы в целом определяется биотиче-
ским сообществом, так и эффективность 
деятельности самого сообщества зависит 
от экологических возможностей высоких 
трофических уровней. Но именно живот-
ные, занимающие высокие трофические 
уровни, «страдают» от деятельности че-
ловека в первую очередь. Разрушая это 
звено, человек лишает экосистему воз-
можности сопротивляться внешнему воз-
действию. Иными словами, основной итог 
хозяйственной деятельности человека 
состоит в том, что он, разрушая систему 
устойчивости природных комплексов, 
делает их уязвимыми по отношению к 
видам-вселенцам, загрязнениям разного 
рода, опасным болезням и иным внешним 
воздействиям.

3. Сохранение биоразнообразия
В практике сохранения биоразнообра-

зия господствуют два основных подхода, 
в основе которых лежит внимание либо 
к популяциям и видам, которым грозит 
исчезновение, либо к экосистемам как 
среде обитания угрожаемых видов. В 
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первом случае алгоритм природоохран-
ной стратегии состоит в выборе наиме-
нее исследованного и наиболее уязвимого 
объекта в той части ареала, где он имеет 
наименьшую численность и наиболее уяз-
вим. Принимаемые меры по охране при-
роды главным образом направлены на те 
виды, численность которых уменьшается 
и они находятся под угрозой вымирания. 
Многие национальные парки созданы для 
защиты «харизматической фауны» или 
определённых видов, которые привлекают 
внимание публики, являются своего рода 
символами и очень важны для экотуризма 
(Примак, 2002). Другие территории охра-

няются с ориентацией на индикаторные 
виды, наличие которых свидетельствует 
о здоровом состоянии экосистемы. 

В основе разработки мер, направлен-
ных на спасение видов, подверженных 
риску исчезновения, лежат исследования, 
цель которых состоит в оценке степени 
уязвимости вида. Начиная с 1970-х гг., 
Международный союз охраны природы 
вместе с другими организациями и с по-
мощью многочисленных групп специали-
стов составляет всемирные Красные кни-
ги животных и растений. Списки видов, 
занесённых в эти книги, ныне основаны 
на критериях, принятых в 1994 г. По срав-

Биологические параметры Индикаторы деградации вида

Численность популяции вида

относительно стабильная, но исходно низкая
относительно высокая, но стабильно сокращается
исходно малая и продолжает сокращаться
негативные изменения в половой и возрастной 
структуре популяции

Структура и площадь ареала

фрагментация ареала под влиянием антропоген-
ных факторов
стабильное сокращение общей площади   ареала
реликтовый характер ареала
ареал эндемичного вида

Экологическая специфика 
вида

жёсткая и безальтернативная связь с определён-
ными экологическими факторами (стенобионт-
ный вид)
жёсткая связь с определёнными биотопами    
(стенотопность)

Подвижность (включая регу-
лярные дальние миграции)

повышенная смертность во время дальних мигра-
ций
изменение традиционных миграционных путей

Отношение к человеку обострённая реакция на появление человека    
(антропофобия)

Табл. 2. Соотношение биологических параметров вида и факторов риска 
для животных (по: Флинт, 2002, с изменениями).

Table 2. Relation between species biological parameters and risk factors for 
animals (after Flint, 2002, modifi ed).



390 А.К. Бродский

нению с применявшимися ранее методами 
оценки статуса видов, находящихся под 
угрозой исчезновения, новые правила 
основаны на количественных критериях, 
характеризующих текущую численность 
и ареалы популяций, а также их измене-
ния в прошлом. 

Для того, чтобы создать полноценную 
программу сохранения, способную за-
щитить и даже восстановить находящи-
еся в опасности виды, жизненно необхо-
димо понять состояние их популяций в 
дикой природе, выявить, как реагируют 
эти популяции на различные условия, 
знать историю и экологию этих видов. В 
последнее время в составлении списков 
Красной книги всё большее значение 
приобретают исследования в области 
исторического развития различных био-
логических групп с помощью молекуляр-
ных и генетических методов. Каждый вид 
обладает уникальным набором свойств, 
приобретенных в ходе исторического 
развития и определивших успех в осво-
ении среды обитания. Вымирание видов 
означает утерю важных моментов эволю-
ционной истории, причём, чем древнее в 
геологическом смысле тот или иной вид, 
тем больший отрезок эволюционной исто-
рии окажется утерянным навсегда, если 
вид исчезнет. Используя генетические 
и молекулярные методы, исследователи 
восстанавливают ход исторического раз-
вития вида, что позволяет в какой-то сте-
пени оценить уязвимость вида, которая 
тем выше, чем более длинная история «за 
плечами» данного вида. Подобный подход 
позволяет перейти от составления длин-
ных не всегда обоснованных списков вы-
мирающих видов к более точному опреде-
лению наиболее уязвимых видов. 

Исследования в этом направлении ве-
сьма перспективны для эффективного 
решения проблем сохранения биоразно-

образия. Хорошей иллюстрацией эффек-
тивности такого подхода стало опублико-
вание международной группой учёных из 
Китая, США, Британии, Израиля, России 
и Катара комплексной молекулярно-ге-
нетической модели, позволяющей по-
новому оценить структуру популяций раз-
ных подвидов тигра и отношения между 
ними (Hao-Ran Xue et al., 2015). Впервые 
учёные комплексно описали историческое 
формирование вида и сам процесс его раз-
деления на подвиды.

Отдавая должное работам по иссле-
дованию исторического развития видов, 
находящихся под угрозой исчезновения, 
следует признать, что наиболее эффектив-
ным путём сохранения биологического 
разнообразия служит защита среды оби-
тания, содержащей здоровые неповреж-
дённые биотические сообщества. По-
видимому, это единственный надёжный 
путь сохранения видов, так как ресурсы 
и знания, которыми располагают в настоя-
щее время современные наука и практика, 
достаточны только для того, чтобы спасти 
в неволе лишь малую часть мировой фау-
ны. Некоторые специалисты настаивают 
на том, что целью сохранения в первую 
очередь должны быть сообщества и эко-
системы, а не отдельные виды (Grumbine, 
1994). Сохранение сообществ позволяет 
сохранить большое число видов в само-
воспроизводящейся структуре, тогда как 
сохранение отдельных видов зачастую 
сложно, дорого и неэффективно. Имеются 
четыре средства сохранения биотических 
сообществ: организация заповедных тер-
риторий, эффективное управление этими 
территориями, реализация методов со-
хранения вне заповедных территорий и 
восстановление биотических сообществ 
в разрушенной среде обитания.

Первый вопрос, на который необходи-
мо ответить при организации заповедных 
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территорий, состоит в определении при-
оритетов сохранения видов и сообществ. 
Несмотря на то, что основная функция 
заповедников — не просто служить эта-
лоном природы для экологических ис-
следований, а гарантировать здоровое со-
стояние среды и тем самым поддерживать 
экологическую устойчивость, на практике 
при выделении заповедных территорий 
чаще других используются три следую-
щих критерия: 
Уникальность. Биотическому сообще-

ству присваивается статус более высокого 
природоохранного приоритета, если оно 
состоит в основном из редких эндемич-
ных видов по сравнению с сообществом, 
образованном обычными широко распро-
страненными видами; 
Уязвимость. Виды, стоящие на грани 

вымирания, требуют более высокого при-
оритета по сравнению с теми, которым не 
грозит вымирание; 
Полезность. Виды, представляющие 

для человека ценность в настоящем или 
в будущем, заслуживают более высокого 
приоритета по сравнению с видами, не 
приносящими очевидной пользы. Так, 
например, дикие родственники пшеницы 
потенциально могут быть полезны при 
селекции улучшенных культурных со-
ртов, так как обладают большим резервом 
генетического разнообразия. Внимание 
человека привлекают также биотические 
сообщества, имеющие общую экономиче-
скую ценность, например, заболоченные 
участки побережья.

На 1998 г. в мире насчитывалось око-
ло 4500 строго охраняемых природных 
территорий, которые покрывали площадь 
в 500 млн га, и 5899 частично охраняе-
мых территорий, покрывавших 348 млн 
га (Примак, 2002). На первый взгляд эти 
цифры кажутся впечатляющими, но на 
деле такие территории составляют лишь 

6% поверхности суши. И только 4% об-
щей поверхности суши попадает под ре-
жим строгой охраны в статусе научных 
заповедников, национальных парков, 
национальных памятников природы. Со-
отношение охраняемых и неохраняемых 
территорий сильно варьирует в разных 
странах. Кроме того, следует отметить, 
что сохранение морских акваторий замет-
но отстает от охраны территорий суши. В 
настоящее время только 1% морских ак-
ваторий включён в число охраняемых, в 
то время как для сохранения уменьшаю-
щихся рыбных запасов требуется придать 
такой статус 20% акваторий (Costanza et 
al., 1998).

Нередко задачу охраны того или иного 
природного комплекса нельзя решить в 
рамках одной особо охраняемой природ-
ной территории (ООПТ), что заставляет 
специалистов объединять ресурсы не-
скольких ООПТ. Создание сетей ООПТ 
ведётся в большинстве стран мира. Идея 
образования экологических сетей зако-
номерно развивалась от региональных и 
местных проектов до программ на конти-
нентальном уровне, с целью интеграции 
существующих и планируемых охраняе-
мых территорий. В этом состояла конеч-
ная цель Директивы ЕС по местообитани-
ям: образовать к 2004 г. всеобъемлющую 
сеть охраняемых территорий, известную 
как «Природа 2000». Эта сеть помогает 
выполнить обязательства, взятые в рамках 
Конвенции по биоразнообразию, а также 
предоставляет средство гарантировать 
охрану видов и местообитаний, перечис-
ленных в названной Директиве.

Существующая сеть ООПТ работает 
лучше, чем гипотетическая сеть, равно-
мерно покрывающая Землю, но несколь-
ко хуже, чем альтернативная сеть с такой 
же общей охраняемой площадью, но с 
предпочтительным размещением запо-
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ведников в тропических регионах. Не-
сомненно, сеть охраняемых территорий 
с имеющейся на данный момент общей 
площадью была бы особенно эффек-
тивна, если бы она охватывала 25 при-
знанных наиболее значимыми по био-
разнообразию мест земного шара (Myers 
et al., 2000). Такие места, получившие 
название «горячие точки» биоразно-
образия, составляя ничтожную часть 
всей поверхности суши, включают 44% 
видов сосудистых растений, 35% птиц, 
млекопитающих, рептилий и амфибий. 
Большинство «горячих точек» биораз-
нообразия приурочено к тропикам, гор-
ным районам и островам. Значительная 
концентрация в них видов, подвержен-
ных риску исчезновения, объясняется 
не только высоким уровнем эндемизма, 

но и тем, что тёплые вл ажные регионы 
тропиков населены видами, имеющими 
солидный геологический возраст. Такие 
виды жёстко связаны со своей благопри-
ятной, неменяющейся длительное время 
средой, что делает их особо уязвимыми 
к антропогенному воздействию на среду 
их обитания: исчезают тропические ле-
са — исчезают и многие населяющие их 
виды. Недаром «горячие точки» биораз-
нообразия порой рассматривают либо как 
«колыбель» биоразнообразия, либо как 
его «музей» (Mace et al., 2003). 

4. Причины, по которым 
цели не были достигнуты

Несмотря на отдельные успехи в де-
ле сохранения биоразнообразия, к числу 
которых можно отнести спасение отдель-

Рис. 2. Меры реагирования на утрату биоразнообразия до и после 2010 г.
Fig. 2. Measures of reaction on biodiversity loss before and after 2010.
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ных видов и популяций, организацию 
ООПТ, общая негативная тенденция со-
кращения биоразнообразия сохраняет-
ся. В 2002 г. в Йоганнесбурге на Второй 
международной конференции ООН по 
окружающей среде и развитию мировые 
лидеры постановили достичь существен-
ного сокращения темпов утраты био-
разнообразия к 2010 г. в форме вклада в 
борьбу с нищетой и на благо всех форм 
жизни на Земле. К настоящему времени 
стало очевидным, что поставленных це-
лей достичь не удалось.

Итоги реализации намеченной на 
2010 г. цели подведены в третьем докла-
де «Глобальная перспектива в области 
биоразнообразия» (2010). Анализ итогов 
реализации поставленной цели позволяет 
сделать ряд выводов, которые необходимо 
учитывать при планировании и координа-
ции дальнейшей деятельности, направ-
ленной на замедление темпов сокращения 
биоразнообразия. Основной вывод состо-
ит в том, что меры реагирования на сокра-
щение биоразнообразия в период до 2010 г. 
ограничивались учётом прямых нагрузок 
и реакции на них (рис. 2). В то же время 
недостаточное внимание было уделено 
первопричинам негативных изменений 
биоразнообразия, а также тому, насколько 
сокращение биоразнообразия сказывается 
на эффективности функционирования эко-
систем и, следовательно, на качестве услуг, 
предоставляемых экосистемами.

От внимания исследователей ускольза-
ла взаимосвязь первопричины, например, 
растущей потребности населения в ресур-
сах, с факторами угрозы для биоразноо-
бразия, например, упрощением структу-
ры экосистем, их загрязнением и т.п. Как 
следствие этого, в большинстве случаев 
первопричины утраты биоразнообразия 
не устранялись. Положение усугубля-
лось тем, что параллельно с устранением 

причин сокращения биоразнообразия не 
принимались меры по обеспечению дол-
госрочных выгод от нормально функци-
онирующих экосистем. Принимавшиеся 
меры редко соответствовали масштабу и 
сложности задач, для решения которых 
они предназначались. 

Для того, чтобы разорвать или по край-
ней мере ослабить связь между перво-
причинами и прямыми нагрузками на 
биоразнообразие, необходим учёт в доста-
точной степени услуг, предоставляемых 
экосистемами (рис. 3). Структура экоси-
стемных услуг включает три жизненно 
важных блока: обеспечивающие услуги, 
регулирующие услуги, услуги культур-
ного характера. Обеспечивающие услуги 
(пища, различные материалы, топливо и 
т. п.) иногда рассматривают как состав-
ляющие прямой коммерческой ценности 
биоразнообразия в противовес непрямой 
коммерческой ценности, которая, соб-
ственно, и составляет услуги. Каждый из 
этих блоков и все они вместе в различ-
ных комбинациях обеспечивают такие 
составляющие высокого качества жизни 
человека, как материальная основа жиз-
ни, безопасность, здоровье и оптимальная 
структура социальных связей. 

Представление об экосистемных ус-
лугах позволяет по-новому взглянуть на 
условия сохранения биоразнообразия в 
зависимости от характера и интенсивно-
сти воздействия на экосистемы. Система 
связей между элементами, определяющи-
ми успех в деле сохранения биоразнообра-
зия, и прямыми нагрузками на экосистемы 
(рис. 4) показывает, что сокращение эко-
системных услуг автоматически вызы-
вает рост первопричин, т. е. вся система 
действует по принципу обратной связи, 
где биоразнообразие выступает в роли «ра-
бочего элемента». Отсюда следует вывод 
о необходимости усиления мер по сохра-



394 А.К. Бродский

нению биоразнообразия как основного ус-
ловия повышения качества жизни людей. 

В будущем для обеспечения эффек-
тивного сохранения, восстановления и 
разумного использования биоразнообра-

зия, а также создания условий для эффек-
тивной «работы» экосистем, предстоит 
расширить деятельность, переместив её 
на новые уровни и в новые масштабы. 
Для достижения этого предлагается ряд 

Рис. 3. Влияние биоразнообразия на качество жизни человека и уязвимость 
биоразнообразия по отношению к глобальным факторам. 

Fig. 3. Impact of biodiversity on human life quality and on biodiversity vulnera-
bility to the global factors.

Тёмными стрелками показаны важнейшие связи: влияние биоразнообразия 
на функционирование экосистем и через это на «экосистемные услуги», от 
которых зависит качество жизни человека. 
Dark arrows show the most important relations: the impact of biodiversity on the 
functioning of ecosystems, and through that to the “ecosystem services”, on which 
the human life quality depends. 



395 Биоразнообразие: проблемы и перспективы сохранения

мер, далеко выходящих за рамки сугубо 
экологических проблем и включающих 
такие вопросы, как повышение эффектив-
ности использования земельных, водных, 
морских и иных ресурсов, улучшение про-
странственного планирование для защиты 
районов, важных с точки зрения сохране-
ния биоразнообразия, ликвидация каналов 
перемещения инвазивных видов и т. п. 
Должны быть включены меры экономиче-
ского и социального характера: использо-
вание ценообразования, финансовой поли-
тики и других механизмов, позволяющих 
отразить реальную ценность экосистем, 
предоставляемые ими услуги в качестве 
мощных стимулов для изменения тен-

денций к разрушению. Решающую роль 
должны сыграть национальные програм-
мы или законодательства для создания 
благоприятных условий поддержки ини-
циатив «снизу» при ведущей роли общин, 
местных органов власти или предприятий.

Общая идея статьи о состоянии и пер-
спективах сохранения биоразнообразия 
состоит в том, что проблему утраты био-
разнообразия нельзя рассматривать в от-
рыве от таких проблем, как борьба с ни-
щетой, улучшение здоровья, обеспечение 
процветания и безопасности нынешнего и 
будущих поколений. Достижению каждой 
из этих целей препятствуют существую-
щие тенденции в состоянии и функци-

Рис. 4. Упрощенная схема регуляции биоразнообразия по принципу обрат-
ной связи. В пунктирной рамке показаны элементы, которые необходимо 
принимать во внимание с учётом выгод от использования экосистемных 
услуг. 

Fig. 4. A simplifi ed scheme of biodiversity regulation by the feedback principle. 
The dotted frame includes elements that are to be taken into consideration with 
the regard of  benefi ts of using ecosystem services.
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онировании наших экосистем. В то же 
время, достижению каждой из них будут 
способствовать действия по сохранению 
биоразнообразия и то внимание, которого 
оно заслуживает.

Внимание к проблемам сохранения 
биоразнообразия перемещается из чисто 
экологической сферы в сферу экономиче-
ских и социальных проблем. Успешное ре-
шение проблем сохранения биоразнообра-
зия возможно лишь в рамках концепции 
«устойчивого развития»: биоразнообразие 
понимается как своеобразная биологиче-
ская матрица, определяющая вектор соци-
ального развития человечества.
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БИОГЕОГРАФИЯ АНТРОПОЦЕНА СЕВЕРНОЙ ЕВРАЗИИ: 
К МЕТОДОЛОГИИ ОЦЕНКИ АКТУАЛЬНОГО БИОРАЗНООБРАЗИЯ

А.А. Тишков
Институт географии РАН; tishkov@biodat.ru

С позиций современной биогеографии обосновывается необходи-
мость выделения для Северной Евразии особой геологической эпохи 
— антропоцена. В ней антропогенное влияние на биоту Земли дости-
гает уровня, когда выявляемые тренды её изменений становятся не-
обратимыми: вымирание видов растений и животных, трансформация 
ландшафта, формирование новых местообитаний и антропогенных 
модификаций экосистем с редуцированным составом аборигенной 
биоты, инвазии чужеродных видов, перестройки региональных сук-
цессионных систем, становление новых биогеографических рубежей 
и пр. Показана необходимость осмысления новой биогеографической 
феноменологии, прогноза ожидаемых изменений и поиска новых спо-
собов сохранения и восстановления биоразнообразия.

BIOGEOGRAPHY OF ANTHROPOCENE OF NORTHERN EURASIA: 
A METHODOLOGY FOR ASSESSING THE ACTUAL BIODIVERSITY

A.A. Tishkov
Institute of Geography, Russian Academy of Sciences; tishkov@biodat.ru

From the standpoint of modern biogeography, the rationale for reco-
gnition of a par ticular geological era, the Anthropocene, for Northern 
Eurasia is sub stantiated. With it, anthropogenic impact on the Earth biota 
reaches a level where detected trends of its changes become irreversible. 
These include extinction of plant and animal species, landscape trans-
formation, forming of new habitats and human modifi cations of the eco-
systems with a reduced composition of native biota, invasion of alien 
species, restructuring of the regional succession systems, establishment of 
new biogeographic boundaries, etc. The necessity of a new understanding 
of the biogeographic phenomenology, a forecast of anticipated changes, 
and search for new ways of preserving and restoring biodiversity is 
indicated.



406 А.А. Тишков

1. Введение 
В биогеографической литературе ак-

тивно обсуждаются специфические для 
последних тысячелетий и столетий но-
вые тренды биоты и биогеографические 
феномены, которые могут индицировать 
антропоцен: вымирание видов растений 
и животных, необратимая трансформация 
ландшафта, повсеместное формирование 
новых местообитаний и антропогенных 
модификаций экосистем с редуцирован-
ным составом биоты, инвазии чужерод-
ных видов, филоценогенетические пере-
стройки региональных сукцессионных 
систем, формирование новых биогеогра-
фических рубежей и пр.

Пауль Крутцен и Юджин Стёрмер 
(Crutzen, Stoermer, 2000; Editorials, 2011), 
а также Элерс Эккарт (Eckart, 2010), в со-
ответствии с принятыми в исторической 
биогеографии и эволюционной географии 
критериями, предложили выделение для 
Северной Евразии новой геологической 
эпохи — антропоцена. Её отличительной 
особенностью указывается сильнейшее 
антропогенное влияние на биоты Земли: 
оно достигло уровня, когда тренды её из-
менений становятся необратимыми. В 
работах названных авторов показано, как 
это понятие соотносится с представлени-
ями о последних геологических эпохах — 
плейстоцене и голоцене, имеющих свое 
характерное время и свои особенности 
пространственной организации биоразно-
образия, а также с понятием «техноцен», 
предложенным зоологом Н.К. Верещаги-
ным (2002). 

Что такое антропоцен? Как это по-
нятие соотносится с учением В.И. Вер-
надского о ноосфере, с представления-
ми о последних геологических эпохах 

— плейстоцене и голоцене, имеющих 
свое характерное время и особенности 
пространственной организации биораз-
нообразия? Какие биогеографические 
тренды и новые феномены могут инди-
цировать антропоцен? Эти вопросы с не-
давних пор волнуют географов, которые 
как представители синтетической науки, 
наиболее близкой к изучению меняющей-
ся природы Земли, желают найти алго-
ритм понимания нарождающейся новой 
геологической эпохи.

Антропоцен — «неформальный гео-
хронологический термин, обозначающий 
геологическую эпоху с уровнем человече-
ской активности, играющей определяю-
щую роль в состоянии сухопутных ланд-
шафтов Земли» (Editorials, 2011, p. 254).

Если голоцен, современная геологиче-
ская эпоха, «составляющая последний, не 
закончившийся ещё отрезок антропогено-
вого (четвертичного) периода геологиче-
ской истории Земли» послеледниковья, 
то критерии, взятые в основу его выде-
ления, могут с полным основанием ис-
пользоваться и для уточнения временных 
границ современного периода развития 
нашей планеты — антропоцена. Как мы 
видим, такими критериями для выделения 
геологической эпохи является не климат, 
а характер «наследуемой» геологической 
деятельности на поверхности Земли. Гло-
бальная климатическая система оказалась 
необычайно устойчивой, регулируемой 
прежде всего экзогенными (космически-
ми) факторами и, в меньшей степени, 
эндогенной разномасштабной цикликой 
— проявлением внутренней самооргани-
зации, в которой «первую скрипку» играет 
мировой океан и атмосферная циркуля-
ция. И если на данном отрезке истории 
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Земли в принятых масштабах времени 
климат инвариантен, то критериями вы-
деления антропоцена должно быть то, что 
отличало бы его от предыдущих геологи-
ческих эпох — плейстоцена и голоцена.

Авторы термина «антропоцен» — Па-
уль Крутцен и Юджин Стёрмер (Crutzen, 
Stoermer, 2000; Editorials, 2011) — основ-
ной упор делали и делают на масштаб-
ную деятельность человека в последние 
столетия, в основном после промышлен-
ной революции. Однако и в плейстоце-
не и в голоцене она, за счёт переложной 
системы хозяйствования, широкого ис-
пользования огня и избирательной охоты, 
существенно преобразовала планету, из-
менив её физические, химические и био-
логические характеристики: например, 
альбедо поверхности, геохимический и 
гидрологический режим водоёмов суши, 
размеры и структуру морских мелково-
дий, интенсивность накопления озёрных 
отложений (сапропеля), и, наконец, состав 
биоты. Через эти первичные изменения 
менялся климат, гидрология суши, усло-
вия для миграций организмов, их продук-
ционная и биогеохимическая активность, 
шло массовое вымирание животных, фор-
мировались антропогенные субклимаксы 
растительного и почвенного покрова. 

Действительно, уже несколько тыся-
челетий роль человека на Земле сопоста-
вима с геологической деятельностью по 
масштабам проявления, интенсивности 
действия и необратимости последствий. 
Но именно в последние тысячелетия наи-
более остро проявилась важные черты 
«геологической работы» человека — со-
поставимые по пространственно-времен-
ным масштабам с геологическими пре-
образования среды и необратимость её 
антропогенных изменений. 

Выделяя среди характерных черт по-
следних геологических эпох такое яв-

ление, как сближение характерных вре-
мён событий и явлений (оледенений и 
межледниковий, морских трансгрессий 
и регрессий, циклов изменения химизма 
атмосферы, потеплений и похолоданий, 
аридизации и гумидизации климата, ин-
тенсивности седиментации и физико-
географических процессов на полярных 
окраинах), можно определить, что сле-
дующая эпоха должна преемственно ещё 
больше отражать «сжатие» временных 
интервалов необратимых изменений. При 
этом человечество по-прежнему не в си-
лах масштабно менять ход внешних по 
отношению к ландшафту естественных 
процессов на Земле, определяемых в пер-
вую очередь космическими факторами, но 
оно меняет их ритмику и расширяет диа-
пазон (амплитуду) изменений. Следстви-
ем этого и стало формирование с позиций 
биогеографии условий для начала новой 
геологической эпохи:

— установление в пределах послед-
них тысячелетий и столетий для разных 
компонентов окружающей среды, прежде 
всего биоты, и разных явлений устойчи-
вых трендов, по совокупности которых 
можно определить временной континуум 
старта антропоцена;

— необратимость изменений окру-
жающей среды и свойств её отдельных 
элементов (химизма атмосферы и гидрос-
феры, трансформации поверхности Земли 
и условий биогеохимической работы ор-
ганизмов, вымирание видов животных и 
растений и др.);

— формирование качеств неореликто-
вости и новой рефугиальности для экоси-
стем, растительности и биоты в целом, 
которые сформировались в отличных от 
современных условиях среды, а в насто-
ящее время не успевают адаптироваться 
к её новым состояниям, становятся ре-
ликтами прошлых эпох и не занимают 
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потенциально возможный ареал на Зем-
ле. При этом возникает эффект «сжатия 
пространства», когда исходное природное 
состояние (рельефа, почв, растительно-
сти, животного населения) характерно 
для сравнительно небольших по площади, 
часто нерепрезентативных территорий, а 
всё остальное пространство как раз и есть 
проявление нового времени — антропо-
цена (природа Западной Европы, степи 
Европейской России, саванны Африки, 
где близкое к естественному состояние 
сохраняется в основном в заповедниках 
и национальных парках);

— даже после прекращения воздей-
ствия человека на ландшафты опреде-
лённых территорий и акваторий, вос-
становление их исходных параметров 
(химического состава атмосферы после 
предотвращения загрязнения, стока рек 
после разрушения плотин, состава лесов 
после их массовых многократных рубок, 
биоразнообразия после избирательного 
использования и пр.) не происходит, а 
наблюдаются конвергентные с исходны-
ми, менее устойчивые новые состояния. 
Они в совокупности и определяют карти-
ну новой эпохи: для атмосферы — новые 
химические константы состава, для рек 
— новый режим стока и возможности 
для самоочищения воды, для рельефа — 
новые формы, характер и интенсивность 
эрозионных процессов и формообразова-
ния, для озёр — режим трофности и на-
копления сапропеля, для биоты — новые 
сукцессионные системы, которые вклю-
чают не только аборигенные, но и инва-
зийные виды;

— необратимые антропогенные эле-
менты структуры и динамики современ-
ных ландшафтов, в т. ч. квазиприродных. 
Так, сравнительно недавно при детальном 
анализе многоспектральных космических 
снимков лесов Валдайской возвышен-

ности выявлена наследуемая аграрная 
фрагментация современного ландшафта, 
элементы антропогенной мозаики кото-
рого составляют около 2 га (Белоновская 
и др., 2014), в т. ч. для территорий, для 
которых доказано отсутствие земледелия 
около 400 и более лет. 

Доминирование по площади антропо-
генных модификаций экосистем (морских 
и сухопутных) и их включение в филоце-
ногенетическую систему (в эволюцион-
ные преобразования экосистем) — важ-
ная отличительная черта антропоцена. 
До его старта в плейстоцене и голоцене 
среди глобальных факторов филоцено-
генеза, связанных с человеком, действо-
вали только огонь и избирательная охота 
на крупных млекопитающих, которые всё 
же вписывались в формулу «человек есть 
часть природы» и сопровождались само-
восстановлением биоты. Правда, и в том, 
и в другом случаях эволюционный отбор 
биоты под контролем первобытного че-
ловека шёл нарастающим темпом, влияя, 
например в случае с охотничьей фауной, 
на наследуемый экстерьер животных и на 
предрасположенность к одомашниванию, 
а в случае возрастающего действия огня 
— на формирование целого комплекса пи-
рогенных фитоценозов, включая сосняки, 
маквис, гарригу, чапараль, саванны, сте-
пи, прерии, вальды, вельды и пр. (Тишков, 
2003, 2005а,б).

2. Мировоззренческие основы 
биогеографии антропоцена 

Ранее (Тишков, 1998, 2011; Котляков, 
Тишков, 2009) было показано, что раз-
витию современной географии мешает 
недостаточный уровень её гуманизации 
и отсутствие чётких нравственных прин-
ципов во взаимодействии с практикой, в 
первую очередь отсутствие механизма 
ответственности перед будущими поко-
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лениями за интеграцию географических 
знаний и географических прогнозов в по-
вседневную деятельность человека. Как 
ни странно, но именно недостаточный 
учёт в анализе и синтезе географических 
знаний актуальной картины приводит к 
ложному представлению о безграничных 
масштабах экстраполяционной значимо-
сти географических данных, полученных 
при изучении т. н. «природных ландшаф-
тов», «природных состояний», «фоновых 
параметров среды», «ненарушенных тер-
риторий», «популяции в естественных 
местообитаниях» и т. д. Например, сведе-
ния о фауне степного заповедника имеют 
ограничения экстраполяции в пределах 
2–3% от прежнего ареала степной зоны, а 
данные о составе флоры и растительности 
зрелых девственных средне- и южно-та-
ёжных лесов Европейской части России 
— в диапазоне 10–15% от площади при-
родной зоны. 

Современные исследования биогео-
графов на охраняемых природных терри-
ториях и на небольших участках сохра-
нившейся природы, по сути, малоценны 
для географических экстраполяций. Так, 
биогеографические характеристики вну-
тренних водоёмов страны настолько 
трансформированы изменениями гидро-
химических параметров (например, их 
трофности), преднамеренной и непред-
намеренной интродукцией фауны, что 
все их географические сопоставления и 
заключения по результатам анализа со-
става и функционирования экосистемы 
возможны лишь при учёте антропогенной 
составляющей в структуре, функциониро-
вании, динамике и эволюции. Большин-
ство современных ландшафтов, экосистем 
и биот Северной Евразии, а также многих 
других регионов планеты, представляет 
собой результат тысячелетнего контроля 
со стороны хозяйственной деятельности 

человека и сопровождающих её процес-
сов трансформации — роста частоты 
пожаров и рубок леса, усиления выпаса 
скота, развития эрозии, регуляции стока, 
загрязнения среды, эвтрофирования водо-
ёмов и интенсивного накопление донных 
отложений, фрагментации ландшафта, из-
быточности и избирательности промысла 
охотничьей фауны, контроля численности 
популяций хищных животных и т. д.

Ещё в середине XIX в. известный не-
мецкий географ К. Риттер писал, что Зем-
ля не только самостоятельно развивается, 
но и служит ареной многообразной дея-
тельности человека. Этот тезис с большой 
определённостью пропагандировал Джон 
Марш в США, подчёркивавший активный 
характер воздействия общества на при-
роду. В его книге «Человек и природа» 
1866 г. деятельность людей сравнивалась 
с мощным геологическим процессом, вы-
двигался призыв к изучению этого факто-
ра. А видный французский географ Элизе 
Реклю считал, что современную природу 
необходимо понимать как результат есте-
ственного и антропогенного воздействий 
и определённо указывал, что география 
является социальной наукой, которая 
стремится установить гармонию приро-
ды и человека (Котляков, Тишков, 2009).

Именно в таком мировоззренческом 
окружении создавались основы совре-
менной отечественной физической гео-
графии, в т. ч. трудами представителей 
школы В.В. Докучаева — Г.Н. Высоцким, 
Г.Ф. Морозовым, Л.С. Бергом, А.А. Бор-
зовым, В.Н. Сукачёвым, Р.И. Аболиным, 
А.А. Григорьевым и др. Л.С. Берг считал, 
что «география есть наука о ландшафте», 
а конечной целью географических ис-
следований является изучение и описа-
ние ландшафтов, как природных, так и 
культурных. Но надо понимать, что гео-
графия конца XIX в. была противоречи-



410 А.А. Тишков

ва в отношении определения предмета и 
содержании, что служило выражением её 
«дуалистического» характера, пытающе-
гося соединить знания о природе Земли, 
преобразуемой человеком, со знаниями о 
человеке и обществе. 

Господствующим направлением этого 
периода в географии, в противовес мне-
нию Э. Реклю, было естественнонаучное 
направление русской школы, во многом 
перенявшей взгляды А. Геттнера (1925). 
Ещё А.Н. Краснов называл географию 
«философией естествознания», подраз-
умевая её синтетическое содержание и 
обязательную актуализацию предмета 
исследований, т. е. учитывающую ан-
тропогенную составляющую (Голубчик 
и др., 1998). А. Геттнер (1925), будучи 
сторонником единой географии, сводил 
её к страноведению и ландшафтоведе-
нию, рассматривая человека и послед-
ствия его деятельности как компоненты 
природного ландшафта. По нашему мне-
нию, отход от «геттнеровской географии» 
привёл многих российских географов к 
методологической ошибке — к отказу 
от актуализации исследований, к обяза-
тельному разделению предмета и объекта 
исследований на «природные» и «непри-
родные», к нежеланию воспринимать, как 
писалось в некоторых публикациях 1940-х 
и 1950-х гг., идеи «буржуазной геогра-
фии» о «заполненном пространстве», где 
всегда присутствует человек и следы его 
деятельности. Ведь по А. Геттнеру гео-
графия — хорологическая наука о земной 
поверхности, изучающая пространство 
и пространственные взаимоотношения, 
где предмет исследований — «индиви-
дуальные земные пространства и места», 
«устойчивые взаимоотношения в каждой 
местности» (Геттнер, 1925, с. 55). Чело-
век с его духовной культурой и хозяй-
ственной деятельностью является частью 

любого ограниченного пространства. По 
сути, именно такое понимание предмета 
исследований делали географию наукой, 
изучающей антропоцен, — в противовес 
другим естественным наукам, изучаю-
щим прошлые состояния природы, вне 
глобального воздействия человека. 

Хорологическая концепция А. Гет-
тнера не акцентировала развитие про-
странственных отношений во времени 
и давала «конечную» картину. Особенно 
жёсткой критике, хотя и не всегда объек-
тивной, идеи А. Геттнера подверглись в 
1940-х и  1950-х гг. в рамках травли Л.С. 
Берга и А.А. Григорьева (см.: Тишков, 
Мурзаева, 2008; Тишков, 2015а). Пик этих 
абсурдных обвинений, прозвучавших в 
многочисленных статьях и в выступлени-
ях сотрудников Института географии на 
специальном заседании Учёного совета, 
пришёлся на начало 1950-х гг. Приведу 
цитату из статьи В.А. Витизевой (1950, с. 
96), будущего видного экономгеографа и 
ректора Сыктывкарского государственно-
го университета, а в те годы — аспирантки 
института: 

«У этих учёных [Л.С. Берга и А.А. Гри-
горьева. — А.Т.] имелись крупные теорети-
ческие ошибки. Представ ления академика 
Григорьева о «едином географическом про-
цессе» как предмете географической науки 
далеки от маркси стской постановки этого 
вопроса. Он со вершал грубую ошибку, сме-
шивая законы развития природы с законами 
обществен ного развития. Академик Григо-
рьев отка зался от своей порочной теории, 
однако аналогичные, ошибочные взгляды 
ещё со хранились у многих географов. У 
академи ка А. А. Григорьева имеются и дру-
гие теоретические ошибки. Нельзя, напри-
мер, согласиться с его «законом интенсив-
ности фи зико-географического процесса», 
якобы при сущего различным природным 
зонам, и др. Не меньший вред причинили 
теоретиче скому фронту географии ошибки 
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и других географов. «Гармоническое» пони-
мание ландшафта, хорологический подход к 
гео графии, геттнерианская классификация 
наук, которые ранее отстаивал Л.С. Берг и 
которых придерживаются ещё поныне не-
которые ландшафтоведы, ничего общего не 
имеют с диалектическим материализ мом». 

А.Г. Исаченко (1971), как бы продол-
жая эстафету политизированных дискус-
сий в географии начала 1950-х гг., писал: 
«Геттнеровская хорологическая концеп-
ция в известной мере может рассматри-
ваться как вершина буржуазной геогра-
фии конца XIX – начала XX вв., но вместе 
с тем и как наиболее концентрированное 
выражение её кризиса» (с. 255). Спустя 
более 40 лет он повторил эти мысли при-
менительно к анализу становления ланд-
шафтоведения в России (Исаченко, 2014). 

Идеи создания теории единства ак-
туальной географии, у которой предмет 
исследований — меняющаяся под воз-
действием человека Земля, — уступили 
место стремительному дроблению науки 
на мелкие дисциплины, каждая из кото-
рых строила свою методологию исходя 
из постановки «чистого опыта» без учё-
та воздействия человека на объект её ис-
следований (климат, воды, рельеф, почвы, 
растительность, фауну), убирая человека 
из ландшафта, а значит и отдаляя обще-
ственную географию (экономическую, со-
циальную, политическую) от физической 
географии и делая всё более невозможным 
их единство и страноведческий синтез. 
Для биогеографии такой подход оказал-
ся чреват методологическим кризисом, в 
основе которого — позиция «вижу одно, 
а пишу о другом» и не всегда удачные по-
пытки соединить принципы классической 
биогеографии с подходами синтеза знаний 
о современном распространении организ-
мов на Земле. В этой ситуации постановка 
вопроса об антропоцене не имела бы под 

собой никаких фундаментальных основ. 
Мы же стоим на позициях, что в геогра-
фии и тем более в биогеографии пришло 
время актуализации предмета и объекта 
исследований.

Несомненно, оценка роли необратимо 
преобразующего природу Земли антропо-
генного фактора получила воплощение 
ещё в первой половине ХХ в. в работах 
В.И. Вернадского (1994). Эта сила меняет 
биогеохимические процессы и в конечном 
итоге перестраивает естественные циклы 
миграции вещества и потоки энергии, в 
т.ч. углерода. Преобразование биосфе-
ры под влиянием осознанной человече-
ской деятельности, по В.И. Вернадскому 
(1994), приведёт к становлению ноосфе-
ры: «как мы увидели, геологически мы 
переживаем сейчас выделение в биосфе-
ре царства разума, меняющего коренным 
образом и ее облик, и ее строение, — но-
осферы» (с. 127). 

Можно по разному оценивать соотно-
симость концепции антропоцена с идеями 
К. Риттера, Дж. Маршала, Э. Реклю, А. 
Геттнера, В.В. Докучаева и В.И. Вернад-
ского, но важно признать методологиче-
скую ценность всех подходов, которые 
способны интегрировать географические 
знания и прогнозы в повседневную дея-
тельность человека, не отдаляя (разделяя) 
и не противопоставляя человека и приро-
ду, что с нашей точки зрения можно счи-
тать нарушением норм географической 
этики (Котляков, Тишков, 2008, 2009). 
Определив начало новой геологической 
эпохи — антропоцена, мы по сути преду-
преждаем человечество о коренных, часто 
необратимых и негативных в отношении 
качества окружающей среды, перестрой-
ках природы, а с другой — даём геогра-
фический прогноз как мощный научный 
инструмент, который по определению 
будет востребован обществом. Кроме то-
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го, мы подчёркиваем условность таких 
понятий в географии, как «ненарушен-
ная природа», «природный ландшафт», 
«фоновый мониторинг» и вслед за Удо 
Шикхоффом (Schickhoff et al., 2014) отме-
чаем, что именно биогеографии как наука 
со сложившимся синтетическим характе-
ром, многообразием междисциплинарных 
подходов и методов при актуализации 
объектов и явлений способна индикатив-
но подтвердить начало нового этапа раз-
вития природы Земли и необратимость её 
изменений. А принимая во внимание по-
ложения, выдвигаемые Эккартом (Eckart, 
2010), действительно можно говорить и о 
«новом шансе» для развития географии, 
который даёт актуализация меняющейся 
природы, или об эволюционном напол-
нении методологии актуальной биогео-
графии (Cox, Moore, 1993; Тишков, 2013).

В отличие от предшественников (Edi-
torials, 2011; Steffen et al., 2011), автор 
настоящей статьи отодвигает границы 
начала антропоцена в Северной Евразии 
на первые века нашего времени, на кли-
матический период «римского оптимума» 
— около 2000 лет назад (Тишков, 2015а). 
В то время оказалось возможным массо-
вое расселение народов, были внедрены 
новые технологии земледелия, железные 
орудия, активно использовалась в хозяй-
стве одомашненная лошадь, за счёт чего 
стали доступны для освоения значитель-
ные водораздельные пространства Евра-
зии, а не только её прибрежные террито-
рии вблизи морей, озёр и рек.

3. Современные биогеографические 
тренды и старт антропоцена 

Анализ палеоклиматической, палеоге-
ографической и палеоэкологической ин-
формации показывает, что рубежность в 
динамике развития (естественной циклич-
ности и трендах) природы наступила во 

второй половине голоцена после завер-
шения атлантического оптимума и фор-
мирования системы и границ природных 
зон, близких к современным (около 5 тыс. 
лет назад). В этот период очаговые антро-
погенные трансформации естественной 
растительности в результате выжигания 
и рубки лесов, переложной системы рас-
пашки и пастьбы, регулирования стока 
рек и их последствий (например, смыв 
почв в результате водной эрозии) стали 
приобретать фронтальный характер на 
материках, меняя необратимо дигрессив-
но-демутационные ряды сукцессий по со-
ставу участвующих в них видов растений 
и животных и по скорости восстановления 
до исходного состояния. Мощные цивили-
зации Европы, Северной Африки, Азии, 
Северной и Латинской Америки в период 
атлантического оптимума и в последую-
щие продолжительные периоды потепле-
ния, когда средние температуры и коли-
чество осадков были выше современных 
показателей, получили дополнительные 
импульсы развития. Происходило рас-
ширение зоны хозяйственного освоения 
суши до пределов, допустимых с позиций 
доступных на тот период времени техно-
логий — управления огнём (направлен-
ные палы на пастбищах, использование 
огня при охоте и подсечно-огневое зем-
леделие), обработки земли, приготовле-
ния и запасания пищи, освоения водных 
транспортных путей, селекции в зерновом 
производстве и животноводстве, защиты 
от сезонных похолоданий. 

Остановимся на выявляемых трендах 
изменений биоты и их соотнесении с вре-
менным континуумом старта антропоцена 
Северной Евразии.

1. Как было отмечено выше, старт 
антропоцена приходится на период око-
ло 2000 лет назад с временным конти-
нуумом в разных регионах Северной 
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Евразии в несколько веков. Например, 
это наблюдалось на Русской равнине с 
окончанием энеолита и начала железно-
го века, когда происходила череда исто-
рически значимых и зафиксированных 
климатических событий последних двух 
тысячелетий: так называемый «римский 
оптимум» (II–III вв.), холодная эпоха Ве-
ликого переселения народов (V–VI вв.) и 
средневековый климатический оптимум 
(X–XII вв.). Именно в этот отрезок исто-
рии Земли и цивилизации определился 
синергетический эффект, возникший при 
фронтальном (а не ленточно-очаговом, 
как было ранее) расселении как результат 
единовременного хозяйственного освое-
ния новых территорий и сопутствующих 
им глубоких климатических изменений. 

В это время границы Ойкумены антич-
ного мира максимально расширились, а 
в большинстве споро-пыльцевых спек-
тров климатогенные циклы обилия тех 
или иных групп растений сменились их 
устойчивыми антропогенными трендами, 
заметным стал спектр пыльцы вторичной 
растительности и культивируемых злаков 
и сорняков. Например, для регионов «но-
вого освоения» европейскими народами в 
период «римского оптимума» в подзоне 
хвойно-широколиственных лесов Валдай-
ской возвышенности на рубеже 1900 лет 
назад в торфяных отложениях отмечено 
резкое сокращение обилия пыльцы ели 
и широколиственных пород и домини-
рование сосны с одновременным ростом 
обилия пыльцы злаков (Климанов и др., 
2010).

2. В отношении фауны Северной Евра-
зии также можно выделить как минимум 
три биогеографически значимых тренда 
после атлантического оптимума: а) за-
вершение процесса вымирания предста-
вителей «плейстоценовой фауны» — ов-
цебыка, тура, дикой лошади, бизонов и др. 

(Флеров, 1955); б) сравнительно быстрое 
расселение на бывшие лесные территории 
млекопитающих открытых пространств, 
например, в пределах лесостепной и лес-
ной зоны центральных районах Европей-
ской равнины — волка, лисицы, чёрного 
хоря, обыкновенного ежа, европейского 
крота, водяной полёвки, полевой мыши, 
обыкновенной полёвки и др., а также ге-
мисинантропов и синантропов (домовой 
мыши, серой крысы и др.); в) синергизм 
воздействия человека и изменений кли-
мата, выразившийся в необратимых или 
долгообратимых для осваиваемых ланд-
шафтов изменениях — обезлесивание, 
фрагментация за счёт мелкоконтурности 
аграрного освоения, истощение и смыв 
почв, выполаживание рельефа, трансфор-
мация стока рек, изменение дренажа тер-
риторий, заиливание и зарастание малых 
рек и озёр, закрепление пасквальных и 
пирогенных субклимаксов растительно-
сти. Они вызвали такие же необратимые 
перестройки локальных фаун — обе-
днение аборигенного состава, появление 
мощного адвентивного и синантропного 
комплекса. 

Следует привести здесь высказывание 
Н.К. Верещагина (2002) в отношении по-
следнего ключевого в истории фауны Зем-
ли периода, называемого им «техноцен». 
Ссылаясь на книгу Ф. Харпера о редких 
и исчезающих видах животных (1945 г.), 
он отмечает, что за последние 2000 лет на 
земном шаре вымерло 106 форм (видов и 
подвидов) зверей, в том числе в Европе — 
6, в Азии — 3, в Северной Америке — 27, 
в Африке — 9, в Вест-Индии — 41. Осо-
бенно интенсивно с чётким трендом про-
цесс вымирания млекопитающих и птиц 
проявился в последние 500 лет (Флинт, 
2002; Тишков, 2005а,б).

3. Если принять во внимание возмож-
ности расселения древнего человека по 
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водным путям — по рекам и прибреж-
ным мелководьям озёр и морей, а также 
пешими сезонными переходами со сменой 
истощающихся местообитаний, то само 
расселение не давало эффекта фронталь-
ного освоения суши. Это оказалось воз-
можным только после одомашнивания 
лошади, которое, согласно оценкам ар-
хеологов и палеонтологов (Anthony et al., 
2000), происходило в степях Северной 
Евразии в начале IV тысячелетия до н. э. 
Кроме того, были отмечены изменения в 
культуре и хозяйстве населения, которое 
занималось коневодством. Домашние по-
роды лошадей появились во второй поло-
вине III тысячелетия до н. э. После этого 
домашняя лошадь стала частью культуры 
большинства народов Евразии и исполь-
зовалась как в военных целях, так и в 
аграрном производстве. Несомненно, что 
если искать индикатор начала антропоце-
на, то он — в широком повсеместном ис-
пользовании лошади как объекта мясного 
и молочного животноводства, транспорт-
ного, гужевого, тяглового, охотничьего и 
военного средства. Оно позволило, напри-
мер, степным индоевропейским народам 
сравнительно быстро заселить и значи-
тельно преобразовать в требуемом направ-
лении (лесо-поле-луговой, лесо-луговой и 
лесостепной ландшафты) огромные про-
странства Северной Евразии от Тихого 
до Атлантического океана. Совокупно с 
другими народами, использующими для 
этих же целей северного оленя, верблюда, 
яка и др., в антропогенное преобразова-
ние были включены обширные области 
распространения многолетней мерзло-
ты, субаридные и аридные земли, горные 
территории. 

Конкурентные преимущества народов, 
имеющих в своём хозяйстве такое поли-
функциональное средство для жизни, как 
лошадь, очевидны. К тому же домашняя 

лошадь, численность которой искусствен-
но поднималась, выступила мощным кон-
курентом крупным травоядным млекопи-
тающим, в т. ч. своим диким сородичам, 
ускорив вымирание некоторых из них на 
просторах Евразии. 

4. Глубоким необратимым фактором 
влияния на биогеографические рубежи 
Северной Евразии и статус отдельных 
биотических регионов в этот период 
стала первая после оптимума голоцена 
антропогенная трансформация границ 
природных зон, расширение областей 
распространения вторичной раститель-
ности (мелколиственных лесов, сосняков, 
суходольных лугов, сбитых перевыпасом 
степных пастбищ, трансформированных 
пойменных лесо-луговых комплексов). 
Это достаточно ярко проявляется при 
анализе споро-пыльцевых спектров го-
лоценовых торфов в разных регионах и 
показывает близость времени активной 
трансформации климаксной раститель-
ности и наличие определённого лага в 
воздействии человека на растительный 
покров и в его реакции. Сложившийся к 
началу нашего времени на больших про-
странствах нового освоения Северной 
Евразии (периферия Ойкумены) пере-
ложный способ использования земель не 
позволял растительности восстановится 
до исходного (климаксного) состояния, а 
частота воздействий (выжигания, рубок, 
распашки, пастбищного сбоя, водной 
эрозии, дефляции, эвтрофирования почв 
и вод) стимулировала формирование суб-
климаксной растительности на всём про-
странстве, пригодном для жизни. 

То есть смысл биогеографических 
трен дов и старта антропоцена следует 
искать не только и не столько в сопостав-
лении составов региональных флор и фа-
ун, сколько в филоценогенезе в целом и 
в тех его проявлениях, которые связаны 
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с антропогенной трансформацией сук-
цессионных систем (Разумовский, 1981; 
Тишков, 2005а,б, 2009). С.М. Разумов-
ский (1981) писал: «ареал сукцессионной 
системы мы обозначили как ботанико-
географический район. Во времени су-
ществование системы на конкретной тер-
ритории также ограничено тем периодом, 
пока климат на этой территории остаётся 
в пределах амплитуды. При чрезмерном 
изменении климата система либо мигри-
рует вслед за перемещением климатиче-
ских районов (географическая смена), ли-
бо, если миграция невозможна, погибает, 
освобождая площадь для новых систем, 
возникающих в результате филоценогене-
тических преобразований» (с. 220). 

Например, эти эффекты мы наблюда-
ем при реконструкции развития расти-
тельности Валдайской возвышенности 
по данным споро-пыльцевого анализа 
торфяных отложений (Тишков, 2005а,б, 
2010, 2015а; Климанов и др., 2010). Под 
воздействием климатических циклов по-
стоянно, с инерцией в несколько сотен 
лет, на территории исследованного рай-
она (Валдайское поозерье) происходили 
внутриландшафтные перестройки рас-
тительного покрова. Число выявляемых 
циклов колебаний климата и синхронных 
максимумов представленности в споро-
пыльцевых спектрах элементов зональной 
флоры существенно разнятся, что связано 
прежде всего с инерционностью первич-
ных сукцессий, продолжительность ста-
дий которых для лесной растительности 
выше, чем климатические циклы голоцена 
(Тишков, 2015а). 

Эта особенность также показывает 
отличие голоцена от антропоцена, в ко-
тором климатогенные сукцессии имеют 
подчинённое положение по отношению 
к антропогенным, что и демонстрирует 
споро-пыльцевой и ботанический ана-

лиз современных отложений, включая 
торф, сапропель, погребённые почвы и 
пр. Тренд последнего похолодания вы-
ражен от малого климатического опти-
мума к настоящему времени (последнее 
тысячелетие). Это корреспондируется 
с некоторыми прямыми и косвенными 
данными в динамике природы, хозяйства 
и населения. Для рассматриваемого рай-
она Валдайской возвышенности это: 1) 
необратимое сокращение площади широ-
колиственных и хвойно-широколиствен-
ных лесов, 2) колебания интенсивности 
аграрной деятельности при общем тренде 
к её снижению, 3) поступления в водоёмы 
твёрдого стока с эродированных склонов. 
К этим признакам следует отнести: 4) про-
явление «неореликтового» характера рас-
пространения на Валдае некоторых видов 
животных неморальной фауны, например 
фауны дубрав (желтогорлая мышь, сони) 
и фауны лесо-поле-лугового ландшафта 
(косуля, заяц-русак, серая куропатка), 5) 
сохранение на некоторых болотах релик-
товой гляциальной флоры (например, Be-
tula nana, Saxifraga hirculus), 6) замедле-
ние темпов развития мезотрофной каймы 
верховых болот. 

Хозяйственная деятельность человека 
в зависимости от характера и частоты на-
рушений растительного покрова, как один 
из факторов филоценогенеза, за счёт си-
нергизма с действиями меняющегося кли-
мата сформировала в последние тысяче-
летия на пространстве Северной Евразии 
и в других регионах Земли беспрецедент-
ное разнообразие синтаксонов вторичной 
растительности и природно-антропоген-
ных комплексов фауны. Пределы сукцес-
сионной динамики растительности, от-
слеживаемые локальной фауной, в наше 
время представлены рецидивными (при 
увеличении частоты нарушений — пожа-
ров, рубок леса, распашки, интенсивного 
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выпаса скота и пр.), диаспорическими 
(уничтожение на больших пространствах 
климаксной растительности и доминантов 
растительных сообществ), пирогенными 
(за счёт увеличения частоты пожаров — 
«оборота огня»), постагрогенными (при 
переложной системы земледелия) и про-
чими субклимаксами (Исаков и др., 1986; 
Тишков, 2012).

Максимум хозяйственного освоения 
ландшафтов Евразии (существенно боль-
ший, чем современный) был достигнут, 
например, на севере и северо-западе Рус-
ской равнины в древнерусский период 
(Х–XV вв.), когда при сохранении под-
сечно-огневого земледелия (для созда-
ния отрубов, хуторов, освоения лесных 
незанятых участков) активно внедрялась 
и трёхпольная система землепользова-
ния вокруг деревень. Ярким примером 
этому служит наследуемая фрагменти-
рованность ландшафта (Белоновская и 
др., 2014), обилие жальников (общинных 
кладбищ), городищ и поселений этого 
периода, обнаруженных археологами 
на северо-западе Европейской России, 
где выявляется повсеместность хозяй-
ственной деятельности в древнерусскую 
эпоху. Например, на Валдайской возвы-
шенности особое внимание обращает 
на себя плотность поселений по берегам 
озёр Валдайское, Ужин, Вельё, Боровно, 
рек Полометь, Валдайка, Шегринка и др. 
Эти территории были одними из самых 
густонаселенных в конце I тысячелетия 
н. э. и имели наиболее высокие антропо-
генные нагрузки на аборигенную фауну 
и её местообитания (Кузнецов, Тишков, 
2012). Причины перестроек фауны в древ-
нерусский период освоения Валдайского 
поозёрья определяются следующим.

Во-первых, в этот период интенсивно 
опромышлялись угодья с пушными зверя-
ми — соболиные (Кириков, 1950, 1966), 

бобровые, выдровые, беличьи и другие, 
приуроченные к слабонарушенным лес-
ным угодьям.

Во-вторых, из-за отсутствия сети су-
хопутных дорог для транспортировки 
грузов, сплава леса и связей между насе-
ленными пунктами использовались малые 
и средние реки, берега которых осваива-
лись также под выпас, сенокосы, огороды, 
что привело к уничтожению пойменных 
местообитаний целого ряда млекопита-
ющих (бобр, выдра, европейская норка, 
выхухоль и др.).

В-третьих, впервые на состав фауны 
млекопитающих региона начинает влиять 
антропогенная фрагментация ландшафта, 
резко сокращается численность крупных 
млекопитающих (Кириков, 1950, 1966) — 
лося, бурого медведя, рыси, тура, косули, 
лесного тарпана. В результате возникают 
эффекты мелкоконтурности (недостаточ-
ности характерного пространства для соз-
дания убежищ и питания) и ремизности 
(недостаточности условий для защиты у 
животных открытых пространств); по-
следнее приводит к росту численности 
волка, лисицы, чёрного хоря, горностая, 
косули, зайца-русака.

В-четвёртых, разнообразие посевов, 
обилие мелкого и крупного рогатого 
скота и домашней птицы в соседстве с 
лесными угодьями создаёт условия для 
формирования ядра регионального фа-
унистического комплекса, связанного с 
аграрным производством и обитанием в 
хозяйственных постройках и жилых по-
мещениях (в локальной фауне оно состав-
ляет до 20–30%).

В-пятых, антропогенное преобразова-
ние растительного покрова и ландшафта 
в целом привело к изменению соотноше-
ния зональных и интразональных групп 
фаунистического комплекса, который из 
типичного бореального с незначительным 
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участием неморальных видов постепен-
но трансформировался в выраженный 
смешанный тип, в котором существенна 
роль видов лесо-поле-луговых, а уж затем 
представителей фауны таёжных лесов, 
хвойно-широколиственных и широколи-
ственных лесов. Также отмечается при-
сутствие гипоарктического элемента фа-
уны (дикого северного оленя, росомахи, 
белой куропатки). На баланс разных групп 
фаунистического комплекса, начиная с 
VIII–X вв., в рассматриваемом регионе 
стал влиять не климат, а хозяйственная 
деятельность. 

Как ни странно, но разные стратегии 
необратимого преобразования природ-
ного ландшафта у древних народов в по-
следние два тысячелетия давали сходные 
эффекты. 
Адаптационная стратегия, характер-

ная для ряда финно-угорских народов, 
внешне имитировала «вписывание» си-
стемы хозяйствования в природных ланд-
шафт. Леса, болота, пойменные комплек-
сы сохраняли физиономически близкие 
природным состояния, однако именно она 
привела за счёт диффузности расселения 
и избирательности в использовании ре-
сурсов к а) формированию наследуемой 
мелкоконтурной мозаики лесного ланд-
шафта и б) необратимой трансформации 
местной фауны, которая теряла некото-
рые компоненты (например, крупных 
хищников) и искусственно повышала 
численность других — например, лося, 
привлекаемого обилием вторичных ле-
сов и появлением низкорослой сосны на 
искусственно дренируемых небольших 
верховых болотах.
Стратегия крупноочагового и фрон-

тального преобразования ландшафта, 
свойственная древним славянским и сла-
вяно-балтским оседлым народам, приво-
дила к необратимым последствиям для 

биоразнообразия и соответствующим 
биогеографическим эффектам. Наилуч-
шим образом они описаны С.В. Кири-
ковым (1959, 1960, 1966, 1979), который 
выявил, как с трансформацией и фрагмен-
тацией лесных, лесостепных и степных 
ландшафтов последовательно происходит 
трансформация зональных и провинци-
альных фаунистических комплексов — 
исчезновение крупных хищников и ко-
пытных, замещение одних видов другими. 

Задолго до опытов по «преднамерен-
ной интродукции» и «обогащению фау-
ны», свойственных больше ХХ в., человек 
имел механизмы преобразования живот-
ного и растительного мира в нужном для 
него направлении: 1) одомашнивание и 
окультуривание, 2) избирательное унич-
тожение конкурентов (например, диких 
копытных на природных пастбищах) и 
хищников (например, вредящих птице-
водству и животноводству хищных птиц и 
зверей), 3) разведение охотничьей фауны, 
4) привлечение, биотехния и покровитель-
ственная охрана для подъёма численности 
некоторых, в т. ч. редких видов, 5) поддер-
жание за счёт сенокошения, выпаса, огня 
безлесных пространств с преобладанием 
травяной растительности. 

4. Неореликтовость в 
распространении биоты 
староосвоенных регионов 

Современное распространение многих 
представителей зональной биоты Север-
ной Евразии и их сохранившиеся место-
обитания имеют реликтовый характер 
(Исаков и др., 1986), т. к. их сингенез по-
лучил максимальное развитие и происхо-
дил в иных условиях окружающей среды, 
чем современные. В данном случае речь 
идёт не о реликтах прошлых климатиче-
ских эпох и периодов (гляциальных, тё-
плых, холодных, аридных, гумидных), а о 
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свидетелях периодов развития вне антро-
погенного влияния, вызывающего необра-
тимые последствия для растительности, 
животного населения, почв, рельефа и 
ландшафта в целом. Например, это могут 
быть острова леса в тундре в полосе отно-
сительного (антропогенного) безлесья. В 
таёжной зоне таковыми становятся старо-
возрастные леса с типичным бореальным 
фаунистическим комплексом. В светлох-
войных лесах Северо-Востока Сибири 
таковы фрагменты тёмнохвойных лесов 
из Picea obovata, которые из-за синерге-
тического эффекта аридизации климата, 
роста частоты пожаров и рубок практи-
чески исчезли в регионе в ХХ в. Абсо-
лютными реликтами «доантропогенной» 
эпохи в наше время стали сохранившиеся 
(частью восстановившиеся) массивы ши-
роколиственных лесов, пойменные дубра-
вы, степи на водоразделах степной зоны, 
саксаульники и различные кустарниково-
кустарничково-эфемеро вые экосистемы 
в пустынях, а также многие горные эко-
системы — степные, лесные и субальпий-
ские кустарниковые и луговые. 

По-видимому, такая постановка во-
проса вызовет недоумение у тех, кто 
занимается палеоэкологическими ре-
конструкциями и палеоландшафтными 
построениями на основе ботанических и 
палеонтологических остатков, встречая 
среди них повсеместно остатки предста-
вителей рецентной флоры и фауны. Но мы 
говорим о трендах и континууме старта 
необратимых изменений в составе и рас-
пространении современной биоты. 

Для иллюстрации эффекта рефуги-
альности в распределении современной 
зональной флоры и фауны рассмотрим 
распространение степной раститель-
ности Курской области. В современном 
агроландшафте собственно степные эко-
системы сосредоточены на склонах ов-

рагов, на пастбищных сбоях и выгонах и 
узкими полосами по границам сельскохо-
зяйственных угодий. К ним приурочены 
основные местообитания степной флоры 
и фауны. Такая картина освоения про-
странства внутри ареалов видов не влияет 
на региональные и локальные показатели 
биоразнообразия (например, локальные 
флоры и фауны на площадках 100 кв. км) 
и даёт повод говорить об отсутствии вы-
раженных трендов количественных пока-
зателей разнообразия биоты как в районах 
старого освоения, так и там, где человек 
стал интенсивно трансформировать при-
роду в последние столетия. Но достаточ-
но проанализировать долю редких видов 
и тенденции в динамики численности их 
популяций, как становится понятно, что 
угроза их исчезновения на локальном и 
региональном уровнях реальна как ни-
когда. Для стенотопных видов эта угроза 
ещё более актуальна, т. к. сами местооби-
тания и условия существования их попу-
ляций практически невоспроизводимы в 
процессе восстановительных сукцессий 
и при проведении специальных работ по 
экологической реставрации. 

5. Вымирание видов — 
главный тренд антропоцена

Глобальное биоразнообразие оцени-
вается (прогнозируется) в 14 млн видов 
(Groombridge, Jenkins, 2000). Но данные о 
количестве известных науке (выявленных 
и описанных) видов гораздо скромнее — 
всего 1750000 видов (табл. 1). 

Видовое богатство жизни на планете 
— наиболее «осязаемый» элемент био-
разнообразия. Оно создаётся в процессе 
видообразования, имеющего у разных 
групп организмов разные скорости. Если 
представить, что современное разнообра-
зие видов есть результат взаимодействия 
двух разнонаправленных процессов — 
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видообразования и вымирания видов, то 
приоритет остается всё же за первым. Это 
подтверждается тем фактом, что 94–99%, 
существовавших на Земле видов вымер-
ло задолго до появления человека с его 
способностями приспосабливать среду 
для своего существования, но наличие 
глобального видового пула — около 14 
млн видов, из которых большая часть так 
и остаётся не выявленной и не описанной 
учёными, свидетельствует о преоблада-
нии процесса видообразования. 

Иллюзия обратного тренда (преобла-
дания вымирания) складывается исклю-
чительно из-за своеобразного «сжатия 
времени»: прошлое многообразие жизни 
распределяется на 4 млрд лет эволюции 
жизни на Земле, а угрозы вымирания и 
реальные (фиксируемые документально) 

процессы вымирания, связанные с дея-
тельностью человека, оформились в по-
следние тысячелетия (табл. 2). Если ис-
ключить катастрофические воздействие 
на биоразнообразие биоцидного и эко-
цидного действия (извержение вулканов, 
глобальные наводнения, резкие измене-
ния климата, падения крупных метеори-
тов и пр.), то формирование разнообразия 
биоты, доставшееся человеку как «царю 
природы», — последовательный цикли-
ческий процесс биологической эволюции 
жизни. В нём появление новых, более 
прогрессивных и адаптированных форм 
становилось сигналом для вытеснения и 
последующего вымирания более прими-
тивных и неконкурентоспособных орга-
низмов. В такой трактовке естественный 
отбор выглядит своеобразным ситом для 

Табл. 1. Глобальное биоразнообразие Земли (обобщённо по: Groombridge, 
Jen kins, 2000).

Table 1. Global biodiversity on Earth (after Groombridge, Jenkins, 2000, 
genera lized).

Царство Тип/класс
Число 

известных 
видов

Предположительная 
оценка числа видов 

Бактерии 4000 1000000
Протисты 80000 600000
Позвоночные 
животные

Позвоночные, 
суммарно

52000 55000

Млекопитающие 4630
Птицы 9946
Рептилии 7400
Амфибии 4950
Рыбы и круглоротые 25000

Беспозвоночные 
животные

Насекомые и 
многоножки

963000 8000000

Моллюски 70000 200000
Нематоды 25000 400000
Ракообразные 40000 150000

Грибы 72000 1500000
Растения 270000 320000
ИТОГО 1750000 14000000
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сохранения и преимущественного воспро-
изведения определённого генетического 
разнообразия популяций, которое исходно 
включает бесконечное число комбинаций 
генов. Оно обеспечивает приспособление 
организмов практически ко всему много-
образию абиотических и биотических 
условий жизни — реально освоенных 
видами и потенциальных, пригодных для 
прямого освоения или освоения в резуль-
тате средообразующей деятельности жи-
вотных и растений. 

Исходя из этого имеются расчёты «бы-
строго» (в экспериментах по искусствен-
ному мутагенезу и генетической инжене-
рии, а также в природе у самоопыляемых 
растений) и «медленного» (за счёт реак-
ции на изменения среды in situ, при рас-
селении и освоении новых территорий с 
новыми параметрами среды или при воз-
никновении изоляции) видообразования. 

Так, «быстрое» видообразование мо-
жет охватывать десятки и сотни поколе-
ний: месяцы — в экспериментах генети-
ков, десятилетия, столетия и тысячелетия 
— в природе. Например, у некоторых ви-
дов манжеток (Alchemilla) и фиалок (Vio-
la) в процессе самоопыления происходит 
сравнительно быстрое закрепление при-
знаков, позволяющих в ряду нескольких 
поколений у части популяции проявиться 
новым видовым качествам, воспроизво-

димым в потомстве. Но достаточно часто 
появившиеся новообразования, а в не-
которых случаях и просто генетические 
химеры и гибриды близкородственных 
видов, исчезают, не найдя себе в прямом и 
переносном смысле «места под солнцем» 
(экологической ниши). «Быстрым» следу-
ет признать формирование в последние 
тысячелетия видов облигатных сорняков 
разных сельскохозяйственных культур, 
достаточно далеко ушедших от предковых 
форм, а также формирование популяций 
вредителей сельскохозяйственных куль-
тур, устойчивых к определённым ядохи-
микатам (устойчивость вырабатывается 
в ряду нескольких поколений). Послед-
нее характерно именно для антропоцена, 
который вызвал всплеск антропогенного 
(агрогенного) видообразования у расте-
ний-сорняков и насекомых-вредителей 
сельского хозяйства.

«Медленное» видообразование также 
вполне наглядно, т. к. демонстрирует у 
многих групп растений и животных дли-
тельное накопление новых качеств, по-
зволяющих им фенотипически, геноти-
пически и репродукционно обособиться, 
т. е. стать новым видом и самовоспроиз-
водиться в новом качестве. Свидетель-
ства о скорости видообразования в былые 
геологические эпохи даёт палеонтология 
в сочетании с геологическими свидетель-

Табл. 2.   Число вымерших видов и подвидов млекопитающих и птиц в период с 1600 
по 1975 гг. (по: Флинт, 2002).

Table 2. Number of the terminated species and subspecies of mammals and birds during 
1600 to 1975 years (after Flint, 2002).

Век Млекопитающие Птицы
Всего Видов Подвидов Всего Видов Подвидов

XVII 3 3 — 9 9 —
XVIII 11 8 3 9 9 —
XIX 26 18 8 68 34 34
XX 67 34 33 74 22 52
Итого 107 63 44 160 74 86
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ствами об изменении климата, времени 
расхождения материков, образования 
гор и водных преград, а соответственно, 
и изоляции отдельных популяций рас-
тений и животных, а также о появлении 
мощного средопреобразующего фактора 
— деятельности человека. Следует на-
помнить, что этапы формирования новых 
родов лошади от одного предка к другому 
и так до современного вида охватывали 
10–20 млн лет. На Галапагосских остро-
вах, образовавшихся всего около 1 млн. 
лет назад, обитает 13 видов дарвиновых 
вьюрков, имеющих одного предка. Срав-
нительно широкий спектр таксонов име-
ет скорость видообразования в пределах 
1000–100000 поколений, измеряемых пе-
риодами активной репродукции. У мно-
гих групп насекомых, у некоторых видов 
рыб, мышевидных грызунов и однолет-
них и двулетних растений Евразии плей-
стоценовые и голоценовые перестройки 
климата и связанных с ними изменений 
среды (потепления, похолодания, ариди-
зации, оледенения, рельефообразования 
и морских трансгрессий) стали фоном 
для формирования новых видов, ставших 
«ядром» новых зональных экосистем — 
чаще всего равнинных аналогов ранее 
существовавших в границах ледниковых 
рефугиумов горных экосистем. Да и вну-
тривидовая дифференциация в условиях 
позднеплейстоценовых оледенений и ран-
неголоценовой дегляциации происходила 
не миллионы лет, а ограничивалась тыся-
челетиями (условно «медленные» процес-
сы видообразования).

В целом, проблема баланса видообра-
зования и вымирания для территорий и 
акваторий разного размера решается по-
разному. Наиболее рельефно она про-
является в отношении островных биот. 
Р. МакАртур и Е. Уилсон (MacArthur, 
Wil son, 1967) предложили «теорию рав-

новесия», согласно которой заселение и 
возникновение на островах новых видов 
и вымирание уже поселившихся видов 
постепенно приходит в динамическое 
равновесие. Принципы островной биоге-
ографии вполне приложимы и к анализу 
актуального состояния биоразнообразия 
в антропоцене. В расширительной трак-
товке, применительно к «островам» со-
хранившейся природы в условиях аграр-
ного и индустриального ландшафта), они 
выглядят следующим образом (Тишков, 
2005а):

— процессы появления новых видов и 
вымирания для конкретной «островной» 
территории (акватории) в окружении ан-
тропогенно трансформированных эко-
систем вступают в динамическое равно-
весие;

— чем дальше «остров» (изолиро-
ванная территория с природными экоси-
стемами) от источника миграции видов 
(другой территории с аналогичными при-
родными экосистемами), тем медленнее 
происходит его насыщение видами, фор-
мирование зонального пула биоразноо-
бразия и относительно редких видов;

— чем богаче видовое разнообразие 
флоры или фауны, тем больше в них 
редких видов (шлейфа видов с низкой 
встречаемостью и численностью) и ин-
тенсивнее идёт их локальное вымирание 
(исчезновение из «островов» в данной 
части ареала);

— ни один «остров дикой природы» не 
имеет разнообразие, которое он имел бы, 
если бы был равной по площади частью 
сплошного распространения данного ти-
па экосистем (природных комплексов) на 
данной территории (часто уровень раз-
нообразия его биоты может быть выше);

— «острова» (природные ландшаф-
ты в окружении антропогенного ланд-
шафта, аграрного или индустриального) 
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демонстрируют более высокие скорости 
видообразования и микроэволюционных 
перестроек (обычно выше, чем скорости 
появления новых поселенцев), а показа-
телем этого процесса служит доля энде-
миков; реальным фактором микроэволю-
ционных процессов выступает фактор 
изоляции, который нарушает естествен-
ный обмен генетическим материалом у 
популяций растений и у популяций жи-
вотных; 

— генетический материал для видо-
образования на «островах» достаточно 
специфичный: «первичную селекцию» 
прошли виды, способные к выживанию 
на сравнительно небольших участках в 
окружении чуждой среды и к дальнему 
заносу (плодовитость, жизнеспособность, 
летучесть, зоохория и пр.), а также имею-
щие сравнительно «узкое» генетическое 
разнообразие исходных форм для эволю-
ции в условиях географической изоляции 
и слабого пресса других представителей 
биоты;

— острова природных ландшафтов в 
окружении антропогенного ландшафта 
«открыты» для расселяющихся видов, в 
т. ч. и для инвазий чужеродных видов (ча-
сто ведут себя как «губка», впитывающее 
биоразнообразие с окружающих террито-
рий и акваторий).

Пока человек ещё не способен к дей-
ствиям, сопоставимым по последстви-
ям с теми, что апробировала природа в 
отношении вымирания видов. И сейчас 
каждую минуту нарождаются и вымира-
ют виды, незаметно для человеческого 
глаза происходит мощная «генетическая 
работа», которая и есть глобальное дина-
мическое равновесие эволюционного про-
цесса, имеющего характерные времена, в 
редких случаях сопоставимые с челове-
ческими поколениями, но вполне доста-
точные, чтобы сглаживать возникающие 

тренды в ускорении или замедлении эво-
люционного процесса. А существование 
человека — это мгновение в развитии 
жизни на Земле.

В биогеографическом отношении вы-
мирание можно рассматривать как про-
цесс необратимой перестройки статуса 
отдельных биорегионов — элементов 
биогеографического деления планеты. 
Тарпан, тур, зубр, стеллерова корова и 
другие вымершие в последнее тысяче-
летие виды млекопитающих были для 
многих регионов Евразии дифференци-
рующими, информационно вполне зна-
чимыми для выделения биорегионов на 
уровне провинций и районов, т. е. очеви-
ден эффект для уточнения их биогеогра-
фического статуса.

Трансформация биогеографических 
рубежей — последствия изменений био-
разнообразия.

Как мы уже отмечали выше, реальное 
сокращение глобального биоразнообразия 
пока не имеет угрожаемых масштабов. 
Другое дело — угроза исчезновения ред-
ких видов в отдельных регионах планеты, 
уничтожение их местообитаний, сокра-
щение площадей девственных лесов, ис-
тощение биоресурсов морских и пресно-
водных водоёмов, инвазии чужеродных 
видов и, как следствие, формирование 
«островных», «очаговых», «разорван-
ных» (дизъюнктивных) и рефугиальных 
ареалов. Все общие суждения о глобаль-
ном снижении разнообразия на основе 
«арифметики видового богатства» надо 
отводить и принимать во внимание только 
конкретные региональные оценки, опира-
ющиеся на подтверждённую информацию 
о тенденциях изменения численности и 
состояния популяций видов, перешаг-
нувших порог репродукционной способ-
ности и не способных без поддержки со 
стороны человека восстановиться. И это, 
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по-видимому, при балансе и даже некото-
ром опережении темпов видообразования 
над вымиранием видов на современном 
отрезке времени. Для таксонов, состояние 
популяций которых угрожаемое (наруше-
ны механизмы природной репродукции), 
в 1949 г. прошлого века Международный 
союз охраны природы создал Комиссию 
по редким видам и начал действия по их 
спасению на глобальном уровне, стимули-
рующие соответствующие национальные 
программы.

Однако биогеографическая дифферен-
циация пространства, например, Север-
ной Евразии, ещё сравнительно недавно, 
несколько веков назад, была вполне адек-
ватной с позиций исторически сложив-
шейся организации биоты. Картографи-
ческий анализ системы границ ареалов 
млекопитающих Северной Евразии и их 
симперат на XVII–XVIII вв., реконструи-
руемой в лаборатории биогеографии Ин-
ститута географии РАН, показал, что на 
рассматриваемый период (антропоцен) на 
пространстве Северной Евразии:

1. Прослеживаются некоторые исто-
рически сложившиеся к «малому ледни-
ковому периоду» биогеографические ру-
бежи — арктический (симперата южных 
границ распространения арктических 
видов), степной меридиональный, горные 
(кавказский, среднеазиатский, южно-си-
бирский, дальневосточный) и прибреж-
ный тихоокеанский.

2. Уральский хребет, долины рек Вол-
га, Енисей и Лена ещё несколько веков 
назад не выступали исторически сложив-
шимися биогеографическими границами, 
хотя можно предположить, что в перспек-
тиве они могли бы стать мощными рубе-
жами в распространения видов млекопи-
тающих на просторах Северной Евразии 
— хотя бы потому, что здесь проходит 
рубеж распространения народов (этносов) 

с разным характером хозяйствования и от-
ношения к аборигенной биоте.

3. Биогеографический парадокс — 
ещё в XVII в. не проявлялась сущест-
венно (т. е. достаточно для включение в 
био географическую дифференциацию 
континента) рубежность в распростра-
нении лесных (бореальных и немораль-
ных) видов млекопитающих в пределах 
рассматриваемой территории (южнее и 
западнее таковые наверняка имелись), 
что достаточно ярко подтверждается от-
сутствием симперат на условных кли-
матических (не биотических) границах 
степной и лесной зон на Русской равни-
не, в Сибири и Забайкалье. Это важно 
отметить для XVII–XVIII вв., так как 
спустя два века на той же Русской рав-
нине сформируется «дифференцирую-
щий» биогеографический рубеж высоко-
го ранга между степью и лесной зонами 
(на уровне провинции), который помимо 
распространения млекопитающих будет 
индицироваться и биоразнообразием 
фаунистического комплекса птиц и на-
секомых.

4. Видимая рефугиальность и энде-
мичность в распространении видов мле-
копитающих Северной Евразии чётко 
прослеживается для горных регионов 
(Кавказ, Копетдаг, Памир, Тянь-Шань, 
Алтай и Саяны, Сихоте-Алинь), но конти-
нуум границ распространяется и на пред-
горья. Например, это касается дальнево-
сточного и переднеазиатского леопарда, 
амурского тигра и др.

5. В XVII–XVIII вв. выделялись сло-
жившиеся ещё в I тысячелетии н. э. антро-
погенные феномены в биогеографической 
дифференциации Северной Евразии, а 
именно биомы: а) восточно-европейский 
лесо-поле-луговой, сформировавший-
ся на месте полосы широколиственных, 
хвойно-широколиственных и южно-та-
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ёжных равнинных лесов, б) евразийский 
пасквальный степной с западными био-
географическими рубежами — на Бал-
канах (понтийские и субсредиземномор-
ские варианты), на Дону и Нижней Волге 
(понтийско-туранские варианты), Южном 
Урале и юге Западной Сибири, опреде-
ляемый границами многолетних кочёвок 
многомиллионных стад Орды. Наряду со 
сложившимися ранее антропогенными 
средиземноморским и среднеевропей-
ским лесо-луговыми биомами, в послед-
ние два тысячелетия они представляли 
полностью преобразованную человеком 
область Земли с новой биогеографической 
феноменологией.

Понимание новой феноменологии в 
биогеографии особенно важно для соз-
дания универсальной системы биогеогра-
фических знаний и биогеографического 
(биотического) районирования, в основе 
которых должны быть актуальные диф-
ференцирующие характеристики биоти-
ческих комплексов и биотических регио-
нов (Тишков, 1993, 1995, 2005а,б, 2015а; 
Мордкович, 2005; Петров, 2006), учиты-
вающие не только единство исторических 
корней, но и соответствие меняющейся на 
глобальном и региональном уровнях под 
воздействием природных и антропоген-
ных факторов природе. Ставя в основу 
анализа биогеографии Северной Евразии 
исторический фактор, мы уводим от вни-
мания всё актуальное, что происходит с 
биотой последние два тысячелетия. 

Так, из наиболее современных в био-
географическом анализе здесь выделяет-
ся сопоставление этапов дегляциации и 
формирование комплексов арктической, 
бореальной, неморальной и степной 
биот, размещение рефугиумов, оценки 
реликтовости, асимметрия в развитии 
биоты атлантического и тихоокеанского 
секторов материка. Всё это происходит 

уже под контролем человека, совершен-
ствующего орудия охоты и земледелия и 
использующего для этого огонь. Но что 
это — историческое или актуальное? С 
позиций «характерного времени» станов-
ления биоты — актуальное: ведь, насле-
дуя биоразнообразие, новые зональные 
ландшафты наследуют его циклы и трен-
ды, способности видов к расселению. А 
человек настолько давно и глубоко преоб-
разует природу на региональном уровне 
в нужном ему направлении, что перестал 
считаться «частью природы» и в отноше-
нии новой биогеографической феномено-
логии реально стал дифференцирующим 
«внешним» фактором, который:

— за счёт создания вдоль южной гра-
ницы Арктики полосы относительного 
безлесья расширил на юг область распро-
странения арктических видов;

— с увеличением частоты пожаров, 
рубками, избирательным преследованием 
промысловой фауны существенно изме-
нил широтные и меридиональные рубежи 
лесных биомов как на северном, так и на 
южном пределах;

— также, используя пожары и направ-
ленные палы, интенсивный выпас, много-
летние циклы переложной пастьбы, вы-
теснение диких копытных, посредством 
меридионального азиатско-европейского 
биотического обмена степной фауной и 
флорой (с кочевыми скотоводами и во-
инами) в последние тысячелетия уста-
новил антропогенные рубежи степного 
биома;

— в этот же отрезок времени полно-
стью преобразовал ландшафты и биоты 
гор, окаймляющих Северную Евразию с 
юга, что сказалось на состоянии приле-
гающих к ним предгорных и равнинных 
территорий, причём первые получили до-
полнительный стимул для формирования 
зоны плодородных почв для аграрного 



425 Биогеография антропоцена

хозяйства, а вторые — неустойчивый во-
дный режим территорий.

6. Факторы трансформации 
биоразнообразия в антропоцене

Для понимания биогеографических 
особенностей антропоцена Северной Ев-
разии важно выделить некоторые основ-
ные факторы трансформации региональ-
ного биоразнообразия.

1. Огонь и биоразнообразие. Данная 
проблема по древности своего проявления 
имеет приоритет среди других. Напри-
мер, большинство лесных пожаров в наше 
время возникает по вине человека — от 
40 до 95%. Но огонь играл значительную 
роль в динамике девственных лесов и до 
активного их освоения первобытными 
людьми. Так, структура, ритмика функ-
ционирования, сукцессионная динамика 
многих типов лесов сформировались под 
воздействием «природного» огня. К ним 
относятся, например, большинство типов 
сосняков (Pinus spp.), лиственничников 
(Larix spp.), дубрав (Quercus spp.). Огонь 
повлиял на процесс видообразования и 
выработку у растений различных при-
способлений для выживания при пожарах 
и быстрой реабилитации после действия 
огня. Такие растения составляют особую 
экологическую группу пирофитов и встре-
чаются в природных экосистемах всех 
термических поясов Земли. 

Как специфический феномен антро-
поцена можно рассматривать широкое 
распространение антропогенных пиро-
генных травяных экосистем, которые 
представлены на всех материках: 1) в 
Северной Америке — прериями (preria), 
2) в Южной Америке — пампой (pampas, 
lianos, cerrado, campos), 3) в Евразии (от 
Балкан через Украину и Россию до Мон-
голии и Китая) — луговыми, настоящи-
ми и сухими степями, полупустынными 

комплексами, 4) на Новой Зеландии — 
даунлендами (dawnlands), 5) в субтро-
пической Африке — разными типами 
саванны (savanna), вельда (veld) и буша 
(bush). Кроме того, структурно и дина-
мически близкими к ним можно считать 
вторичные грассланды и злаковники на 
месте сухих тропических лесов Азии и 
Африки, сухие травяно-кустарниковые 
заросли побережья Калифорнии (chappa-
ral), Средиземноморья (garide, garrigue, 
maquis), Крыма (шибляк), возникшие в 
результате постоянного действия огня на 
месте широколиственных лесов. Особую 
группу составляют горные степи и сухие 
субальпийские луга, сформировавшиеся в 
результате интенсивного выпаса. Физио-
номически и по составу растений-доми-
нантов они сходны со своими аналогами 
на равнинах. 

На ранних этапах становления пиро-
генных экосистем огонь способствовал 
росту биологического и ландшафтного 
разнообразия отдельных регионов, сти-
мулировал видообразование, повышал 
ёмкость местообитаний для животных. 
В настоящее время широкомасштабное 
воздействие огня, стихийные «дикие» па-
лы, нерегламентированное использование 
палов для мелиорации пастбищ приводит 
к унификации биоразнообразия травяных 
экосистем на значительных территориях, 
ускоряет региональные процессы выми-
рания видов. 

2. Уничтожение и фрагментация ме-
стообитаний. Масштабы этого явления 
огромны и, как показывают результаты 
дистанционных исследований, — насле-
дуемые (Белоновская и др., 2014). Почти 
полностью преобразованы равнинные ме-
стообитания Европы. В Восточной Евро-
пе в последнее тысячелетие фактически 
исчезли два природных биома — степей 
и широколиственных лесов, а в Средней 
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Азии в течение последних нескольких де-
сятилетий исчезло Аральское море с его 
эндемичным составом биоты. Наиболее 
часто первым шагом к утрате природно-
го биоразнообразия становится фрагмен-
тация местообитаний. Очень образно её 
значение в исчезновении крупных копыт-
ных и хищников на равнинах Восточной 
Европы описал С.В. Кириков (1959, 1966), 
который показал, что при трансформации 
лесов на южном пределе первыми исчеза-
ли крупные животные — лось, медведь, 
рысь и другие виды, для которых фраг-
ментированные местообитания теряли 
функции кормовой базы, сезонных ми-
граций и убежища. 

Наиболее наглядным пространствен-
ным выражением фрагментации стано-
вится включение в экосистемный покров 
сельскохозяйственных земель, линейных 
сооружений, объектов строительства, про-
мышленности и транспорта. Фрагмента-
ция растительного покрова (а, следова-
тельно, и ландшафта) — принципиально 
новый фактор естественной динамики. 
Несомненно, в природе имеется размер-
ный (минимальная площадь проявления) 
и геометрический (форма природного 
массива) лимиты, которые определяют 
«порог» антропогенной трансформации. 
Понятно, что древние формы очагового 
и переложного сельскохозяйственного 
освоения природных экосистем «вписы-
вались» своими размерами в природную 
мозаику или создавали её наследуемую 
структуру (Тишков, 1994, 1995, 2013; 
Бе лоновская и др., 2014). С появлением 
крупноочагового, ленточного и тем бо-
лее фронтального хозяйственного осво-
ения земель для крупных регионов воз-
никла угроза необратимого разрушения 
естественного растительного покрова: в 
поймах крупных и средних рек юга — 
пойменные леса, в степной зоне — водо-

раздельные степи на пологих участках, в 
среднегорьях — относительно пологие 
участки горных долин и т. д. Индикацией 
масштабных антропогенных нарушений 
ландшафта служит исчезновение круп-
ных почвоночных животных (например, 
в Западной Европе при уничтожении 
лесов — бурого медведя, волка, рыси и 
пр.). Применительно к Московской об-
ласти связь состояния биоразнообразия 
и процессов фрагментации природного 
покрова показал Н.А. Соболев (1997), а 
для Новгородской области — Е.А. Бело-
новская с сотрудниками (2014), выделив 
возможности староосвоенного ландшаф-
та для охраны природы и развития сети 
охраняемых природных территорий. Ин-
дикативная карта экологического каркаса 
России (Соболев, 2015) демонстрирует 
последствия процессов фрагментации 
ландшафтного покрова на континенталь-
ном и региональном уровнях.

Наиболее сильным фактором, влия-
ющим на наследуемую фрагментацию 
ландшафта, после сельского хозяйства 
становится развитие коммуникаций — 
формирование транспортной инфраструк-
туры. Но сами по себе дороги, особенно 
старые грунтовые, не способны привести 
к «островизации» и изоляции ландшафта 
и популяций (Баскин, Охлопков, 2012). 
Многие виды растений и животных даже 
адаптировались к наличию таких «ленточ-
ных» новообразований: таков, например, 
известный биогеографический феномен 
Западной Европы — концентрация редких 
видов растений и насекомых на обочинах 
автомобильных дорог. Другой известный 
биогеографический феномен — форми-
рование вдоль автодорог антропогенных 
путей (коридоров) расселения биоты. 
Для ряда групп растений и животных, 
как показывает анализ таких внутрикон-
тинентальных транспортных коридоров 
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Северной Евразии как «Шёлковый путь» 
(из Китая и Индии в Европу), «Янтарный 
путь» (от Средиземного моря к Балтий-
скому через Центральную Европу), «Из 
варяг в греки» (из Южной Скандинавии 
в Грецию и обратно), дороги становились 
полосами распространения и непредна-
меренной интродукции видов. 

3. Антропогенная экотонизация и 
«островизация» природных ландшафтов. 
Фрагментация влечёт за собой развитие 
другого мощного процесса антропоген-
ной трансформации биоты — экотониза-
ции границ природных и антропогенных 
экосистем, формирования сравнительно 
широких переходных полос от природ-
ных экосистем к их антропогеным моди-
фикациям. Именно эти процессы по пе-
риферии ареалов трансформированных 
земель часто создают условия изоляции 
для биоты в границах ландшафта. Ан-
тропогенные экотоны подвижны, хотя и 
рассматриваются как буферы для природ-
ных экосистем, но в то же время они рас-
ширяют сферу действия антропогенных 
факторов — физического, химического 
и биологического загрязнения, изъятия 
отдельных элементов биоразнообразия и 
пр. В староосвоенных регионах экотоны 
сохранившихся природных «островов» 
по ширине могут быть сопоставимыми 
с диаметром последних. В абсолютных 
величинах они составляют сотни метров 
и километры и часто приобретают эле-
менты структуры и функционирования 
антропогенного субклимакса (например, 
пирогенного вдоль дорог или вокруг на-
селённых пунктов).

Наиболее опасным для биоразноо-
бразия в условиях фрагментации стано-
вится процесс формирования «островов 
девственной природы» в антропогенном 
ландшафте. Нами было предложено опре-
делять это явление с позиции неорелик-

товости биоты и экосистем (Исаков и др., 
1986). Подобная ситуация характерна для 
лесных экосистем Средиземноморья, пу-
стынь Передней Азии, лесных экосистем 
Кавказа, широколиственных и хвойно-
широколиственных лесов Европы, со-
хранившихся массивов степей Евразии. 
Биогеографический эффект от «острови-
зации» ландшафта связан с изменением 
закономерностей распространения, струк-
туры и динамики зональной биоты. Её 
анализ, как было показано выше, теперь 
может вестись с позиций островной био-
географии. В итоге на первый план вы-
ходят такие параметры, как открытость 
экосистем для внедрения новых видов, 
скорости вымирания старых и появления 
новых видов растений и животных, ин-
тенсивность и характер антропогенной 
конвергенции и дивергенции биоты и пр. 
Именно островные условия приводят к 
тому, что равнозначными для биоты ста-
новятся географические, экологические 
и эволюционные факторы, активизация 
которых определяется степенью антро-
погенной изоляции, что влияет, с одной 
стороны на видообразование, а с другой 
— на локальные и региональные механиз-
мы вымирания видов.

4. Внедрение чужеродных видов, био-
тические инвазии, «перемешивание» флор 
и фаун. Важной отличительной чертой 
антропоцена вслед за трансформацией, 
фрагментацией и экотонизацией природ-
ных экосистем и биот становится вырав-
нивание условий географической среды 
и ослабление действия естественных 
факторов регламентирующих расселение 
растений и животных, прежде всего — 
«ценотическая закрытость» экосистем, 
полнота заполнения их функционального 
пространства «экологическими нишами». 
В итоге организмы с широкими нормой 
реакции и адаптациями к физическим и 
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химическим условиям среды получают 
возможности для инвазий и натурализа-
ции в новых условиях. В актуальной био-
географии (Тишков и др., 1994; Тишков, 
2013, 2015а) для объяснения феномена 
разрушения отдельных физико-геогра-
фических барьеров для трансмеридио-
нальных и трансширотных перемещений 
видов растений и животных пока можно 
сформулировать несколько положений.

— Расширение экономических и как 
следствие транспортных связей материков 
и регионов тысячи лет назад привело в 
движение «каналы биотических обменов» 
между биогеографическими областями. 
Они формируют совместно с природны-
ми потоками биоты «биотический дождь» 
— пул для преднамеренной и непредна-
меренной интродукции.

— Антропогенная трансформация 
природы расширяет спектр местообита-
ний и вызывает дефицит организмов для 
их освоения, особенно для тех, которые 
имеют иные, по сравнению с зональными, 
параметры абиотической среды. По пра-
вилу «растекания жизни» (Вернадский, 
1994) участки, свободные от конкурент-
ного давления местных представителей 
флоры и фауны, оказываются ареной на-
турализации видов-экзотов. Первыми (во 
времени) пришельцами становятся виды 
интразональных местообитаний (напри-
мер, пойм, где хронические нарушения 
привели к формированию комплекса ви-
дов-пионеров, и каменистых осыпей в 
горах), а затем — пришельцы из других 
регионов и континентов.

— Формирование «вторичных» (ан-
тропогенных) ареалов свойственно в 
первую очередь видам с широкой нормой 
реакции, попадающими в условия с близ-
кими параметрами экологических ниш и 
образующими викарирующие популяции. 
Таковым является, например, новый ареал 

ондатры в Северной Евразии, который де-
монстрирует пример циркумбореального 
типа распространения видов.

В отношении интенсивности инвазий 
тех или иных видов и групп растений и 
животных для конкретных территорий 
старого и нового хозяйственного освоения 
можно строить «биогеографический про-
гноз». Его общее правило — предрасполо-
женность к интродукции у вида выше при 
наличии «симметричных биомов» или 
участков со сходными климатическими 
условиями на других материках (Тишков, 
1993, 2005а,б, 2013, 2015а).

Глобальный биотический обмен, уско-
рившийся в антропоцене с развитием 
свободной торговли (например, действия 
режима ВТО) и транспорта привёл к тому, 
что сложились «пары» симметризации 
биот для биотического обмена — амери-
кано-европейская, азиатско-европейская, 
азиатско-американская, американо-ав-
стралийская, африкано-австралийская и 
др. В основном доминируют долготные 
обмены, но уже намечаются перспективы 
формирования симметричных структур 
южного и северного полушарий — при-
мер с «европейской» биотой в Северной 
Америке, Австралии и в Новой Зеландии. 
Северная Евразия стала ареной биотиче-
ских инвазий тысяч видов растений и жи-
вотных, что собственно и отличает здесь 
антропоцен от голоцена, для которого 
было свойственно направленное рассе-
ление организмов из рефугиумов после 
оледенения и формирования ландшафта. 

Антропогенная трансформация био-
разнообразия опасна тогда, когда проис-
ходит коренное и необратимое (филоцено-
генетическое) изменение сукцессионной 
системы, обеспечивающей становление 
и восстановление природных экосистем. 
Собственно открытыми для инвазий 
оказываются группировки и простые 
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сообщества ранних стадий сукцессий и 
экосистемы на заключительных стадиях 
дигрессии. Появляются новые доминан-
ты и эдификаторы. В одних случаях они 
«блокируют» развитие сукцессий: напри-
мер, на современных степных залежах 
сорно-бурьянные пионерные комплексы 
в отсутствии заноса семян средних и за-
ключительных стадий сукцессии. В дру-
гих случаях они, наоборот, создают новые 
их ряды и серии, по сути «укорачивая» 
сукцессию: формирование древесно-ку-
старниковых комплексов на обедневших 
чернозёмах в лесостепи, постагрогенные 
ряды к неморальным соснякам и дубравам 
с кислыми почвами на моренных двучле-
нах Восточной Европы. В иных состояни-
ях природные экосистемы исключительно 
«консервативны» и практически закрыты 
для инвазий. Человек может направленно 
уничтожать экологические ниши и саму 
возможность жизни вида растения или 
животного, содействовать формирова-
нию новой экологической ниши и даже 
её замещению (примеры с интродукцией 
енотовидной собаки, ондатры и американ-
ской норки в Северной Евразии). Изуче-
ние «перемешивания биот» и биотических 
инвазий — новая задача биогеографии, 
требующая оценки биогеографических 
последствий и феноменологии «биоло-
гического загрязнения». 

5. Избирательное использование объ-
ектов флоры и фауны как причина сокра-
щения биоразнообразия. В историческом 
аспекте можно привести много приме-
ров, когда избирательное использование 
биоресурсов приводило к их полному 
исчезновению в отдельных регионах. В 
Северной Евразии, например, это выху-
холь, дикий верблюд, сайгак, тур, тарпан, 
зубр, атлантический морж, стеллерова 
корова, переднеазиатский леопард, тигр 
и др. Вымершие виды «позднеплейсто-

ценовой» и «раннеголоценовой» фауны 
и сократившие ареал виды млекопита-
ющих играли важную дифференцирую-
щую роль в биогеографическом делении 
голоценовых ландшафтов материка, а их 
сохранившиеся к настоящему времени 
популяции подчёркивают биогеографи-
ческую оригинальность отдельных тер-
риторий. Таковы, например, атлантиче-
ский морж на арктических архипелагах 
и островах Северной Атлантики, сайгак 
в Прикаспийской низменности, зубр на 
Западном Кавказе. 

Растительный мир также богат приме-
рами, когда избирательное использование 
становилось причиной исчезновения ви-
да. Это относится ко многим лекарствен-
ным, пищевым, техническим и декоратив-
ным растениям. Например, липняки (из 
Tilia cordata) стали естественно редкими 
на Восточно-европейской равнине ещё в 
XII–XIII вв., что связано с хищническим 
использованием луба и древесины этой 
породы на разные хозяйственные нужды. 
Другой пример — состояние популяций 
растений, ранее используемых для полу-
чения природных красителей. Так, ши-
роко распространённая по всему ареалу 
расселения угро-финских, славянских и 
славяно-балтских народов княженика (по-
ляника, мамура; Rubus arcticus), корни ко-
торой применялись для крашения полотна 
в красный цвет, практически исчезла в 
староосвоенных регионах северо-запада, 
центра и севера Европейской России ещё 
в XVIII в., а восстановление её популяций 
идет крайне медленно.

6. Химическое загрязнение среды. Ос-
новоположники введения понятия антро-
поцена в географию (Ehlers Eckart, 2010; 
Editorials, 2011) считали, что загрязнение 
среды — главнейшая особенность новой 
геологической эпохи, фактор, действу-
ющий на биоразнообразие, чаще всего 
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опосредованно через накопление в пище, 
в почвах и воде загрязняющих веществ. 
Прямое действие носит токсикологиче-
ский характер: он приводит к гибели жи-
вотных и растений, повреждению их ре-
продуктивных органов и пр. Отмечаются 
и негативные генетические последствия, 
а также усиление отбора, как в случае с 
насекомыми-вредителями. 

Ярким примером влияния изменений 
химизма среды на биоразнообразие мо-
жет служить ситуация с антропогенным 
закислением северных пресноводных во-
доёмов за счёт тропосферного переноса 
выпадения промышленных выбросов и 
повсеместным эвтрофированием водо-
ёмов суши за счёт сельскохозяйственных 
стоков (органика и минеральные удобре-
ния). Это приводит к исчезновению цело-
го комплекса аборигенных гидробионтов 
и их замещению другими видами, в т. ч. 
заносными. Так, в центральных и южных 
районах Восточной Европы постепенно 
произошла унификация пресноводной 
флоры и фауны и переход ранее обычных 
массовых видов гидробионтов, характер-
ных для олиготрофных и мезотрофных 
водоёмов, в разряд редких и исчезающих. 

Значительная трансформация биоты 
отмечается вокруг металлургических и 
химических предприятий, тепловых стан-
ций, цементных производств, т. е. локаль-
ные источники загрязнения атмосферы, 
почв и воды становятся по биогеографи-
ческим последствиям региональными. По 
масштабам воздействия на первые места 
выходит трансграничный тропосферный 
перенос загрязняющих веществ, который 
имеет отдалённые последствия для рай-
онов «разгрузки» (например, большая 
часть Арктики), и химизация современ-
ного аграрного производства (например, 
ситуация в аграрных регионах Северной 
Евразии).

7. Изменение физических параметров 
среды, прежде всего климата. Антропо-
цен, в отличие от голоцена, демонстриру-
ет несопоставимость характерных времён 
климатических изменений и изменений 
биоразнообразия и экосистем. За послед-
ние тысячелетия Земля была свидетелем 
продолжительных контрастных клима-
тических циклов, в то время как тренды 
динамики биоты (вымирания видов, со-
кращения или расширения ареалов, фор-
мирование новых биогеографических ру-
бежей) сохранялись и были обусловлены 
исключительно деятельностью человека 
или синергизмом этой деятельности и 
«быстрых» изменений среды. Поэтому 
достаточно странным выглядят случаи, 
когда результаты палеоэкологических 
реконструкций ключевых хроносрезов 
плейстоцена и голоцена экстраполируют-
ся на современную внутривековую ситу-
ацию и игнорируются реальные явления 
в изменениях биоты, происходящие при 
биотически значимых изменениях кли-
мата. 

Большинство крупноареальных видов 
Северной Евразии имеют сравнительно 
широкую норму реакции в отношении 
изменений абиотической среды. Видов 
растений и животных с узкой нормой 
реакции, например на температурные 
параметры, сравнительно немного. Неко-
торые исследователи в своих прогнозах 
последствий глобальных изменений кли-
мата для биоразнообразия при увеличении 
среднегодовых температур воздуха на 1–2 
градуса начинают «двигать границы» и 
пугать население разными природными 
катаклизмами. Но разве значимы такие 
изменения климата для эдификаторной 
древесной породы, «температурный гра-
диент» или «климаареал» которой на-
столько широк, что охватывает несколько 
природных зон? Так, современное распро-
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странение ели европейской от лесотундры 
и северной тайги до подзоны хвойно-ши-
роколиственных лесов формирует её кли-
матический ареал в Европейской России 
с разбросом средних температур: годовых 
в пределах от –5.9 до +6.6 С, самого хо-
лодного месяца года в пределах от –4.1 до 
–18.20  С, самого тёплого месяца в преде-
лах от +11.3 до +19.30 С (Базилевич и др., 
1986). Кстати, для Северной Евразии абсо-
лютный минимум для всех лесных подзон 
с участием ели европейской от лесотун-
дры до хвойно-широколиственных лесов 
одинаков: в пределах от –54.0 до –55.00  С. 
Для этой породы более значимыми явля-
ются другие климатические факторы: ве-
сенние и летние засухи, сильные ветра, 
летние возвраты холодов, когда поздние 
заморозки побивают молодые побеги и 
деревья, генетически неспособные к реге-
нерации. Достаточно вспомнить инверси-
онно безлесные горные долины средне- и 
низкогорий Кавказа и Урала. 

В то же время, последствия клима-
тических изменений антропоцена для 
биоразнообразия Северной Евразии дей-
ствительно могут быть катастрофически-
ми. Во-первых, «островное» положение 
биоты некоторых природных ландшаф-
тов может стать причиной её обеднения. 
Известно, что при трансформации 90% 
экосистем «острова» вымирает 50% его 
биоты. Во-вторых, находящиеся в угне-
тённом положении популяции растений 
и животных — например, «гляциальных 
реликтов», гидробионтов олиготрофных 
водоёмов — в условиях потепления могут 
окончательно исчезнуть. В-третьих, под 
угрозой оказываются некоторые типы эко-
систем с преобладанием видов стенотоп-
ной биоты, т. е. с узкой «нормой реакции». 

8. Генно-модифицированные организ-
мы (ГМО) и сохранение биоразнообразия. 
Вопросы безопасности ГМО в полной ме-

ре относятся и к человеку, и к природному 
разнообразию. Эта биогеографическая 
проблема характерна исключительно для 
антропоцена. В отсутствии чёткого меха-
низма правового регулирования генно-ин-
женерной деятельности и регламентации 
безопасности при получении и передаче 
ГМО, содержащих рекомбинантную ДНК 
и пр., а также регламентации внедрения 
на рынок ГМ-культур, ГМ-продуктов и 
ГМ-кормов применительно к природным 
экосистемам и биоразнообразию, она мо-
жет стать наиболее важной в спасении 
природного разнообразия планеты и её 
регионов. 

Глобальный рынок и вступление Рос-
сии и других стран бывшего СССР в ВТО 
привели в Северной Евразии к повсе-
местному распространению ГМО, ГМ-
растений и ГМ-продуктов. Растут площа-
ди посевов ГМ-растений, выращивание 
которых требует меньше топлива, более 
экономично и устойчиво по годам вне 
зависимости от погодных аномалий, тре-
бует меньше традиционных пестицидов, 
что снижает угрозу здоровью населения и 
состоянию окружающей среды. Суммарно 
все преимущества даёт и более высокая 
урожайность, что в целом способно ста-
билизировать аграрный сектор в развитых 
и развивающихся странах.

Однако среди аргументов, которые надо 
учитывать при планировании мероприятий 
по снижению риска от ГМО для природно-
го биоразнообразия, можно выделить сле-
дующие: 1) нет гарантий, что ГМ-культуры 
с заданными полезными свойствами не 
теряют других, не менее ценных качеств, 
2) устойчивость к вредителям, приобретён-
ная ГМ-культурами, будет стимулировать 
появление новых модификаций вредите-
лей, и так до бесконечности, 3) сохраняется 
угроза передачи чужеродного гена видам, 
обитающим на соседних с полями зем-
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лях, 4) велик риск соприкосновения ГМ-
растений с популяциями диких родичей, 
возможно появление у них чужеродных 
генов и образование «генетических хи-
мер» с неконтролируемыми свойствами, 5) 
угроза образование ГМ патогенных форм 
микроорганизмов, в т. ч. вирусов и бак-
терий, за счёт рекомбинации РНК клетки 
ГМ-растений и РНК природных изолятов 
микроорганизмов, 6) потенциальная воз-
можность неконтролируемых мутаций 
в трансгенных организмах и восстанов-
ление или усиление за счёт мутагенеза 
патогенности генома, 7) потенциальный 
риск приобретения новых свойств пато-
генных микроорганизмов у трансгенных 
растений, 8) риск внедрения в природные 
очаги болезней растений и животных и 
даже возможности формирования новых 
форм природно-очаговых заболеваний, 9) 
потенциальная угроза получить в резуль-
тате внедрения ГМ-культур активизацию 
диких форм патогенных микроорганизмов 
и расширения ими круга хозяев: защища-
ясь от одной болезни или вредителя, ГМО 
стимулирует появление новых вредителей 
и болезней. 

Если в отношении аграрного произ-
водства проблемы ГМО решаются и, на 
наш взгляд, достаточно успешно, то во-
прос предотвращения возможных не-
гативных последствий для природного 
биоразнообразия остаётся открытым. Ис-
следования и превентивные меры здесь 
пока недостаточны, хотя риск при рас-
ширении использования ГМ-культур для 
природной флоры, а, возможно, и фауны, 
очевиден: распространение чужеродных 
генов в природных популяциях диких со-
родичей ГМ-растений и др.  Последствия 
распространения ГМО для природного 
биоразнообразия экологами и генетика-
ми, к сожалению, не «просчитаны» и не 
оценены (Тишков, 2004, 2005а). 

Ещё в период реализации «Сталин-
ского плана» преобразования природы 
в конце 1940-х гг. и в начале 1950-х гг. 
на широких просторах Русской равнины 
формировались лесополосы и лесопосад-
ки дуба и других лесных культур на осно-
ве семенного материала, поступившего из 
разных регионов и представляющих гене-
тически разные «географические расы» 
древесных пород. Негативный эффект от 
такого генетического загрязнения вполне 
очевиден: например, ослабление устой-
чивости местных дубов к дубовой листо-
вёртке, возвратам холодов весной  и др. 

7. Выделение антропоцена с 
позиций актуальной биогеографии 

Описанные выше проблемы свиде-
тельствует о старте нового массового вы-
мирания видов. Только за последние 500 
лет активной хозяйственной деятельно-
сти человека вымерло не менее 80 видов 
млекопитающих. А за всю предыдущую 
историю средняя скорость их вымирания 
составила менее двух видов на миллион 
лет, что выделяет антропоцен и по этим 
важным с биогеографических позиций 
параметрам. При этом современные ви-
ды, имеющие статус редких, вымрут в 
ближайшие столетия по причинам со-
кращение среды обитания, агрессивности 
инвазивных видов, болезней, изменения 
климата и синергизма действия этих фак-
торов. 

Критическое сокращение области рас-
пространения многих видов растений и 
животных, превращение ареалов сплош-
ного распространения видов в очаговое 
(например, дрофы, выхухоли, леопарда, 
и пр.), «сжатие» ареала (например, у со-
боля, тигра, некоторых осетровых рыб) 
отличает антропоцен от голоцена, когда 
на протяжении более 10 тысячелетий про-
исходило расселение видов и становление 
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их климатически, исторически и ценоти-
чески обусловленных ареалов. Выявля-
емые в последнее время климатогенные 
пульсации границ ареала некоторых видов 
животных также связано с антропогенной 
трансформацией природных местообита-
ний. Например, продвижение на север и 
на юг границы распространения бореаль-
ных видов (бурый медведь, рысь) связано 
с процессами «возвращения» (восстанов-
ления) лесной растительности в полосах 
относительного безлесья. 

Но есть и многочисленные примеры 
обратного, когда происходит антропо-
генное расширение ареалов некоторых 
видов растений и животных, причём не 
только в случае с преднамеренной (на-
пример, восстановление ареала овцебы-
ка) и непреднамеренной интродукцией, 
расселением чужеродных видов и пр. 
Наиболее ярко это проявляется в отноше-
нии адвентивной флоры, синантропной 
фауны, а также формирования нового 
ареала у интродуцированных видов (в 
Северной Евразии — ондатра, енотовид-
ная собака, американская норка и др.), 
продвижения на север некоторых видов 
карповых рыб и др.

Новые биогеографические рубежи ан-
тропоцена Северной Евразии сформиро-
вались по мере сгущение границ ареалов 
видов растений и животных, меняющих 
коренным образом своё распростране-
ние: 1) широтное, например, по линии 
лесостепи и вторичных хвойно-широко-
лиственных лесов в Восточной Европе, 
2) меридиональное, возможно по вос-
точному пределу распространения запад-
ноевропейских видов млекопитающих, 
птиц, рыб, растений — в связи с разны-
ми сроками фронтальной трансформации 
лесных местообитаний, по Уралу — за 
счёт возникновения антропогенных ру-
бежей и трансформации местообитаний 

бореальных видов с европейским и си-
бирским генезисом, по Енисею, по пред-
горьям крупных горных стран (Кавказ, 
Алтай и Саяны). 

8. Новые «характерное время» 
и «характерное пространство» 
в биогеографии 

В начале статьи мы писали о таких яв-
лениях новой эпохи, как «сближение ха-
рактерных времён» событий и явлений и 
«сжатие пространства» Земли, на котором 
проявляются исходные (природные) чер-
ты биоты. Речь идёт о том, что синергизм, 
каскадный и кумулятивный эффекты, 
происходящие в результате сравнительно 
быстрых изменений климата и широкой 
хозяйственной деятельности человека, 
способны менять такие базовые параме-
тры биоты, как её собственное (характер-
ное) пространство и время. В системе гео-
графических наук именно биогеография, 
выявляющая закономерности размещения 
целостных биологических структур — ви-
дов организмов и их сочетаний — в аби-
отических координатах пространства с 
континуумом границ, сочетает в себе всю 
пространственно-временную специфику 
и биологии, и географии. 

В ней мало сквозных идей, но мно-
жество фактов, которые для снижения 
неопределённости должны быть органи-
зованы с помощью пространственно-вре-
менной иерархической системы внутри 
науки. Ранее В.А. Шупер (2010) обратил 
внимание на полезность восприятия гео-
графией некоторых методологических 
обретений биологии в отношении «харак-
терного пространства». К этому следует 
добавить и возможности расширение ме-
тодологии биогеографии за счёт развития 
новых направлений науки, например ис-
пользования современной и древней ДНК 
для оценки разнообразия и особенностей 
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распространения животных (Холодова, 
2006) и геногеографии, возникшей, так же 
как и биогеография, на стыке биологии и 
географии. Она существенно расширила 
базу внедрения в географию категории 
«характерное время» (временные оцен-
ки филогенеза систематических групп 
растений и животных, темпы освоения 
отдельными видами территорий и аквато-
рий), а также его сопоставимость с протя-
жённостью пространства при расширении 
ареала и при миграциях растений, грибов, 
животных, в том числе человека. Недаром 
картографический анализ распростране-
ния генетических маркеров человека (га-
плогрупп) в населении крупных регионов 
и детальное изучение конкретных попу-
ляций, проведение экспедиций, генотипи-
рование различными маркерами (мтДНК, 
Y-хромосома) проводятся не только био-
логами, но и географами, например в рам-
ках проекта Географического общества 
США. К этому следует добавить широкое 
использование в геногеографии географи-
ческой терминологии — «генетический 
ландшафт», «географический процесс», 
«генетическая карта», «карта геномов», 
«географическая изменчивость» и т. д.

В биогеографии «узкое» понимание 
категории времени сводилось и сводит-
ся к внедрению (обоснованию) истори-
зма, включению в методологию науки 
представлений о генезисе флор и фаун, 
в лучшем случае — эволюционных пре-
образований биоты (эволюционная гео-
графия и палеобиогеография) и истории 
становления современной биоты и её 
миграций в процессе последних геологи-
ческих, климатических и даже антропо-
генных перестроек Земли (историческая 
биогеография). В методологии последней 
ключевая роль принадлежит современ-
ному филоценогенезу, который проходит 
на фоне антропогенной трансформации 

сукцессионных систем, редукции терми-
нальных стадий развития зональной био-
ты, изменения «характерного времени» 
ключевых процессов её самоорганизации 
(первичных и вторичных сукцессий, их 
стадий), микро- и макроэволюционных 
изменений (например, видообразование, 
внутривидовая дифференциация с об-
разованием новых подвидов, форм, рас, 
экотипов и пр.). Часто это происходит, как 
показано выше, на фоне «экотонизации» 
и «островизации» природных ландшаф-
тов, что приводит к антропогенной изо-
ляции популяций растений и животных. 
К.К. Марков, вводя в 1938 г. понятие ме-
тахронности в географии (Марков, 1986), 
представлял, что наступление и чередова-
ние фаз и стадий развития ландшафтов 
происходит несинхронно, а сами они — 
функция конкретных условий вместе с 
их пространственной характеристикой 
(«характерным пространством»). 

Вводя обязательную для анализа вре-
менную ось, биогеография становится 
«заложницей» правила, по которому каж-
дый хроносрез в прошлом, настоящем 
и будущем — это новые геологические 
и климатические условия, в которых 
пространственные перестройки также 
осуществляются по законам эволюции. 
Преимущества получают состояния ланд-
шафта (его фаций) с более эффективным 
(с меньшими потерями) биологическим 
круговоротом и регуляцией энергетиче-
ских потоков. «Вытеснение» менее эф-
фективных ландшафтов осуществляется 
через изменения экологических ниш био-
ты и разрушение исходной (исторически 
обусловленной) сопряжённости слагаю-
щих её видов растений и животных. По 
сравнению с голоценом в антропоцене на-
блюдаются изменения временных и про-
странственных параметров «биогеогра-
фической картины мира»: для процессов и 
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явлений — «сжатие времени», ускорение 
процессов внутривидовой дифференциа-
ции, филоценогенеза на фоне замедления 
и блокирования сукцессий в староосвоен-
ных регионах, а для пространственных 
категорий — «сжатие пространства» (на-
пример, для существования природных 
экосистем, местообитаний редких попу-
ляций), фрагментация и «островизация» 
покрова, ареалов, местообитаний, суже-
ние симперат.

Аналогичным образом в прошлом про-
исходили смены геологических эпох при 
«биогеографических кризисах», связан-
ных с геологическими и климатическими 
катаклизмами. Дестабилизация происхо-
дила благодаря возникновению несоот-
ветствия «нормы реакции» организмов 
современной среде и «каскадному эффек-
ту» изменений связей между видами, их 
взаимодействия со средой и с биотически-
ми потоками межэкосистемного обмена. 
В итоге открывались возможности для 
изменения границ ареалов, вымирания 
видов на отдельных территориях, форми-
рования новых композиций пионерных и 
производных стадий сукцессии, инвазий 
чужеродных видов. Крупное изменение во 
времени по оси лимитирующих факторов 
(например, по температурному тренду) 
вызывают трансформацию многих эколо-
гических ниш и нарушают сложившуюся 
картину распространения организмов. 
Этот главный биогеографический эф-
фект климатических изменений (а в ряде 
случаев и антропогенной трансформации 
среды) может быть выражен и в измене-
нии рубежей и параметров «характерного 
пространства» объектов и явлений, меня-
ющихся по оси времени.

Что брать за основу синтеза явлений 
биогеографии антропоцена? Каков соб-
ственно объект актуальной биогеографии 
XXI в.? Что это — современное состояние 

биоты с текущими параметрами «харак-
терного пространства» и «характерного 
времени» или же «восстановленный по-
кров» и его биоразнообразие с прошлыми 
ареалами, границами и симператами? В 
последнем случае вся биогеография долж-
на формироваться вокруг неких условных 
пространственных и временных моделей 
(карт, схем связей, постулированных за-
кономерностей, классификаций, наборов 
временных шкал, описаний и пр.) «про-
шлых состояний», не всегда информа-
ционно достаточных и верных (Тишков, 
2012, 2013). Единой для большинства 
схем современного биогеографического 
синтеза была и остаётся приуроченность 
крупных биотических общностей (царств, 
доминионов, областей) к границам совре-
менных материков и рубежам, возникшим 
в результате продолжительного периода 
флоро-, фауно- и биотогенеза в пределах 
праматериков, прежде всего Гондваны. 
Они представляют собой территории с 
высоким рангом эндемизма биоты (на 
уровне класса, отряда, реже — семейства 
растений и животных). 

Географическая изоляция макроуров-
ня (океаны, моря) усиливала дифферен-
циацию биотических объединений на 
высшем уровне. Но уже на следующем 
уровне дифференциации, например, в 
рамках биотического, флористического 
и фаунистического районирования, диф-
ференцирующими становятся физические 
факторы, определяющие пространствен-
ные границы провинций и районов, в 
первую очередь геологическое строение, 
макрорельеф и климат, причём не только 
на суше, но и в океане (Кафанов, 2005; Пе-
тров, 2006). Обособление самых низших 
единиц биогеографического синтеза кон-
тролируется актуальным ландшафтным 
разнообразием, служащим основой для 
распределения современного биоразно-
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образия в условиях текущего климата и 
сложившихся поверхностей Земли. При 
этом «биотический потенциал ландшаф-
та» (исходное разнообразие экологиче-
ских ниш и широта «ординационного 
поля» в координатах физических факто-
ров) также может быть трансформирован 
антропогенным влиянием и новыми «бы-
стрыми» климатическими изменениями. 

Поэтому вслед за А.И. Кафановым 
(2005) можно заключить, что «с увеличе-
нием пространственно-временной шкалы 
увеличивается роль исторического при 
объяснении распространения биоты» (с. 
131), но нижние уровни пространствен-
ного распределения находятся полностью 
во власти актуального климата и антропо-
генного фактора. Это позволяет в рамках 
биогеографии как науки географического 
цикла выделять для антропоцена акту-
альную биогеографию — географию со-
временного биоразнообразия на всех уров-
нях его проявления (Тишков, 2012, 2015а), 
т. е. биогеографию антропоцена. 

Дискуссия, развёрнутая ещё десять 
лет назад на страницах «Журнала общей 
биологии» о предмете биогеографии (Ка-
фанов, 2005, 2006 и др.), во многом по-
вторяет рассматриваемые вопросы, но в 
контексте биологической и экологиче-
ской терминологии. Примечательно, что 
на призыв Б.М. Миркина (2005) не искать 
универсальные биогеографические за-
коны, а анализировать каждый феномен 
индивидуально, А.И. Кафанов (2006) 
призывает учитывать масштаб конкрет-
ной биогеографической задачи: выявле-
ние пространственных закономерностей, 
районирование, определение «мишени» 
инвазий, площадей и периодов проявле-
ния новой феноменологии. В зависимо-
сти от масштаба времени и пространства 
будет работать та или иная методология. 
Так, современная динамика биоты (деся-

тилетия) на локальном уровне (масштаб 
до нескольких десятков кв. км), считает 
автор, «никаких биогеографических вы-
делов» нам не даст. 

Именно на этом примере «биоцентри-
ческого взгляда» мы хотели бы обратить 
внимание на то, что вся классическая био-
география начинается как раз с того мас-
штаба, который даёт пространственный 
анализ «кружева ареала», обусловленного 
ландшафтной пространственной неодно-
родностью (10–102 кв. км) и внутриве-
ковой климатической цикликой. В этом 
масштабе проявляется рефугиальность, 
реликтовость и «неореликтовость» биоты, 
колебания биогеографических рубежей 
во времени и пространстве, собственно 
неустойчивость протяжённости и поло-
жения симперат и пр. Климат, неотекто-
ника, изменения рельефа, деятельность 
человека в данном случае выступают не 
как меняющийся фон, а скорее как сигнал 
для смены состояний — климатогенных 
и антропогенных вариантов флористиче-
ских и фаунистических комплексов, но-
вых антропогенных субклимаксов и кли-
максов зональной растительности.

В биогеографическом синтезе катего-
рии «вчера», «сейчас» и «завтра» каса-
ются отдельных видов и популяций, их 
комплексов, местообитаний, качеств са-
моорганизации. Время воспринимается 
здесь как канва событий (состояний) или 
цепь изменений объектов, субъектов и 
объединяющих их процессов: например, 
цепь характерных времен трансформации 
углерода от времени разложения опада 
и подстилки (месяцы, годы) до циклов 
гумусообразования и накопления гуму-
са в иллювиальном и метаморфическом 
горизонте почв (от нескольких тысяч до 
10 тыс. лет и более) (Глазовская, 2009). 
Причём каждый из них имеет «характер-
ное время» и «характерное пространство» 
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выявления (реализации) этих изменений. 
Образное выражение «время есть тень 
пространства» добавляет историзма в 
географические исследования, но уводит 
их от главной миссии — от актуализации 
и прогноза состояний меняющегося мира 
и его пространственных составляющих. 
Пространство в биогеографии выступа-
ет ареной любых временных преобразо-
ваний, причём континуальность самого 
пространства и его элементов вполне со-
относится и с континуальностью времен-
ных перестроек.

9. Заключение
Живая природа (биота) меняется, по-

этому логично уточнение методологиче-
ских основ её изучения в рамках биогео-
графии и сохранения, в т. ч. уточнение 
статуса и параметров «характерного» 
времени и пространства.

Необходимость внедрения понятия 
«антропоцен» в актуальную биогеогра-
фию очевидна. Оно позволяет сформули-
ровать и актуализировать ответ на суще-
ственный вопрос: какое надо сохранять 
биоразнообразие? С нашей точки зрения 
в этом случае следует говорить об «ан-
тропоценовом» биоразнообразии (Тиш-
ков, 2015а,б). 

Вся классическая биогеография начи-
нается с локального масштаба, который 
представляет пространственный анализ 
актуального «кружева ареалов». Ранее оно 
было обусловлено ландшафтной неодно-
родностью, вековой и внутривековой ци-
кликой его состояний во времени. Сейчас, 
в условиях антропоцена, практически все 
параметры биоразнообразия — состав, 
структура флористических и фаунистиче-
ских комплексов, динамика численности 
отдельных популяций, распространение 
видов — обусловлены антропогенными 

воздействиями. В этом масштабе про-
является рефугиальность, реликтовость 
и «неореликтовость» биоты, колебания 
позиций биогеографических рубежей во 
времени и пространстве, неустойчивость 
вектора и положения симперат и пр. — 
всё, из чего и «вырастает» актуальная 
биогеография. 

Один из главных выводов и практиче-
ских результатов актуализации биогеогра-
фии связан с возможным их использова-
нием в сохранении биоразнообразия и в 
оптимизации территориальной охраны 
природы в целом. Не секрет, что рекомен-
дуемые нормы площадей особо охраня-
емых природных территорий (площади 
отдельных заповедников и национальных 
парков, доля от площади регионов) берут-
ся часто «с потолка», а критерии оцен-
ки успешности сохранения популяции 
редкого вида в лучшем случае касаются 
локального уровня. Понятно, что ложное 
представление о состоянии популяций 
того или иного вида, которое дают карты 
его «сплошного» распространения — на-
пример, в Красной книге Российской Фе-
дерации (см. современные ареалы редких 
хищных птиц и млекопитающих) — не 
способствует планированию мероприятий 
по его территориальной охране. Выявляе-
мое «кружево ареала» редких видов помо-
жет при внедрении концепции «характер-
ного пространства» более адресно решать 
вопросы сохранения биоразнообразия и 
строить экологическую сеть особо охра-
няемых территорий таким образом, чтобы 
охватывать режимом охраны (или щадя-
щего природопользования) участки ха-
рактерных местообитаний, учитывая все 
особенности пространственно-временной 
организации биоразнообразия и условий 
его существования, которые привносит 
новая эпоха — антропоцен.
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РАЗНООБРАЗИЕ НАСЕКОМЫХ В ПАЛЕОЗОЕ И В МЕЛУ
А.П. Расницын

Палеонтологический институт РАН; alex.rasnitsyn@gmail.com

Обобщены результаты анализа разнообразия насекомых в палео-
зое и членистоногих в меловых смолах по данным динамики состава 
их семейств в последовательных локальных комплексах ископаемых. 
Показано плавное обновление состава семейств в палеозое и более 
хаотичное в мелу, преобладание положительной динамики (роста раз-
нообразия) в карбоне (кроме его конца), в ранней перми и в течение 
мела, и негативная динамика (преобладание вымирания) в гжельском 
веке карбона и в средней-поздней перми. События массового выми-
рания не обнаружены ни близ границы перми и триаса, ни в течение 
мела. Предложено гипотеза, объясняющая подавление диверсифика-
ции насекомых в средней-поздней перми с позиций эпигенетической 
теории эволюции.

INSECT DIVERSITY IN THE PALAEOZOIC AND CRETACEOUS
А.P. Rasnitsyn

Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences; alex.rasnitsyn@gmail.com

Taxonomic diversity of insect families in the Palaeozoic and arthropod 
families in the Cretaceous ambers is analyzed based on materials and me-
thods provided by Rasnitsyn (2012), Aristov et al. (2013), Rasnitsyn et al. 
(2013, 2015, and submitted), Aristov, Rasnitsyn (2015). Considered was the 
family composition of local (sometimes regional) fossil assemblages and 
not total family lists of either succeeding time intervals nor sum of families 
crossing boundaries between succeeding stratigraphic intervals, as usual. 
This method presents more detailed and reliable basic data and so secures 
better results. Calculated for each assemblage were a number of indices, 
more useful of which were the ratio of cohorts of ‘young’ and ‘old’ families 
(meaning of the terms is explained), and normalized or specifi c number of 
the fi rst and last appearances of families. The calculations reveal, fi rstly, a 
gradual decrease of proportion of the old families through the Palaeozoic 
and more chaotic changes of this ratio in the Cretaceous. Secondly, no 
mass extinction events (to be revealed by steep growth of normalized/
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specifi c number of the last appearances) is recorded through all the in tervals 
considered: neither in vicinity of the Perm-Triassic transition, nor near 
the middle, nor at the end of the Cretaceous. Oscillations of normalized/
specifi c number of the last appearances were found not directional and 
usually low in contrast to those of the fi rst appearances. In fact, during the 
Palaeozoic, the resulting dynamics is positive (fi rst appearances prevail) 
during the Carboniferous except for its last interval (Gzhelian Age) and 
again during all the Early Permian, as well as during all Cretaceous time 
examined. In contrast, in the Gzhelian time and during all the Middle and 
Late Permian (some 20 myr) the last appearances prevailed resulted in 
considerable impoverishing of insect assemblages. Noteworthy is that an 
indication of recovery occurred at the very P/T transition, in assemblages 
from Siberian intertrapp deposits. As a result, dynamics of the taxonomic 
diversity of insects and arthropods appears to be driven by tempo of their 
evolutionary diversifi cation rather than by that of extinction. In other words, 
the biodiversity, and by inference the evolution in general, is hypothesized 
to depend primarily on internal (strictly biological) and not external (en-
vironmental) agents. Crucial in that respect appears the phenomenon of 
depressed diversifi cation particularly apparent during the Middle and Late 
Permian. A hypothesis to explain this phenomenon is proposed based on 
the epigenetic theory of evolution (cf. Rasnitsyn, 2006, 2015). Particularly, 
a hypothesis of the “Perfection Trap” is proposed (Rasnitsyn, 2002, 2012), 
which relies on the inference that an organism is a tense trade-off between 
contradictory needs of perfection of all its adaptive functions. Once ac-
hieved, a trade-off is diffi cult to be modifi ed, and the more so the better 
and the deeper it is. The more is a share of such perfectly constructed or-
ganisms in a particular biota, the slower the latter is able to evolve. Even 
under ordinary extinction rate, such biota is destined to loss its diversity. 
When the diversity of a biota decreases enough to lower suffi ciently the 
selective control on adaptations of component organisms, borders of the 
“Perfection Trap” become subject of erosion, and the biota gets free to 
evolve. New evolutionary explosion occurs, the higher one the deeper and 
the longer the trap was. The Meso-Cenozoic evolutionary explosion is 
supposed to be explainable in this way.

Биоразнообразие и его динамика сей-
час поразительно популярны. Однако я 
не могу отделаться от ощущения, что, 
как несколько десятилетий назад выхо-
лощенная экология была поднята на щит, 
чтобы уйти от скучного и трудоёмкого 
изучения реального живого материала 
и при этом обрести славу учёного на 
острие прогресса, так и сейчас матема-
тизированная филогенетика (кладисти-
ка и молекулярная филогения) вкупе с 
биоразнообразием, сведённым к расчё-

там его динамики, бурно развиваются 
на волне служения тому же божеству. Я 
совсем не хочу этим сказать, что фило-
генией и биоразнообразием заниматься 
не надо. Филогению не удалось вполне 
выхолостить: в основном получилось из-
гнать её смысловой анализ, но картинка 
(кладограмма) осталась. Изучение био-
разнообразия тоже в основном сведено к 
математике, но там ещё горы непочатого. 
Я сам потратил жизнь на всё это и теперь 
попробую показать, какие смыслы могут 
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возникать, в частности, при изучении ди-
намики разнообразия. 

Насекомые, как известно, составляют 
не менее половины всего разнообразия 
жизни на Земле, если считать по числу 
видов (Zhang, 2011). Стратегии (Расни-
цын, 2015а) и история их успеха (Rasnit-
syn, Quicke, 2002) интересны и весьма 
назидательны. В том числе и динамика 
их разнообразия в прошлом, особенно в 
окрестностях переломных моментов био-
логической истории Земли, которые при-
нято именовать глобальными катастро-
фами (правильно или нет, будет видно из 
дальнейшего). 

Палеонтология насекомых возникла 
сравнительно поздно, но уже почти сто 
лет она составляет гордость отечествен-
ной науки, а в нынешнем столетии про-
исходит уже мировой бум палеоэнтомо-
логии (Жерихин и др., 2008). Собраны и 
в значительной мере обработаны боль-
шие коллекции ископаемых насекомых 
из самых разных регионов и возрастов 
в России. Зарубежные коллекции также 
стали нам гораздо больше доступны, чем 
прежде, и непосредственно, и по литера-
туре. Изменение общего умонастроения 
в науке перераспределило доступное 
финансирование и заставило нас очень 
серьёзно заняться динамикой таксономи-
ческого разнообразия, хотя и раньше мы 
им отнюдь не брезговали (Дмитриев, Же-
рихин, 1988; Расницын, 1988; Дмитриев 
и др., 1994, 1995; Алексеев и др., 2001). 
Основные результаты этих усилий по 
на секомым палеозоя уже опубликованы 
(Расницын, 2012; Расницын и др., 2013; 
Aristov et al., 2013; Аристов, Расницын, 
2015; Rasnitsyn et al., 2015) или сданы в 
печать (Rasnitsyn et al., in press). Здесь я 
хотел бы представить самые важные вы-
воды и следствия.

1. Материал
Материал и методы исследований под-

робно рассмотрены в упомянутых рабо-
тах, повторю самое главное. Единицей 
анализа низшего уровня принято семей-
ство насекомых для палеозоя и члени-
стоногих для меловых янтарей. Уровень 
семейства традиционен для расчётов ди-
намики разнообразия насекомых (кроме 
цитированных выше публикаций, см. 
Labandeira, Sepkoski, 1993; Jarzembowski, 
Ross, 1996; Ross et al., 2000; Nicholson et 
al., 2015) и доказал свою эффективность. 
Выбор палеозойских насекомых и мело-
вых янтарных членистоногих обуслов-
лен наличием подходящего материала 
и успехом соответствующих заявок на 
финансирование. В частности, по перм-
ским насекомым последние годы удалось 
целенаправленно собрать и определить 
обширный материал, в том числе по прин-
ципиально важному интервалу вблизи 
пермотриасовой границы, в дополнение 
к уже имевшимся коллекциям по другим 
интервалам перми. Удалось использовать 
также данные по карбону, важные для по-
нимания предыстории пермского этапа, 
хотя они гораздо менее подробны и на-
дёжны, поскольку в большой мере извле-
чены из старой литературы. 

Фауна меловых янтарей выбрана для 
анализа в связи с существованием гипо-
тез о среднемеловом и мел-палеогеновом 
кризисах биоты и благодаря наличию 
материала, обширного, но не такого не-
подъёмно гигантского, как по янтарям 
кайнозоя. Важной представлялась и та-
фономическая однородность янтарных 
материалов, их формирование в сравни-
тельно узком спектре условий обитания и 
захоронения, что позволяло рассчитывать 
на более надежное выявление именно 
временнóго аспекта динамики. Расшире-
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ние охвата янтарной фауны до всех члени-
стоногих обусловлено большим участием 
в ней пауков и клещей, что не характерно 
для ископаемых комплексов из осадочных 
отложений. 

В целом материал охватывает все ос-
новные интервалы карбона (с момента 
устойчивого появления насекомых в пале-
онтологической летописи в самом начале 
башкирского века), перми и мела (кроме 
самого его начала, откуда янтарных на-
секомых практически нет). Однако ма-
териал из современных низких широт и 
Южного полушария везде ожидаемо бе-
ден по сравнению со средними и высоки-
ми широтами Северного полушария, где 
исторически концентрировались иссле-
дователи и области их интересов. Всего в 
расчётах учтено 328 семейств насекомых 
в 40 палеозойских комплексов, из которых 
в окончательные расчёты вошли 30 наи-
более представительных, и 486 семейств 
членистоногих в 18 меловых янтарных 
комплексах, из которых в окончательных 
расчётах удалось использовать девять.

2. Методы
Рабочей единицей анализа у нас вы-

ступает список семейств в конкретном 
ископаемом комплексе, охватывающий в 
оптимальном случае фауну конкретного 
местонахождения или нескольких близко 
расположенных и существенно одновоз-
растных местонахождений (обычно от-
носящихся к одной свите или формации). 
Однако при недостаточной изученности 
приходилось объединять в один комплекс 
региональную, а не локальную фауну, по-
рой даже охватывающую два соседних 
яруса стратиграфической шкалы. К сча-
стью, таких случаев было немного. 

Для каждого комплекса фиксирова-
ли: 1) общее число семейств; 2) число 
семейств, найденных в первый и 3) в 

последний раз в их истории; 4) число 
условно древних семейств (зарегистри-
рованных до начала соответствующего 
интервала и в его пределах, но не поз-
же); 5) число условно молодых семейств 
(найденных на данном интервале и после 
его конца, но не до его начала); 6) чис-
ло проходящих семейств (известных на 
самом интервале, до него и после его 
завершения); 7) число условных энде-
миков (семейств, не известных за преде-
лами исследуемого интервала). Там, где 
возможно, учитывался объём коллекций 
(число собранных ископаемых), исполь-
зуемый для нормировки перечисленных 
выше значений делением их на логарифм 
объёма соответствующей коллекции: 
в ряде случаев это позволило сгладить 
влияние неравномерной изученности 
комплексов.

В анализе динамики разнообразия 
использовался целый рад показателей. 
1) Нормированное (либо усреднённое 
по числу семейств в комплексе) число 
первых и последних находок семейств 
косвенно указывает на число возникших 
и вымерших семейств. Дело в том, что 
точный момент возникновения и выми-
рания группы никогда не известен: её 
появление и исчезновение в палеонтоло-
гической летописи определяется, помимо 
случайностей, обилием и приобретением 
или потерей свойств, способствующих 
захоронению (например, полёта и водно-
го образа жизни). 2) Соотношение числа 
условно молодых и условно древних се-
мейств отражает эволюционный облик 
фауны: чем больше молодых семейств, 
тем моложе облик фауны. 3) Отношение 
суммы первых и последних находок к об-
щему числу семейств в комплексе (индекс 
оборота фауны) характеризует скорость 
изменений (темп обновления фауны) без-
относительно к их направлению. 
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Эволюционный облик фауны оказался 
полезным инструментом для проверки 
корректности стратиграфической после-
довательности палеозойских комплексов, 
поскольку датировки континентальных 
отложений, откуда они по большей части 
происходят, далеко не всегда убедитель-
ны. Ситуация с янтарными комплексами 
в этом плане оказалась иной, но об этом 
подробнее в результатах анализа. 

3. Результаты
Проведённый анализ показал, что 

вопреки всем ожиданиям никакого мас-
сового вымирания — ни насекомых в 
палеозое, ни членистоногих в янтарных 
комплексах мела — не было. Последние 
данные, полученные традиционными 
методами (изменения суммарного поин-
тервального числа семейств и числа се-
мейств на границах интервалов) также не 

Рис. 1. Динамика числа семейств насекомых за время их существования (Nicholson 
et al., 2015, fi g. 3A): RT — число семейств, зафиксированных в пределах со от-
ветствующих стратиграфических интервалов, BC — число семейств, пере се-
каю щих границы между этими интервалами, MIN — число событий на тех же 
интервалах, включая число эндемиков интервала и число других семейств, 
впервые здесь появляющихся или вымирающих. 
По оси абсцисс геологическое время (млн лет), по оси ординат число семейств; геоло-
гические периоды: D – девон, C – карбон, P – пермь, T – триас, J – юра, K – мел, Pg – 
палеоген, Ng – неоген, Q – четвертичный период.

Fig 1. Family richness of insects through time (Nicholson et al., 2015, fi g. 3A). RT — 
range through, i. e. all taxa ranging anywhere into respective stratigraphic intervals, 
BC — boundary crossers, i.e. taxa crossing interval boundaries, plotted at stage 
boundaries, MIN — minimum richness, representing fi rm occurrences within stages 
(i.e. fi rst, last and single-interval taxa records).
On abscissa, geological time (myr), on ordinate, the number of families; geological periods: 
D – Devonian, C – Carbonian, P – Permian, T – Triassic, J – Jurassic, K – Cretaceous, Pg – 
Paleogene, Ng – Neogene, Q – Quaternary.
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показывают массовых вымираний. Выяв-
ляется только долговременное снижение 
или просто стабилизация разнообразия в 
окрестностях предполагаемых кризисов 
(рис. 1). Однако наши данные позволяют 
значительно уточнить и детализировать 
наблюдаемые процессы и приблизиться 
к пониманию их природы.

Если оставить в стороне неизбежную 
«зубчатость» кривых, построенных на 
палеонтологическом материале, то на 
графике оборота фауны (рис. 2, пунктир) 
мы увидим ожидаемое, но неожиданно 
слабое снижение интенсивности эволю-
ционной динамики c момента устойчиво-
го появления насекомых в летописи и до 

Рис. 2. Динамика состава семейств насекомых в последовательных комплексах 
ископаемых в течение палеозоя. Сплошная линия и левая ордината — 
отношение числа первых и последних находок семейств как показатель 
направления изменений разнообразия: его роста (точки выше толстой го-
ризонтальной линии) или падения (точки ниже единичной горизонтали). 
Пунктир и правая ордината — показатель интенсивности изменений без-
относительно к их направленности (сумма первых и последних находок се-
мейств, отнесенная к общему числу семейств в соответствующем ком плексе). 
Подробнее см.: Aristov et al. (2013), Rasnitsyn et al. (2015).
Геологическое время: C1–2 – конец раннего (ранний намюр) и средний карбон; C3 – поздний 
карбон; P1 – ранняя пермь; P2 – средняя пермь; P3-T1 – поздняя пермь и переход к триасу 
(включая ранний триас). Абсцисса — последовательность комплексов насекомых. 

Fig. 2. Dynamics of family composition in succeeding insect assemblages through 
Paleozoic. Continuous line and left ordinate display ration of the fi rst to last ap-
pearances of families indicative of direction of the dynamics, that is, increasing 
when the line runs above the thick horizontal line, or decreasing when it runs below 
the line. Dashed line and right ordinate shows a turnover index (intensity of changes 
irrespective of their direction), that is, sum of the fi rst and last appearances divided 
by number of all families recorded in the assemblage. For details, see Aristov et al. 
(2013), Rasnitsyn et al. (2015). 
Geological time: C1–2 – late Early Carboniferous (early Namurian); C3 – Late Carboniferous; 
P1 – Cisuralian; P2 – Guadalupian; P3-T1 – Lopingian and Early Triassic. Abscissa: suc ce-
eding insect assemblages.



447 Разнообразие насекомых в палеозое и мелу

конца карбона. Оно продолжалось и в те-
чение перми после заметного обновления 
фауны (появления большого числа новых 
отрядов насекомых) в окрестностях пер-
мокарбонового рубежа. Направленность 
динамики более разнообразна: в карбо-
не она по большей части положительна 
(первых находок больше, чем последних, 
т. е. появление семейств превышает их 
вымирание), за исключением последне-
го, гжельского века, когда доминирует 
вымирание. В перми также позитивные 
процессы вначале (в раннепермское вре-
мя) преобладают, а затем сменяются 
до минированием вымираний, которое 
продолжается в течение всей средней и 
поздней перми. Лишь на самом рубеже 
перми и триаса отчётливо намечается пре-
обладание «позитива», а одновременно и 
оживление темпа обновления фаун. Пара-
доксально, что этот подъём фиксируется 

в кратких перерывах между гигантскими 
сибирскими лавовыми излияниями, кото-
рые как раз и считаются первопричиной 
пермотриасовой глобальной катастрофы, 
которую насекомые как будто совсем не 
заметили.

Изменение эволюционного облика 
комплексов происходит плавно в течение 
всего палеозойского этапа истории насе-
комых. На рис. 3 показан лишь пермский 
отрезок, причём двумя отдельными кри-
выми: это связано со спецификой метода 
оценки. Показатель эволюционного об-
лика, как уже говорилось, есть отноше-
ние числа условно молодых и условно 
древних семейств, но в карбоне условно 
древних семейств просто нет (карбоновые 
насекомые — самые древние) и показа-
тель не работает. А в течение перми число 
условно древних (карбоновых) семейств 
к концу средней перми падает настолько, 

Рис. 3. Динамика изменения эволюционного облика (отношения числа условно 
древних и условно молодых семейств, ордината) в пермских комплексах на-
секомых (абсцисса; по данным Aristov et al., 2013; Rasnitsyn et al., 2015). Для 
левой кривой «древние» и «молодые» семейства — те, которые появились, со-
от ветственно, до или после начала перми, для правой кривой, соответственно, 
появившиеся до или после начала уржумского века средней перми (проходящие 
семейства и эндемики исключены, подробнее см. текст). 

Fig. 3. Dynamics of evolutionary appearance of succeeding Permian insect assemblages 
(ab scissa), as refl ected by ratio of their “ancient” to “young” families (ordinate) (based 
on data by Aristov et al., 2013; Rasnitsyn et al., 2015). Left curve: “ancient” and “yo-
ung” families are those with the fi rst and last appearance before vs. after beginning 
of Permian, respectively; right curve: the same for Urzhumian Age (transitive and 
endemic families excluded; see text for details).
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что показатель перестаёт что-либо пока-
зывать. Поэтому кривую пришлось поде-
лить, чтобы для второй половины перми 
можно было взять новую точку отсчёта. 
Здесь в качестве условно древних приня-
ты семейства, возникшие до уржумского 
века средней перми и вымершие до на-
чала триаса.

Наиболее интересные результаты по-
казывает раздельное рассмотрение ди-
намики первых и последних находок, 
которые, как уже говорилось, отражают 
темпы возникновения и вымирания так-
сонов (рис. 4). Удивительным образом 
темпы вымирания (тонкая линия) всё 
время колеблются хаотически в опреде-
лённых пределах, весьма узких в течение 
средней и поздней перми (низкий уровень 
вымирания в начале карбонового интер-
вала может быть тоже значимым, но эти 
данные ненадёжны из-за ограниченности 
материала). А все колебания баланса воз-

никновения и вымирания определяются 
практически только динамикой возник-
новения новых таксонов (толстая линия). 
Это принципиально важно, потому что 
именно баланс возникновения и выми-
рания определяет, растёт ли биоразноо-
бразие или падает. Получается, что вы-
мирание мало влияет на этот важнейший 
показатель, решающим здесь оказывается 
темп возникновения новых семейств.

Динамика разнообразия комплексов 
членистоногих в меловых янтарях (рис. 5) 
гораздо беднее деталями отчасти из-за 
того, что число достаточно богатых ме-
ловых янтарных комплексов невелико 
(другие возможные причины рассмотре-
ны в Обсуждении). Тем не менее, важ-
нейшая особенность динамики, замечён-
ная на палеозойском материале, не менее 
выпукло проявилась и здесь: темпы вы-
мирания (тонкий пунктир) колеблются в 
гораздо более узких пределах, чем темпы 

Рис. 4. Динамика появления и вымирания семейств насекомых в палеозое. Тол-
стая линия — доля первых находок семейств в составе последовательных ком-
плексов, тонкая линия — доля последних находок. Заливкой выделены этапы 
преимущественно негативной динамики, когда доля последних находок была 
выше доли первых. Геологическое время как на рис. 2.

Fig. 4. Dynamics of origination and extinction of insect families in Paleozoic. Thick line 
denotes share of the fi rst appearances in succeeding insect assemblages, and thin line 
the same for the last appearances. Shaded are intervals with extinction prevailed (last 
appearances more common). Geological time as in Fig. 2. 
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возникновения (толстый пунктир), так 
что и здесь суммарная динамика (тонкая 
сплошная линия) определяются вариаци-
ями темпа появления новых семейств. В 
отличие от палеозоя, все изменения на ме-
ловом интервале носят позитивный харак-
тер (число первых и последних находок 
равно только в самом бедном комплексе из 
представленных на кривой): ни в середи-
не периода, ни в его конце преобладание 
вымираний не наблюдается. В отличие от 
палеозоя, какой-либо определённой тен-
денции в изменениях баланса позитивных 
и негативных событий на меловом этапе 
эволюции янтарных членистоногих (тол-
стая линия) заметить не удаётся.

4. Обсуждение
Проведённый нами анализ дал неожи-

данный и многозначительный результат, 
один из многих (о других подробнее см. 
в цитированных во Введении публикаци-
ях), но несомненно самый важный. Ока-
залось, что динамика таксономического 
разнообразия насекомых и членистоно-
гих в целом на двух достаточно длитель-
ных (суммарно около 140 млн лет, чет-
верть всего фанерозоя) и принципиально 
важных отрезках геологического времени 
(это время пермотриасового, среднемело-
вого и мел-палеогенового биотических 
событий) определяется спецификой про-
цесса возникновения новых таксонов, а 
не их вымирания, как мы привыкли ду-
мать. Конечно, оставшиеся три четверти 
фанерозоя и половина биологического 
разнообразия могут принести достаточ-
но много сюрпризов и неожиданностей, 
но на сегодняшний день мы должны ис-
ходить из известного, тем более что изу-
ченное нами разнообразие достаточно 
представительно: в каком-то, пусть не 
очень серьезном смысле это половина 
от четверти — восьмая часть известно-

го человеку глобального исторического 
многообразия жизни.

Полученный результат поначалу по-
ставил нас в тупик. Кажется не только 
привычным, но и разумным объяснять 
ход изменений таксономического разно-
образия организмов динамикой вымира-
ния, которое в свою очередь определяется 
воздействиями внешних, биотических и 
абиотических, факторов. И хотя множе-
ство деталей действия факторов среды 
на вымирание обычно остаются недоста-
точно понятными, сам подход возраже-
ний не вызывает. Но как раз вымирание 
оказалось мало изменчивым, и объяснять 
динамику биоразнообразия надо вариаци-
ями темпа диверсификации биоты. Здесь 
снова напрашивается объяснение через 
воздействие средовых факторов, но оно не 
проходит. Действительно, легко предста-
вить себе какие-то внешние воздействия, 
стимулирующие формообразование, та-
кие как повышения радиационного фона 
или экологические катастрофы, меняю-
щих среду обитания и тем стимулирую-
щие обновление биоты. Но, во-первых, 
это все локальные, в лучшем случае ре-
гиональные и геологически относительно 
краткосрочные эффекты, а у нас, в случае 
средней-поздней перми, речь о 20 млн 
лет негативной динамики. А во-вторых, 
объяснить нужно регулярное и длитель-
ное подавление диверсификации, а не её 
стимуляцию.

Объяснение (мне кажется, это дей-
ствительно объяснение) удалось найти в 
моих же старых текстах, посвящённых, 
во-первых, осмыслению результатов 
первой нашей (Лаборатории артропод 
Палеонтологического института РАН/
АН СССР) попытки изучения динами-
ки разнообразия насекомых (Расницын, 
1989), во-вторых, анализу эволюционного 
процесса с позиций эпигенетической те-
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ории эволюции (Расницын, 2002, 2015б; 
Жерихин и др., 2008). Эти идеи, за их не-
достаточной известностью, мне придётся 
здесь очень кратко изложить. 

В первой из этих работ была предло-
жена схема структуры биоценотическо-
го кризиса и выделены четыре его фазы 
— подготовительная, парадоксальная, 
драматическая и успокоительная. Подго-
товительной фазе свойственно быстрое 
снижение доли вымерших семейств (в 
более общем случае это когорта условно 
древних семейств плюс условные эндеми-
ки). В парадоксальной фазе замедляется 
появление новых семейств и, соответ-
ственно, увеличивается доля вымерших 
(архаизация фауны). Драматическую фазу 
отличает ускоренное обновление фауны, 
успокоительную — снижение темпа об-
новления фауны до фонового уровня, пре-
жде всего за счёт торможения вымирания. 
Особо отмечено, что в успокоительной 
фазе «вымирание быстро прекращается, 
а появление продолжается, временами 
даже усиливаясь. Очевидно, в результате 
кризиса возникли сообщества гораздо бо-
лее ёмкие, чем прежде» (Расницын, 1989, 
с. 39). Новые данные подтверждают, хо-
тя и не полностью, эту схему, о чём под-
робнее см. Расницын (2012). Для нашей 
сегодняшней темы важно понятие пара-
доксальной фазы с характерным для неё 
подавлением диверсификации: именно 
ей соответствуют выделенные на рис. 4 
гжельский (конец позднего карбона) и 
средне-позднепермский этапы, каждый из 
которых предшествует событию преобра-
зования фауны — умеренному на рубеже 
карбона и перми и глубокому на пермо-
триасовой границе. Отметим также, что 
упомянутое возникновение в результате 
кризиса сообществ, гораздо более ёмких и 
разнообразных, чем прежде, представляет 
важнейшее из последствий пермотриасо-

вого события (см. рис. 1; подробнее см. 
Расницын, 2012). 

Это означает, среди прочего, что био-
тическое событие конца перми было 
ключевым к дальнейшему развитию био-
сферы Земли, несмотря на то, что оно не 
сопровождалось массовым вымиранием 
(по крайней мере в случае насекомых). 
Однако при всей его важности мы не 
можем сказать, в чём конкретно это со-
бытие состояло и чем оно было вызвано 
или хотя бы спровоцировано. Для мел-
палеогенового события в своё время была 
предложена гипотеза биоценотического 
кризиса, вызванного широким распро-
странением покрытосеменных растений, 
перехвативших ранние стадии мезозой-
ских сукцессий и тем опрокинувших 
всю систему мезозойских биоценозов 
(Родендорф, Жерихин, 1994; Zherikhin, 
2002). Однако эта гипотеза, получившая 
достаточно широкую известность (Есь-
ков, 2000), столкнулась с определёнными 
трудностями. 

«Ангиоспермизация мира» (Краси-
лов, 1989; Пономаренко, 1998) реально 
началась в середине мелового периода 
(в альбском веке), а меловое событие 
(«меловой биоценотический кризис») 
— в конце юры (Расницын, 1988, 1989). 
Не помогает даже, если к объяснению, 
следуя логике К.Ю. Еськова (2000), при-
влечь проангиоспермов («предпокрыто-
семенных» — голосеменных, сходных с 
покрытосеменными по некоторым, часто 
по многим признакам; Красилов, 1989). 
Их развитие идёт весьма постепенно и 
некоторые функции покрытосеменных 
(например, энтомофилия) появляются у 
голосеменных по крайней мере в ран-
ней перми (Krassilov, Rasnitsyn, 1999). С 
другой стороны, основное событие в мо-
ре произошло в самом конце мела, т. е. 
спустя 40 млн лет после начала активной 
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ангиоспермизации мира, и объяснять его 
как «афтершок» ангиоспермизации — 
всё-таки некоторая натяжка. 

Причины и суть преобразования био-
ты на рубеже палеозоя и мезозоя (перми и 
триаса) не более понятны, поскольку в са-
мом сердце предполагаемой катастрофы, 
если судить по межтрапповым отложени-
ям Сибири, продолжали существовать до-
статочно ординарные сообщества, правда, 
уже с несомненными признаками транс-
формации (см. рис. 3; для растительных 
сообществ и водных беспозвоночных см. 
Садовников, 2015а,б). Единственное, что 
стало очевидным после исследования ди-
намики разнообразия членистоногих в ме-
ловых смолах (Rasnitsyn et al., in press), это 
то, что в мезозое диверсификация потеря-
ла характерную для перми однородность в 

пространстве и во времени. Локальные и 
региональные комплексы стали меняться 
с разной скоростью и в разном направле-
нии, делая невозможной их временнýю 
ординацию по соотношению молодых и 
древних групп (рис. 5). Похоже, что после 
пермотриасового события возникли су-
щественно новые возможности быстрой 
специализации и дивергенции организмов 
и их сообществ, что и обеспечило бурный 
и до сих пор не замедлившийся рост гло-
бального биоразнообразия (рис. 6). Но как 
эти возможности возникли и в чём состо-
яли, пока неизвестно.

Не менее важны причины обнаружен-
ного подавления эволюции (формирова-
ния новых таксонов), тем более что вы-
явленные интервалы такого подавления 
регулярно предваряют этапы значитель-

Рис. 5. Динамика разнообразия членистоногих в меловых янтарях (Rasnitsyn et al., 
in press). Толстая линия — показатель эволюционного облика комплекса (от-
но шение числа условно древних и молодых семейств, подробнее см. в тексте), 
тонкая — индекс оборота фауны (см. рис. 2), толстый пунктир — удельное число 
первых находок семейств, тонкий пунктир — то же для последних находок.

Fig. 5. Arthropod diversity in Cretaceous amber (Rasnitsyn et al., in press). Thick line 
shows the evolutionary appearance of succeeding assemblages (ratio of “ancient” to 
“young” families, see text for details), thin line denotes changes of turnover index 
(cf. Fig. 2), thick dashed line, specifi c number of the fi rst appearances, thin dashed 
line, same for last appearances.
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ных эволюционных инноваций. Ответ был 
предложен (Расницын, 2002) вне всякой 
связи с поставленным выше вопросом, 
связь же эта была замечена лишь много 
позже (Расницын, 2012). Эта связь суще-
ствует в рамках эпигенетической теории 
эволюции, популярность которой пока 
слишком мала, чтобы можно было здесь 
обойтись без необходимых, хотя бы и мак-
симально кратких объяснений.

Эпигенетическая теория (на самом де-
ле, конечно, гипотеза, но такова привыч-
ная терминология) признаёт важнейшим 
онтогенетический, а не молекулярный уро-
вень организации живых существ (Шиш-
кин, 1987, 2010; Расницын, 2002, 2015б; 
Rasnitsyn, 2006, 2015). Основу этой орга-
низации составляют морфогенетические 
механизмы, формирующие пути развития 
(креоды), а молекулярные механизмы вы-
полняют важную функцию переключате-
лей и модераторов, сопрягающих креоды 
в целостную систему, регулирующих и 

тонко настраивающих их деятельность. 
Эволюционно важный аспект эпигене-
тики составляет концепция адаптивного 
компромисса (Расницын, 1987). Соглас-
но этой концепции, тесные связи между 
структурами организма в онтогенезе и при 
функционировании ставят их в жёсткую 
зависимость друг от друга. Любое изме-
нение в любой части системы сказывается 
на всём организме, и влияние это практи-
чески всегда будет негативным. Из-за это-
го организация живого существа оказыва-
ется напряжённым компромиссом между 
необходимостью одновременной оптими-
зации каждой из его адаптивных функций. 
В результате перед лицом отбора живые 
существа предстают не мягкой глиной в 
руках гончара, а хрупким и капризным 
материалом, из-за чего вымирание попу-
ляций и видов происходит постоянно и 
повсеместно, а успешная эволюция ока-
зывается непредсказуемой. Даже в измен-
чивой среде некоторые виды не меняются 

Рис. 6. Динамика разнообразия морских животных: число семейств, зафикси-
рованных на последовательных веках геологической летописи (по: Алексеев 
и др., 2001, рис. 6, с изменениями).

Fig. 6. Dynamics of diversity of marine animals as recorded within succeeding ages of 
geochronology (after Alekseev et al., 2001, Fig. 6, modifi ed).



453 Разнообразие насекомых в палеозое и мелу

многие миллионы лет (эволюция забуфе-
рена), потому что «эпигенотип вида, его 
система канализаций развития и обратных 
связей часто столь хорошо интегрирована, 
что с замечательным упорством противо-
стоит изменениям» (Майр, 1974, с. 353). 
Однако это блокирование эволюции не 
может быть фатальным: «Сколь высоко ни 
поднялась бы устойчивость (забуферен-
ность) эпигенотипа даже заметной части 
обитателей нашей планеты, даже большие 
катаклизмы вряд ли будут серьезно угро-
жать разнообразию жизни на Земле, если, 
конечно, иметь в виду эволюционно зна-
чимые отрезки времени. Даже […] когда 
заметная часть биоразнообразия, “закос-
невшая” в совершенстве и, стало быть, 
жёсткости своих эпигенотипов, окажется 
существенно “прореженной” очередным 
субглобальным оледенением, астероид-
ной либо ядерной зимой или подобным 
апокалипсисом, выжившие виды попадут 
в ситуацию неполных сообществ с суще-
ственно ослабленными конкурентными 
отношениями. Это будет провоцировать 
быструю инадаптивную эволюцию, и тем 
более быструю, чем более обширной была 
“прополка” […] Правда, наш оптимизм 
не распространяется так далеко, чтобы 
обещать новые сообщества похожими на 
прежние. Как известно, вымирание даже 
[морской фауны] в окрестностях границы 
перми и триаса было хотя и масштабным, 
но не подавляющим […] Очевидно, сама 
структура морских сообществ радикально 
изменилась, дав место гораздо большему 
росту биоразнообразия» (Расницын, 2002, 
с. 20–21).

Цитированный текст, написанный 13 
лет назад вне всякой связи с периодиза-
цией этапов кризиса, похоже, предлагает 
гипотетический механизм подавления 
эволюции. По-видимому, обновление 
биоты («подготовительная фаза кризиса», 

на которой вымирают многие семейства 
древней когорты), предшествовавшее па-
радоксальной стадии подавленной эволю-
ции, существенно увеличивает в составе 
биоты долю групп, «закосневших в совер-
шенстве» своей организации (попавших 
в «ловушку совершенства»). Дальнейшие 
изменения условий, даже вполне орди-
нарные по своему характеру, продолжа-
ют снимать свой урожай вымирания, но 
диверсификация, заторможенная хорошо 
сбалансированной структурой эпигено-
типа многих групп биоты, не восполняет 
эти потери. Биота беднеет, её упаковка 
становится всё более рыхлой и неполной. 
Это снижает требования к приспособлен-
ности её членов, и в частности к сбаланси-
рованности их эпигенотипа: происходит 
эрозия «ловушки совершенства». Когда 
такое снижение достигает некоторого 
критического значения, любое событие 
может оказаться триггером, спусковым 
крючком, запускающим лавинообразную 
диверсификацию и — при счастливых об-
стоятельствах — более или менее глубо-
кое преобразование структуры сообществ.

5. Выводы
1. Динамика разнообразия биоты 

управляется не извне через массовые 
вымирания, а изнутри через подавление 
диверсификации (через торможение воз-
никновения новых групп).

2. Феномен торможения диверсифика-
ции объясним в рамках эпигенетической 
теории эволюции: причиной торможе-
ния является накопление в биоте групп 
с особенно хорошо сбалансированным 
эпигенотипом (системой тесно взаимо-
зависимых морфогенетических процес-
сов), трудно изменяемым в ходе эволюции 
(«ловушка совершенства»). 

3. Обеднение биоты в результате дли-
тельного подавления диверсификации 
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открывает путь взрывной эволюции в 
результате ослабления адаптивного кон-
троля организации в обеднённых сообще-
ствах (эрозии «ловушки совершенства»).

4. Результатом взрывной эволюции мо-
жет быть преобразование общих свойств 
биоты: позднепермское событие, по-ви-
димому, открыло таксонам и сообществам 
мезокайнозоя возможность гораздо более 
глубокой и независимой специализации, 
чем в палеозое.

5. Изучение таксономической динами-
ки разнообразия остаётся перспективной 
и многообещающей областью палеонто-
логии.

6. Методы и подходы, позволившие 
развить описанные выше представления, 
заслуживают внимания.
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делён на однородные части с использованием синтаксономии. Обсуж-
даются результаты сравнительного анализа принципов построения 
синтаксономии и таксономии. Рассмотрена история распространения 
подхода Браун-Бланке в мире, СССР и России, охарактеризованы ос-
новные синтаксономические центры России. Показана роль синтак-
сономии на основе подхода Браун-Бланке для создания Зелёных книг. 

THE PHYTODIVERSITY: FACTORS OF ITS FORMING, 
SYNTAXONOMY, AND СОNSERVATION SYSTEM

B.M. Mirkin1, L.G. Naumova2

1Ufa Institute of Biology RAS
2 M. Akmulla Bashkirian State Pedagogical University, Ufa; 

leniza.gumerovna@yandex.ru

The problems of phytodiversity (diversity of high plants and their co-
mmunities) are discussed. A phenomenological model of the factors sha-
ping plant community species richness (PCSR) is proposed proceeded from 
an assumption of impossibility to create a universal algorithm for prdecting 
results of the interactions between PCSR and environment con ditions. The 
main factor determining PCSR is the ecotope (habitat), i.e. a complex of 
abiotic environmental factors treated as an “abiotic matrix”. Ecotope may 
influence PCSR directly (if environmental conditions are extreme) 
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or indirectly through the nature of domination, biological productivity, 
and competition mode. PCSR decreases with the growing infl uence of 
dominants, the increase in biological productivity, and the strengthening of 
the competition mode. The effect of dominants may be corrected by impact 
of phytophages and pathogens. Besides these major factors infl uencing 
PCSR, there are many secondary factors, namely spe cies pool of territory, 
island effect, ecotone effect, successional status (stage of autogenic or 
allogenic succession), level of disturbance, etc.

PCSR forms a complex continuum that may be divided into parts with 
similar signifi cance of PCSR, which results in syntaxonomy, i. e. plant 
community classifi cations. The best variant of syntaxonomy can be achiev-
ed by using the Braun-Blanquet approach. Comparison of syntaxonomy 
and taxonomy proper shows that the former is more conventional than the 
latter due to the fact that plant communities are of continuous nature.

The Braun-Blanquet approach, appeared in the 1920s, represents today 
the most widely acknowledged system of plant community classifi cation in 
Europe and in Japan. The spread of this approach in the USSR and Russia 
began only in the 1960s, when the political climate became more favorable 
for international collaboration of the Soviet and foreign scientists. Three 
periods in the development of this approach are recognized.

1. A period of palliative approaches (1960 to 1980). At this time the 
Soviet phytocoenologists tried to unite Russian dominant approach and 
fl oristic approach of Braun-Blanquet. The result of this “cocktail” was 
unsuccessful, but during this period, Soviet scientists realized the need for 
the use of Braun-Blanquet approach. 

2. A period of transition to the strict Braun-Blanquet approach adoption 
(1981 to 2000). The Sixth all-Union Conference on the vegetation clas-
sifi cation in Ufa (1981) played an important role in the shifting of the 
Soviet phytocoenologists to consistent use of the Braun-Blanquet app-
roach. Resolution of this conference contained recommendation for So-
viet phytocoenologists to proceed to the strict adoption of the Braun-
Blanquet classifi cation method. Assimilation of this method appeared to 
be successful, but its development was hampered by the lack of a special 
reference book for publications of the papers with phytosociological tables.

3. The modern period (since 2000) was initiated by organization of 
the journal “Vegetation of Russia”. Russian syntaxonomy showed a rap id 
growth in this period. High syntaxa prodromus of the Russian vegetation 
(Ermakov, 2012) included 80 classes, 169 orders and 377 alliances, with 
the number of new units recognized being 22, 71, and 207, respectively. 
Several productive syntaxonomic centers were formed in the regions of 
St. Petersburg, Far East and Siberia, Ufa, Bryansk, and Volga (Mirkin, 
Ermakov, 2010). In addition, a number of syntaxonomists work produ-
ctively in Moscow, Rostov, Kursk and other cities.

Syntaxonomy is the best scientifi c base for creating Green books (lists of 
rare plant communities). The fi rst Green book based on the strict application 
of the Braun-Blanquet approach was prepared by Bryansk syntaxonomists, 
who identifi ed about 40 conservation units (Bulokhov, 2012). 

Principles of the project “Green book of Bashkortostan Republic ve-
getation” are discussed herewith.
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Биоразнообразие имеет многомерную 
ценность (Примак, 2002; Тишков, 2005): 
это многоуровневый феномен, включаю-
щий разнообразие особей в популяциях, 
популяций, видов, сообществ и экоси-
стем разного территориального ранга. 
Важнейшей составляющей биоразноо-
бразия является фиторазнообразие, т. е. 
разнообразие автотрофных (в первую 
очередь высших) растений. Фиторазно-
образие имеет не только самодостаточ-
ную ценность, но и выступает в роли 
биологической «матрицы» для суще-
ствования гетеротрофных организмов и 
их сообществ. Этим объясняется тот по-
вышенный интерес, который проявляет 
научное сообщество к проблеме сохра-
нения фиторазнообразия, в первую оче-
редь на уровне растительных сообществ 
(РС). Для решения этой проблемы необ-
ходимо выявить факторы, определяющие 
видовое богатство РС (ВБРС, альфа-раз-
нообразие) и разработать их классифи-
кацию (синтаксономию). Синтаксономия 
позволяет проводить инвентаризацию РС 
и выявлять те из них, которые нуждают-
ся в охране. 

В настоящей статье рассматриваются 
следующтие вопросы: а) феноменологи-
ческая модель ВБРС, б) сравнительный 
анализ принципов построения синтак-
сономии и таксономии, в) история и со-
временное состояние классификации РС 
на основе подхода Браун-Бланке в мире, 
СССР и России, г) значение синтаксо-
номии для составления Зелёеных книг и 
организации системы особо охраняемых 
природных территорий.

1. Феноменологическая модель 
видового богатства растительных 
сообществ

Выдающийся эколог ХХ в. Р.Х. Уитте-
кер (1980) считал, что разработать алго-

ритм, объясняющий ВБРС, невозможно, 
поскольку факторы, формирующие этот 
феномен, многочисленны и находятся 
в сложном и неаддитивном взаимодей-
ствии. При этом ВБ разных РС формиру-
ется при участии разных факторов. Од-
нако попытки сформулировать гипотезы 
формирования ВБРС (о теории речь ни-
когда не шла) были достаточно многочис-
ленными. Так, М. Палмер (Palmer, 1994) 
упоминает более 100 гипотез. 

В 2000-е гг. процесс формулирования 
гипотез формирования ВБРС прекратил-
ся. Фитоценологам стало очевидным, что 
объяснить формирование феномена ВБРС 
в рамках «универсальной» гипотезы невоз-
можно. В последние годы при изучении 
ВБРС сформировалась «новая парадигма» 
(Grime, 2006), которая ориентирует иссле-
дователей на изучение ВБРС не в природ-
ных условиях, а при экспериментах: воз-
действие на РС регулированием условий 
среды (удобрение, полив и др.), реципрок-
ной пересадкой видов из одного РС в дру-
гое, удалением доминатов, подсевом новых 
видов и т. д. (Tilman, 1997; Онипченко, 
2013; и мн. др.). Однако, Дж. Грайм под-
черкнул (Grime, 2006), что экстраполяция 
результатов экспериментов на природные 
сообщества возможна не всегда. 

Нами предложена феноменологиче-
ская модель (рис.) влияния основных 
факторов на формирование ВБРС (Мир-
кин, Наумова, 2012). Кратко рассмотрим 
эти факторы. 

Экотоп («абиотическая матрица») 
является главным фактором, определяю-
щим ВБРС. Он может влиять непосред-
ственно, если условия неблагоприятны, 
т. е. выступать непосредственно в роли 
«средового сита» (например, в пустынях, 
на солончаках, в водной среде), а также 
опосредованно. 
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Доминанты, биологическая продук-
ция и режим конкуренции. Опосредо-
ванное влияние экотопа осуществляется 
в благоприятных условиях среды через 
состав доминантов, их биологическую 
продукцию и общий режим конкуренции. 
При этом, чем выше уровень конкуренции 
и биологическая продукция, тем сильнее 
опосредованное влияние экотопа и ниже 
ВБРС (Waide et al., 1999; Pausas, Austin, 
2001). Впрочем, при низкой биологиче-
ской продукции улучшение условий сре-
ды может повышать одновременно и про-
дуктивность и ВБРС.

Фитофаги. Влияние доминантов мо-
жет быть снижено под действием фи-
тофагов и патогенов. Особенно велика 
роль фитофагов в степях и саваннах, где 
при их отсутствии происходит снижение 
ВБРС и деградация РС. Например, в За-
уралье Башкортостана в 1990–2000-е гг.  
вследствие снижения поголовья скота 
на многих участках, удалённых от на-
селённых пунктов, снизилось обилие 

ковылей, разрослись степные кустар-
ники и корневищные злаки (особенно 
Calamagrostis epigeios). Это привело к 
снижению ВБРС.

Патогены. Как и фитофаги, патогены 
могут влиять на состав доминантов. Так, в 
тропических лесах доминированию видов 
деревьев препятствуют специфические 
виды патогенных грибов (Bell et al., 2006), 
что является одной из причин высокого 
видового разнообразия деревьев в этих 
РС. Такую же роль, как патогены, могут 
играть растения-паразиты и полупаразиты 
(Bardgett et al., 2006), которые сдерживают 
разрастание доминантов и таким образом 
повышают ВБРС.

На ВБРС оказывают влияние и факто-
ры «второго порядка».

Видовой пул — богатство флоры реги-
она. Роль этого фактора подчеркивал соз-
датель эстонской геоботанической школы 
Т. Липпмаа (Трасс, 1976). Этот вопрос 
активно обсуждается и в современной 
литературе (Biewer, Poschlod, 2005; и др.). 

Рис. Основные факторы, которые могут влиять на видовое богатство рас-
тительных сообществ

Fig. The main factors that may have an impact on the species richness of the 
plant communities
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Влияние видового пула на ВБРС во мно-
гом зависит от наличия «транспортных 
средств» доставки диаспор. Отмечается 
большая роль гидрохории (Жиляев, 2005; 
Leng et al., 2010; Soomers et al., 2011; и мн. 
др.). Для ВБРС рудеральной раститель-
ности большую роль играет анемохория 
(Riva, 2011). 

Островной эффект — степень изоля-
ции РС, влияющей на обмен диаспорами 
с другими РС. Снижение ВБ в небольших 
изолированных РС вследствие различий 
скорости процессов вытеснения и по-
ступления видов является достаточно из-
ученным феноменом (MacArthur, Wilson, 
1967; Акатов, 1999; Акатов и др., 2002; и 
др.). К примеру, «островами» являются 
степи на территории Башкирского госу-
дарственного природного заповедника, 
которые отдалены от основных массивов 
степей Зауралья и Предуралья на 60–80 
км. ВБРС этих степей на 15–20 видов 
меньше, чем у «неостровных» степей За-
уралья (Жирнова и др., 2007). 

Экотонный эффект, т. е. обогащение 
ВБРС за счёт перекрытия видовых ком-
бинаций разных РС в зоне их контакта. 
По причине экотонного эффекта форми-
руется высокое ВБРС остепнённых лугов 
(перекрытие видовых комбинаций лугов 
и степей). По той же причине ВБРС лесов 
Южного Урала на 10–20 видов выше, чем 
у их равнинных аналогов (перекрываются 
видовые комбинации неморальных, геми-
бореальных и бореальных лесов; Марты-
ненко, 2009).

Внутриценотические мозаики, кото-
рые превращают РС в калейдоскоп видов 
разных форм обратимой внутриценотиче-
ской динамики в гапах и других микро-
группировках (Смирнова, 2004);

Сукцессионный статус. Этим поня-
тием объединяется влияние любых сукцес-
сий — автогенных первичных и вто ричных 

(восстановительных); аллогенных, антро-
погенных (выпас, рекреация, загрязнение 
и др.). Роль режима нарушений для по-
вышения разнообразия видов с разными 
типами реагирования на влияние это-
го фактора специально рассмотрел Дж. 
Грайм (Grime, 2002, 2006). На ВБРС может 
влиять внедрение заносных инвазивных 
видов (Виноградова и др., 2010). Кроме 
того, ВБРС может отражать влияние гео-
логической истории территории: скажем, 
чередование холодных и теплых периодов 
в плейстоцене и голоцене, что способство-
вало формированию «флористических 
коктейлей» из видов разной экологии.

Вследствие множественности фак-
торов, влияющих на ВБРС, формирует-
ся многомерный континуум, разделить 
который до условно однородных частей 
можно только при классификации РС и 
построении синтаксономии. Наиболее 
эффективным способом классификации 
РС на сегодняшний день является подход 
Браун-Бланке (Миркин, Наумова, 2012). 

2. Синтаксономия и таксономия
Синтаксономия (как и фитосоциоло-

гия, Pignatti, 2010) берёт начало с 1910  г., 
когда на III Международном ботаниче-
ском конгрессе в Брюсселе было принято 
определение растительной ассоциации, 
предложенное К. Флао и К. Шрётером 
(Ch. Flahault, C. Schrëter). Причём было 
подчёркнуто, что в синтаксономии рас-
тительная ассоциация является полным 
аналогом вида в таксономии. Таким об-
разом, авторы определения исходили из 
представлений о сходстве принципов 
синтаксономии и таксономии. Однако 
история развития синтаксономии пока-
зала, что между ней и таксономией есть 
глубокие различия. 

Классификация, сложная для биоло-
гических объектов вообще, в случае РС 
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оказывается сверхсложной, так как они 
объедине ны в многомерный континуум. 
При таксономическом континууме на 
уровне организмов в признаковом про-
странстве имеются области, где растения 
распа даются на достаточно дискретные 
биологические виды, которые можно при-
нять в качестве эталонов для разбиения 
на условные (таксономические) виды тех 
частей таксономического континуума, где 
он абсолютен (микровиды, виды-близне-
цы, виды-двойники, сингамеоны гибри-
дизирующих полувидов и др.). На уровне 
РС таких эталонов практически нет, мас-
штаб редукции (разбие ния континуума на 
условные типы) задаётся самими иссле-
дователями из сооб ражений осознанного 
(или чаще неосознанного) удобства ис-
пользования получаемой системы.

Опираясь на богатый опыт таксоно-
мии, синтаксономия как наука о едини цах 
растительности должна была искать свои 
методические подходы к выделе нию ие-
рархических типов — синтаксонов. Самая 
развитая система синтаксономии сформи-
ровалась на основе классификационного 
подхода Браун-Бланке. Этот вариант син-
таксономии рассмотрен в табл. 1.

Резюмируя содержание таблицы, под-
черкнём следующее. 

Различались основные направления 
поиска критериев для установления ти-
пов: таксономисты основывали свою си-
стему на устойчивых морфологических и 
иных призна ках, отражающих филогене-
тические закономерности формирования 
разнооб разия; синтаксономисты — на от-
ражении в растительности свойств экото-
пов и стадий сукцессии, которые являют-
ся главными организующими факторами 
её формирования. Архетипы синтаксо-
нов, особенно высших рангов, достаточ-
но «рыхлые», и потому далеко не всегда 
диагностические виды высших единиц 

встречаются во всех РС низших единиц 
(растительных ассоциаций). 

Синтаксономия не учитывает эволю-
цию растительно сти, но отражает сукцес-
сионный статус РС — стадию аллогенной 
или автогенной восстановительной сук-
цессии. Таким образом, по своей природе 
синтаксономия является эколого-динами-
ческой.

3. История развития 
синтаксономии в мире

Р.Х. Уиттекер (Whittaker, 1962), рас-
смотрев состояние проблемы классифи-
кации РС в первой половине ХХ в., был 
поражён разнообразием использован-
ных подходов и сделал вывод о том, что 
классификация растительности ближе к 
искусству, чем к науке. При этом он отме-
тил, что из всех предложенных методов 
классификации наиболее перспективен 
флористический подход Ж. Браун-Блан-
ке, который может стать основой консо-
лидации усилий фитоценологов разных 
стран. 

Распространение подхода Браун-
Бланке в мире. Прогноз Р. Уиттекера 
подтвердился. Флористический подход 
при классификации РС («южная тради-
ция», Whittaker, 1962), появившийся в 
1920-е гг., оказался «агрессивным» в по-
нимании Х.Х. Трасса (1976) и быстро рас-
пространился в большинстве стран Евро-
пы, включая и ареал Уппсальской школы, 
которая вплоть до начала 1930-х гг. ис-
пользовала принципы классификации по 
доминантам (представляла «северную 
традицию», Whittaker, 1962). В 1950-е гг. 
подход Браун-Бланке распространился в 
Японии (Miyawaki, 2010). 

Что касается американских континен-
тов и Австралии, то в этих регионах под-
ход Браун-Бланке развивался по «очагово-
му принципу». При этом если исключить 
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Табл. 1. Сравнение таксономии и синтаксономии.
Table 1. Comparison of taxonomy and syntaxonomy.

Признак Таксономия Синтаксономия

Объект классификации Реально существующие особи 
растений или их части у вегета-
тивноподвижных видов

РС — условно ограниченные и 
условно однородные части кон-
тинуума

Признаки классифика-
ции

Основные: строение генера-
тивных органов, вегетативные 
признаки (включая габитус 
растения). 
Дополнительные: условия ме-
стообитания, тип РС, географи-
ческий район

Основные: флористический   со-
став и физиономия. 
Дополнительные: условия ме-
стообитания, географический 
район

Соотношение непрерыв-
ности и дискретности 
классифицируемого 
множества объектов

Единство дискретности и не-
прерывности при преоблада-
нии дискретности 

Единство непрерывности и  
дискретности при преоблада-
нии непрерывности

Фактический материал 
для классификации

Гербарные образцы (фиксиро-
ванные растения или 
их части)

Геоботанические описания 
(списки видов на пробных 
площадках с указанием коли-
чественного участия видов)

Задача установления 
основной классифика-
ционной единицы

Биологические виды — группы 
репродуктивно изолированных 
растений с общим генофондом, 
морфологическим и экологиче-
ским сходством в пределах 
чётко очерченного ареала
Таксономические виды — 
усло вно однородные и часто 
интерградирующие группы 
популяций с морфологическим 
и экологическим сходством и 
условно очерченным ареалом

Растительные ассоциации как 
условно однородные части син-
таксономического континуума, 
представляющие его наиболее 
устойчивые и экологически 
контрастные сочетания видов, 
или стадии сукцессии в услов-        
но однородных местообитани-
ях и в пределах условно очер-
ченного ареала

Охват классификацией 
разнооб разия объектов

Полный. Каждый экземпляр 
относится к тому или иному 
таксономическому виду, реже 
он рассматривается как гибрид 
между двумя видами

Неполный. Часть РС синтаксо-
номически интерпретируется,  
т. е. рассматривается как пере-
ход между синтаксонами

Принцип построения 
классификационной   
иерархии

Генетический и морфологи-
ческий

Экологический (флористиче-
ский и физиономический) и 
синдинамический
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работы канадского фитоценолога Дж. 
Лумана, то «очаги» возникали в результа-
те деятельности европейских ученых (Р. 
Кнапп, А. Борхиди, Дж.М. Жеу, П. Гутте, 
Р. Томазелли и др.). Несколько активнее 
подход Браун-Бланке распространялся в 
Северной Африке, растительность кото-
рой близка к Европейскому Средиземно-
морью (Миркин, 1989).

Отсутствие интереса к флористиче-
ской классификации на американских 
континентах и в Австралии было связано 
с традиционно прагматическими уста-
новками геоботаников этих стран. Они 
считали, что для организации системы 
использования и охраны растительности 
нет необходимости использовать фло-
ристический подход, который требует 
большого числа высококвалифициро-
ванных специалистов, полного знания 
флоры и трудоёмкой обработки гео-
ботанических описаний. Для решения 
этих задач достаточно более простой 

классификации по доминантам и типам 
местообитаний.

За последние десятилетия мало что 
изменилось. В юбилейном выпуске еже-
годника «Braun-Blanquetia» (Pedrotti, 
2010), который был посвящён столетию 
фитосоциологии, было опубликовано 
всего две «неевропейских» статьи — 
уже цитированная работа об истории 
фитосоциологии в Японии и статья об 
истории и современном состоянии фло-
ристического подхода в России (Mirkin, 
Ermakov, 2010). 

Достоинства подхода Браун-Бланке. 
«Агрессивность» флористического под-
хода была связана с рядом его неоспо-
римых достоинств, которые позволяли 
преодолевать сложности классификации 
континуального объекта, каким является 
растительность. Эти достоинства таковы:

1) развитая методология редукции не-
прерывности до дискретности, которая 
проводится на всех этапах классификации 

Выраженность          
архетипа

Более или менее чёткая. Архе-
типы низших рангов включают 
большинство призна ков архе-
типов высших рангов, число 
различающихся признаков 
архетипа по этой причине тем 
больше, чем ниже таксономи-
ческий  ранг

Как правило, нечёткая, особенно 
у синтаксонов высшего ранга. 
Включение признаков архети-
пов высших единиц в архетипы 
низших рангов неполное, зави-
симость возрастания числа при-
знаков архетипа при понижении 
синтаксономического ранга про-
слеживается не всегда

Жёсткость иерархи-
ческой системы

Высокая, особенно у рангов 
вид, семейство и класс, хотя 
в некоторых группах один и 
тот же таксон можно с равным 
успехом отнести к двум выше-
стоящим таксонам. Таксономи-
ческое скольжение отмечается 
нечасто

Как правило, низкая. Доля син-
таксонов, которые с равным 
основанием можно отнести к 
двум или даже нескольким вы-
шестоящим единицам, велика. 
Синтаксономическое скольже-
ние достаточно обычно

Табл. 1. Окончание.
Table 1. Ending.
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— рекогносцировочном, аналитическом, 
синтетическом, синтаксономическом;

2) оптимальная система классифика-
ционных критериев, которая отражает 
флористический состав; кроме того, как 
дополнительные критерии могут исполь-
зоваться характер доминантов, экотоп и ге-
ографические особенности синтаксонов;

3) информативность классификации, 
синтаксоны которой отражают условия 
среды и сукцессионный статус РС;

4) развитая синтаксономическая ие-
рархия и свод правил наименования син-
таксонов;

5) система документации результатов 
классификации фитосоциологическими 
таблицами. 

4. Распространение подхода 
Браун-Бланке в СССР и России

Подход Браун-Бланке начал распро-
страняться в СССР лишь после 1960 г., 
тем не менее, он «укоренился» в нашей 
стране достаточно легко. В этом прояви-
лись общие корни российской и европей-
ской науки.

 До 1960 г. в СССР было принято раз-
деление науки на «передовую социали-
стическую» и «отсталую буржуазную», 
при этом подход Браун-Бланке, понятно, 
рассматривался как «буржуазный» и под-
вергался острой критике. А.П. Шенников 
(1941) назвал этот подход «абсурдным». 
Резко выступал против флористической 
классификации растительности Л.Г. Ра-
менский (Миркин, Наумова, 2015). В 
распространении подхода Браун-Бланке 
в СССР и России можно различать три 
периода. 

4.1. Период паллиатива (1960–1980 гг.)
После 1960 г. политический климат в 

стране изменился и подход Браун-Бланке 

был признан полезным для советской на-
уки. А.П. Шенников (1962) отметил до-
стоинства подхода и целесообразность 
использования его в практике советских 
геоботаников. 

Факторы «укоренения» подхода 
Бра ун-Бланке. Повышению интереса к 
подходу Браун-Бланке способствовали 
два события в советской геоботанике.

1. Лекции словацкого фитосоциоло-
га М. Ружички в БИН АН СССР (1961–
1962). Они собирали полную аудиторию 
и помогли многим геоботаникам понять 
достоинства флористической классифика-
ции. З.В. Карамышева (1967) по методике 
Браун-Бланке выполнила обработку гео-
ботанических описаний степной расти-
тельности Северного Казахстана. К слову, 
интерес к подходу Браун-Бланке одного из 
авторов данной статьи (Б.М.М.) возник в 
результате контактов с М. Ружичкой. 

2. Публикация монографии «Класси-
фикация растительности» (Александрова, 
1969). В этой книге впервые в переводе на 
русский язык была приведена полная ме-
тодика обработки геоботанических опи-
саний по Х. Элленбергу в соответствии с 
установками Ж. Браун-Бланке.

Однако начать последовательно ис-
пользовать установки флористической 
классификации советские геоботаники не 
спешили, так как находились под влияни-
ем инерции традиционной классифика ции 
по доминантам и авторитета классиков 
оте чественной геоботаники. Они пыта-
лись объединить принципы доминантной 
и флористической классификаций. 

Судьба синтаксона «формация». 
Склонность к паллиативу наиболее полно 
проявилась при использовании синтак-
сона «формация» как объединения РС с 
общим доминантом. 

«Формация» пришла в советскую гео-
ботанику из лесной типологии В.Н. Сука-
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чёва. При классификации лесов исполь-
зование этой единицы было оправданно: 
деревья-доминанты устойчивы, часто 
являются эдификаторами и, кроме того, 
представляют наибольший хозяйствен-
ный интерес. При выделении раститель-
ных ассоциаций В.Н. Сукачёв исполь-
зовал «каяндер-типы» — объединения 
лесных РС с разными доминантами, но 
со сходным напочвенным покровом, ин-
дицирующим условия среды. Ассоциации 
одного «каяндер-типа» из разных форма-
ций объединялись в циклы (или серии). 

А.П. Шенников экстраполировал при-
нципы классификации лесных РС на 
лу говую растительность (это отражало 
«еловую догму», т. е. экстраполяцию при-
знаков лесных РС на любые РС; Миркин, 
Наумова, 2012). Экстраполяция оказалась 
неудачной: доминанты луговых РС не-
устойчивы во времени, поэтому одно лу-
говое РС в разные годы и даже в разные 
сезоны одного года нужно было относить 
к разным формациям. Кроме того, разные 
доминанты имеют разные экологические 
ареалы и среди них есть эвритопы. Так, 
разные ассоциации щучковой формации 
(с доминированием Deschampsia caespito-
sa) нужно было относить к разным клас-
сам формаций (подтипам) луговой расти-
тельности — настоящим, остепнённым и 
болотистым лугам. 

Е.П. Матвеева для экологизации до-
минантной классификации предлагала 
сделать основной классификационной 
единицей «субформацию» — экологи-
чески однородную часть формации. Это 
снимало некоторые экологические про-
тиворечия классификации, но противо-
речило требованиям логики здравого 
смысла и вызвало критику коллег. Наи-
более радикальный вариант экологизации 
формации использовала лидер сибирских 
геоботаников А.В. Куминова. Однако вы-

деляемые ею «формации» не имели ни-
чего общего с традиционными монодо-
минантными синтаксонами и по объёму 
соответствовали союзам флористической 
классификации. 

III Всесоюзное совещание по клас-
сификации растительности. Это сове-
щание, которое организовала В.Д. Алек-
сандрова в 1971 г. в Ленинграде, сыграло 
важную роль в развитии паллиативных 
вариантов классификации РС. В его ре-
шениях было предложено отказаться 
от синтаксона «формация», ассоциации 
предлагалось выделять не только по до-
минантам, но и с учётом «ядра сопря-
жённых видов» (на практике выдержать 
это условие крайне сложно, тем более 
что метода установления таких ассоциа-
ций не было предложено). Однако о по-
следовательном использовании подхода 
Браун-Бланке речь на этом совещании не 
шла. Тем не менее, был утверждён Со-
вет из пяти редакторов для курирования 
издания серии монографий о раститель-
ности с включением таблиц полных гео-
ботанических описаний. Решения этого 
Совещания не были выполнены, а поиск 
паллиативных решений привёл лишь к 
ещё большему разнобою в классификации 
растительности. 

И всё-таки большинство советских 
геоботаников постепенно осознавало, что 
пора от «изобретения деревянного вело-
сипеда» перейти к последовательному 
использованию подхода Браун-Бланке. 
Период паллиатива завершался. 

Запоздалый паллиатив. Впрочем, и 
по сей день некоторые геоботаники про-
должают следовать паллиативным вари-
антам классификации, которые они назы-
вают «русским подходом». 

Убеждённым сторонником «русского 
подхода» является В.Ю. Нешатаев, кото-
рый даже в противовес международному 
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«Кодексу фитосоциологической номен-
клатуры» (Weber et al., 2000) предложил 
«Проект Всероссийского кодекса фитоце-
нологической номенклатуры» (Нешатаев, 
2001). В этом «Проекте» удачно исполь-
зованы некоторые положения «Кодекса»: 
о необходимости публикации таблиц пол-
ных геоботанических описаний и уста-
новления номенклатурных типов. Однако 
предложенная синтаксономическая ие-
рархия опирается на традиционные прин-
ципы и включает в качестве основного 
синтаксона «формацию», о недостатках 
которого мы уже писали. 

Примером использования «русского 
подхода» является монография о расти-
тельности Камчатки (Нешатаева, 2014). 
Полная синтаксономическая иерархия 
включает 8 рангов, главным из которых 
является формация, полная же иерархия 
выглядит так: тип растительности, подтип 
растительности, класс формаций, группа 
формаций, формация, класс ассоциаций, 
группа ассоциаций, ассоциация. В соот-
ветствии с рекомендациями В.Ю. Неша-
таева (2001), использована оригинальная 
(и трудно воспринимаемая) номенклатура 
синтаксонов. Столь большое число син-
таксономических рангов очевидно из-
быточно, потому в этой синтаксономии 
много «не работающих» монотипических 
синтаксонов. (Напомним, что в систе-
ме Браун-Бланке количество основных 
синтаксономических рангов ограничено 
всего четырьмя: класс, порядок, союз, 
ассоциация.) 

Несмотря на обещание авторов уста-
навливать ассоциации в соответствии с 
решениями III Всесоюзного совещания 
по классификации растительности, т. 
е. использовать доминанты и «ядро со-
пряжённых видов», многие ассоциации 
установлены только по доминантам и не 
различаются по флористическому соста-

ву. Такие ассоциации вполне можно было 
объединить. Таким образом, очевидно, 
что «русский подход» не пошел на пользу 
этой монографии. 

4.2. Период перехода к «строгой» 
синтаксономии (1981–2000 гг.)

В период 1981–2000-е гг. в СССР, а за-
тем в России отмечалось дальнейшее по-
вышение интереса к методу Браун-Бланке 
и его освоение. 

Шестая Всесоюзная конференция по 
классификации растительности (1981 
г., Уфа). Эта конференция сыграла боль-
шую роль в переходе к последовательно-
му использованию подхода Браун-Бланке 
в СССР. В конференции приняли участие 
более 150 человек из большинства респу-
блик СССР (исключая среднеазиатские), 
широко были представлены республики 
Прибалтики и Украина. В резолюцию 
была включена рекомендация о переходе 
советской геоботаники на последователь-
ное использование подхода Браун-Бланке. 

По итогам конференции была опу-
бликована коллективная монография 
«Классификации растительности СССР» 
(Миркин, 1986), содержавшая статьи с 
результатами классификации РС в соот-
ветствии с методом Браун-Бланке (т. е. 
с приведением фитосоциологических 
таблиц). 

Роль депонирования рукописей с 
результатами классификации по Бра-
ун-Бланке. Однако эта монография ока-
залась «разовым» изданием, которое не 
решило проблемы обнародования клас-
сификаций. Советские журналы не брали 
статей с приведением полных фитосоци-
ологических таблиц, единственной воз-
можностью стало депонирование руко-
писей в ВИНИТИ. В эти годы работы на 
депонирование принимались бесплатно, 
а стоимость их ксерокопий была неболь-
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шой. Рефераты всех депонированных ру-
кописей публиковались в «Реферативном 
журнале», и потому любая работа быстро 
«набирала тираж» за счёт тех, кто ею за-
интересовался. 

В 1986–1991 гг. было депонировано 
более 150 рукописей, которые содержали 
не менее 15 тысяч полных геоботаниче-
ских описаний (Solometch at al., 1994). 
Авторами этих рукописей были прак-
тически все геоботаники, которые ис-
пользовали подход Браун-Бланке, в них 
приводились данные о лесной, степной, 
луговой, болотной, рудеральной и сеге-
тальной растительности разных районов 
СССР, включая Дальний Восток, Запад-
ную и Восточную Сибирь. С началом эко-
номических реформ ВИНИТИ установил 
непомерно высокую плату за депонирова-
ние рукописей и ещё более высокую — за 
их ксерокопии. Это «подрезало крылья» 
эффективной форме обмена синтаксоно-
мической информацией. В 1992 г. депо-
нирование синтаксономических работ 
прекратилось.

Выход на страницы зарубежных жур-
налов. В эти годы советские синтаксоно-
мисты публиковали статьи на страницах 
центральных зарубежных журналов. Наи-
большую активность проявил В.Б. Голуб 
(Golub, Mirkin, 1986; Golub et al., 1991; 
Golub, 1994; и др.). Однако остро ощу-
щалась необходимость в отечественном 
периодическом издании для публикации 
синтаксономических работ. 

4.3. Современный период (с 2000 г.) 

Современный период распростране-
ния подхода Браун-Бланке в России да-
тируется началом 2000-х гг. В это время 
увеличилось число фитоценологов, ис-
пользующих подход Браун-Бланке, по-
высился научный уровень публикуемых 
ими работ.

Журнал «Растительность России» 
(Санкт-Петербург, редакторы Б.К. Ган-
нибал и Н.В. Матвеева). Это периоди-
ческое издание, в котором российские 
синтаксономисты могли валидно (в со-
ответствии с требованиями подхода Бра-
ун-Бланке) публиковать свои статьи, на-
чало выходить в 2001 г. К настоящему 
времени опубликовано 27 выпусков жур-
нала. Благодаря профессиональной ред-
коллегии, которая подобрала коллектив 
компетентных рецензентов, журнал под-
держивает высокий уровень публикаций. 
Для молодых исследователей он стал 
«постоянно действующим семинаром». 

Продромус высших единиц расти-
тельности России. Показателем уров-
ня развития синтаксономии является 
продромус (список синтаксонов) расти-
тельности страны или региона. Первый 
продромус высших единиц раститель-
ности России и сопредельных стран был 
составлен А.И. Соломещем (1998). Тем 
самым был подведён итог развития со-
ветской и российской синтаксономии в 
1980–1990-е гг. Н.Б. Ермаковым (2012) 
составлен новый продромус, который 
подытожил результаты синтаксономи-
ческого изучения растительности за 
весь период истории синтаксономии в 
России. Очевидно, что за прошедшие 
14 лет синтаксономия «пошла в рост»: 
увеличилось число классов, порядков и 
союзов (табл. 2). 

Динамика установления новых син-
таксонов. Для синтаксономии по Браун-
Бланке характерна преемственность и от-
крытость. По возможности используются 
уже установленные синтаксоны, но если в 
классификацию вовлекаются геоботани-
ческие описания растительности, которая 
ещё синтаксономически не изучена, то 
устанавливаются новые единицы. При 
этом новые синтаксоны встраиваются в 
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уже созданную синтаксономию. Основу 
синтаксономии растительности России 
составила система высших единиц, уста-
новленных в Центральной Европе. Одна-
ко в силу гигантской территории страны 
и наличия в составе её растительности 
многих РС, которые нельзя было отнести 
к центральноевропейским синтаксонам, 
в ходе разработки синтаксономии уста-
навливались новые синтаксоны (табл. 3). 

Из таблицы очевидно, что число выс-
ших единиц, установленных после 2000 г., 
значительно выше, чем за предыдущие 20 
лет. Рост числа описанных новых единиц 
в значительной мере был связан с пу-
бликациями в журнале «Растительность 
России». При этом чем ниже ранг син-
таксона, тем выделялось больше новых 
единиц. Так, число новых союзов соста-
вило 206, порядков — 71, классов — 22. 
Мы не располагаем данными о динамике 
установления новых растительных ассо-
циаций, но очевидно, что их счёт идёт на 
многие сотни. 

Синтаксономические центры Рос-
сии. К настоящему времени сформирова-
лось несколько научных центров, где про-
водятся исследования по синтаксономии 
(Mirkin, Ermakov, 2010). 
Санкт-Петербургский центр. Пионе-

рами использования подхода Браун-Блан-
ке были З.В. Карамышева (1967) и М.С. 
Боч (Боч, Смагин, 1993). В 2000-е гг. в 
БИНе расширились синтаксономические 
исследования растительности Арктики 
(Матвеева, 2006; Холод, 2007; Матвеева, 
Лавриненко, 2011). Исследуются болота 
(Смагин, 2003). Вкладом в синтаксоно-
мию синантропной растительности, об-
разовавшейся в результате техногенных 
нарушений в районах Крайнего Севера 
(от Европы до Дальнего Востока) явля-
ются работы О.И. Суминой (2013; и др.).
Дальневосточно-Сибирский центр. 

Этот центр объединил учёных из разных 
научных учреждений и вузов: Новоси-
бирска (Н.Б. Ермаков, А.Ю. Королюк, 
Г.Д. Дымина, Н.И. Макунина, Т.В. Маль-

Табл. 2. Динамика общего числа высших единиц растительности России.
Table 2. Dynamics of number of higher units of vegetation in Russia. 

Синтаксономический ранг Годы
1998 2012

Класс 72 80
Порядок 148 169
Союз 309 377
Подсоюз 73 46

Табл. 3. Динамика установления новых синтаксонов за период 1980–2012 гг.
Table 3. Dynamics of recognition of new syntaxa during 1980–2012 years.

Синтаксон Десятилетия
до 1990 г. 1990–1999 гг. после 2000 г.

Класс 4 7 11
Порядок 16 14 41
Союз 39 62 106
Подсоюз 10 9 27
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цева, Г.С. Таран, Н.Н. Лащинский, М.Ю. 
Телятников и др.), Владивостока (П.В. 
Крестов), Магадана (Н.В. Синельникова), 
Якутска (П.А. Гоголева, Н.П. Слепцова, 
М.М. Черосов), Улан-Удэ (О.А. Аненхо-
нов, Б.Б. Намзалов). 

Главные достижения были связаны с 
классификацией лесов Сибири (Ермаков, 
2003; и др.), которая была адаптирова-
на для растительности Северо-Востока 
России (Синельникова, 2009). Большой 
вклад в синтаксономию лесов Дальне-
го Востока внёс П.В. Крестов (Krestov, 
Nakamura, 2002; Крестов, 2006; Krestov 
et al., 2009), который выполнил уникаль-
ное ботанико-географическое сравнение 
синтаксономии лесов Дальнего Востока 
и тихоокеанского побережья Северной 
Америки. 

Развивается синтаксономия степной 
растительности (Королюк, 2007, 2014; 
Макунина, 2015). Опубликована моно-
графия о болотах юго-востока Западной 
Сибири (Лапшина, 2010). Исследуется 
растительность лугов (Лащинский, 2009) 
и высокогорий (Синельникова, 2009). 
Вклад в изучение растительности Сиби-
ри вносит сотрудничество сибирских бо-
таников с коллегами из Чехии (Chytrý et 
al., 1993, 1995). 
Уфимский центр (Уфимский институт 

биологии РАН, Уфимский ботанический 
сад-институт РАН, Башкирский государ-
ственный университет, Башкирский госу-
дарственный педагогический университет 
им. М. Акмуллы). Синтаксономисты этого 
центра исследуют растительность Южно-
го Урала (Жирнова и др., 2007; Мартынен-
ко, 2009; Баишева, 2010; Ямалов, 2011; 
Ямалов и др., 2012). Опубликована серия 
из пяти монографий о растительности 
особо охраняемых природных террито-
рий Башкортостана. Изучается раститель-
ность городов Башкортостана. 

Брянский центр. Фитосоциологи этого 
центра исследуют растительность Брян-
ской области (Булохов, 2001; Булохов, Со-
ломещ, 2003; Булохов, Харин, 2008; Семе-
нищенков, 2009; Аверинова, 2010). Они 
первыми в России составили на основе 
синтаксономии «Зелёную книгу Брянской 
области» (Булохов, 2012), которая будет 
рассмотрена в следующем разделе статьи. 
Поволжский центр. Изучена расти-

тельность поймы Нижней Волги (Golub, 
Mirkin, 1986, Golub et al., 1991; Golub, 
1994), выполнено синтаксономическое 
обобщение растительности внутриконти-
нентальных РС засолённых почв (Голуб 
и др., 2001а,б) и исследована раститель-
ность побережий Балтийского, Белого, 
Азовского и Черного морей. 
Другие центры. Вклад в синтаксо-

номию внесли фитосоциологи Москвы 
(Коротков, 1991; Onipchenko, 2002), По-
лярного ботанического сада (Н.В. Коро-
лёва), Института биологии внутренних 
вод, г. Борок (А.А. Бобров, Е.В. Чемерис), 
Республики Коми (Б.Ю. Тетерюк, Г.С. 
Шушпанникова), Ростова (Дёмина, 2011), 
Курска (Полуянов, 2013), Ялты (В.В. Кор-
женевский, Н.А. Багрикова). 

5. Вклад синтаксономии 
в создание Зелёных книг

Синтаксономия позволяет проводить 
инвентаризацию биологических ресурсов 
и разрабатывать систему их рационально-
го использования. Поскольку синтаксоны 
являются маркерами экосистем, это по-
зволяет оптимизировать использование 
не только растительных ресурсов, но и 
ресурсов почв и животного мира.

Параллелизм развития синтаксономии 
и таксономии проявился и в том, что на-
ряду с Красными книгами, которые явля-
ются кадастрами редких видов, появились 
Зелёные книги как кадастры редких типов 
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РС. Теоретические основы создания их 
заложил Е.М. Лавренко (1971). К сегод-
няшнему дню составлены Зелёные книги 
Украины, Сибири, Самарской области, 
Брянской области (Булохов, 2012). При 
этом только в Зелёной книге Брянской 
области в качестве основы составления 
кадастра редких РС использован подход 
Браун-Бланке (по этой причине рассмо-
трим её содержание более подробно). 
В остальных Зелёных книгах в основу 
выбора объектов охраны положена до-
минантная классификация РС, о недо-
статках которой мы уже говорили. Кроме 
того, будут рассмотрены методические 
установки, которые используются при 
составлении Зелёной книги Республики 
Башкортостан (работа над этим кадастром 
ещё не завершена). 

Зелёная книга Брянской области. 
Использование подхода Браун-Бланке 
позволило формализовать выбор охра-
няемых объектов. Как уже отмечалось, 
исследования фитоценологов Брянского 
синтаксономического центра отличаются 
полнотой, что позволило обеспечить вы-
сокий научный уровень этой книги. В ка-
честве единиц охраны в кадастр включено 
33 типа редких РС, 7 типов эталонных (зо-
нальных, климаксовых) РС и 5 редких РС 
мохообразных. Основной единицей охра-
ны являются РС одной ассоциации (реже 
субассоциации, изредка — «безранговые 
сообщества»). В тех случаях, когда в РС 
нескольких близких ассоциаций доминан-
том является один и тот же охраняемый 
вид, эти РС рассматриваются как единый 
объект охраны. 

Использовано 17 экспертных показате-
лей, которые оцениваются числом града-
ций от трёх (0, 1, 2) до пяти (0, 1, 2, 3, 4). 
Они объединены в четыре блока: 

«R — редкость» (6 экспертных пока-
зателей), 

«G — специальные характеристики 
сообществ» (4 экспертных показателя)), 

«V — значение сообществ в природе 
и хозяйственной деятельности человека» 
(4 экспертных показателя), 

«Р — обеспеченность охраной» (три 
градации).

 Оценки по трём блокам — R, G, V — 
суммируются и на основе полученных 
сумм определяется категория охраны РС: 
высшая (I: 25–35 баллов), высокая (II: 
15–24 балла), средняя (III: 9–14 баллов), 
низкая (IV: 0–8 баллов). Блок «Р» в инте-
гральную оценку не включается. 

В целом избранная система эксперт-
ных показателей оказалась эффективной 
и позволила выявить редкие РС во всех 
типах естественной и полуестественной 
растительности и обосновать их природо-
охранный статус. Выявлены редкие РС во-
дных макрофитов (Spirodelo-Salvinietum 
natanis, Trapetum natantis, Nym phoidetum 
peltatae и др.), прибрежно-водной расти-
тельности (Nasturtietum offi cinalis, Scirpe-
tum maritimi и др.), влажных лугов (Fili-
pendulo ulmariae-Menthetum longifoliae 
и др.), остепнённых лугов (Polygalo co-
mosae-Arrhenatheretum elatioris, Thymo 
ovati-Poetum compressae), псаммофитной 
растительности (Agrostio vinealis-Cory-
nephoretum canescentis, Astragalo arena-
rii-Armerietum elongatae), растительности 
луговых степей (Poo compressae-Ono-
brychidetum arenariae), термофильных 
(Adonido vernalis –Anthericetum ramosae 
и др.) и нитрофильных (Dipsacetum pilosi) 
опушек, кустарниковой растительности 
(Swido sanguineae-Ulmetum laevis, широ-
колиственных лесов (Ulmo laevis-Frax-
inetum excelsioris, Aceri campestris-Quer-
cetum roboris и др.), хвойных бореальных 
лесов (Dicrano-Pinetum вар. Daphne 
cneorum), растительности болот — мезо-
трофных (Caricetum limosae), верховых 
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(Ledo-Sphagnetum magellanici), низинных 
(Betuletum humilis).

Эталонные сообщества представляют 
наиболее характерные зональные типы 
широколиственных (Querco-Fagetea) и 
хвойных (Vaccinio-Piceetea) лесов. 

Все редкие и эталонные сообщества 
тщательно описаны по строгой схеме, обе-
спечившей единообразие характеристики, 
и проиллюстрированы прекрасными фо-
тографиями. Заметим лишь, что исполь-
зованная система экспертных показателей 
чрезмерно дробная. Ряд показателей было 
бы целесообразно объединить, а некото-
рые (отражающие хозяйственную цен-
ность — блок «V») — исключить как не 
имеющие значения при выборе объектов 
охраны (Наумова и др., 2013).

Проект Зелёной книги Республи-
ки Башкортостан. В настоящее время 
подготовлен проект Зелёной книги Ре-
спублики Башкортостан (Мартыненко 
и др., 2015). При его составлении была 
использована система критериев, разра-
ботанная в лаборатории геоботаники и 
охраны растительности Уфимского ин-
ститута биологии РАН, результаты клас-
сификации растительности республики 
(Ямалов и др., 2012; а также уже цити-
рованные монографии о растительности 
особо охраняемых природных террито-
рий РБ). Как и в Зелёной книге Брянской 
области, в основу выбора охраняемых РС 
положен подход Браун-Бланке. Из опыта 
украинских фитоценологов заимствова-
но использование системы весовых (по-
правочных) коэффициентов, но с числом 
градаций не более четырёх. Весовые ко-
эффициенты позволяют оценивать роль 
разных критериев для определения при-
родоохранной ценности РС. Система кри-
териев следующая.
Флористическая значимость (F). По-

казатель отражает наличие редких видов 

(виды Красных книг, эндемики, реликты, 
виды на границе ареала). Четыре града-
ции. Весовой коэффициент — 3.
Фитосоциологическая ценность (B). 

Отражает уникальность флористическо-
го состава синтаксона (сочетание видов 
разных классов растительности и разных 
типов ареалов) и связь синтаксона с аре-
алом высшей единицы (порядок, класс), к 
которой он относится. Четыре градации. 
Весовой коэффициент — 3.
Распространение (S). Отражает пло-

щадь РС и характер их распределения в 
пространстве. Пять градаций. Весовой ко-
эффициент — 2.
Естественность (N). Характеризует 

степень сохранности РС. Четыре града-
ции. Весовой коэффициент — 1.
Сокращение площади (D). Показатель 

современного состояния РС синтаксона и 
тенденции дальнейшего уменьшения за-
нимаемой ими площади за период 50–100 
лет. Четыре градации. Весовой коэффи-
циент — 2.
Восстанавливаемость (V). Показа-

тель восстановительного потенциала РС, 
которым измеряется продолжительность 
периода, необходимого для восстановле-
ния. Четыре градации. Весовой коэффи-
циент — 1.
Категория охраны (C). Отражает об-

щую ценность РС как объекта охраны. 
Определяется по сумме баллов всех по-
казателей (с учётом весовых коэффици-
ентов). Максимально возможная сумма 
баллов — 39, минимально возможная — 1 
балл (для РС с участием инвазивных ви-
дов). Четыре градации: наивысшая — 4 
(31–39 баллов), высокая — 3 (24–30 бал-
лов), средняя — 2 (17–23 балла), низкая 
(менее 17 баллов). 
Обеспеченность охраной (P). Отража-

ет долю РС синтаксона, которые охвачены 
охраной. Пять градаций.



472 Б.М. Миркин, Л.Г. Наумова

Решение о включении той или иной 
ассоциации в Зелёную книгу региона 
принимается на основе учёта двух пока-
зателей — категория охраны и обеспечен-
ность охраной. Претендентами в Зелёную 
книгу являются РС высшей категории ох-
раны и имеющие низкие показатели обе-
спеченности охраной.

Приведём характерный пример оцен-
ки природоохранной ценности шести ас-
социаций — трёх лесных и трёх степных 
(табл. 4). 

Equiseto scirpoidis–Piceetum obovatae. 
Уникальные реликтовые елово-пихтовые 
травяно-зеленомошные леса Уфимского 
плато, в почвенном профиле которых об-
наружена многолетняя мерзлота. В этих 
РС встречено большое число видов, за-
несённых в Красную книгу Республики 

Башкортостан, поэтому они имеют мак-
симальную оценку по критерию фло-
ристической значимости. Кроме того, 
бореальные леса в Южно-Уральском ре-
гионе находятся на южной границе своего 
распространения в Уральском секторе и 
контактируют с гемибореальными свет-
лохвойными лесами сибирского типа и 
неморальными широколиственными ле-
сами европейского типа. Это приводит к 
взаимопроникновению флористических 
комбинаций, в связи с чем бореальные ле-
са обогащены видами лесов других типов, 
поэтому РС этой ассоциации богатовидо-
вые (до 74 видов на 400 м2) и получили 
максимальный бал по критерию фитосо-
циологической ценности. 

Lasero trilobi–Quercetum roboris. Ас-
социация представляет РС остепнённых 

Табл. 4. Природоохранная ценность некоторых ассоциаций растительно-
сти Южно-Ураль ского региона (по: Мартыненко и др., 2015).

Table 4. The nature conservation value of some plant associations of South 
Ural region (after Marynenko et al., 2915).

Обозначения. F – флористическая значимость, B – фитоценотическая ценность, S – распростра-
нение, N – естественность, D – сокращение площади, V – восстанавливаемость, C – катего-
рия охраны, P – обеспеченность охраной.

Abbreviations. F – floristic significance, B – phytoceanotic value, S – distribution, N – naturalness, 
D – area reductions, V – recoverability, C – conservation category, P – protection supрly.

Ассоциации Критерии оценки

F B S N D V C P

Лесные сообщества

Equiseto scirpoidis–Piceetum obovatae 9 9 8 4 4 3 4 4

Lasero trilobi–Quercetum roboris 6 6 8 3 6 2 4 4

Linnaeo borealis–Piceetum abietis 6 6 2 4 6 2 3 1

Степные сообщества

Astragalo austriacae–Stipetum pulcherrimae 9 9 8 4 6 1 4 3

Leucanthemo vulgaris–Stipetum pennatae 6 9 8 4 6 1 4 4

Amorio montanae–Stipetum zalesskii 9 6 4 4 6 1 3 4
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дубняков Предуралья. В Башкирском 
Предуралье РС данной ассоциации под-
вергались сильным вырубкам, в резуль-
тате чего их площадь значительно сокра-
тилась. В них наблюдаются некоторые 
нарушения, потому флористическая и 
фитосоциологическая ценность несколько 
снижена по сравнению с травяно-зелено-
мошными лесами предыдущей ассоциа-
ции. Тем не менее, эти РС получают вы-
сокий балл категории охраны (31 балл).

Linnaeo borealis–Piceetum abietis. Ас-
социация представляет РС тёмнохвойных 
зеленомошных лесов, которые имеют ши-
рокий ареал в таёжной зоне европейской 
части (от Скандинавии до Урала), поэтому 
по критерию распространения она полу-
чила всего 2 балла. В составе этой ассо-
циации, по сравнению с предыдущей, 
меньше редких и нуждающихся в охране 
видов. По общему количеству баллов ас-
социация получает высокую категорию 
охраны (26 баллов), но её РС уже доста-
точно надежно охраняются на территории 
Южно-Уральского государственного при-
родного заповедника.

Astragalo austriacae–Stipetum pul-
cherrimae. Ассоциация объединяет РС 
богаторазнотравных красивейшековыль-
ных степей Предуралья. РС отличаются 
высоким видовым богатством (60 видов 
на 100 кв. м.), в них встречается мно-
го видов (35), занесённых в Красные 
книги РФ и Республики Башкортостан. 
Высокая оценка дана РС этой ассоциа-
ции и по критериям «фитосоциологиче-
ская значимость», «естественность» и 
«сокра щение площади». Среди степных 
РС эта ассоциация получила наивысшее 
значение по показателю «категория ох-
раны» (37).

Leucanthemo vulgaris–Stipetum penna-
tae. Ассоциация представляет РС луговых 
степей северной части лесостепной зоны 

Предуралья. В этих РС немного видов, 
нуждающихся в охране, но они, как и РС 
предыдущей ассоциации, имеют высокую 
фитосоциологическую ценность, так как 
представляют редкий и эндемичный ва-
риант степной растительности Южного 
Урала. По показателю «категория охраны» 
ассоциация получила наивысшую катего-
рию (34 балла).

Amorio montanae–Stipetum zalesskii. 
Ассоциация представляет РС богатораз-
нотравных залесскоковыльных степей За-
уралья. Эти РС имеют высокие показатели 
флористической значимости и довольно 
низкие — по показателю «фитосоциоло-
гическая ценность», т. к. имеют широкий 
ареал и распространены в лесостепной и 
степной зонах Башкортостана, а также 
встречаются за пределами Южного Ура-
ла. По показателю «категория охраны» 
ассоциация получила высокую категорию 
(30 баллов).

6. Заключение
Многомерный феномен альфа-раз-

нообразия (видового богатства) РС не-
возможно прогнозировать по роли опре-
деляющих его экологических факторов. 
Однако его можно разделить на условно 
однородные части, отличающиеся коли-
чественным и качественным составом 
видов. Такая редукция многомерного 
континуума альфа-разнообразия наиболее 
эффективно достигается при использова-
нии синтаксономии, построенной на ос-
нове подхода Браун-Бланке. Этот подход 
стал «синтаксономическим эсперанто», 
который объединил фитоценологов мно-
гих стран и сегодня является основным 
классификационным подходом у фитоце-
нологов России. При этом они достигли в 
этом направлении больших успехов и за 
последние 30 лет создали развитую син-
таксономию для большинства типов рас-



474 Б.М. Миркин, Л.Г. Наумова

тительности и регионов этой гигантской 
территории.

Практическое значение синтаксономии 
заключается в том, что она позволяет со-
ставлять экологические кадастры РС (и 
маркируемых ими типов экосистем), на 
основе которых разрабатываются системы 
рационального использования биологиче-
ских ресурсов. Важнейшая задача, которую 
решают на основе синтаксономии — раз-
работка репрезентативной сети особо ох-
раняемых природных территорий в целях 
сохранения фиторазнообразия. Синтаксо-
номия позволяет выявлять редкие типы 
РС и составлять Зелёные книги, играющие 
первостепенную роль в их сохранении. 
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ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ И ВИДОВОЕ 
РАЗНООБРАЗИЕ. МЕЛКИЕ МЛЕКОПИТАЮЩИЕ

Н.А. Щипанов
Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н.Северцова РАН; shchipa@mail.ru

Классификация видов согласно гипотезе функционального струк-
турирования (ГФС) видовых популяций рассмотрена в связи с зави-
симостью видового разнообразия от нарушенности/возмущённости 
среды. Функциональная структура предполагает оценку способно-
сти вида сформировать группировку с одной из двух альтернативных 
функций: 1) «репарация», т. е. обеспечение быстрой реколонизации; 
2) «контроль», т. е.   обеспечение локального самоограничения попу-
ляционной плотности. Функция репарации включает создание «запа-
са» особей, обеспечивающих быстрое заполнение депопулированного 
пространства. Такой запас возникает за счёт избыточного (независи-
мого от плотности) размножения в локальной группировке. Функции 
«репарация» и «контроль» пространственно несовместимы и рассмо-
трены как альтернативные. Основным критерием реализации функ-
ции является относительное время восстановления населения на ло-
кально депопулированном участке. В качестве индикаторов функции 
предлагаются следующие демографические характеристики: паттерн 
нерезидентного населения, текучесть осёдлого состава, доля нерези-
дентного населения. По способности формировать демографические 
единицы с обозначенными функций выделены три группы видов: 1-я 
группа — способные обеспечить обе функции, 2-я группа — способ-
ные только к репарации, 3-я группа — способные только к локаль-
ному контролю. Группа 1 разделяется на подгруппу 1а (немедленное 
изменение функции в ответ на воздействие) и подгруппу 1b (измене-
ние функции, отложенное за счёт изменения баланса генотипов). Рас-
смотрен гипотетический сценарий эволюции типов функциональной 
структуры, согласно которому виды групп 1а и 1b образуют отдель-
ные эволюционные циклы. Обсуждается возможность использования 
классификации видов по типу ГФС для объяснения/прогноза формы 
зависимости разнообразия от уровня нарушенности/возмущённости 
среды. Сочетание видов из разных групп в составе сообщества влияет 
на форму кривой «разнообразие-нарушенность» так же, как сила r- и 
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K-отбора в стохастической модели. ГФС предлагает строгий крите-
рий дискриминации функций и позволяет объяснить различное соот-
ношение r- и K-отбора, определяющего форму кривой, присутствием 
в сообществе видов из разных функциональных групп. Кроме того, 
специфика миграционных процессов у видов из разных групп позво-
ляет ожидать различное внутривидовое разнообразие и разное иерар-
хическое структурирование вида.

FUNCTIONAL STRUCTURE OF POPULATION AND 
SPECIES DIVERSITY. SMALL MAMMALS

Nikolay A. Shchipanov 
Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences; shchipa@mail.ru

A classifi cation of species according to the hypothesis of functional 
stru cturing (HFS) of their populations with respect to dependence of the 
species diversity on the environment diversity-disturbance relationship 
is considered. Functional structure presumes an estimation of ability of a 
species to produce demographic units with one of two alternative functions: 
1) “reparation”, i. e. assurance of  recolonization by immigration, 2) 
“control”, i. e. self-limitation of local population density. The reparation 
function implies production of a “population reserve” providing high rate 
recovery. Such a reserve results from a redundant density-independent 
population reproduction. Since the functions of “reparation” and “con-
trol” are mutually incompatible spatially, they should be considered as 
alternatives. Relative recovery time serves as a principal criterion for the 
function achievement. The following demographic patterns are sug gested as 
function indicators: pattern of nonresident inhabitants, va riability of personal 
composition of local groups, and proportion of non-resident individuals in 
local populations. Three species groups are dis tinguished according to their 
ability to produce demographic units with the above functions: 1) species 
able to produce subunits with both functions, 2) species able solely to the 
“reparation”, 3) species able solely to the “control”. Group 1 is divided 
into two subgroups: 1a) characterized by reparation as an immediate re-
action to any disturbance, and 1b) in which reparation is delayed and me-
diated by dynamic balance of the genotypes. An evolutionary scenario 
for different types of functional structure is hypothesized according to 
which species of 1a and 1b subgroups could produce distinct evolutionary 
cycles. A possibility of application of the species classifi cation according 
to their HFS to an explanation of the shape of the diversity-disturbance 
relationship is discussed. A combination of species of different HFS groups 
in a community impacts on the shape of diversity-disturbance relationship 
curve similarly to differences in the strength of r- and K-selection in the 
stochastic model. The HFS suggests a strong criterion of discrimination 
between those functions and allows to explain different relation of r- and 
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K-selection impacting the curve shapes in question by differences in pro- 

portion of the species of different groups in a local community. Besides, 
specifi cs of the dispersal rates and demographic patterns in the species 
belonging to different HFS groups presumes different within-species di-
versity and various hierarchical po pulation structuring.

1. Введение

Формирования и поддержание биоло-
гического разнообразия является резуль-
татом экологических процессов, протека-
ющих на всех уровнях интеграции живой 
материи. Разнообразие связано и со ста-
ционарными характеристиками среды, и 
с динамическими процессами (Chesson, 
2000). При этом уровень нарушений ста-
ционарного состояния системы рассма-
тривается как ключевой фактор, определя-
ющий и обилие, и разнообразие (Mackey, 
Currie, 2001; Roxburgh et al., 2004; Bohn 
et al., 2014). Наибольшее биологическое 
разнообразие, часто наблюдаемое в со-
обществах растений, подвергающихся 
умеренному нарушению, позволило 
сформулировать гипотезу IDH (Interme-
diate Disturbance Hypothesis) (Grime,1973; 
Cornell, 1978; Mackey, Currie, 2001; Johst, 
Huth, 2005). Гипотеза IDH предполагает, 
что максимальное разнообразие всегда 
будет достигаться при среднем уровне 
возмущений. Кривая зависимости раз-
нообразия от нарушенности имеет один 
пик и всегда будет колоколообразной 
(Roxburgh et al., 2004). Большие уровни 
нарушения системы требуют быстрой 
реколонизации и исключают медленно 
восстанавливающиеся виды. При слабом 
возмущении конкурентоспособные виды, 
хорошо адаптированные к локальным ус-
ловиям, вытесняют менее приспособлен-
ные виды (Shea et al., 2004). Однако ряд 
эмпирических исследований показывает, 
что ожидаемая унимодальная кривая об-
разуется не всегда (Mackey, Currie, 2001). 

Уровни разнообразия зависят от скоро-
сти, типа и взаимного расположения раз-
ных сукцессионных стадий в простран-
стве — от «эффекта соседства» (Johst, 
Huth, 2005). Зависимость динамичности/
нарушенности среды и разнообразия мо-
жет быть положительной, отрицательной, 
двугорбой, или достоверная связь не на-
блюдается. Такие отклонения объясняют 
компромиссом (trade-off) между конку-
ренцией и колонизацией (Cadotte, 2007). 
Форма зависимости может быть связана с 
уровнем продуктивности. Унимодальная 
кривая образуется при среднем её уровне 
продуктивности, при высокой продуктив-
ности уровень разнообразия с увеличени-
ем возмущенности системы растёт, а при 
низкой падает (Rosenzweig, Abramsky, 
1993; Kadmon, Benjamini, 2006). 

Разнообразие и продуктивность не яв-
ляются независимыми переменными, они 
связаны со стационарными и динамиче-
скими характеристиками среды, а также 
с собственными характеристиками видов, 
составляющих сообщество. Поэтому, по 
мнению Фокса, они не могут быть про-
анализированы как переменные, влияю-
щие на форму кривой, и от тестирования 
IDH следовало бы отказаться (Fox, 2012). 
Типы зависимости разнообразия от ди-
намики среды могут быть рассмотрены в 
стохастических моделях, в которых раз-
личные варианты динамичности среды 
и характеристики видов независимы. В 
частности, показано, что соотношение си-
лы r- и K-отбора может формировать кри-
вые различной формы (Bohn et al., 2014). 
Предполагается, что сильное давление 
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r- отбора способствует выживанию «коло-
низаторов», а сильное давление K-отбора 
— выживанию «хороших конкурентов» 
(Bohn et al., 2014). 

Хотелось бы подчеркнуть, что во всех 
случаях, когда речь идёт о связи разно-
образия и уровня возмущения системы, 
авторы явно или скрыто анализируют 
способности видов к колонизации сво-
бодного/освободившегося пространства. 
Именно способностью вида к реколони-
зации депопулированного пространства 
определяется возможность выживания 
в динамичной среде. Однако сила r- или 
K-отбора сама по себе не определяет 
склонность вида к колонизации. Замечу, 
что интерес к этой теоретической плат-
форме в значительной степени утратился 
в связи с трудностью строгой оценки ди-
намичности среды, определяющей дей-
ствие r- или K-отбора, а также в связи с 
излишне упрощенным пониманием дей-
ствия отбора: реакция может зависеть не 
только от внешних факторов, но и от спец-
ифики популяционной регуляции (Stearns, 
1976, 1992). Невозможно объяснить эво-
люцию специфики жизненной стратегии 
вида простым действием плотностно-за-
висимого отбора (Wilbur et al., 1974). Хо-
тя основные принципы r-K-анализа со-
храняют свою ценность как инструмент 
изучения плотностно-зависимых популя-
ционных процессов (Reznik et al., 2002), 
их понимание в значительной степени 
отличается от понимания эволюционных 
стратегий в интерпретации Пианки (Pi-
anka, 1970, 1978). 

Оценка способности вида к реколони-
зации депопулированного пространства 
важна для понимания связи уровня био-
логического разнообразия с динамично-
стью/нарушенностью среды. Как и другие 
черты жизненной стратегии вида, эффек-
тивность колонизации в значительной 

степени определяется сочетанием мно-
гих черт биологии. Каждая из черт может 
значительно варьировать, а их комбини-
рованное действие слабо предсказуемо. 
Поэтому способность к реколонизации 
удобнее рассматривать как функцию, 
являющуюся результатом компромисса 
различных особенностей биологии вида 
(Щипанов, 1995). 

Ранее, анализируя темпы восстанов-
ления численности после истребитель-
ных мероприятий, я предложил гипоте-
зу функционального структурирования 
(ГФС) популяции (Щипанов, 1995). ГФС 
подразумевает типизацию вариантов по-
пуляционных ответов, основанную на 
способности видов обеспечить быстрое 
восстановление на депопулированных 
участках и/или самоограничение локаль-
ной плотности. Способность вида к фор-
мированию демографических единиц, 
обеспечивающих реализацию одной из 
этих функций, дало возможность объ-
единить виды мелких млекопитающих в 
несколько групп, различающихся по осо-
бенностям популяционной реакции. Эти 
исследования имели прикладную направ-
ленность. В частности, принадлежность 
вида к определённой функциональной 
группе позволяет ожидать отсутствие 
продолжительного эффекта дератизации 
и парадоксальный эффект при «профи-
лактической дератизации», связанный с 
изменением демографического паттерна 
вследствие воздействия (Щипанов, 2001, 
2002а). Поскольку типизация по принци-
пу функционирования популяции в ус-
ловиях экстремальных воздействий про-
гнозирует способность видов к быстрой 
реколонизации, она может оказаться по-
лезной для понимания связи разнообразия 
с уровнями нарушенности/возмущённо-
сти среды. Другой точкой соприкосно-
вения ГФС с анализом биологического 
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разнообразия является возможная связь 
внутривидового структурирования с ти-
пами функционального ответа видов, так 
как типизация связана с оценкой мигра-
ционных процессов. Это побудило меня 
обратиться к ГФС с точки зрения форми-
рования биологического разнообразия. 

В настоящей публикации я предпола-
гаю вкратце рассмотреть концепции, ба-
зовые для классифицирования видов по 
типам функциональной структуры попу-
ляций. Дать обоснование группирования 
видов по типу функциональной структу-
ры популяций. Определить строгие кри-
терии динамичности среды используемые 
в ГФС. На примере мелких млекопитаю-
щих рассмотреть виды в среде с различ-
ной динамикой. Попытаться представить 
возможный сценарий эволюции типов 
функциональной структуры. Рассмотреть 
предполагаемые скорости эволюции и 
ожидаемое иерархическое (популяцион-
ное) структурирование видов с разными 
типами функциональной структуры. 

Прежде чем перейти к дальнейше-
му изложению, следует остановиться на 
ограничениях, в рамках которых делаются 
построения. Богатство локальной фауны 
прежде всего определяется возможностью 
сосуществования сходных по требова-
ниям к среде видов. Этот аспект давно и 
успешно анализируют в рамках теории 
плотностно-зависимого выбора место-
обитаний (Reisenzweig, 1981). Сосуще-
ствование видов может быть следствием 
особенностей использования простран-
ства, биотических и абиотических свойств 
местообитаний (Reisenzweig, 1991). ГФС 
сфокусирована лишь на внутрипопуляци-
онных процессах и не рассматривает всех 
перечисленных аспектов. Возмущение си-
стемы проанализировано с точки зрения 
краткосрочной популяционной реакции 
и не затрагивает варианты долгосрочных 

изменений ёмкости среды. В качестве воз-
мущающих факторов рассматриваются 
воздействия, прямо снижающие числен-
ность видов, но не изменяющие свойства 
местообитаний. Говоря о депопуляции 
территории, я подразумеваю, что плот-
ность локального населения понизилась 
настолько, что восстановление за счёт 
размножения выживших особей не мо-
жет быть обеспечено. Восстановление 
понимается как процесс возврата популя-
ции к её состоянию до воздействия. ГФС 
не предполагает построения изодар как 
способа анализа изменения плотности в 
градиенте ёмкости и качества среды (см. 
Morris, 1988) и рассматривает лишь прин-
ципиальную способность вида выживать 
в среде с различной динамикой. Взаимо-
действия видов с разной функциональной 
структурой в сообществе, в зависимости 
от характеристик среды, представляет 
самостоятельную проблему, которая вы-
ходит за рамки настоящей публикации. 
Гетерогенность среды, влияющая на пло-
тностно-зависимый выбор местообита-
ний (см. Shenbrot, 2014), в настоящем 
исследовании также не рассматривается. 
Для ГФС принципиально лишь насыще-
ние локальной группировки до допусти-
мой ёмкости местообитания независимо 
от уровня ёмкости: в этом смысле условия 
среды можно рассматривать как «выров-
ненные». В своём анализе я допускаю, что 
среда достаточно однородна, если дистан-
ции расселения позволяют преодолевать 
расстояния между потенциально пригод-
ными участками и не требуют возникно-
вения промежуточных поселений. При-
меры, приводимые в тексте, преследуют 
цель показать, что предполагаемые попу-
ляционные реакции определённого типа 
могут осуществляться в принципе, но не 
служат для подтверждения или опровер-
жения гипотезы.
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2. Базовые концепции

ГФС является результатом обобще-
ния ряда теоретических положений, без 
предварительного рассмотрения которых 
невозможны дальнейшие рассуждения. 

r- и K-отбор. Типы отбора получили 
название в соответствии с коэффициен-
тами логистического уравнения, опи-
сывающего скорость роста популяции в 
зависимости от уровня плотности. При 
приближении к порогу насыщения K ко-
эффициент прироста r уменьшается на 
величину (1 – N/K), где N — достигну-
тая к этому моменту численность. При 
достижении порога прирост становится 
нулевым. Если на популяцию постоянно 
действуют факторы, понижающие её чис-
ленность, прирост определяется только 
коэффициентом r, т. к. численность по-
стоянно находится далеко от предела K 
(Pianka, 1970, 1978). Ближе к порогу K 
популяция начинает испытывать влия-
ние собственной плотности, которая дей-
ствует как фактор отбора. Таким образом, 
K-отбор является плотностно-зависимым, 
в отличие от плотностно-независимого 
r-отбора (Boyce, 1984; Mueller, 1997; Rez-
nick et al., 2002). 

Следует заметить, что интерпретация 
Пианки (Pianka, 1970, 1978) отличается 
от исходной идеи МакАртура и Виль-
сона (MacArthur, Wilson, 1967), которые 
предполагали, что приспособленность 
вида связана с различными особенно-
стями биологии, формирующимися под 
действием отбора, зависимого от соб-
ственной плотности вида. Пианка предла-
гает рассматривать относительную склон-
ность вида, находящегося под действием 
r- или K-отбора, к одной из одноимённых 
(r или K) эволюционных стратегий. Исхо-
дя из предполагаемой альтернативности 
отбираемых биологических характери-

стик, r- и K-отбор представляет поляр-
ные состояния одного континуума. При 
этом противопоставляются быстрое и 
медленное развитие, раннее и позднее 
созревание, размеры тела, однократное и 
многократное размножение (Pianka, 1970). 
Наиболее распространено взаимное r- vs. 
K- сопоставление сравниваемых видов по 
массе тела. Предположительно, большая 
масса тела связана с большей предсказу-
емостью условий, меньшей чувствитель-
ностью к средовым аномалиям, большей 
продолжительностью развития и, соот-
ветственно, с меньшим репродуктивным 
потенциалом. Это считается признаками 
K-стратегии (Pianka, 1970). 

Критика теории r-K отбора связана с 
упрощенным представлением о возмож-
ности выявления эволюционной страте-
гии видов. Один и тот же вид может под-
вергаться различному действию отбора 
в различных местообитаниях. У серых 
полёвок (Microtus), например, действие 
r- или K-отбора зависит от условий, в 
которых обитает конкретная популяция 
(Tamarin, 1978). У колумбийских земля-
ных белок (Urocitellus columbianus) также 
обнаружено различие в стратегиях, свя-
занное с обитанием на разных террито-
риях (Dobson, Murie, 1987). В результате 
накопившихся противоречий, теория r-K-
отбора, доминировавшая в экологии на 
протяжении 1970-х – 1990-х гг., к 2000-м 
гг. в значительной степени утратила свою 
популярность. В настоящее время «по-
пытки тестировать r-K-стратегии [видов] 
или использовать [эту] теорию для ин-
терпретации результатов эмпирических 
исследований будут восприниматься 
как архаичные и наивные» (Reznik et al., 
2002, с. 1509). «Противоречивость ряда 
положений r-K-парадигмы на время зат-
мило потенциальную важность влияния 
собственной плотности, ограниченности 
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ресурса и динамичности среды как факто-
ров отбора» (Reznik et al., 2002, с. 1518). 

Однако несмотря на то, что акцент 
исследований эволюции специфических 
черт биологии вида сместился, плотност-
но-зависимая регуляция, опосредованная 
доступностью ресурса и флуктуациями 
среды, по-прежнему остаётся важной со-
ставляющей эколого-эволюционных ис-
следований. Включение в модели фактора 
зависимости от собственной популяци-
онной плотности, анализируемой в тер-
минах r- и K-отбора, позволяет предска-
зывать и объяснять эффекты, которые не 
вытекают из моделей, учитывающих лишь 
внешнее воздействие (Reznik et al., 2002).
Физиологическая реакция на плот-

ность. Гипотеза «популяционного го-
меостаза» (Шилов, 1967, 1977), широко 
обсуждавшаяся в отечественной литера-
туре в конце 1970-х – 1990-х гг. и почти 
неизвестная для зарубежной аудитории, в 
последнее время незаслуженно ускользает 
от внимания исследователей. По мнению 
И.А. Шилова, поддержание оптимальной 
численности так же важно для популяции, 
как гомеостаз внутренней среды для ор-
ганизма. Избыток или недостаток особей 
могут привести к краху популяции: из-
быток опасен потенциальным подрывом 
жизненно важного ресурса, недостаток 
может привести к катастрофе вследствие 
случайных колебаний условий среды. 

Реальность вымирания вследствие 
недостаточной численности показана в 
исследованиях, посвящённых минималь-
ной жизнеспособной популяции (Gilpin, 
Soule, 1986). С другой стороны, можно 
привести примеры, когда переэксплуа-
тация ресурса также приводит к краху 
популяции. Так, землеройки-бурозубки 
(Sorex) переживают зиму, используя про-
дукцию (беспозвоночных), накопленную 
в среде летом. Если в зимовку уйдёт из-

быточная по плотности популяция, кор-
мов не хватит всем, т. к. специфическое 
территориальное поведение у зверьков 
отсутствует (Олейниченко, 2007). В этом 
случае крах популяции будет, как пред-
ставляется, неизбежным. По-видимому, 
похожие ситуации можно представить и 
у мелких грызунов, запасы кормов у ко-
торых возобновляются сезонно. 

Поддержание оптимальной плотности 
популяции, как биологической системы, 
подразумевает наличие обратной связи 
темпов размножения от достигнутого 
уровня плотности. В качестве такой об-
ратной связи Шилов (1967) предлагает 
гипофизо-адреналовую регуляцию ре-
продукции. В серии исследований на до-
мовых мышах (Mus misculus) и крысах 
(Rattus) было показано, что гипофизо-
адреналовая реакция опосредует сни-
жение темпов размножения при росте 
численности населения (Christian, 1950, 
1955, 1970; Christian, Davis, 1964; Шилов, 
1984). Было показано, что размножение 
домовых мышей блокируется при насы-
щении изолированной колонии (Crow-
croft 1953; Crowcroft, Rowe, 1957). Шилов 
(1967) предположил, что высокая частота 
взаимодействие со знакомыми особями в 
привычной части пространства является 
сигналом насыщения популяции и приво-
дит к запуску механизма гипофизо-адре-
наловой регуляции размножения. Эта 
идея подтверждается ссылкой на работы 
Петрусевича (Petrusewicz, 1960a,b, 1963), 
который обнаружил, что репродукция у 
домовых мышей возобновляется после 
любых, в том числе и не связанных со 
снижением плотности, нарушений про-
странственной структуры группировок. 

Очевидно, что различные виды имеют 
различную пространственную структуру. 
Так, для домовых мышей в идеальных 
условиях характерна территориально-ие-
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рархическая структура (Кроукрофт, 1970), 
а для лесных мышей (Sylvaemus uralensis) 
— групповая защита территории (Смирин, 
1977); но и у лесных мышей в стабиль-
ной колонии возникает блок размноже-
ния (Щипанов и др., 1997). И.А. Шилов 
считал, что у видов эволюционно форми-
руется специфическая система простран-
ственных и поведенческих взаимоотноше-
ний — «пространственно-этологическая 
структура». Стабилизация специфической 
для вида пространственно-этологической 
структуры является непременным усло-
вием восприятия собственной плотности 
и, следовательно, необходима для реа-
лизации балансировки численности по 
принципу популяционного гомеостаза. 
Ключевым для реализации обратной свя-
зи по гипофизо-адреналовому механизму 
является стабилизация пространственных 
взаимоотношений в группе (Шилов, 1977).
Плотностно-зависимая селекция. Ги-

потеза Д. Читти (Chitty, 1958, 1960, 1967) 
предложена для объяснения циклических 
изменений популяционной плотности. 
Согласно Читти, популяция представля-
ет пул генотипов, которые адаптированы 
к разной плотности: есть «послушные» 
(docile) особи с высоким репродуктивным 
потенциалом и «агрессоры» с низким ре-
продуктивным потенциалом. Количество 
«агрессоров» возрастает при подъёме чис-
ленности, они препятствуют выживанию 
и репродукции «послушных» генотипов. 
Увеличение числа «агрессоров» с пони-
женным репродуктивным потенциалом 
постепенно ведет к демографическому 
провалу, спаду темпов возобновления и 
повышенной смертности агрессоров на 
всём популяционном пространстве. Вслед 
за популяционным крахом единичные вы-
жившие «послушные» особи получают 
временное преимущество и благодаря 
большему репродуктивному потенциалу 

заполняют пространство. При дальней-
шем подъёме численности «агрессоры» 
вновь вытесняют «послушных» и цикл 
повторяется. В результате численность 
популяции регулируется в колебатель-
ном режиме соотношением альтернатив-
ных генотипов. Периодические измене-
ния частоты наследуемых генетических 
маркеров (альбуминов и трансферринов) 
действительно были найдены у полёвок 
р. Microtus (Krebs, Myers, 1974). Однако 
проверка гипотезы сложна и её всеобъем-
лющее тестирование в «поле» проведено 
не было (Krebs, 1978).

Гипотеза Читти опирается на результа-
ты наблюдений за серыми полёвками (Mi-
crotus) (Chitty, 1960) и вряд ли в «чистом 
виде» может быть применена к широкому 
кругу видов. Но независимо от того, реа-
лизуется ли гипотеза Читти в природных 
популяциях или нет, идеи Читти суще-
ственным образом повлияли на представ-
ление о плотностно-зависимом отборе 
генетически наследуемых особенностей 
биологии индивидов (Stenseth, 1981). 
Можно привести примеры различных 
наследуемых черт жизненной стратегии 
вида. Так, например, у домовой мыши 
из природных популяций селектированы 
высоко и низко агрессивные линии (Geert 
et al., 1994). При этом различия в агрес-
сивности связаны с псвдоаутосомальным 
(YPAK) и непсевдоаутосомальными (YN-
PAR) участками Y-хромосомы (Sluyter et 
al., 1996). Поведение мышей этих линий 
различно: в тестах они проявляют разный 
уровень настороженности (Hogg et al., 
2000). Показано, что у человека насле-
дование ряда особенностей социально-
го поведения связано с репродуктивным 
потенциалом (Goldsmith, 1983; Rushton 
1985; Rushton et al., 1986).

Идея плотностно-зависимого отбора 
различных генотипов в том или ином виде 
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рассматривается разными исследователя-
ми. В моделях, основанных на плотност-
но-зависимой приспособленности особей, 
сила колебаний со временем затухает при 
отсутствии внешних воздействий, но да-
же при достаточно редких воздействиях 
динамическое соотношение генотипов 
способно порождать популяционные 
циклы (Schaffer, Tamarin, 1973; Stenseth, 
1978; Gaines et al., 1979). Стёрнс (Stearns, 
1977) предполагал возможность селекции 
особей с ранним созреванием и ранним 
расселением при увеличении смертности 
взрослых особей («bet-hedging hypothe-
sis»). Моделирование плотностно-зави-
симого отбора генотипов, основанное на 
разновозрастной дисперсии, показывает, 
что цикличный отбор альтернативных 
генотипов производит эффект, соответ-
ствующий тому, что мы называем по-
пуляционными циклами (Morris, 1984). 
Моррис рассматривает гипотезу Читти 
как частный случай и предполагает, что 
«эволюция особенностей биологии видов, 
в ответ на демографическую ситуацию, 
может выполнять функцию авторегуляции 
популяционной численности у широкого 
круга видов» (Morris, 1984, p. 8). 

Хорошей иллюстрацией к сказанному 
является водяная полёвка (Arvicola am-
phi bius). Цвет меха у неё связан с насле-
дуемой стресс-реактивностью, агрессив-
ностью и скоростью созревания самок. 
Чёрные и коричневые особи гомозигот-
ны, бурые гетерозиготны. Бурые особи 
взрослеют раньше, чем коричневые, рань-
ше расселяются и раньше начинают раз-
множаться. Частота особей разного цвета 
меняется в ходе цикла, причём частота 
коричневых особей максимальна в пико-
вые годы, в то время как чёрные и бурые 
преобладают на фазах спада и депрессии 
(Евсиков, Мошкин, 1995).

3. Гипотеза функционального 
структурирования популяции
Скорость восстановления как ком-

промисс специфических черт жизненной 
стратегии вида. Скорость восстановле-
ния — основная характеристика способ-
ности населения реагировать на внешние 
негативные воздействия, связанные с де-
популяцией территории. Восстановление 
может занимать от нескольких недель до 
нескольких месяцев и даже лет независи-
мо от того, был ли это контроль численно-
сти или природная катастрофа (Шилова, 
1993; Щипанов, 2000; Shilova, Thchabovs-
ki, 2009; Hein, Jacob, 2014). Исследова-
ния способности видов к реколонизации 
депопулированного пространства в есте-
ственной среде в значительной степе-
ни осложняются скудостью имеющихся 
дан ных. Наблюдения катастрофических 
явлений, приводящих к депопуляции, в 
природе довольно редки, лишь в уникаль-
ных случаях на таких участках проводили 
предварительные наблюдения. Вместе с 
тем, довольно большой и хорошо доку-
ментированный материал, описывающий 
способности вида к реколонизации, был 
получен в результате мероприятий по кон-
тролю мелких млекопитающих (Шилова, 
1993; Shilova, Thchabovsky, 2009; Hein, 
Jacob, 2014). Эксперименты по контролю 
численности позволяют увидеть «меха-
низмы компенсации и устойчивого функ-
ционирования популяции при острых не-
предсказуемых воздействиях» (Shilova, 
Thchabovsky, 2009, p. 88).

В качестве основных факторов, влияю-
щих на продолжительность восстановле-
ния, рассматривают масштаб воздействия, 
репродуктивный потенциал, социальные 
взаимодействия и особенности использо-
вания пространства (Shilova, Thchabovski, 
2009; Hein, Jacob, 2014). Каждый из пере-
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численных факторов может быть связан 
с темпами восстановления, однако зави-
симость имеет различный характер, при 
этом во всех случаях различия в характере 
и силе связи опосредованы биологиче-
скими особенностями вида. Так, масштаб 
воздействий, вызывающих длительное 
снижение численности, зависит и от рас-
пределения воздействия в пространстве, 
и от специфики биологии вида. На вы-
борочно обработанной фосфидом цинка 
территории луговые собачки (Cynomys 
ludovicianus) восстанавливались в течение 
одного года, но после сплошной обработ-
ки на восстановление уходило до пяти лет 
(Knowles, 1986). Восстановление во всех 
случаях происходило за счёт вселения, 
однако если локальная популяция выми-
рала полностью, на восстановление тре-
бовалось дополнительно не менее одного 
года (Knowles, 1986). Обыкновенная по-
лёвка (Microtus arvalis) восстанавливала 
свою численность после масштабного на-
воднения в течение двух лет (Jacob, 2003), 
но локальные истребительные мероприя-
тия вызвали снижение численности лишь 
на несколько недель (Hamar, Tuta, 1971). 

В.Н. Беклемишев (1960) обращал вни-
мание на то, что контрольные мероприя-
тия против насекомых эффективны, если 
они охватывают всю совокупность взаи-
модействующих локальных групп населе-
ния — «функциональную единицу вида»: 
в этом случае можно получить долгосроч-
ный эффект. Такую общность взаимодей-
ствующих групп населения (субпопуля-
ций) Беклемишев назвал «независимой 
популяцией», полагая, что численность 
в ней определяется соотношением рож-
даемости и смертности, в то время как в 
субпопуляциях в основном балансом им-
миграции-эмиграции. Если равное по си-
ле воздействие охватывает части разных 
«функциональных единиц», а не «незави-

симую популяцию» целиком, восстанов-
ление будет происходить быстро. Эффект 
зависит не только от размеров, но и от 
расположения обрабатываемого участка 
относительно «независимой» популяции. 
Таким образом, при равном масштабе об-
работок предсказать продолжительность 
эффекта можно только, зная топографию 
взаимосвязей локальных группировок. 

По-видимому, это справедливо и для 
мелких млекопитающих. По нашим дан-
ным, при обработке фосфидом цинка на 
зерновой приманке обширного участка 
(около 10 га) внутри большой колонии 
общественных полёвок (Microtus socia-
lis) восстановление численности заняло 
около месяца. После обработки отдель-
ного поселения площадью менее 1 га 
восстановление продолжалось более года 
(Щипанов и др., 1989; Щипанов, Касат-
кин, 1996). 

Значимые масштабы воздействия не-
возможно определить априори, исходя из 
возможностей локомоции и репродуктив-
ного потенциала вида. Так, монгольская 
песчанка (Meriones unguiculatus), после 
истребительных мероприятий на площа-
ди около 10 га, заселила освободившее-
ся пространство в течение двух недель 
и восстановила численность уже через 
месяц (Орленев, Переладов, 1981). Сход-
ная с ней по размерам и продуктивности 
полуденная песчанка при депопуляции 
участка площадью 1 га восстанавливалась 
в течение 4-х, а менее 0.1 га — в течение 
8 месяцев (Попов и др., 1989). Таким об-
разом, линейная зависимость времени 
восстановления от пространственного 
масштаба нарушений не прослеживает-
ся. Значимость масштаба воздействия для 
вида опосредована особенностями ис-
пользования пространства резидентами, 
характером социальных взаимодействий, 
особенностями нерезидентной активно-
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сти, способностью и мотивированностью 
зверьков к дальним перемещениям. 

Особенности пространственного рас-
пределения сами по себе также не могут 
являться критерием для прогноза скоро-
сти восстановления. Полуденная песчанка 
(Meriones meridianus) на заросших бурья-
нистой растительностью прикошарных 
валах образует поселения с налегающими 
один на другой участками самок, однако 
восстановление депопулированного про-
странства в таких поселениях и в посе-
лениях с изолированными участками не 
различается (Попов и др., 1989). Дело в 
том, что у полуденной песчанки исполь-
зование территории на валах основано на 
тех же социальных отношениях, что и в 
закреплённых песках: самки привязаны 
к участку, но избегают прямых контактов 
(Шилова и др., 1983). В целом этот вид 
рассматривается как слабо социальный по 
сравнению с социально зависимой мон-
гольской песчанкой (Попов, Чабовский, 
1995). Это позволило предполагать по-
ложительную связь скорости восстанов-
ления с социальной зависимостью видов 
(Попов, Чабовский, 1995; Thchabovski, 
2009). 

Действительно, восприятие социаль-
ного окружения представляется важным 
условием для начала восстановления: зна-
чимость нарушения больше для социаль-
но-зависимого вида. Однако существуют 
исключения. Так, ведущий одиночный 
образ жизни серый хомячок (Cricetulus 
migratorius) восстанавливается быстро 
(Щипанов, 2000, 2001). В отличие от по-
луденной песчанки этот вид не сохраняет 
верности участку, который используется 
лишь кратковременно, часто оседлы лишь 
самки в период выкармливания (Щипа-
нов и др., 1989). Малая бурозубка (Sorex 
minutus) — социально индифферентный 
вид (Калинин, Щипанов, 2003) и поддер-

живает постоянную заселённость терри-
тории за счёт случайного рассеивания на 
большом пространстве (Shchipanov et al., 
2005). Напротив, колониальный серый 
сурок (Marmota baibacina), известный 
как социальный вид, восстанавливает 
численность после обработок в течение 
нескольких лет, причём маленькая ско-
рость восстановления определяется имен-
но его социальной зависимостью. После 
обработок сурки перераспределяются в 
пространстве, образуют новые колонии 
и лишь во вновь устоявшемся социаль-
ном окружении начинают размножаться 
(Поле и др., 1991). Таким образом, ско-
рость восстановления не обнаруживает 
прямой связи с социальным поведением: 
ход восстановления может быть модифи-
цирован различиями в мотивации вида к 
переселению. 

Хайн и Джекоб (Hein, Jacob, 2014) 
по лагают, что скорость восстановления 
может коррелировать с положением ви-
да в континууме r-K-стратегии, априори 
предполагая, что r-стратеги производят 
больше потенциальных иммигрантов. В 
цитируемой работе авторы (Hein, Jacob, 
2014) со ссылкой на Пианку (Pianka, 1978) 
в качестве критерия используют массу 
тела, но обнаруживают лишь тенденцию 
к корреляции. Отсутствие достоверной 
связи определяется значительными разли-
чиями темпов восстановления у видов со 
сходной массой тела. Так, примерно рав-
ные по массе полуденная и монгольская 
песчанки показывают принципиально 
разные скорости восстановления.

У ряда видов скорость восстановления 
зависит от фазы популяционного цикла, 
на которой происходило воздействие. 
Полёвка-экономка (Microtus oeconomus) 
на Чукотке в некоторые годы, при отно-
сительно низкой плотности, практически 
моментально замещала изъятых особей, 
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поэтому в ходе долгосрочного отлова с 
изъятием не удавалось заметно понизить 
её численность. На других фазах цикла 
участки, с которых полёвки были изъяты, 
оставались незаселёнными в течение все-
го лета (около двух месяцев) несмотря на 
высокую плотность полёвок в примыка-
ющих поселениях (Щипанов, Касаткин, 
1992; Щипанов, 2001). Поскольку свой-
ства среды, где проводилось изъятие, не 
изменялись, этот эффект не соответствует 
ожиданию, следующему из теории плот-
ностно-зависимого выбора местообита-
ний: согласно последней, следовало бы 
ожидать заполнения местообитания, в 
котором численность была высока до изъ-
ятия (Reisenzweig, 1981). Однако наблю-
давшееся отсутствие заселения освобож-
дённых участков, при высокой плотности 
примыкающих группировок, хорошо со-
гласуется с гипотезой флуктуации насле-
дуемой толерантности к конспецификам и 
склонности к расселению (Chitty, 1967). С 
другой стороны, по нашим наблюдениям 
на западной Чукотке, полёвка-экономка, 
красная полёвка (Myodes rutilus) и сибир-
ский лемминг (Lemmus sibiricus) в годы 
более равномерного рассеивания (возрас-
тание численности) снижали плотность в 
благоприятных для этих видов местооби-
таниях (Щипанов и др., 1990; Щипанов, 
2000). Такое распределение вполне соот-
ветствует теории плотностно-зависимого 
выбора местообитаний.

Таким образом, прогноз скорости вос-
становления при локальных воздействи-
ях, не связанных с изменением свойств 
местообитания, требует знания разноо-
бразных особенностей биологи, причём 
именно того вида, на которого это воз-
действие направлено. Различная ком-
бинация одних и тех же черт биологии 
может кардинально изменить скорость и 
силу реакции популяции. Очевидно, что 

универсальный механизм популяционной 
реакции на внешнее повреждающее воз-
действие не может быть обнаружен на 
основе анализа отдельных специфических 
черт жизненной стратегии. Одна и та же 
отдельно взятая черта может наблюдаться 
у видов и с быстрой, и с медленной реко-
лонизацией территории. 
Контроль локальной плотности и 

обеспечение реколонизации как альтер-
нативные функции. Критерий и индика-
торы функций. Классификация явления 
удобна, если она основана на альтернатив-
ных признаках. Можно представить себе 
две альтернативные функции, связанные 
с реакцией популяции на динамичность 
среды. По сути, эти функции следуют из 
идеи МакАртура и Вильсона (MackArthur, 
Wilson, 1967): при насыщении жизненно-
го пространства собственная плотность 
начинает действовать как фактор отбора. 
В этих условиях становится выгодным 
ограничение темпов прироста при плот-
ности, близкой к насыщению, — само-
ограничение темпов прироста. Такое са-
моограничение можно рассматривать как 
функцию населения; в дальнейшем я буду 
называть эту функцию «контроль». Если 
же вид находится под постоянной угрозой 
локального истребления, он должен про-
дуцировать некоторый избыток особей 
— «популяционный резерв» для запол-
нения депопулированного пространства. 
Продуцирование «популяционного ре-
зерва» предполагает сохранения темпов 
размножения после насыщения локаль-
ных группировок, т. е. пространственно 
несовместимо с функцией «контроль». 
Я рассматриваю такое плотностно-не-
зависимое размножение как функцию 
«репарации» — альтернативу функции 
«контроля». 

Проявление функции «репарация» 
можно ожидать в экспериментах по ис-
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кусственному снижению численности. 
Поскольку репарация происходит за счёт 
заполнения опустевшего пространства 
иммигрантами, может показаться, что 
репарирующие структуры довольно лег-
ко обнаружить. На самом деле практиче-
ски во всех случаях реколонизация так 
или иначе связана с иммиграцией (Hein, 
Jacob, 2014). Однако можно ожидать, что 
если заполнение пустот основано на на-
личии популяционного резерва, реколони-
зация пройдёт быстрее, чем за счёт раз-
множения и последующего расселения. 
Если восстановление занимает годы, как 
например у луговых собачек (Knowles, 
1986), очевидно, что в действительности 
темпы реколонизации определяются раз-
множением. Для анализа функциональной 
структуры вида необходимо установить 
строгие критерии выделения «контроли-
рующих» и «репарирующих» субъединиц. 
Таким критерием может быть скорость 
заполнения пространства, если строго 
разграничить «быстрое» и «медленное» 
восстановление

Я использовал в качестве строгого кри-
терия относительное время, считая вос-
становления «быстрым», если его время, 
отнесённое к суммарной продолжитель-
ности беременности и выкармливания 
выводка, было меньше единицы. Если это 
время было больше единицы, восстанов-
ление рассматривалось как «медленное». 
«Быстрое» восстановление обеспечивают 
демографические единицы с функцией 
«репарация», а «медленное» — с функ-
цией «контроль». Вместе с тем, критерий 
относительного времени реколонизации 
ограничен в практическом применении. 
Выявление относительного времени вос-
становления требует проведения экспе-
риментов, связанных с изъятием особей, 
что неприемлемо для многих видов. Это 
побудило меня рассмотреть некоторые 

демографические характеристики, ко-
торые совпадают с одной из альтерна-
тивных функций, для тех случаев, когда 
функция определена по критерию скоро-
сти восстановления в эксперименте или, 
по счастливой случайности, в природе. 
Всего удалось использовать данные по 
14 видам (50 наблюдений). Эти случаи 
были рассмотрены ранее в ряде публика-
ций (Щипанов, 1995, 2000, 2002б). Объём 
и разнородность материала не позволяют 
провести статистический анализ соот-
ветствия функции и демографии. Выбор 
демографических индикаторов основан 
на предположениях, вытекающих из рас-
смотренных выше гипотез. Ниже я поста-
раюсь обосновать выбор этих демографи-
ческих характеристик, проиллюстрировав 
рассуждения несколькими примерами.

С точки зрения скорости реколони-
зации важен демографический паттерн 
иммигрантов. Иммигранты не только 
заполняют образовавшиеся пустоты, но 
и способны ускорить реабилитацию ло-
кальной популяции за счёт интенсивной 
репродукции взрослых особей (Getz et al., 
2005). Действительно, во всех случаях, 
когда наблюдалось быстрое восстанов-
ление, среди вселенцев присутствовали 
взрослые самки, из которых часть нахо-
дилась на последних стадиях беременно-
сти (Щипанов, 1995, 2000). Присутствие 
взрослых, тем более беременных самок 
среди нерезидентного населения выгля-
дит по меньшей мере бессмысленным, 
если не вредным с точки зрения инди-
видуальной приспособленности. Наибо-
лее «расселяющимся» (dispersive) полом 
являются самцы (Greenwood, 1983), а 
гипотеза приспособленности резиден-
тов (Resident Fitness Hypothesis,  RFH) 
предполагает, что индивидуальным от-
бором поддерживается оседлость самок 
(Anderson, 1989). Однако RFH допускает 
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ситуации, когда взрослым самкам выгод-
нее покидать свой участок — например, 
в поисках ограниченно доступного по 
времени ресурса. Согласно RFH, пересе-
ление определяется конфликтом мотива-
ций: одни и те же черты биологии могут 
мотивировать животное в одной ситуации 
занять, а другой — покинуть свой участок. 
У мелких млекопитающих несмещённое 
расселение, т. е. случаи, когда выборка не-
резидентов по демографическому соста-
ву не отличается от выборки из оседлого 
населения, не является исключительным 
событием (Lidicker, 1975, 1985). Как ми-
нимум, у четырёх видов серых полёвок 
среди иммигрантов при колонизации 
территории отмечены беременные самки 
(Lidicker, 1985). С использованием би-
парентальных генетических маркеров 
смещение пропорции «расселенцев» в 
сторону самок было обнаружено у обык-
новенной бурозубки (Goudet et al., 2002; 
Fivaz et al., 2003). 

Появление мотивации к перемещению 
трудно предсказуемо, т. к она может по-
рождаться множеством проксимальных 
механизмов (Dobson, Jones, 1985). Мне 
кажется, яркую иллюстрацию к сказан-
ному может дать малая белозубка (Croci-
dura suaveolens). В целом землеройки об-
ладают самым высоким среди наземных 
млекопитающих уровнем обмена (Taylor, 
1999). Но в отличие от бурозубок (Sorex), 
белозубки обладают способностью к вре-
менному понижению обмена — торпору. 
Бурозубки, которые не обладают торпо-
ром, вынуждены постоянно кормиться 
и активны круглосуточно (Churchfi eld, 
1990). Торпор позволяет белозубкам огра-
ничивать свою активность утренним и 
вечерним пиками. Самое жаркое днев-
ное и самое холодное ночное время суток 
зверьки проводят в общем гнезде (Щипа-
нов, 1986). Агрессия у малых белозубок 

проявляется только во время ловли под-
вижных жертв, в остальное время зверьки 
толерантны к конспецификам (Щипанов 
и др., 1987). В условиях неволи в пери-
од сбора в общее гнездо в группу можно 
было внедрить практически неограни-
ченное количество особей. Белозубки 
становились агрессивны, когда просыпа-
лись и начинали охотиться. Приходящие 
на «охотничий участок» новые зверьки 
ещё не начали охотиться. В этот период 
они ещё не агрессивны и изгоняются охо-
тящимися особями. В природе участки 
нескольких зверьков (в среднем 6) пере-
крываются центральными частями и изо-
лированы на периферии, что соответству-
ет распределению, ожидаемому исходя из 
наблюдений в условиях неволи (Щипанов 
и др., 1987). На площадку мечения посто-
янно приходят новые зверьки. Зверьки, 
пришедшие в конце периода активности, 
могут внедриться в группу. После начала 
охоты особи, которые проснулись позже, 
оказываются лишенными «охотничьих» 
территорий. Таким образом, состав нере-
зидентного населения у этого вида опре-
деляется случайной последовательностью 
просыпания зверьков. Такой механизм, с 
одной стороны, позволяет поддерживать 
высокий процент нерезидентного насе-
ления, с другой — состав потенциальных 
иммигрантов соответствует случайной 
выборке из оседлого населения. Способ-
ность к колонизации новых территорий у 
этого вида может быть проиллюстрирова-
на на примере калмыцких «сенобаз». Ги-
гантские стога длиной до 25 м и высотой 
около 3 м после постановки полностью 
заселялись (26–30 особей на стог прес-
сованного сена) за 12–20 дней. Уже через 
месяц после постановки стога в нём по-
являлись детеныши белозубок (в отличие 
от бурозубок, молодняк белозубок легко 
отличается по непропорционально боль-
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шой голове и ногам). Это свидетельство-
вало о вселении в объект самок на поздних 
стадиях беременности (Щипанов, 1985).

Демографический паттерн нерези-
дентного населения не всегда является 
постоянной характеристикой вида. У не-
которых видов паттерн может изменяться 
периодически или зависеть от ситуации, 
в которой находится популяция. Выше, 
касаясь гипотезы Читти, я уже обсуждал 
межгодовые изменения характеристик 
нерезидентной составляющей как воз-
можное следствие динамического балан-
са генотипов в популяции. На Чукотке в 
те годы, когда наблюдалось интенсивное 
расселение полёвки-экономок и красной 
полёвки, локальные группировки харак-
теризовались пониженной плотностью, 
состав населения на площадке мечения 
был изменчив. За месяц обновлялось бо-
лее 10% взрослого населения, в том чис-
ле отмечено вселение беременных самок, 
которые вскоре приносили выводки. В эти 
годы восстановление на депопулирован-
ных участках проходило быстро (Щипа-
нов, 1995). 

Связь стабильности состава, размно-
жения и дисперсии известно у прерийной 
полёвки (Microtus ochrogaster). У этого 
вида возможно формирование группиро-
вок с разной социальной организацией 
(Getz et al., 2005). Коммунальные группы 
характеризуются определённостью струк-
туры и стабильностью состава. Размноже-
ние в «коммунальных группах» ограни-
ченно за счёт исключения из размножения 
части взрослых особей. Формирование 
таких групп основано на высоком уровне 
филопатрии, в том числе и молодых осо-
бей. Иной тип социальных групп у этого 
вида представлен одиночными парами. 
Около 24% взрослых самок нерезидентны 
и оседают после неопределённых по на-
правлению и дистанции перемещений. В 

этих группировках и взрослые, и молодые 
особи менее филопатричны, а состав на-
селения непостоянен. Предположительно 
заселение депопулированных участков 
территории происходит за счёт группи-
ровок, состоящих из одиночных пар (re-
productive units) (Getz et al., 1993, 1994). 

Изменение демографических характе-
ристик в связи с условиями формирования 
группировок удобно проиллюстрировать 
на примере хорошо и разносторонне из-
ученной домовой мыши. Известно, что 
расселение в «диких» популяциях домо-
вых мышей происходит на существенно 
более высоком уровне, чем это наблюда-
ется в комменсальных популяциях (Po-
cock et al., 2005). В комменсальных по-
пуляциях мыши строго территориальны 
и защищают свой участок даже при экс-
тремальных уровнях плотности (Gray et 
al., 2000). Свободно живущие в природе 
мыши не территориальны (Fitzgerald et 
al., 1981) и их участки в разной степени 
перекрываются, иногда почти полностью 
(Triggs, 1991). В Австралии благополучие 
свободно живущих домовых мышей обе-
спечивается постоянной колонизацией и 
быстрой реколонизацией пригодных для 
вида местообитаний, окраин полей, бурья-
нов и суходольных тростников (Newsome, 
1969; Singleton, 1989). Похожая карти-
на описана у домовых мышей, обитаю-
щих в Калмыцкой степи: распределение 
«диких» мышей в пространстве варьи-
рует, участки могут быть одиночными, 
перекрываться частично или полностью 
(Краснов, Хохлова, 1994). Как и в Ав-
стралии, выживание «дикой» популяции 
домовых мышей основано на постоянной 
реколонизации местообитаний, времен-
но пригодных для выживания, — окраин 
суходольных тростников вокруг озёр и 
островков бурьянистой растительности, 
которые обычно формируются на забро-
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шенных кошарах. В любом из этих место-
обитаний существует непредсказуемый 
риск гибели: случайные пожары обычны 
в сухой период, кратковременные наво-
днения во время сезонных ливней, после 
которых кайма тростников оказывается 
залитой. Пятна бурьянистой раститель-
ности возникают лишь в летне-осенний 
период. В результате домовая мышь по-
падает в ситуацию, когда «стации пережи-
вания» в привычном смысле отсутствуют. 

В начале 1980-х гг., когда проводи-
лись эти наблюдения, заселение пятен 
бурьяна начиналось сразу после начала 
бурной весенней вегетации в апреле, а в 
середине мая мыши уже достигали здесь 
своей предельной плотности (Щипанов, 
1985). Несмотря на то, что колония до-
стигала насыщения вскоре после начала 
формирования, размножение шло с рав-
ной интенсивностью на протяжении всего 
репродуктивного периода, до октября. По-
стоянное количество взрослых мышей на 
наблюдаемых участках поддерживалось 
за счёт баланса иммиграции-эмиграции. 
В результате персональный состав взрос-
лой части населения не стабилизировал-
ся и в течение месяца обновлялся почти 
на треть. Только кормящих самок можно 
было считать связанными с определённым 
пространством, но и они после выкарм-
ливания выводков покинули свои участ-
ки. Некоторые из них были зарегистри-
рованы на расстоянии более километра 
от места мечения. Среди нерезидентных 
домовых мышей наблюдалось некоторое 
количество самок, у которых при внеш-
нем осмотре можно было обнаружить бе-
ременность. Наблюдения за эстральным 
циклом позволили установить, что: 1) 
самки могут эмигрировать с участка сра-
зу после спаривания в начале беремен-
ности; 2) доли эстральных самок среди 
резидентной и нерезидентной части не 

различались, таким образом, нерезидент-
ные самки имели такую же возможность 
спариваться, как и оседлые; 3) некоторые 
самки покинули участок перед родами и 
были обнаружены на расстоянии около 
километра от места первоначальной ре-
гистрации (Щипанов, 1985). 

Таким образом, репродуктивный по-
тенциал нерезидентного населения в 
«природе» был достаточно высок для 
того, чтобы в любом, даже краткосрочно 
пригодном для оседлого обитания месте 
формировались демографические едини-
цы с функцией «репарация». Но те же са-
мые мыши, обитая в домах, формировали 
типичную для вида территориально-ие-
рархическую структуру. Состав колоний 
был стабилен, а размножение подавлено 
(Краснов, Хохлова, 1994). 

Различия в использовании простран-
ства и структурированности колоний в 
«природе» и в домах, по-видимому, свя-
заны с различиями в условиях их фор-
мирования. Домовые мыши охраняют 
только освоенную территорию. Для её 
освоения зверьку необходимо около не-
дели. В открытых стациях поселение 
формировалось при постоянной имми-
грации и зверьки просто не успевали 
освоить свои участки. Особи, живущие 
в домах, могли освоить территорию зи-
мой, когда иммиграция практически от-
сутствует. В результате мыши, живущие в 
круглогодично благоприятных условиях 
помещений, могут образовать структури-
рованную группу, которая охраняет свою 
территорию и минимизирует размноже-
ние. Группировки в домах достигают 
высокой плотности, однако не являют-
ся источником нерезидентных мышей, 
поддерживающих реколонизацию, т. е. 
реализует лишь функцию «контроль». 
Таким образом, в Калмыкии существова-
ли группировки с функцией «контроль» 
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(в домах) и с функцией «репарация» (в 
открытых стациях). В соответствии с 
ГФС можно ожидать, что восстановле-
ние после разрушения локальных групп 
будет происходить не за счёт более плот-
ных группировок с функцией «контроль» 
(в домах), а за счёт более разреженного 
населения с функцией «репарация» (в 
«природе»). Действительно, вслед за 
разрушением группировки в постройки 
вселялись мыши не из соседних «до-
машних» групп, а из открытых стаций 
(Хохлова, Князева, 1983). 

В рассмотренных примерах функция 
«репарация» сопровождалась текучестью 
состава группировок. Закономерность 
связи текучести состава с выполнением 

этой функции хорошо согласуется с об-
щими положениями концепции популя-
ционного гомеостаза. Авторегуляторные 
механизмы могут действовать лишь в про-
странственно и социально упорядоченной 
группировке (Шилов, 1977). Можно ожи-
дать, что если по каким-либо причинам 
структурирование группировки не про-
изошло, размножение не будет блокирова-
но, несмотря на локальное насыщение. В 
нестабилизированной по пространствен-
но-этологической структуре группировке 
выселение будет определяться случайны-
ми факторами, а паттерн эмигрантов бу-
дет соответствовать демографическому 
паттерну резидентной популяции. Это 
послужило основанием для того, чтобы 

Табл. 1. Некоторые демографические характеристики, соответствующие 
функциям «контроля» и «репарации». 

Table 1. Some demographic features corresponding to the functions of “con-
trol” and “reparation”.
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посмотреть, насколько характеристики те-
кучести оседлого состава будут совпадать 
со скоростью восстановления на локально 
депопулированных пространствах. 

Ещё одним возможным индикатором 
функции «репарация» может служить 
доля нерезидентов, в норме присутству-
ющих в оседлой группировке. Если «по-
пуляционный запас» достаточен, чтобы 
обеспечить быстрое восстановление, то 
и количество нерезидентов, которое обна-
руживается в популяции в норме, должно 
быть довольно велико. 

Табл. 1 даёт представление о пороговых 
значениях доли нерезидентов в улове, теку-
чести состава и демографическом паттерне 
нерезидентов при разном относительном 
времени восстановления. Следует огово-
рить, что значения, приведенные в таблице, 
являются пороговыми лишь для рассмо-
тренных мной 50 случаев, когда исходное 
состояние популяции было известно и 
можно было корректно оценить скорость 
восстановления популяции до её состояния 
перед воздействием. Вполне возможно, 
что расширение исследований может из-
менить пороговые значения или выявить 
несоответствие между индикаторами. Та-
кое сопоставление до сих пор не проводи-
ли. Однако, по моим данным, пороговые 
значения демографических характери-
стик не перекрываются и могут служить 
индикаторами альтернативных функций. 
Вероятно, можно было бы ограничиться 
одной демографической характеристикой. 
Но, во-первых, хотелось бы проверить на-
дёжность такой индикации, убедившись, 
что все использованные характеристики 
коррелируют. Во-вторых, получение не-
которых характеристик представляет ме-
тодическую сложность, и в случае, если 
характеристики окажутся эквивалентны, 
можно будет выбрать более удобную для 
получения в полевых условиях. 

Типы функциональной структуры. То-
лерантность видов с разными типами 
функциональной структуры в различной 
среде. Ряд видов способны изменить де-
мографические характеристики группи-
ровок в ответ на внешнее воздействие 
(например, монгольская песчанка) и/или 
в местообитаниях с повышенным риском 
проявления негативных факторов (домо-
вая мышь). У некоторых видов демогра-
фические параметры изменяются в ходе 
популяционного цикла (полёвка-эконом-
ка, красная полёвка, сибирский лемминг). 
Существуют виды, у которых во всех 
случаях наблюдаются лишь индикаторы 
функции «репарация». Это, например, се-
рый хомячок и малая белозубка, которые 
даже в местах концентрации сохраняли 
текучесть состава, несмещённый демо-
графический паттерн и высокую долю не-
резидентов (Щипанов, 2001). И наоборот, 
есть виды, которые в течение многолетних 
наблюдений, независимо от воздействия 
(в данном случае экспериментального), 
демонстрируют только функцию «кон-
троль» (полуденная песчанка).

Если рассматривать локальные груп-
пировки как функциональные единицы 
популяции, можно предложить следую-
щую типизацию видов (табл. 2): 
— группа 1: вид способен сформировать 

субъединицы с обеими функциями;
— группа 2: вид способен сформировать 

субъединицы только с функцией «ре-
парация»; 

— группа 3: вид способен сформировать 
субъединицы только с функцией «кон-
троль». 
Виды группы 1 неоднородны. В ответ 

на воздействие может наблюдаться немед-
ленная реакция: это подгруппа 1а. Если 
скорость восстановления опосредована 
соотношением генотипов, это подгруппа 
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1b. Относящиеся сюда виды могут про-
являть отложенную реакцию.

Необходимость и достаточность реали-
зации одной из альтернативных фун  кций 
определяется лишь силой воздействия. 
Неважно, что именно вызвало кол лапс 
популяции, — пожар, наводнение, спе-
циализированный хищник, эпизоотия 
или истребительные мероприятия. Если 
популяция не успела восстановиться до 
следующего воздействия, то она будет ис-
треблена. Поэтому силу внешнего воздей-
ствия удобно оценивать в популяционных 
потерях.  Если потери настолько велики, 
что восстановление за счёт размножения 
уцелевших особей невозможно и требует-
ся восстановление за счёт «популяцион-
ного резерва», становится необходимой 
«репарация». Если же воздействие было 
относительно слабым, и восстановление 
может происходить за счёт размножения в 
остаточной популяции, для реабилитации 
достаточен «контроль». 

Таким образом, силы воздействия мо-
гут быть строго разделены на: а) порого-
вое воздействие, при котором восстанов-
ление за счёт размножения остаточной 
популяции невозможно, и б) подпорого-
вое воздействие, при котором размноже-
ние остаточной популяции достаточно, 
чтобы покрыть популяционные потери. 
Очевидно, что часто повторяющиеся под-
пороговые воздействия могут так же, как 
и пороговое воздействие, вызвать необхо-
димость восстановления за счёт популя-
ционного резерва. Однако этот случай, с 
точки зрения необходимости реализации 
функции «репарация», не отличается от 
однократного порогового воздействия.

Среда, к которой особи настолько хо-
рошо адаптированы, что популяция не 
подвергается пороговым воздействиям, 
допускает только функцию «контроль». 
Это среда, в которой преимущество име-
ют виды группы 3 («хорошие конкурен-
ты»). Напротив, если особи не имеют 

Табл. 2. Классификация видов по функциональной структуре популяций.
Table 2. Classification of species by functional structure of their populations.

Обозначения.  + – функциональные единицы присутствуют облигатно; ± – на-
блюдаются в отдельные годы; +/– – формируются в зависимости от ситуации 
(могут быть обнаружены в разных типах местообитаний); 0 – недопустимые.

Abbreviations. + – functional units are presented obligatory; ± – observed in dif-
ferent years; +/– – dependent on situation (could be found in different habitats); 
0 – unacceptable.

Функция 

Function

Группы ГФС 

HFS groups 

1
2 3

a b

Репарация
Reparation

+/– ± + 0

Контроль
Control

+/– ± 0 +
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специфических адаптаций ни к одному 
типу местообитаний на своём ареале, их 
выживание целиком основано на реали-
зации функции «репарация». Эти виды 
представляют группу 2: они «хорошие 
колонизаторы», но плохие конкуренты, и 
получают преимущество только в среде, 
где не могут удержаться виды группы 3.

Адаптации большинства видов не со-
вершенны, и хотя многие колебания среды 
для них не являются катастрофичными, 
всё же вероятность пороговых воздей-
ствий сохраняется. С учётом стохастич-
ности большинства природных явлений 
можно ожидать, что интервалы между 
пороговыми воздействиями могут иногда 
быть достаточно велики для того, чтобы 
группировка достигла перенасыщения. 
Если в этот период функция «репарация» 
не заменена функцией «контроль», попу-
ляция может потерпеть крах вследствие 
переэксплуатации ресурса. В то же время, 
если «контроль» не замещается функцией 
«репарация», популяция потерпит крах 
вследствие последовательной элимина-
ции локальных популяций в те периоды, 
когда пороговые воздействия повторяют-
ся часто. Виды группы 1 способны фор-
мировать группировки, выполняющие 
обе эти функции: 1а способны переклю-
чать режим функционирования в ответ на 
воздействие, 1b изменяют режим функ-
ционирования независимо, и средовые 
аномалии могут лишь синхронизировать 
и/или усилить популяционную цикли-
ку. Таблица 3 иллюстрирует возможные 
комбинации воздействий и допустимые 
пределы выживания видов с различной 
функциональной структурой. 

4. Эволюция структуры. 
Гипотетический сценарий.

Повторяющиеся средовые колебания 
могут действовать так же, как и любой 

другой фактор индивидуального отбора. 
Вследствие селекции отбираются инди-
видуальные адаптации, выводящие особь 
из-под действия средового фактора. Так, 
например, торпор или зимняя спячка по-
зволяют избежать влияния погодных ано-
малий и сложных сезонных условий; спо-
собность к плаванью позволяет избежать 
последствий наводнения в околоводных 
местообитаниях, способность устраивать 
глубокие норы в сочетании с адаптацией 
к пониженному содержанию кислорода 
— переживать пожары, и т. п. 

В зависимости от адаптированности к 
конкретным условиям, одни и те же сре-
довые аномалии воспринимаются видом 
в ряду амплитуд от лёгкого беспокойства 
до катастрофы. Чем больше приспособле-
ны особи вида к условиям определённого 
местообитания, тем ближе к порогу насы-
щения поднимается численность популя-
ции. В результате эволюционное взаимо-
действие вида со средой характеризуется 
двумя разнонаправленными процессами. 
С одной стороны, под действием среды 
постепенно возрастает адаптированность 
особей. С другой стороны, возрастание 
численности хорошо адаптированных 
особей изменяет местообитание, посколь-
ку обусловливает изменения в сети взаи-
мосвязанных видов (объектов питания, 
хищников, паразитов, инфекций и т. д.). 
Таким образом, благодаря собственной 
эволюции вид изменяет условия среды, к 
которым он адаптируется. Оба процесса 
имеют временной лаг. Виду требуется вре-
мя для адаптации, а последующие измене-
ния в экосистеме, вслед за изменившимся 
статусом вида (увеличением плотности 
популяции), требуют времени для измене-
ния связанных с ним видов. В результате 
в своей эволюционной истории группа 
периодически может попадать в среду, 
которая характеризуется (для неё) разной 
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динамичностью — разной силой и перио-
дичностью повреждающих воздействий. 
В зависимости от доли более или менее 
адаптированных к среде особей популя-
ция может достигать большей или мень-
шей плотности и, соответственно, испы-
тывает большее давление r- или K-отбора. 
Поэтому эволюцию функциональной 
структуры уместно рассматривать в тер-
минах баланса этих типов отбора. 
Цикл видов 1а. Как показано в табл. 3, 

существование видов группы 1 возможно 
при любой динамике среды. Особенно-
стью видов подгруппы 1а является «не-
специфическая популяционная адапта-
ция» — способность полностью сместить 
функционирование популяции в сторону 
«контроля» в стабильной среде или в 
сторону «репарации» в динамичной сре-
де (Щипанов, 2000, 2002б). В результате 
в благоприятных местообитаниях виды 
могут оказаться представлены только 
субъединицами с функцией «контроль», 
а в пессимальных местообитаниях толь-
ко с функцией «репарация», как это по-
казано на временном срезе «В» (рис. 1). 
Популяции, реализующие функцию кон-
троля, подпадают под действие K-отбора, 
т. е. вынуждены адаптироваться к соб-
ственной плотности (MacArthur, Wilson, 
1967). Такая адаптация требует не только 
минимизации размножения (этого ви-
ды 1а могут достичь за счёт авторегуля-
торных механизмов), но и ограничения 
иммиграции. Неконтролируемая имми-
грация может привести к переэксплуа-
тации ресурса так же, как и избыточное 
размножение. В то же время, популяции 
с функцией «репарация» подпадают под 
действие r-отбора. Особи имеют большие 
шансы сохранить свои гены в потоке по-
колений, если они размножаются с мак-
симальной интенсивностью независимо 
от локальной плотности, а их потомки 

расселяются по возможно большему про-
странству. В демографических единицах с 
функцией «контроль» самки имеют боль-
ше шансов вырастить потомков, если они 
постоянно находятся на своём участке, а 
с функцией «репарация» — если они на 
время выкармливания попали на участок, 
обеспеченный ресурсами. В последнем 
случае отбор не поддерживает постоян-
ной связи самки с территорией: условия, 
допустимые для выкармливания выводка, 
ограничены во времени и непредсказуемо 
(для конкретных особей) распределены в 
пространстве. Соответственно, в опти-
мальных местообитаниях отбор препят-
ствует нерезидентности репродуктивно-
активных самок, а в пессимальных этому 
не препятствует, так что паттерн нерези-
дентного населения остаётся несмещён-
ным. Поскольку популяции с функцией 
«контроль» вынуждены охранять свою 
территорию от избыточной иммиграции, 
приток генов из демографических еди-
ниц с функцией «репарация» ограничен. 
Таким образом, возникают ограничения 
потока генов между группировками с аль-
тернативными функциями. Это создаёт 
условия для образования самостоятель-
ных видов групп 2 и 3. 

Следует заметить, что демографиче-
ские единицы с контролирующей функ-
цией разобщены, т. к. эта функция пред-
полагает минимизацию иммиграции. 
Поэтому можно ожидать образование 
сразу нескольких видов группы 3, раз-
бросанных на бывшем ареале вида 1а. 
Демографические единицы с репарацион-
ной функцией, напротив, связаны между 
собой интенсивной миграцией и, скорее 
всего, останутся одним видом. 

У вновь возникших видов группы 
3 первоначально сохраняется возмож-
ность изменения темпов размножения в 
зависимости от уровня численности. Это 
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оставляет потенциальную возможность 
возвращения в состояние 1а. Примером 
такого состояния вида может служить 
уже обсуждаемый выше серый сурок. 
Его успешное размножение происходит 
в структурированных группах. После ис-
требительных работ сурки перераспреде-
ляются в пространстве, формируют новые 
колонии из 5–50 особей и лишь затем при-
ступают к размножению. На это уходит 
около 2 лет. При этом у серого сурка со-
храняется способность к авторегуляции: 
в зависимости от численности колонии 
изменяется число эмбрионов на самку и 
количество самок, участвующих в раз-
множении (Поле и др., 1991). 

По-видимому, эволюционная судьба 
вида группы 3 зависит от скорости адап-
тации к локальным условиям. Если при-
способленность особей отстает от изме-
нений среды, вид имеет шанс вернуться 
в состояние 1а: я буду называть такой 
вид 3а. Для этого достаточно увеличения 
смертности в оптимуме, т. к. уменьшится 
интенсивность отбора против самок, раз-
множающихся в разреженной неструк-
турированной группе. Замечу, что успех 
размножения вида группы 3 связан с фор-
мированием жёсткой пространственно-
этологической структуры, т. к. действие 
K-отбора направлено против особей, 
размножающихся в неструктурирован-

ных группировках. Однако поскольку со-
храняется способность к авторегуляции, 
вид 3а сможет в будущем формировать 
оба типа функциональных субъединиц. 
Можно ожидать, что функция «контроль» 
в группах, обеспечивающих авторегуля-
цию, будет связана со стабилизацией про-
странственно-этологической структуры, 
а функция «репарация» — с отсутстви-
ем упорядоченности групп. В результате 
возникает новый вид 1а, который может 
значительно расширить свой ареал и воз-
обновить цикл (см. рис 1). Следует заме-
тить, что виды группы 3 ограничены в 
притоке особей из удалённых популяций 
и, соответственно, в притоке локально 
неадаптивных генов. Все это должно спо-
собствовать усилению действия отбора 
особей, адаптированных к локальным ус-
ловиям. У этих видов можно ожидать по-
явление ряда фенотипически различных, 
но генетически близких форм.

Если скорость адаптации вида группы 
3 была высока и он оказался хорошо при-
способленным к локальным местообита-
ниям, никакие внешние воздействия не 
будут действовать на него с пороговой си-
лой. Компенсация популяционных потерь 
за счёт минимальной репродукции позво-
ляет насыщать среду своими потомками и 
препятствует внедрению чужих генов. В 
этом случае можно ожидать генетически 

Рис. 1. Трансформация вида 1а. Образование видов 2-й и 3-й групп. 
Fig. 1. Transformations of 1a species. Emergence species of the 2nd and 3rd groups.
Обозначения. Ct – группировки с функцией контроля, сохраняющие обратную связь размножения 
и плотност, Cg – группировки с функцией контроля и генетически фиксированным уровнем раз-
множения, Rt – группировки с функцией репарации сохраняющие возможность обратной связи 
размножения и плотности, Rg – группировки с функцией репарации и генетически фиксированным 
уровнем размножения плотности.
Abbreviations. Ct – demographic units with control function, rate of reproduction is attributed to 
population density, Cg – demographic units with control function, rate of reproduction is genetically 
controlled, Rt – demographic units with reparation function, rate of reproduction is attributed to population 
density, Rg – demographic units with reparation function, rate of reproduction is genetically controlled.
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закреплённое снижение плодовитости: 
нет смысла платить высокую физиологи-
ческую цену за лишние репродуктивные 
усилия. Поскольку риск перенаселения 
уже предотвращён генетическим контро-
лем воспроизводства, нет необходимости 
и в оценке своей численности, а, соответ-
ственно, и в формировании устойчивых 
социальных связей. Связь с территорией 
важна больше, чем знание соседей. Такой 
вид в период процветания становится до-
минантом в местообитаниях, к которым 
он адаптирован. Скорее всего, такие виды 
(назову их виды 3b) представляют тупико-
вые ветви. Их адаптацию можно назвать 
«сверхадаптацией». Значимое изменение 
среды катастрофично для вида 3b. Одна-
ко у вида 3b возможно и другое развитие 
событий, если он обитает на простран-
стве, общем с близкородственным видом 
группы 2. Этот вариант характерен для 
циклической динамики видов 1b. 

Такой сценарий позволяет ожидать 
одновременное существование родствен-
ных видов, относящихся к разным функ-
циональным группам (временной срез D 
на рис 1).
Цикл видов 1b. Как показано на рис. 1, 

виды группы 1а могут разделиться на ви-
ды групп 2 и 3, которые подпадают под 
действие разнонаправленного (r- или K-) 
отбора. Виды группы 2 находятся под 
действием r-отбора. Вероятность гибе-
ли потомков высока и непредсказуемо 
распределена в пространстве, поэтому 

чем больше потомков и чем больше про-
странство, на котором они распределятся, 
тем больше шансов, что гены родителей 
сохранятся в популяции. Таким образом, 
можно представить себе селекцию гено-
типов, адаптированных к низкой плотно-
сти. Селекция генотипов, адаптированных 
к высокой плотности, обсуждалась выше 
у видов группы 3b. 

Виды группы 2 характеризуются вы-
соким уровнем и дальними дистанциями 
расселения. Они попадают в различные 
местообитания, и могут оказаться на 
участках территории, заселённых видами 
группы 3b. Если разделение видов произо-
шло недавно, или если по каким-то иным 
причинами у родственных видов групп 2 
и 3 не возникло надёжных репродуктив-
ных барьеров, возможно возникновение 
гибридных популяций. Такая популяция 
несёт аллели, адаптированные к низкой 
плотности (высокий потенциал размноже-
ния, мотивация и дистанции дисперсии), и 
аллели, адаптированные к высокой плот-
ности (потенциал размножения и уровень 
дисперсии снижены). За счёт баланса ге-
нотипов такая популяция может быть до-
вольно устойчивой и в динамичной, и в 
статичной среде. Поскольку в популяции 
присутствуют генотипы, адаптированные 
к низкой плотности, она имеет тенденцию 
к широкому распространению. Поскольку 
популяция гетерозиготна (образовалась 
как гибридная), происходит распростране-
ние аллелей, адаптированных и к низкой, и 

Рис 2. Трансформация вида 1b. Амплификация родственных парапатричных форм. 
Fig. 2. Transformations of 1b species. Amplifi cation of allied parapatric forms.
Обозначения. Cg – группировки с функцией контроля и генетически фиксированным уровнем 
размножения, Rg – группировки с функцией рекуперации и генетически фиксированным уровнем 
размножения, Н – гибридная популяция.
Abbreviations. Cg – demo graphic units with control function, rate of reproduction is genetically controlled, 
Rg – demographic units with reparation function, rate of reproduction is genetically controlled, Н – hybrid 
population.
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к высокой плотности. Это позволяет ожи-
дать заселения обширных территорий с 
разнообразными условиями обитания. Так 
может появиться новый вид группы 1b. 

Если на ареале вида оказываются бла-
гоприятные местообитания, в которых ди-
намичность среды относительно низкая, 
возможна пространственная сегрегация 
населения внутри вида. Различная толе-
рантность к разным уровням популяци-
онной плотности может способствовать 
образованию локальных группировок, 
состоящих из особей, адаптированных к 
высокой плотности, и окружённых «ау-
рой» особей, адаптированных к низкой 
плотности. Такая сегрегация может ли-
бо привести к образованию новых видов 
3b, либо к созданию хорошо различимых 
внутривидовых форм, представленных 
гибридными популяциями. В итоге у ви-
дов с наследуемой толерантностью к раз-
ной популяционной плотности образуется 
самостоятельный цикл (рис. 2).
Генетические процессы и диверген-

ция в связи с различной функциональной 
структурой. Скорость дивергенции опре-
деляется соотношением скорости мутиро-
вания, генетического дрейфа, селекции 
и миграции (Wright, 1931). Первые три 
процесса способствуют усилению меж-
популяционных различий, а миграция 
препятствует дивергенции. Поскольку 
именно различия в миграционных про-
цессах определяют принадлежность вида 
к определённой функциональной группе, 
можно ожидать связь протекания основ-
ных генетических процессов с функцио-
нальной структурой вида.

Специфика основных генетических 
процессов наиболее ожидаема у видов 
групп 2 и 3. У видов группы 2 миграция 
генов преобладает над дрейфом и селек-
цией: идёт постоянный приток иммигран-
тов из местообитаний различного типа. 

В результате у видов группы 2 пул генов 
представлен аллелями, притекающими 
из тех местообитаний, в которых отбор 
действовал в разном направлении. Веро-
ятность взаимопроникновения аллелей 
уменьшается с расстоянием между попу-
ляциями и можно наблюдать постепен-
ное изменение их частот. Эта ситуация 
соответствует модели изоляции расстоя-
нием (Wright,1943). Можно ожидать, что 
удалённые выборки из популяций вида 
группы 2 будут значимо отличаться, в то 
время как любая пара соседних выборок 
не будет иметь значимых различий. По-
ток генов у видов 2 группы обеспечива-
ется за счёт миграции как самцов, так и 
самок, поэтому разнообразие ядерных и 
митохондриальных маркеров будет сход-
ным. По-видимому, отбор изменяет виды 
группы 2 очень медленно, и они могут 
дольше, чем виды из других групп, со-
хранять архаичные признаки. Вместе с 
тем, несмотря на пониженную приспосо-
бленность отдельных особей, вид в целом 
может существовать длительное время 
благодаря способности к перманентной 
репарации, которая, несмотря на постоян-
ные катастрофы, позволяет поддерживать 
заселённость обширного разнородного 
пространства.

Основой благополучия видов группы 3 
является минимизация миграции. У этих 
видов можно представить образование 
относительно независимых локальных 
популяций. Межпопуляционный поток 
генов обеспечивается миграцией самцов: 
можно ожидать выделение материнских 
линий и меньшую структурированность 
населения по ядерным маркерам. Благода-
ря ослабленной миграции различия меж-
ду локальными популяциями вследствие 
дрейфа могут возникать относительно бы-
стро. Селекция генотипов, приспособлен-
ных к локальным условиям, у видов из 
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группы 3 ожидается быстрее, чем у видов 
групп 1 и 2. В этой группе видов наиболее 
вероятно появление узкоареальных форм, 
адаптированных к локальным условиям. 

Соотношения генетического дрейфа, 
миграции и селекции у видов группы 1а 
во многом схоже с процессами в группе 
2, однако на обширном ареале вида 1а, 
скорее всего, найдутся местообитания с 
мало динамичной для него средой. В та-
ких местообитаниях население реализует 
функцию «контроль». Соответственно, 
приток генов извне ослаблен и популяция 
постепенно накапливает аллели, адап-
тивные в локальных условиях. Однако 
периодическое (после пертурбаций) все-
ление из группировок с функцией «репа-
рация» препятствует окончательному от-
делению этих популяций. В этом случае 
можно ожидать возникновения хорошо 
отличаемых локальных форм, которые 
выглядят как виды, если не принимать во 
внимание изменчивость на всём ареале. 
Однако представить себе окончательное 
оформление таких популяций в самосто-
ятельный вид, минуя стадию вида 3а, всё 
же довольно сложно. 

У видов группы 1b ситуация может 
выглядеть сложнее. Наличие особей, ада-
птированных к разной популяционной 
плотности, может привести к созданию 
локальных группировок с преобладани-
ем генотипов, толерантных к высокой 
плотности и окружённых «аурой» осо-
бей, адаптированных к низкой плотно-
сти. Такие группировки относительно 
малы, разобщены и могут накапливать 
различающие их признаки в результате 
генетического дрейфа, т. е. относитель-
но быстро. В результате вид 1b может 
демонстрировать популяционную струк-
турированность в однородном простран-
стве. Вместе с тем, поддержание жизне-
стойкости вида 1b осуществляется за счёт 

широко перемещающихся нерезидентных 
самок, поэтому митохондриальные мар-
керы могут быть непредсказуемо рассея-
ны по всему ареалу. Поскольку различия 
между внутривидовыми формами у вида 
1b определяются в основном случайны-
ми процессами (дрейфом в полуизоли-
рованных ядрах локальных популяций), 
внутривидовые различия между отдель-
ными группировками и формами (как по 
митохондриальным, так и по ядерным 
маркерам) не обязательно связаны с дис-
танцией. Если же внутривидовые формы 
приобрели признаки, препятствующие 
гибридизации с другими формами вида, 
мы, возможно, наблюдаем начальный этап 
дивергенции. Предположительно такие 
процессы происходят в настоящее время 
у обыкновенной бурозубки (Щипанов, 
Павлова, 2016а, б); этот вид отнесён нами 
к группе 1b на основании демографиче-
ских индикаторов (Shchpanov et al., 2005).

5. Обсуждение
Гипотеза функционального структу-

рирования (ГФС) популяции обобщает 
возможные типы популяционного ответа 
на возмущения среды и может оказать-
ся полезной при обсуждении некоторых 
проблем биологического разнообразия. Я 
вижу по крайне мере две точки соприкос-
новения. Во-первых, ГФС позволяет объ-
яснить некоторые случаи отклонения за-
висимости разнообразие/возмущённость 
от унимодальной формы. Во-вторых, она 
позволяет ожидать у видов, относящихся 
к определённой функциональной группе, 
некоторой типичной для данной группы 
внутривидовой подразделённости. 

ГФС не рассматривает взаимодей-
ствие видов в сообществе или выбор 
местообитаний в зависимости от попу-
ляционной плотности и гетерогенности 
среды. В этом отношении она не связана 
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с теорией плотностно-зависимого выбо-
ра местообитаний (Rosenzweig, 1981). С 
точки зрения ГФС более интересно обсу-
дить зависимость уровня разнообразия 
от динамичности (нарушенности) среды 
с использованием стохастических моде-
лей, включающих в условие разное соот-
ношение сил r- и K-селекции (Bohn et al., 
2014). Давление r-отбора, в понимании 
Бон и др., всегда повышает склонность 
к колонизации, в то время как K-отбор 
всегда способствует повышению конку-
рентоспособности. На самом деле эти 
допущения прямо не следуют из теории 
и появляются в литературе как признаки, 
сопутствующие одной из стратегий (Flem-
ming, 1979). 

ГФС близка, но не идентична теории 
r-K-отбора. В отличие r-K-теории, ГФС 
допускает существование видов, которые 
могут обладать субъединицами, проду-
цирующими — периодически или в за-
висимости от динамичности среды — и 
хороших «колонизаторов», и хороших 
«конкурентов» (в терминах Bohn et al., 
2014). Более того, само возникновение 
разнообразия видов в ГФС является ре-
зультатом конфликта r- и K-отбора. В 
этой модели задаётся соотношение си-
лы r- и K-отбора как фактор смещения 
компромисcа (trade-off) в пользу либо хо-
роших конкурентов, либо успешных ко-
лонизаторов (Bohn et al., 2014). Но если 
в модели можно менять силу отбора, то в 
реальности трудно представить себе дей-
ствие отбора, независимое от характери-
стик среды. ГФС позволяет представить 
себе сообщества, в которых, в зависимости 
от функциональной структуры популяций 
входящих в него видов, эффект действия 
обора будет сказываться в разной степени. 

Так, в модели Бон и др. (Bohn et al., 
2014), при отсутствии r- и K-от бора, за-
висимость разнообразия от нарушенно-

сти становится плоской. По-видимому, 
в реальности это может наблюдаться в 
сообществе, образованном видами груп-
пы 1b. У этих видов толерантность к дей-
ствию r- или K-селекции связана с перио-
дическим изменением баланса генотипов, 
адаптированных к разной плотности, и не 
зависит непосредственно от внешних воз-
действий. Если сообщество представлено 
видами группы 3, уменьшается эффект 
действия K-, а если видами группы 2, то 
r-отбора. В результате, в зависимости от 
присутствия в сообществе видов из раз-
ных функциональных групп, могут быть 
получены разные формы зависимости 
разнообразия от уровня возмущённости 
среды. 

ГФС хорошо согласуется с выводами 
(Johst, Huth, 2005) о связи динамики ви-
дов с характером и мозаичностью сук-
цессионных изменений. Действительно, 
мелкие млекопитающие с разными типами 
функциональной структуры популяций 
будут получать предпочтение на разных 
сукцессионных стадиях. Так, виды группы 
2, скорее всего, получат преимущество на 
ранних динамичных стадиях сукцессии. 
Здесь не могут выживать сильные конку-
ренты из группы 3, а виды группы 1а пред-
ставлены субъединицами с репарационной 
функцией, состоящими из особей, не за-
щищающих территорию, и поэтому более 
слабыми конкурентами, но «хорошими 
колонизаторами». Длительные зрелые 
сукцессионные стадии, напротив, благо-
приятны для существования видов груп-
пы 3 и демографических единиц видов 1а 
с функцией «контроль», т. е. «хороших 
конкурентов». Таким образом, если уста-
новлена принадлежность видов к соот-
ветствующим функциональным группам, 
можно, с одной стороны, прогнозировать 
изменение разнообразия при изменении/
нарушении среды, с другой, — на основа-
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нии присутствия в сообществе видов из 
разных групп можно оценивать уровень 
дестабилизации среды.

Другая точка соприкосновения ГФС и 
анализа видового разнообразия связана с 
внутривидовым структурированием. Так, 
виды группы 1 с большей вероятностью 
будут образовывать «популяционные си-
стемы» в понимании Алтухова (2003). 
Особенностью популяционной системы, 
в частности, является то, что различия 
между географически разобщёнными вы-
борками могут быть велики и значимы, 
но сами по себе такие различия не свиде-
тельствуют о прерывании потока генов. 
Напомню, что «популяционные систе-
мы» могут формироваться при довольно 
высоком уровне межпопуляционной ми-
грации (Алтухов, 2003). Аллель, которая 
должна была бы исчезнуть в популяции в 
результате дрейфа, попадает в неё снова 
из другой локальной популяции, где её 
частота в результате дрейфа могла увели-
читься. Таким образом, в популяционной 
системе можно ожидать избыток редких 
аллелей. Формирование популяционных 
систем у видов 1а может определяться 
мозаичностью среды, тогда как у видов 
1b популяционные системы могут воз-
никать в однородной среде. Кроме того, 
амплификация форм в цикле видов 1b, 
как это показано на рис. 2, может приво-
дить к образованию парапатричных вну-
тривидовых группировок, статус которых 
установить довольно сложно. 

По-видимому, такая ситуация наблю-
дается у Sorex araneus. Вид разделяется 
не менее чем на 74 парапатрично рас-
пределённые расы с разной степенью 
несовместимости кариотипа и уровнями 
межрасовой гибридизации (Щипанов, 
Павлова, 2016б). Ширина гибридных 
зон, как показатель уровня ограничений 
генного потока, соответствует уровню 

различий кариотипов и позволяет пред-
полагать, что наблюдаемые расы «встали 
на путь видообразования» (Bulatova et al., 
2011). Между тем, разделение на расы не 
прослеживается по молекулярным мар-
керам и не сопровождается морфологи-
ческой дифференциацией: генетические 
и морфометрические дистанции внутри 
рас равны дистанциям между расами 
(Horn et al., 2012; Polly, 2007; Shchipanov 
et al., 2014). На мой взгляд, противоре-
чивость этих оценок во многом объяс-
няется формированием «популяционной 
системы» у вида, недавно образовавше-
го хромосомные расы на общей генети-
ческой основе. В этом случае различия 
между частотами аллелей в локальных 
выборках, независимо от признака «ра-
са», определяются процессами дрейфа. 
Это значит, что генетическая дистанция 
между выборками, определяемая по ча-
стотам аллелей, возникает «случайно» и 
не зависит от принадлежности к опреде-
лённой расе. 

Хотелось бы заметить, что далеко не 
все виды имеют такие же надёжные мар-
керы рас и так же хорошо изучены, как 
обыкновенная бурозубка. Приведённый 
пример показывает, что к присвоению 
видового статуса на основе только моле-
кулярной, или даже только хромосомной 
изменчивости, у видов 1b следует отно-
ситься с осторожностью. ГФС позволя-
ет ожидать значимые различия также и 
между выборками внутри видов групп 
1а и 2, но, в отличие от видов групп 1b, 
уровень их различий должен быть связан 
с географической дистанцией.

Таким образом, систематизация видов, 
основанная на способности популяци-
онных субъединиц обеспечить скорость 
реколонизации, соответствующую дина-
мичности системы, может внести свой 
вклад в изучение закономерностей форми-
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рования и поддержания биологического 
разнообразия.
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Relations between ecological niches, genetic distances and geographic 
ranges were analyzed by pair-wise comparisons of 43 species and 38 intra-
specifi c phylogenetic lineages of arvicoline voles (genera Alexandromys, 
Chi onomys, Lasiopodomys, Microtus). The level of niche divergence was 
fo und to be positively correlated with the level of genetic divergence and 
negatively correlated with the level of differences in position of geographic 
ranges of species and intraspecifi c forms. Frequency of different types of 
niche evolution (divergence, convergence, equivalence) was found to depend 
on genetic and geographic relations of compared forms. Among the latter 
with allopatric distribution, divergence was less frequent and convergence 
more frequent between intra-specifi c genetic lineages than between either 
clo sely-related or distant species. Among the forms with parapatric dis-
tri bution, frequency of divergence gradually increased and frequencies of 
both convergence and equivalence gradually decreased from intra-specifi c 
genetic lineages via closely related to distant species. Among species with 
allopatric distribution, frequencies of niche divergence, con vergence and 
equivalence in closely related and distant species were si milar. The results 
obtained allowed suggesting that the main direction of the niche evolution 
was their divergence that gradually increased with ti me since population 
split. Some initial level of niche divergence was shown to be a necessary 
condition providing a possibility of co-occurrence and sympatric distribution 
of species, whereas moderate interspecifi c co mpetition of sympatric species 
could be an effective driver of their further niche divergence.
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по парных сравнений 43 видов и 38 внутривидовых филетических 
линий полёвок трибы Arvicolini (роды Alexandromys, Chionomys, La-
siopodomys, Microtus). Показано, что уровень дивергенции ниш по-
ложительно скоррелирован с уровнем генетической дивергенции и 
отрицательно — с уровнем различий в географическом положении 
ареалов видов и внутривидовых форм. Частоты различных типов эво-
люции ниш (дивергенция, конвергенция, стабильность) варьируют 
в зависимости от уровней генетических и географических различий 
сравниваемых форм. Дивергенция ниш отмечена реже среди аллопа-
трических форм, конвергенция ниш — чаще между внутривидовыми 
генетическими линиями, чем между как близко-, так и дальнерод-
ственными видами. Среди парапатрических форм частота диверген-
ции постепенно возрастает, а частоты конвергенции и стабильности 
постепенно снижаются в ряду от внутривидовых генетических линий 
через близкородственные виды к дальнеродственными видам. Среди 
аллопатрических видов частоты дивергенции, конвергенции и ста-
бильности ниш у близкородственных и дальнеродственнымх видов не 
различаются. Полученные результаты свидетельствуют о том, что ос-
новным направлением эволюции ниш является их дивергенция, уро-
вень которой постепенно увеличивается со временем, прошедшим 
после разделения популяций. Определённый начальный уровень ди-
вергенции ниш является необходимым предварительным условием, 
разрешающим сосуществование двух видов; межвидовая конкурен-
ция умеренной интенсивности в условиях симпатрии видов может 
служить эффективным усилителем дальнейшей дивергенции их ниш.

1. Introduction
Ecological niche is one of the central but 

at the same time most controversial concepts 
in current ecology. Originally, the niche was 
considered as an attribute of the environment 
but later, after Hutchinson’s (1957) intro-
duction of the concept of multidimensional 
hyperspace of niche variables, the niche defi -
nitions progressively shifted to undestanding 
niche as an attribute of population (or spe-
cies) in relation to its environment (Colwell, 
1992). Two aspects of the niche concept are 
usually distinguished based on the original 
defi nitions, Grinnellian and Eltonian niches. 
The Grinnelian niche (sometime referred to 
as habitat or ecotope, see Whittaker et al., 
1973) is defi ned by environmental variables 
on a broad (geographic) scale, relevant to 
understanding coarse-scale ecological and 

geographic properties of species (Grinnell, 
1917; Vandermeer, 1972; Whittaker et al., 
1973; James et al., 1984; Soberon, 2007). 
The Eltonian niche is defi ned by biotic in-
teractions and resource variables at a lo-
cal (intra-community) scale (Elton, 1927; 
MacArthur, 1968; Vandermeer, 1972; Lei-
bold, 1995; Soberon, 2007).

Hutchinson (1957) had introduced an 
idea of recognition of fundamental and re-
alized niches, and this became widely ac-
cepted by later authors. Fundamental niche 
was defi ned as “pre-interactive” describing 
potential distribution of a species (popula-
tion) in multi-dimensional ecological space 
limited by the species’ eco-physiological 
tolerances. Realized niche was defi ned as 
“post-interactive” describing actual distri-
bution of a species (population) in multi-di-
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mensional ecological space in the presence 
of its competitors. Pulliam (2000) expanded 
the concept of realized niche by including 
the infl uences of dispersal limitation and 
source-sink dynamics (together with inter-
specifi c competition) in it. He demonstrated 
that the realized niche can be narrower or 
wider than the fundamental niche, depending 
on the combination of acting forces. Vander-
meer (1972) defi ned the Grinnellian niche as 
pre-interactive (fundamental) and the Elto-
nian niche as post-interactive (realized), but 
Soberon (2007) insisted on application of the 
concepts of fundamental and realized nich-
es to both Grinnellian and Eltonian niches.

The ecological niche describes eco-physi-
ological aspects of the phenotypes of a pop-
ulation (Colwell, 1992). Each population 
contains a variety of ecologically specialized 
phenotypes, and individuals of each pheno-
type have maximal fi tness within a specifi c 
part of a resource axis present in the envi-
ronment (Roughgarden, 1972). Consequent-
ly, the shaping of niche characteristics can 
be viewed as an evolutionary phenomenon 
(Knouft et al., 2006). Niche evolution at-
tracted increasing attention in the theoretical 
literature (Roughgarden, 1972; Holt, Gaines, 
1992; Holt, 1996; Proulx, 1999; Ackermann, 
Doebeli, 2004), especially in relation to the 
problem of niche conservatism (Peterson 
et al., 1999; Graham et al., 2004; Knouft et 
al., 2006; Pearman et al., 2008; Warren et 
al., 2008). Most publications on this subject 
are devoted to comparison of niches among 
species of different phylogenetic relatedness. 

It is well-known that analysis of in-
tra-specifi c geographic variation is a pow-
erful tool in evolutionary studies (Mayr, 
1965), however, analyzes of intra-specifi c 
geographic variation of niche attributes are 
rare. At the same time, it was demonstrated 
that species’ ecological niches, both funda-
mental and realized, can vary geographically 

due to intra-specifi c niche differentiation and 
geographic changes in environmental con-
ditions (James et al., 1984; Peterson, Holt, 
2003; Devictor et al., 2010).

The ecological niche can be characterized 
by two parameters, the mean (niche position 
or centroid) and the variance of the resource 
use (niche breadth or width) (Hutchinson, 
1957; Vandermeer, 1972). Theoretical mo-
dels of niche evolution consider the both, 
i. e., evolution of niche width and niche shifts 
(Roughgarden, 1972; Holt, Gaines, 1992; 
Ackermann, Doebeli, 2004; Kawecki, 2008), 
whereas most empirical studies of niche evo-
lution concentrate on shifts of niche centroids 
(Pearmanet al., 2008).

The usual method of estimation of niche 
divergence is measuring niche overlap us-
ing values of environmental variables in the 
points of occurrence of compared species, 
either directly or through comparison of 
species distribution models (SDM) (War-
ren et al., 2008; Broennimann et al., 2012). 
However, environmental data are usually 
spatially auto-correlated, and differences 
in the values of environmental variables 
between any two sets of points should 
increase with geographic distance, thus 
over-estimating the true niche divergence. 
The tests revealed signifi cant niche differ-
entiation in the cases, in which background 
conditions were non-overlapping, though 
such conditions cannot be used as true ev-
idence of niche differentiation (Peterson 
2011). To avoid the confounding effect of 
environmental spatial auto-correlation, it 
is necessary to compare the observed niche 
differences with the differences in back-
ground environments (McCormack et al., 
2009). Another problem of using the niche 
overlap measure for niche divergence esti-
mation is its inability to distinguish between 
differences in the level of divergence for 
non-overlapping niches.
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Peterson et al. (1999) hypothesized that 
ecological niches evolve little at or around 
the time of speciation events, whereas niche 
differences accumulate later. Many esti-
mates of niche divergence/conservatism, 
using comparison of SDM, have been pub-
lished in recent years. The results of these 
estimates are quite controversial, and some 
of them contradict the hypothesis that the 
level of niche divergence is related to time 
passed after post-speciation period (for ex-
ample, Warren et al., 2008; Kalkvik et al., 
2012). It should be noted that SDM-based 
tests demonstrating signifi cant niche sim-
ilarity/identity can be considered as a true 
indication of niche conservatism (although 
without discriminating between niche equiv-
alence and convergence). However, the tests 
that have demonstrated significant niche 
differentiation in cases, when background 
conditions were non-overlapping, cannot be 
taken as true evidence of niche differentia-
tion (Peterson, 2011). Nevertheless, a review 
of SDM-based tests of niche conservatism/
differentiation published between 1999 and 
2008 (Peterson, 2011) demonstrated that 
niche conservatism was found in more than 
70% of cases of within-species and between 
sister species comparisons, but in less than 
50% of cases in comparisons among close-
ly-related (but not sister) species and across 
monophyletic lineages of species.

Patterns of geographic distribution of 
species can considerably modify the patterns 
of their niche evolution. Widely accepted 
in ecology and evolutionary biology is the 
statement that “complete competitors cannot 
coexist, or ecological differentiation is the 
necessary condition for coexistence”, which 
is known as “the competitive exclusion prin-
ciple”, “Gause’s principle”, or “Grinnell’s 
axiom” (Hardin, 1960). This principle pro-

duced an idea that the niche divergence is 
a consequence of ecological segregation of 
species during their secondary contact fol-
lowing allopatric speciation event (Diamond 
1973, McCormack et al., 2009), although in-
teraction between interspecifi c competition 
and niche divergence theoretically may be 
not so unequivocal (Abrams, Cortez, 2015).

In this paper, I shall test the two hypothe-
ses concerning niche divergence. The fi rst 
hypothesis is that niche divergence increases 
with time since speciation events, so niche 
divergence should be positively correlated 
with the genetic distance between compared 
taxa. The second hypothesis is that niche 
divergence should be higher between sym-
patric than between allopatric taxa. I shall 
test these hypotheses using data on the grey 
voles (Arvicolini).

2. Material and Methods
Species were selected for the analyses 

based on the following two criteria: 1) exis-
tence of at least 16 known points of occur-
rence allowing distribution modeling and 
niche shift analysis and 2) existence of avail-
able mitochondrial DNA data for estimation 
of genetic distances. Based on these criteria, 
43 species and 39 intraspecifi c genetic lin-
eages were selected for the analyses. Infor-
mation on selected species and the number 
of record points used for the present analyses 
are provided in the Table 1*.

Distributional and environmental da-
ta. Records of occurrences were taken from 
previously published source (Shenbrot, 
Krasnov, 2005) and were supplemented with 
museum records and publication data that be-
came available later. Data on most museum 
records were obtained using Global Biodi-
versity Information Facility (GBIF; http://
www.gbif.org). Additional information was 

*See all tables at the end of the article.
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obtained directly from Zoological Museum 
of Moscow University, Naturhistorisches 
Museum Wien, Prirodoslovni muzej Sloveni-
je (Ljubljana), Kemerovo State University 
Museum (http://museum.kemsu.ru/catalog) 
and from M.V. Vinarski personally (Omsk 
State Pedagogical University). Most of these 
data had no original GPS coordinates, so 
they were geo-referenced using Geograph-
ic Names Gazetteers (available at http://
earth-info.nga.mil/gns/html/cntry_fi les.html) 
and checked subsequently for suitable habi-
tats using Google Earth. Data that could not 
be geo-referenced precisely, such as those 
provided by Mitchell-Jones et al. (1999) as 
presence/absence in a grid 50×50 km, were 
excluded from the analysis.

Environmental data for SDM and niche 
divergence analyses were used as 30 arc-se-
cond grids (1 km resolution approximately) 
and were represented by climate, relief, and 
vegetation variables. The climate variables 
(annual mean temperature, mean month-
ly temperature range, mean temperatures 
of coldest and warmest quarters, maximal 
temperature of warmest month, minimal 
temperature of coldest month, temperature 
annual range, annual precipitation, and pre-
cipitation of wettest quarter) were obtained 
from WORLDCLIM Version 1.4 (Hijmans 
et al., 2005) available at http://www.world-
clim.org. Slope data were derived from al-
titude (extracted from GOTOPO30 data set 
distributed with ArcGIS) using the Spatial 
Analyst module of ArcMap. The data on 
Normalized Difference Vegetation Index 
(NDVI) were obtained from VEGETATION 
Programme (http://www.spot-vegetation.
com; now http://www.vito-eodata.be; data 
for 1998–2007, each a ten-day estimate) and 
averaged by seasons (winter, spring, summer, 
and autumn) across all available years. The 
NDVI is an index of greenness that is directly 
correlated with productivity and green vege-

tation biomass and is widely used in ecolog-
ical studies (Pettorelli et al., 2005).

DNA data and estimation of genetic 
distances. Mitochondrial DNA, especially 
cytb, is traditionally the most popular genetic 
source used for phylogenetic reconstructions 
in rodents generally and in Arvicolinae par-
ticularly (Jaarola et al., 2004; Buzan et al., 
2008). Of course, phylogenetic reconstruc-
tions based on mitochondrial genes only can 
be biased due to ancient mtDNA introgres-
sions, so it is preferable to use a set of both 
mitochondrial and nuclear DNA (Kohli et al., 
2014). However, the data on cytb are avail-
able for more than 80% of arvicoline species, 
whereas available data on other genes cover 
a very limited number of species. So that I 
used cytb data for phylogenetic reconstruc-
tion and genetic distance estimations.

For most of the analyses of genetic dis-
tances of witnin-species lineages, phylo-
geographic structure was borrowed from 
the following sources: Bannikova et al. 
(2010) and Lissovsky et al. (2010) for A. 
middendorffi i; Brunhoff et al. (2003) for A. 
oeconomus; Bannikova et al. (2013) for Ch. 
gud and Ch. roberti; Castiglia et al. (2009) 
and Bannikova et al. (2013) for Ch. nivalis; 
Petrova et al. (2015) for L. gregalis; Jaaro-
la, Searle (2002, 2004) and Herman, Searle 
(2011) for M. agrestis; Conroy, Neuwald 
(2008) for M. californicus; Conroy, Cook 
(2000) for M. longicaudus, Tryfonopoulos et 
al. (2008), Rovatsos, Giagia-Athanasopoulou 
(2012) and Thanou et al. (2012) for M. thom-
asi. For M. levernedii and M. subterraneus, 
cytb sequences were retrieved directly from 
GenBank. 

I used both complete cytb sequences 
(1143 bp) and partial sequences no less than 
800 bp. One specimen per species and up to 
fi ve for within-species genetic line were se-
lected at random and used for the analysis. 
Alignment of sequences was performed with 
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ClustalW algorithm (Higgins et al., 1994) im-
plemented in MEGA 6 (Tamura et al., 2013) 
with default parameters. The best model of 
nucleotide substitution was selected based 
on maximum likelihood estimation using 
Bayesian Information Criterion and correct-
ed Akaike Information Criterion, the proce-
dure implemented in MEGA 6. According to 
both criteria, the best model for Arvicolini 
appeared to be the General Time Reversible 
model with discrete Gamma distribution of 
evolutionary rates among sites and a certain 
fraction of evolutionarily invariable sites 
(GTR + G + I), which corresponds to previ-
ous fi ndings (Jaarola et al., 2004; Buzan et 
al., 2008). The (GTR + G + I) model with 
parameters estimated by MEGA 6 software 
was used to calculate K2P distances with 
MEGA 6.

Geographic range distance/dissimi-
larity measurement. To estimate distance 
between two geographic ranges, an over-
lap-based metric calculated as d = 1 – O, 
where O is overlap measure, is used usually 
in biogeographic analyses. As overlap mea-
sure, Jaccard (Dennis et al., 1998) or Kul-
czinsky (Hausdorf, Henning 2003) indices 
are used most frequently. Overlap-based 
distances vary from 0 for completely over-
lapping geographic ranges of the same size 
to 1 for non-overlapping ranges independent-
ly of how far ranges are from each other. 
Moreover, these distances increase as the 
size differences between two ranges increase. 
To overcome these problems, Krasnov et 
al. (2010) proposed a standardized distance 
measure, DSt = DC/(DC – DE), where DC is 
the distance between geometric centers of 
the two geographic ranges, and DE is the 
distance between the edges of these geo-
graphic ranges. DC values were measured 
directly on the projected maps constructed 
using the ArcGIS Desktop 10.3 software. 
For non-overlapping geographic ranges, DE 

values were measured directly as the mini-
mal of the distances between each point of 
occurrence of the fi rst species and each point 
of occurrence of the second species. For 
overlapping geographic ranges, DE values 
were calculated as DC – DCE1 – DCE2, where 
DCE1 and DCE2 are the maximal of the distanc-
es between geometric centers and points of 
occurrences of the corresponding species in 
the area of overlap of their ranges. DSt equals 
0 for geographic ranges with identical posi-
tion of geometric centers, varies from 0 to 1 
for overlapping geographic ranges, equals 
1 for non-overlapping ranges that abut each 
other, and is greater than 1 for non-overlap-
ping and non-abutting ranges. Due to possi-
ble errors in parameter estimates, I accepted 
arbitrarily that values between 0 and 0.85 
indicated sympatric distribution, from 0.85 
to 1.15 indicated parapatric distribution, and 
values exceeding 1.15 indicated allopatric 
distribution.

Coordinates of a range geometric center 
were identifi ed using species distribution 
modeling (SDM). The SDMs were built 
with MAXENT 3.3.3k software (Phillips 
et al., 2006). The extent of study area or 
“landscape of interest” affects signifi cantly 
the results of SDM (Anderson, Raza, 2010; 
Elith et al., 2011). To defi ne study area of a 
species, I calculated fi rst the kernel density 
of occurrence points of this species (using 
Kernel Density option in ArcGIS Desktop 
10.3.1) with search radius equal 4°, and then 
reclassifi ed obtained raster so that the origi-
nal values of kernel density equal to or higher 
than 0.01 were converted to 1, while values 
lower than 0.01 were converted to “NoData”. 
This reclassifi ed raster was used as the mask 
for clipping environmental variables to the 
study area. Models were constructed with 
default MAXENT settings, as these settings 
were demonstrated to be most appropriated 
for wide-ranging data (Phillips, Dudik, 2008; 
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Warren, Seifert, 2011). I used MAXENT 
logistic output which provides estimates of 
relative habitat suitability (Elith et al., 2011).

To delineate the areas of real species oc-
currence, the original model values, ranging 
continuously from 0 to 1, were transformed 
to binary 0 or 1 using a threshold value. The 
latter was chosen equal to the minimum train-
ing presence for species with 50 or less points 
of occurrence and equal to 10 percentile 
training presence for the species with more 
than 50 occurrence points. After reclassifi ca-
tion of the original raster according with the 
chosen threshold value, the reclassifi ed raster 
was transformed to polygons. Only polygons 
containing occurrence records were consid-
ered as areas of occurrence. Areas of these 
polygons were calculated using command 
“calculate geometry” in sq km, and the sum 
of areas of these polygons was used as esti-
mation of geographic range size. Geographic 
coordinates of a range geometric center were 
calculated with the command “mean center” 
of Spatial Statistics Tools (ArcMap 10.3) 
with the polygons weighted by area.

Estimation of niche differentiation. I 
used the procedure described in detail by 
Shenbrot (2013) and Shenbrot et al. (2016) 
which is not based on SDM comparisons. 
To estimate the level of niche differentiation 
relative to the differences in background en-
vironments, I performed canonical discrimi-
nant analysis based on values of 15 environ-
mental variables drawn from four samples: 
two sets of occurrence points in two regions 
and two sets of random points in these re-
gions; the number of random points was 
equal to the number of occurrence points in 
each region. 

As a metric for pair-wise comparisons, 
Shenbrot (2013) used the ratio of Mahala-
nobis distance (DM) between occurrence 
points of species A and B to Mahalanobis 
distance between random points (a and b) in 

their geographic ranges (RM = DMA–B/DMa–b). 
Mahalanobis distance is the normalized dis-
tance between group centroids in the canoni-
cal space. A ratio greater than 1 indicates true 
niche divergence, whereas a ratio less than 
1 indicates true niche convergence. In case 
of allopatry, when environmental differenc-
es are high enough, this metric works well. 
However, in the case of sympatric popula-
tions, when the environment of the two pop-
ulations is the same (the difference is close 
to zero), the index value become extremely 
high, even if the absolute values of niche dif-
ferences (DMA-B) are very low. To avoid this 
problem, Shenbrot et al. (2016) modifi ed the 
above index of relative niche differentiation 
to ŘM = (log2(DMA–B + 2)/(log2DMa–b + 2). As 
with the original index, a value greater than 
1 indicates niche divergence and a value less 
than 1 indicates niche convergence, while in 
the case of identical niches and identical en-
vironments the value is equal to one. Statis-
tical signifi cance of this metric was assessed 
with 100 bootstrap replicates of occurrence 
and background samplings points.

In between-species comparisons, all 
available occurrence points were used. Ho-
w ever, in comparisons of within-species ge-
netic lineages, the number of genetically 
dated points usually was too small. To in-
crease the number of points included in the 
analyses, I build minimal convex polygons 
(MCP) around genetically verifi ed points for 
each genetic lineage. All known points of oc-
currence of the species that fall into the part 
of MCP of a given genetic lineage that was 
not intersected with MCPs of other genetic 
lineages, were considered as belonging to 
this lineage.

It is necessary to note that the estimations 
of niche shifts may refl ect changes in both 
niche position and niche width. In the case 
when niche centroids are placed far from 
one another, niche shift (divergence or con-
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vergence) may be the result of shifts of cen-
troids, or changes in width of niches, or both. 
In the case when niche centroids are close to 
one another, niche shift will be mainly the 
result of the shifts of niche centroids.

All operations with maps were performed 
with ArcMap 10.3 including Hawth’s Tools 
application. Statistical analyses were carried 
out in STATISTICA (StatSoft Inc. for Win-
dows Release 7.0 package).

3. Results
Results of estimations of niche diver-

gence for within-species genetic lineages are 
presented in the Table 2. Estimations varied 
from 0.788 in M. californicus to 1.204 in M. 
longicaudus. Among 49 pair-wise compari-
sons, 14 cases were classifi ed as divergence, 
13 as equivalence and 22 as convergence. 
Results of pairwise comparisons of Nearctic 
and Palaearctic species are presented in Ta-
bles 3–5. In the Nearctic species, estimations 
varied from 0.736 between M. longicaudus 
and M. montanus to 1.702 between M. penn-
sylvanicus and M. xanthoghathus. Among 
152 pairwise comparisons of the Nearctic 
species, 29 cases were classifi ed as conver-
gence, 19 as equivalence and 104 as diver-
gence. In the Palaearctic species, estimations 
varied from 0.592 between M. agrestis and 
M. subterraneus to 1.789 between L. grega-
lis and A. oeconomus. Among 220 pairwise 
comparisons of the Palaearctic species, 48 
cases were classifi ed as convergence, 48 as 
equivalence and 124 as divergence.

Analysis of all quantitative data pooling 
together demonstrated that the level of niche 
divergence was correlated positively with the 
level of genetic divergence and negatively 
with the level of differences in position of 
geographic ranges. These relations are well 
described by the next linear regression equa-
tion: Nd = 1.0158 + 0.5766 ± 0.1213×Gd – 
0.0218 ± 0.0038×Rd, where Nd is the niche 

divergence, Gd is genetic divergence, and 
Rd is geographic range difference. The re-
gression is highly signifi cant: r = 0.331, r2 = 
0.109, adjusted r2 = 0.105, F(2,420) = 25.783, 
p < 00000.

Frequency of qualitative types of niche 
evolution (divergence, convergence, equiv-
alence) was found to differ depending on 
genetic and geographic relations of the com-
pared forms (Fig. 1). Among forms with al-
lopatric distribution, divergence was less fre-
quent, while convergence was more frequent 
between intra-specifi c genetic lineages than 
between closely-related or distant species. 
Among forms with parapatric distribution, 
frequency of divergence gradually increased 
and frequencies of convergence and equiva-
lence gradually decreased from intra-specifi c 
genetic lineages via closely-related to distant 
species. Among species with allopatric dis-
tribution, frequencies of divergence, conver-
gence and equivalence in closely-related and 
distant species pairs were similar.

4. Discussion
Results of the presented analysis gener-

ally support the fi rst of the tested hypotheses 
that niche divergence increases with time 
since speciation events. It was demonstrated 
above that the level of niche divergence was 
positively correlated with genetic distance 
between compared taxa. Original hypoth-
esis (Peterson et al., 1999) postulated that 
ecological niches evolve little at or around 
the time of speciation events, whereas niche 
differences are accumulated subsequently. 
Ne vertheless, I found that statistically sig-
nifi cant niche divergence at intra-specifi c 
level, i. e. before speciation events, occurred 
approximately in one third of the cases ana-
lyzed. In most of these cases, the level of 
divergence was relatively low (index values 
less than 1.1) and only in three cases it was 
signifi cantly higher. Two of the last three 
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cases (genetic lineages of M. longicaudus) 
can be considered as belonging to not within-
species level but rather to different cryptic 
species, because genetic distances between 
compared forms are noticeably higher that 
it is typical for intra-specifi c forms of mam-
mals (Baker, Bradley, 2006). Only in one 
case (genetic lineages of Ch. nivalis) this lev-
el was established for defi nitely within-spe-
cies level. These fi ndings allow suggesting 
that niche evolution can start with population 
differentiation and that speciation events are 
not critical thresholds in this process.

Some authors (Wiens, Graham, 2005; 
Kalkvik et al., 2012) did not distinguish 
convergence and equivalence of niches con-
sidering both as niche conservatism, which 
may be correct at least in some cases. For 
example, realized niches of two closely re-
lated allopatric forms with relatively small 
geographic ranges can represent only minor 
parts of a large fundamental niche. In this 
case, convergence of realized niches corre-

sponds to equivalence of fundamental niches. 
Probably, this explanation can be applied to 
the cases of high level of niche convergence 
between different within-species genetic 
lineages (as it was found in M. californicus 
and M. agrestis). However, cases of the high 
level of niche convergence between sympa-
tric species in pairs (M. longicaudus — M. 
montanus), (M. pennsylvanicus — M. pine-
torum), (Ch. gud — M. daghestanicus), and 
(M. agrestis — M. subterraneus) seem to 
represent the true deep convergence of fun-
damental niches.

Results of this analysis also support the 
second of the tested hypotheses that niche 
divergence is higher between sympatric than 
between allopatric taxa. It was demonstrated 
above that the frequency of niche divergence 
was higher among species with allopatric dis-
tribution than among species with sympatric 
or parapatric distribution. The fi nding that 
the level of niche divergence was negatively 
correlated with the standardized distance be-

Fig. 1. Frequency distribution of different types of niche evolution in the groups with 
different levels of genetic and geographic differentiation.

Рис. 1. Частотное распределение различных типов эволюции ниш в группах с 
различными уровнями генетической и географической дифференциации.
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tween geographic ranges of compared taxa 
also may be considered as a support for this 
hypothesis. However, only increase of the 
niche divergence with decrease of standar-
dized distances between geographic ranges 
from 1 to 0 is the real hypothesis support. 
From the other hand, decrease of the niche 
divergence with increase of standardized 
distances between geographic ranges from 1 
to higher positive values is an obvious result 
of spatial auto-correlation of environments, 
when any niche divergence became low rela-
tive to progressively increasing differences 
in the background environments. 

All these results together indicate a sig-
nifi cant role of interspecifi c competition and 
competitive exclusion in ecological niche 
and geographic range evolution. It seems 
clear that some initial level of niche diver-
gence is a necessary condition providing 
possibility of co-occurrence and sympat-
ric distribution of a pair of species. Before 
achieving this level of niche divergence, 
strong interspecifi c competition prevents co-
occurrence by competitive exclusion. On the 
other hand, moderate interspecifi c competi-
tion at sympatry can be effective driver of 
any further niche divergence. 

The cases of high level of niche conver-
gence between sympatric species can be ex-
plained by niche divergence in other respects 
not detected by the current analysis. As all 
species considered here have similar forag-
ing adaptations, divergence of their trophic 
niches seems unlikely. The most probable 
explanation of this phenomenon is differ-
entiation by micro-habitat use: for example, 
rocky and meadow micro-habitats in the 
case of M. longicaudus and M. montanus 
or meadow and forest micro-habitats in the 
case of  M. pennsylvanicus and M. pineto-
rum. Unfortunately, this ecological feature 
cannot be detected at the spatial scale ap-
plied in this study.
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Table 1. Characteristic of data included in the analyses.
Табл. 1. Характеристика данных, включённых в анализ.

Species Number of 
occurrence points

Number of genetic 
lineages

Alexandromys middendorffi i 119 3
Alexandromys oeconomus 2526 3
Chionomys gud 159 2
Chionomys lasistanius 17 1
Chionomys nivalis 830 2
Chionomys roberti 105 2
Lasiopodomys (Stenocranius) gregalis 432 6
Lasiopodomys (Stenocranius) kossogolicus 124 1
Lasiopodomys (Stenocranius) raddei 95 1
Microtus (Agricola) agrestis 8843 6
Microtus (Agricola) levernedii 2199 2
Microtus (Agricola) rozianus 43 1
Microtus (Aulacomys) californicus 1315 2
Microtus (Aulacomys) mexicanus 808 1
Microtus (Aulacomys) richardsoni 468 1
Microtus (Herpethomys) guatemalensis 16 1
Microtus (Herpethomys) oaxacensis 19 1
Microtus (Mynomes) canicaudus 56 1
Microtus (Mynomes) longicaudus 3432 5
Microtus (Mynomes) montanus 1839 1
Microtus (Mynomes) oregoni 594 1
Microtus (Mynomes) pennsylvanicus 5887 1
Microtus (Mynomes) townsendii 440 1
Microtus (Orthriomys) chrotorrhinus 194 1
Microtus (Orthriomys) miurus 261 1
Microtus (Pedomys) ochrogaster 1840 1
Microtus (Pedomys) xanthognathus 138 1
Microtus (Pitymys) pinetorum 1006 1
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Табл. 1. Ending. 
Table 1. Окончание. 

Species Number of 
occurrence points

Number of genetic 
lineages

Microtus (Pitymys) quasiater 120 1
Microtus (Terricola) brachycercus 33 1
Microtus (Terricola) daghestanicus 163 1
Microtus (Terricola) duodecimcostatus 742 1
Microtus (Terricola) felteni 26 1
Microtus (Terricola) fi ngeri 27 1
Microtus (Terricola) gerbei 294 1
Microtus (Terricola) liechtensteini 111 1
Microtus (Terricola) lusitanicus 263 1
Microtus (Terricola) majori 301 1
Microtus (Terricola) multiplex 249 1
Microtus (Terricola) savii 161 1
Microtus (Terricola) subterraneus 4408 3
Microtus (Terricola) tatricus 144 1
Microtus (Terricola) thomasi 163 2
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Table 3. Estimations of niche divergence (below diagonal, mean ± SD), genetic 
divergence (fi rst row above diagonal) and geographic range difference (second 
row above diagonal) among Nearctic species of Arvicolini. 

Табл. 3. Оценки дивергенции ниш (ниже диагонали, среднее ± стандартное 
отклонение), генетической дивергенции (первая строка выше диагонали) 
и различий в положенииа ареалов (вторая строка выше диагонали) между 
Неарктическими видами Arvicolini. 

1 2 3 4 5 6

1
0.155 0.161 0.146 0.149 0.12
1.196 1.311 1.08 1.818 1.783

2
0.9809± 0.143 0.167 0.136 0.132
0.0015*** 1.128 1.026 3.67 3.515

3
1.0040± 1.0891± 0.152 0.152 0.137
0.0023* 0.0055*** 1.065 1.19 0.981

4
1.1475± 1.0776± 0.9771± 0.125 0.14
0.0069*** 0.0083*** 0.0057*** 3.142 3.317

5
0.9862± 0.9856± 1.0634± 0.9762± 0.108
0.0064*** 0.0065*** 0.0242** 0.0036*** 2.045

6
1.0345± 1.0161± 1.1566± 0.9880± 1.0476±
0.0105*** 0.0110* 0.0368*** 0.0032*** 0.0196**

7
0.9117± 0.9070± 0.9848± 1.0529± 1.0006± 0.9990±
0.0081*** 0.0107*** 0.0028*** 0.0133*** 0.0014NS 0.0010NS

8
1.3410± 1.2272± 0.9232± 1.2349± 0.8995± 1.0036±
0.0076*** 0.0077*** 0.0086*** 0.0290*** 0.0137*** 0.0206NS

9
1.0054± 1.2336± 0.9910± 1.4622± 0.9836± 1.0083±
0.0017*** 0.0071*** 0.0082* 0.0327*** 0.0062** 0.0121NS

10
1.0022± 1.1988± 0.9969± 1.0396± 0.9909± 1.0028±
0.0039NS 0.0134*** 0.0023** 0.0167** 0.0028*** 0.0031NS

11
1.2341± 1.1761± 1.0634± 1.5479± 0.9680± 1.0385±
0.0097*** 0.0052*** 0.0073*** 0.0176*** 0.0090*** 0.0167**

12
0.9385± 1.0151± 1.0103± 1.1570± 0.9982± 0.9991±
0.0045*** 0.0080* 0.0018*** 0.0138*** 0.0020NS 0.0017NS

13
1.1644± 1.0153± 0.9829± 1.0444± 1.0003± 1.0098±
0.0188*** 0.0020*** 0.0029*** 0.0039*** 0.0032NS 0.0035**

14
1.0857± 1.0006± 1.0040± 1.0494± 1.0025± 1.0161±
0.0182*** 0.0016NS 0.0024* 0.0053*** 0.0042NS 0.0033**

15
1.0810± 1.0690± 1.0230± 1.1902± 0.9815± 1.0199±
0.0035*** 0.0022*** 0.0049*** 0.0113*** 0.0058*** 0.0085**
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Table 3. Continuing.
Табл. 3. Продолжение. 

1 2 3 4 5 6

16
1.3436± 1.0210± 1.0262± 1.1030± 1.0087± 1.0157±
0.0611*** 0.0018*** 0.0034*** 0.0079*** 0.0040** 0.0031**

17
0.9974± 1.0061± 1.0141± 1.0595± 1.0545± 1.0309±
0.0041NS 0.0011*** 0.0025*** 0.0038*** 0.0063*** 0.0061***

18
1.0712± 1.0710± 1.1719± 1.0066± 1.0076± 1.2842±
0.0075*** 0.0063*** 0.0260*** 0.0016*** 0.0117NS 0.0577***

7 8 9 10 11 12

1
0.148 0.161 0.18 0.187 0.182 0.149
1.176 0.87 1.065 1.11 0.792 1.074

2
0.155 0.197 0.161 0.186 0.155 0.156
1.032 0.674 0.616 0.648 1.227 0.938

3
0.138 0.172 0.144 0.184 0.17 0.131
1.726 0.912 0.909 1.472 0.925 1.538

4
0.152 0.158 0.134 0.167 0.158 0.147
0.943 0.463 0.394 0.672 0.595 0.724

5
0.171 0.176 0.163 0.171 0.172 0.158
6.417 1.703 2.6 4.705 1.615 4.885

6
0.133 0.166 0.152 0.162 0.155 0.133
8.876 1.656 2.65 5.432 1.737 5.385

7
0.152 0.102 0.142 0.111 0.05
0.846 1.042 0.143 1.16 0.523

8
0.9866± 0.153 0.169 0.16 0.157
0.0151NS 0.513 0.591 0.465 0.563

9
0.9124± 0.7358± 0.151 0.081 0.088
0.0079*** 0.0076*** 0.831 0.613 0.937

10
1.1714± 1.0496± 1.1644± 0.175 0.138
0.0352*** 0.0114*** 0.0092*** 0.976 0.265

11
0.9561± 1.6178± 1.0568± 1.1370± 0.102
0.0124*** 0.0110*** 0.0044*** 0.0075*** 1.007

12
1.0616± 1.0796± 1.0789± 1.1170± 1.0421±
0.0332* 0.0100*** 0.0084*** 0.0353*** 0.0064***

13
1.0118± 1.1336± 1.0101± 1.0120± 1.2264± 1.0087±
0.0051** 0.0093*** 0.0029*** 0.0034*** 0.0300*** 0.0037**
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7 8 9 10 11 12

14
0.9904± 1.3905± 1.0271± 1.0037± 1.2479± 0.9982±
0.0023*** 0.0175*** 0.0026*** 0.0028* 0.0152*** 0.0026NS

15
0.9986± 1.2432± 1.0831± 1.0426± 1.0002± 1.0248±
0.0038NS 0.0070*** 0.0043*** 0.0021*** 0.0067NS 0.0018***

16
0.9859± 1.5550± 1.0464± 1.0395± 1.7019± 1.0311±
0.0027*** 0.0270*** 0.0044*** 0.0039*** 0.0387*** 0.0042***

17
0.9906± 1.0432± 1.0110± 0.9970± 0.8402± 0.9926±
0.0060* 0.0029*** 0.0014*** 0.0016*** 0.0066*** 0.0019***

18
1.0044± 1.1327± 1.0446± 1.0149± 1.1689± 1.0070±
0.0014*** 0.0140*** 0.0047*** 0.0014*** 0.0148*** 0.0012***

13 14 15 16 17 18

1
0.122 0.152 0.167 0.224 0.16 0.13
1.223 0.281 1.093 0.79 1.279 1.68

2
0.149 0.166 0.143 0.172 0.159 0.15
2.807 2.284 1.773 1.586 2.077 2.75

3
0.132 0.165 0.164 0.162 0.163 0.15
1.625 2.184 0.95 1.705 1.183 0.88

4
0.15 0.165 0.166 0.167 0.15 0.13
1.503 0.718 0.855 1.014 1.419 2.6

5
0.152 0.167 0.171 0.149 0.137 0.14
2.075 4.851 1.817 3.764 2.446 1.76

6
0.108 0.137 0.138 0.236 0.124 0.12
2.16 5.151 1.892 3.868 2.162 1.1

7
0.134 0.153 0.159 0.145 0.168 0.15
2.181 2.41 1.488 1.711 2.338 5.9

8
0.158 0.174 0.191 0.152 0.196 0.17
1.329 0.849 0.849 0.729 1.119 1.66

9
0.143 0.172 0.163 0.148 0.169 0.16
1.474 1.465 0.816 1.121 1.198 2.1

10
0.168 0.165 0.182 0.168 0.189 0.18
1.95 1.864 1.274 1.289 2.148 4.1

11
0.148 0.156 0.169 0.159 0.189 0.16
0.577 0.774 0.411 0.519 0.59 1.47

Table 3. Continuing.
Табл. 3. Продолжение.
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Table 3. Ending. 
Табл. 3. Окончание. 

13 14 15 16 17 18

12
0.127 0.156 0.157 0.132 0.175 0.16
2.051 1.613 1.301 1.322 2.229 4.19

13
0.145 0.14 0.223 0.149 0.15
2.387 1.055 1.268 0.812 2.03

14
1.0848± 0.162 0.247 0.159 0.13
0.0071*** 1.503 0.637 2.284 4.31

15
0.9870± 1.0745± 0.235 0.169 0.17
0.0099* 0.0039*** 1.072 0.498 1.64

16
1.0926± 1.0538± 1.1045± 0.271 0.24
0.0228*** 0.0443* 0.0123*** 1.483 3.31

17
1.1163± 1.0543± 1.0855± 1.0461± 0.1
0.0261*** 0.0038*** 0.0139*** 0.0069*** 1.65

18
1.0004± 1.0013± 1.0445± 1.0142± 1.0303±
0.0026NS 0.0026NS 0.0038*** 0.0026*** 0.0031***

Species / Виды. 1 – A. oeconomus, 2 – M. (Au.) californicus, 3 – M. (Au.) mexicanus, 
4 – M. (Au.) richardsoni, 5 – M. (H.) guatemalensis, 6 – M. (H.) oaxacensis, 
7 – M. (My.) canicaudus, 8 – M. (My.) longicaudus, 9 – M. (My.) montanus, 
10 – M. (My.) oregoni, 1 1– M. (My.) pennsylvanicus, 12 – M. (My.) townsendii, 
13 – M. (O.) chrotorrhinus, 14 – M. (O.) miurus, 15 – M. (Pe.) ochrogaster, 16 – 
M. (Pe.) xanthognathus, 17 – M. (Pi.) pinetorum, 18 – M. (Pi.) quasiater. 

Signifi cance levels as in Table 2 / Уровни значимости как в Табл. 2.
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Table 4. Estimations of niche divergence (below diagonal, mean±SD), genetic 
divergence (first row above diagonal) and geographic range difference 
(sec  ond row above diagonal) among species of Chionomys, Agricola, and 
Terricola. 

Табл. 4. Оценки дивергенции ниш (ниже диагонали, среднее ± стандарт-
ное отклонение), генетической дивергенции (первая строка выше диа-
гонали) и различий в положении ареалов (вторая строка выше диагона-
ли) между видами Chionomys, Agricola и Terricola.

1 2 3 4 5 6 7

1
0.136 0.15 0.146 0.211 0.198 0.205
1.66 0.99 0.228 1.461 2.101 7.565

2
1.0433± 0.158 0.143 0.217 0.226 0.227
0.0325* 0.881 0.125 1.707 2.193 8.545

3
1.0829± 1.0613± 0.116 0.197 0.179 0.183
0.0223*** 0.0333* 0.806 0.672 0.403 0.93

4
1.1775± 1.3077± 1.0159± 0.168 0.167 0.172
0.0593** 0.1050** 0.0193NS 1.427 2.068 7.444

5
1.1050± 1.5421± 1.1333± 0.9975± 0.066 0.07
0.0120*** 0.1050*** 0.0078*** 0.0162NS 1.002 1.136

6
1.1536± 1.0953± 1.0310± 1.0321± 0.7684± 0.04
0.0156*** 0.0148*** 0.0154** 0.0140** 0.0038*** 1.01

7
1.0003± 0.9940± 0.9709± 0.9962± 0.9849± 1.0051±
0.0028NS 0.0060NS 0.0217* 0.0050NS 0.0119* 0.0185NS

8
0.9974± 1.0257± 1.1405± 1.0131± 0.9981± 1.0987± 1.0047±
0.0056NS 0.0122** 0.0217*** 0.0083* 0.0197NS 0.0211*** 0.0119NS

9
0.7969± 1.0561± 1.1797± 0.9411± 1.0646± 1.0356± 0.9938±
0.0319*** 0.0605NS 0.0291*** 0.0511* 0.0103*** 0.0099*** 0.0057*

10
0.9886± 1.0021± 1.1103± 1.0078± 0.8852± 0.9271± 1.0318±
0.0025*** 0.0095NS 0.0126*** 0.0071* 0.0045*** 0.0171*** 0.0287*

11
1.0420± 0.9931± 1.3231± 1.0267± 1.0305± 1.2141± 0.9916±
0.0107*** 0.0124NS 0.0688*** 0.0228* 0.0186* 0.0340*** 0.0100NS

12
0.9988± 1.1059± 1.4783± 1.0032± 0.9279± 0.9384± 1.0037±
0.0116NS 0.0363** 0.0473*** 0.0252NS 0.0246** 0.0202*** 0.0094NS

13
1.0032± 0.9940± 1.0874± 1.0135± 0.9329± 1.0050± 0.9784±
0.0032NS 0.0111NS 0.0107*** 0.0082* 0.0075*** 0.0212NS 0.0132*

14
1.0269± 1.0373± 1.0144± 0.9696± 1.0506± 1.2755± 0.9991±
0.0109** 0.0180** 0.0208NS 0.0170* 0.0093*** 0.0281*** 0.0042NS

15
0.9857± 0.9865± 1.0461± 0.9773± 0.9300± 1.0362± 0.9946±
0.0034*** 0.0091* 0.0123*** 0.0046*** 0.0076*** 0.0208* 0.0386NS
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Table 4. Continuing. 
Табл. 4. Продолжение.

1 2 3 4 5 6 7

16
1.1720± 1.2625± 1.2901± 0.8280± 0.9636± 1.0115± 0.9829±
0.0423*** 0.0815*** 0.0236*** 0.0397*** 0.0126** 0.0091* 0.0055***

17
0.9961± 1.0356± 0.8834± 0.9460± 1.0432± 1.3850± 0.9920±
0.0075NS 0.0221* 0.0208*** 0.0117*** 0.0081*** 0.0428*** 0.0093NS

18
1.0132± 1.0599± 1.1687± 1.0202± 1.0239± 1.2237± 1.0093±
0.0065** 0.0142*** 0.0223*** 0.0088** 0.0083** 0.0239*** 0.0089*

19
1.1742± 1.1669± 1.0990± 0.9984± 0.5927± 0.7743± 0.9945±
0.0256*** 0.0294*** 0.0135*** 0.0211NS 0.0045*** 0.0047*** 0.0186NS

20
1.0407± 1.0138± 1.1080± 0.9958± 1.3036± 0.9287± 0.9993±
0.0077*** 0.0179NS 0.0168*** 0.0074NS 0.0168*** 0.0090*** 0.0027NS

21
1.0308± 1.0221± 1.5225± 0.9973± 1.0342± 1.1362± 1.0067±
0.0057*** 0.0157* 0.0391*** 0.0069NS 0.0095*** 0.0115*** 0.0074NS

8 9 10 11 12 13 14

1
0.204 0.207 0.207 0.216 0.218 0.208 0.2
4.496 0.137 3.109 3.996 1.831 5.985 3.782

2
0.201 0.202 0.188 0.2 0.211 0.185 0.198
4.065 0.249 3.213 4.073 1.01 6.867 3.904

3
0.16 0.169 0.149 0.165 0.196 0.158 0.14
0.701 0.74 0.677 0.39 0.867 0.681 0.512

4
0.175 0.166 0.148 0.173 0.163 0.146 0.14
3.473 0.2 2.966 3.351 0.84 6.067 3.456

5
0.176 0.172 0.165 0.154 0.164 0.161 0.151
1.228 1.472 1.017 1.118 1.301 0.93 0.892

6
0.155 0.162 0.15 0.134 0.157 0.14 0.13
1.616 2.101 0.413 1.276 1.701 0.305 0.601

7
0.17 0.16 0.154 0.137 0.153 0.139 0.132
5.261 7.52 0.716 9.831 6.268 1.288 4.173

8
0.15 0.107 0.115 0.135 0.103 0.098
4.452 1.661 1.306 2.522 3.242 1.811

9
1.0111± 0.132 0.132 0.107 0.112 0.108
0.0077* 3.083 4.115 1.184 5.857 3.686

10
1.0061± 0.9705± 0.098 0.131 0.082 0.079
0.0288NS 0.0042*** 2.273 2.517 0.504 1.3

11
1.0184± 1.0544± 1.0848± 0.08 0.121 0.083
0.0125* 0.0158*** 0.0196*** 6.202 2.27 1.484
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8 9 10 11 12 13 14

12
1.0123± 1.0798± 1.0016± 1.0516± 0,112 0.11
0.0188NS 0.0255*** 0.0138NS 0.0065*** 4.841 2.466

13
1.0623± 1.0043± 1.1512± 0.9948± 1.0325± 0.064
0.0118*** 0.0047NS 0.0233*** 0.0271NS 0.0119** 2.442

14
1.0183± 0.9746± 0.9846± 1.1056± 1.0119± 1.1239±
0.0101* 0.0169* 0.0078* 0.0140*** 0.0156NS 0.0260***

15
1.0101± 0.9795± 1.4328± 1.0087± 1.0103± 0.8889± 0.9997±
0.0167NS 0.0043*** 0.0425*** 0.0100NS 0.0140NS 0.0211*** 0.0033NS

16
1.0232± 1.3902± 0.9819± 1.1189± 0.9654± 1.0060± 1.0108±
0.0079*** 0.0656*** 0.0041*** 0.0304*** 0.0242* 0.0045* 0.0211NS

17
1.0638± 0.9577± 0.8974± 1.1577± 0.9558± 1.0109± 1.1437±
0.0183*** 0.0081*** 0.0114*** 0.0387*** 0.0171** 0.0080* 0.0307***

18
1.1640± 1.0078± 0.9314± 1.1198± 1.0174± 1.0622± 0.9724±
0.0477*** 0.0081NS 0.0116*** 0.0132*** 0.0224NS 0.0069*** 0.0255*

19
1.0798± 1.0653± 0.9578± 1.2202± 0.8738± 1.0215± 1.1132±
0.0174*** 0.0152*** 0.0072*** 0.0420*** 0.0338*** 0.0103** 0.0181***

20
1.0115± 1.0010± 0.9894± 1.0466± 1.0193± 1.0009± 0.9845±
0.0043** 0.0078NS 0.0029*** 0.0123*** 0.0063*** 0.0026NS 0.0121*

21
1.0139± 1.0617± 1.0302± 1.1181± 1.0433± 1.0431± 1.0374±
0.0195NS 0.0087*** 0.0087*** 0.0708* 0.0375* 0.0053*** 0.0073***

15 16 17 18 19 20 21

1
0.211 0.185 0.198 0.212 0.211 0.205 0.21
4.513 0.189 4.434 4.712 1.3 2.659 4.08

2
0.19 0.183 0.179 0.202 0.224 0.202 0.186
4.701 0.325 4.81 4.67 1.596 2.953 3.238

3
0.159 0.146 0.128 0.167 0.18 0.156 0.155
0.778 0.664 0.654 0.648 0.309 0.625 0.567

4
0.17 0.144 0.15 0.18 0.165 0.155 0.157
4.329 0.078 4.285 4.068 1.31 2.66 2.77

5
0.169 0.168 0.173 0.19 0.165 0.18 0.184
1.058 1.337 1.007 1.012 0.424 0.824 1.176

6
0.159 0.139 0.153 0.167 0.153 0.143 0.166
0.639 1.958 0.456 1.025 0.47 1.24 1.207

Table 4. Continuing. 
Табл. 4. Продолжение. 
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Table 4. Ending. 
Табл. 4. Окончание. 

15 16 17 18 19 20 21

7
0.163 0.138 0.157 0.165 0.157 0.149 0.165
0.336 6.838 3.188 3.258 1.3 5.645 4.908

8
0.118 0.138 0.114 0.054 0.145 0.119 0.109
2.596 3.925 1.642 1.026 1.235 5.315 1.242

9
0.146 0.125 0.128 0.156 0.096 0.145 0.133
4.473 0.185 4.372 4.622 1.306 2.587 3.955

10
0.052 0.108 0.094 0.108 0.137 0.107 0.107
0.261 2.893 0.869 1.028 0.84 1.967 1.803

11
0.094 0.125 0.082 0.108 0.123 0.086 0.081
3.886 3.785 2.852 2.296 0.761 2.134 0.546

12
0.138 0.126 0.128 0.134 0.054 0.123 0.116
3.678 1.028 3.243 3.008 1.064 1.946 2.057

13
0.088 0.103 0.079 0.109 0.111 0.084 0.077
0.608 5.316 1.335 1.67 0.854 3.645 3.116

14
0.086 0.102 0.058 0.098 0.106 0.083 0.074
2.124 3.311 1 0.643 0.582 2.365 1.138

15
0.108 0.1 0.115 0.137 0.112 0.099
4.21 1.53 1.681 1.053 3.086 2.716

16
0.9697± 0.119 0.145 0.121 0.117 0.135
0.0034*** 3.944 4.095 1.214 2.272 3.006

17
0.9567± 0.9741± 0.115 0.12 0.085 0.077
0.0065*** 0.0108** 0.437 0.671 2.21 1.777

18
1.0087± 1.0326± 1.2029± 0.145 0.113 0.11
0.0075* 0.0087*** 0.0382*** 0.717 2.225 1.527

19
0.9415± 1.0085± 1.0906± 1.1350± 0.13 0.119
0.0130*** 0.0138NS 0.0202*** 0.0113*** 0.302 0.774

20
0.9792± 1.0554± 0.8394± 1.0217± 1.1631± 0.091
0.0035*** 0.0116*** 0.0407*** 0.0040*** 0.0212*** 2.307

21
0.9984± 1.1017± 1.1017± 1.0661± 1.2263± 1.0328±
0.0066NS 0.0093*** 0.0140*** 0.0117*** 0.0141*** 0.0039***

Species / Виды. 1 – Ch. gud, 2 – Ch. lasistanius, 3 – Ch. nivalis, 4 – Ch. roberti, 5 – M. (A.) agrestis, 
6 – M. (A.) levernedii, 7 – M. (A.) rozianus, 8 – M. (T.) brachycercus, 9 – M. (T.) daghestanicus, 
10 – M. (T.) duodecimcostatus, 11 – M. (T.) felteni, 12 – M. (T.) fi ngeri, 13 – M. (T.) gerbei, 14 – 
M. (T.) liechtensteini, 15 – M. (T.) lusitanicus, 16 – M. (T.) majori, 17 – M. (T.) multiplex, 18 – M. 
(T.) savii, 19 – M. (T.) subterraneus, 20 – M. (T.) tatricus, 21 – M. (T.) thomasi. 

Signifi cance levels as in Table 2 / Уровни значимости как в Табл. 2.
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Table 5. Estimations of niche divergence (below diagonal, mean ± SD), genetic 
divergence (fi rst row above diagonal) and geographic range difference (sec-
ond row above diagonal) among some Palaearctic species of Arvicolini.

Табл. 5. Оценки дивергенции ниш (ниже диагонали, среднее ± стандарт-
ное отклонение), генетической дивергенции (первая строка выше диа-
гонали) иразличий в положении ареалов (вторая строка выше диагона-
ли) между некоторыми палеарктическими видами Arvicolini.

 1 2 3 4 5

1
0.102 0.165 0.171 0.151
0.15 1.811 0.353 0.533

2
1.1511 ± 0.151 0.166 0.156
0.0243*** 1.011 0.233 0.297

3
0.9426 ± 1.0951 ± 0.176 0.197
0.0038*** 0.0060*** 1.179 0.672

4
1.2930 ± 1.7887 ± 0.9486 ± 0.218
0.0506*** 0.0429*** 0.0065*** 0.348

5
1.1653 ± 1.5690 ± 1.1333 ± 1.7646 ±
0.0202*** 0.0185*** 0.0078*** 0.0424***

Species/Виды. 1 – A. middendorffi , 2 – A. oeconomus, 3 – Ch. nivalis, 4 – L. (S.) 
gregalis, 5 – M. (A.) agrestis.

Signifi cance levels as in Table 2. / Уровни значимости как в Табл. 2.
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РАЗНООБРАЗИЕ СОЦИАЛЬНЫХ СТРУКТУР 
У EQUIDAE (PERISSODACTYLA, MAMMALIA)*

Н.Н. Спасская 
Зоологический музей МГУ имени М.В. Ломоносова; equusnns@mail.ru

В работе представлен обзор разнообразия социальных структур 
у видов семейства Equidae на основании литературных данных (бо-
лее 140 источников) и оригинальных многолетних наблюдений попу-
ляции одичавших лошадей. Показана существенная внутривидовая 
вариабельность как на уровне подвидов, так и на уровне отдельных 
популяций. Предполагается возможность представления социальных 
образований внутри семейства в терминах гомологических рядов из-
менчивости. Выявленные особенности опровергают устоявшийся ди-
хотомический подход к анализу пространственно-социальной орга-
низации Eq uidae, существующий с 1970-х гг. Обсуждены факторы, 
которые влияют на пластичность пространственно-социальной орга-
низации на популяционном и видовом уровнях.

DIVERSITY OF THE SOCIAL ORGANIZATION 
IN THE EQUIDAE (PERISSODACTYLA, MAMMALIA)

N.N. Spasskaya
Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University; equusnns@mail.ru

The article provides an overview of the diversity of the social orga-
nization in the species of the family Equidae based on both published data 
(more than 100 sources) and the original long-term observations on a feral 
horse population (Vodny Isl., “Rostovsky” Natural Reserve). An essential 
intraspecifi c variability at the levels of both subspecies and particular 
populations is shown. A possibility to represent the diversity of social 
patterns within the family in the form of homological series is suggested. 
An important aspect of the functioning of the social structure is the group 
stability, viz. permanence of its membership and duration of its existence. 
The revealed features refute strictly dichotomous interpretation of spatial 
and social organization in Equidae established since 1970s. The factors 
that affect plasticity of the spatial and social organization at population and 
species levels are discussed.
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A possible way of forming of a highly fl exible social structure in the 
family Equidae is discussed. Its evolution is carried out within a channel 
delimited by a combination of restricted number of social and behavioral 
stereotypes. The formation of a particular social structure in particular 
equid population is determined by a combination of both external (envi-
ronment) and internal (population) factors. In general, diversity of social 
and territorial behavior patterns in Equidae refl ects diversity of the joint 
effects of these factors.

The following large-scale classifi cation is suggested to describe dive r-
sity of social organization in the Equidae:

group is a stable and long existing social unit, while grouping is a social 
unit with non-constant membership and short duration; 

harem, harem group/grouping consists of a single mature male and 
several females with offspring;

bachelor group/grouping is a union of several males of different ages;
mixed group/grouping is a union of individuals of both different sex 

and age;
herd is a second order (level) social unit combining several groups/

groupings of varying membership; it is temporary in most cases.
It is emphasized that the study of social and territorial behavior of 

the horses should employ a specifi c techniques based on combination of 
individual identifi cation of the animals and long-term (comparable to the 
individual animal life span) observations in nature with a minimal human 
intervention.

Начиная с 1960-х гг. интерес к соци-
альному поведению животных начал 
расти, достигнув пика в 1980–1990 гг. 
Именно тогда были проведены много-
численные полевые исследования пред-
ставителей семейства Equidae, выявлены 
основные характерные черты их социаль-
ного поведения. Ещё в 1960-х гг. Клингель 
после изучения социального поведения 
трёх видов зебр, диких ослов и куланов 
предложил выделить два типа простран-
ственно-социальной организации на-
званного семейства, тесно связанных с 
разнообразием стратегий размножения 
(Klingel, 1972, 1979; табл. 1). Первый тип 
организации — так называемый гарем-
ный, при котором жеребец охраняет самок 
своей группы. В такой группе существуют 
долговременные социальные связи. Вто-
рой тип назван территориальным, т. к. 
жеребцы охраняют территории, а самки 

могут посещать нескольких самцов. При 
этом наиболее устойчивыми оказываются 
связи только между самкой и её неполо-
возрелым потомством. Выделение этих 
двух вариантов социальных структур ста-
ло основополагающим принципом при 
дальнейшем обсуждении аспектов пове-
дения Equidae. 

За последние несколько десятков лет 
проведены многочисленные исследова-
ния разных видов семейства, в том числе 
многолетние исследования с индивиду-
альной идентификацией животных, ко-
торые позволили выявить ряд существен-
ных особенностей социального поведения 
и динамики социальной структуры их 
популяций. Однако крупной обобщаю-
щей работы для этих материалов не по-
явилось, кроме нескольких небольших 
сводок и статей, рассматривающих от-
дельные сравнительные аспекты поведе-



543 Социальные структуры у Equidae

ния (например, Buisman, Weeren, 1982; 
Rubenstein, 1982, 1989, 1994; Сarson, 
Wood-Gush, 1983; Keiper, 1986; Linklater, 
2000; Rubenstein, Nunez, 2009). 

В русскоязычной литературе этот 
массив данных практически не введён 
в научный оборот и тема мало обсуж-
дается. Исключение составляет лишь 
работа Л.М. Баскина (1976), основанная 
на собственных наблюдениях и предше-
ствовавшая основной массе зарубежных 
исследований. Несколько общих моно-
графий по поведению лошадей, переве-
дённых и опубликованных в последнее 
десятилетие (Шеффер, 2004; Уоринг, 
2009; МакГриви, 2011), одни из которых 
носят популярный характер, а другие 
содержат ряд досадных недочётов, не 
могут существенно исправить создавшу-
юся ситуацию. Таким образом, назрела 
необходимость переосмысления нако-
пленных к настоящему моменту данных 

по социальной структуре представителей 
семейства Equidae. 

Одними из основных задач настоящей 
статьи становится обобщение имеющихся 
данных по социальной организации пред-
ставителей семейства Лошадиных как на 
видовом, так и на популяционном уровне, 
а также выявление закономерностей при 
формировании той или иной социальной 
структуры.

Бóльшая часть статьи будет посвящена 
обзору литературных данных (более 140 
источников) по исследуемому вопросу. 
Описания в этой части статьи будут при-
ведены по видам (в ряде случаев по подви-
дам) семейства согласно последней систе-
матической сводке (Grubb, Groves, 2011).

При описании социальных структур 
одичавших лошадей будут дополнитель-
но привлечены результаты исследований, 
проведённых автором в 2006–2015 гг. в по-
пуляции на о. Водный (Государственный 

Табл. 1. Социальная организация современных видов Equidae (по Goodwin, 2002).
Table 1. Social organization in the extant species of Equidae (after Goodwin, 2002).
Типы / виды Территориальность Социальные              

образования
Расселение

ТИП I

E. caballus 

E. przewalskii

E. quagga

E. zebra

E. hartmannae

НЕТ 

(самцы защищают 
гарем) 

Стабильные гаремные 
группы 

(обычно 1 самец и      
несколько самок)

Полувзрослые самцы ухо-
дят из гарема, собираются 
вместе и формируют холо-
стяцкие группы.

Полувзрослые самки   
присоединяются к другим 
гаремам / формируют    
новые гаремы.

ТИП II 

E. a. africanus, 
E. a. somalicus

E. asinus

E. hemionus

E. grevyi

E. kiang

ЕСТЬ 

(самцы защищают  
территорию)

Нет постоянных        
связей между взрослы-
ми особями 

(самки посещают      
территории нескольких 
самцов) 

Полувзрослые самцы   
объединяются и формируют 
кочующие холостяцкие 
группы. 

Полувзрослые самки     
посещают территории   
нескольких самцов. 
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природный заповедник «Ростовский», 
Ростовская обл.). Популяция существует 
с 1950-х гг., первые научные исследова-
ния её были проведены в 1984–1988 гг. 
(Паклина, Климов, 1990). Планомерный 
мониторинг популяции после образова-
ния заповедника в 1995 г. начался с 2006 г. 
(Спасская, Щербакова, 2006; Спасская и 
др., 2010а,б). Долговременное исследо-
вание динамики социальной структуры 
популяции стало возможным благодаря 
индивидуальной идентификации особей 
и фиксированию всех изменений стату-
сов животных. Некоторые данные об ус-
ловиях обитания и демографических па-
раметрах этой популяции представлены 
в Приложении 1.

Отдельными вопросами, на которых 
будет заострено внимание, станут исполь-
зование терминов и выявление факторов, 
влияющих на социальные структуры. 

В заключение предложено объяснять 
развитие социально-пространственной 
организации как проявление гомологич-
ных рядов изменчивости социальных об-
разований в семействе Equidae.

1. Терминология
Среди зарубежных авторов нет един-

ства в использовании терминологии для 
обозначения социальных структур у пред-
ставителей сем. Equidae. Так, размножа-
ющуюся социальную единицу называют: 

— стадом (herd) (Gates, 1979; Zerva-
nos, Keiper, 1979) или размножающимся 
стадом (breeding herd) (Penzhorn, 1984);

— гаремом или гаремной группой (ha-
rem, harem group) (Feist, McCullouh, 1975; 
Salter, Hudson, 1982; McCort, 1984); 

— семейной группой (family group) 
(Klingel, 1972); 

— бандой или семейной бандой (band, 
family band) (Berger, 1977; Waring, 1983; Pa-
checo, Herrera, 1997; Linklater, 2000 и др.);

— размножающейся единицей (breed-
ing unit) (Joubert, 1972, цит. по: Penzhorn, 
1984). 

Некоторые авторы различают band и 
group. В первом случае понимают дли-
тельно существующую группу лошадей 
с устойчивыми социальными связями, 
во втором случае — группировку менее 
устойчивую, с непостоянным составом 
(например, Linklater, 2000). 

В отечественной литературе проблемы 
с терминологией для обозначения объ-
единений лошадей долгое время не су-
ществовало, т. к. групповое содержание 
лошадей практиковалось в двух вариан-
тах: при круглогодичном пастбищном и 
культурном табунном коневодстве (они 
будут описаны ниже). В коневодческой 
литературе семейные группы, возглавля-
емые жеребцом, называют косяком, объ-
единение косяков или вообще лошадей 
— табуном (Баскин, 1976; Свечин и др., 
1984). Попытка ввести более подробную 
классификацию и терминологию групп 
лошадей была впервые предпринята Л.М. 
Баскиным (1976) при изучении поведения 
копытных. В своей работе (с. 11–12) он 
определяет группу как общее название для 
всех объединений животных со сколько-
нибудь взаимосвязанным поведением; 
напротив, в скоплении такое поведение 
отсутствует или слабо выражено. Среди 
групп Л.М. Баскин выделяет:

— семью, связанную кровным род-
ством;

— компанию как группу лично зна-
комых и привязанных друг к другу жи-
вотных;

— парцеллярную группу лично знако-
мых животных; 

— косяк или гарем как группу, объеди-
нённую доминирующим самцом; 

— стадо или табун как достаточно 
большие группы (десятки голов и более) 
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со взаимосвязанным поведением живот-
ных.

Из этого разделения видно, что прин-
ципиальных различий между компанией 
и парцеллярной группой нет, их можно 
рассматривать как синонимы.

Среди скоплений специально выделя-
лась рыхлая стая, где животные связаны 
взаимной сигнализацией, но при описа-
нии лошадей Л.М. Баскин этот термин 
не использует.

В дальнейшем при обсуждении это-
логической структуры у лошадей Л.М. 
Баскин описывает семью как группу, со-
стоящую из самки с её потомством не-
скольких лет, и вводит понятие маточная 
группа, которая состоит из самок, одно- и 
двухгодовалых лошадей (т. е. из несколь-
ких семей). Компании оказываются более 
крупными объединениями, включающими 
семьи и группы особо привязанных друг к 
другу животных (с. 23). Последние обыч-
но состоят из трёх животных — кобылы, 
жеребёнка-сеголетка и её более старше-
го отпрыска. А далее термин компания 
применяется как синоним для маточной 
группы и косяка (с. 23–24) и определя-
ется основной единицей этологической 
структуры популяции (с. 26). Взрослый 
жеребец, объединяя несколько маточных 
групп, создаёт косяк. Таким образом, чёт-
кого разделения понятий и их иерархии в 
работе Л.М. Баскина не прослеживается.

Этот недочёт был восполнен в первом 
оригинальном исследовании социальной 
организации одичавших лошадей (Па-
клина, Климов, 1990), где авторы, ориен-
тируясь на иностранные литературные 
источники, пользуются следующими тер-
минами:

— гарем (гаремная группа) для обо-
значения группы, состоящей из взрослого 
жеребца, нескольких кобыл с потомством 
или без и молодых животных. Частным 

случаем гарема являлась диада как долго-
срочный союз двух разнополых особей. В 
гареме выделяли семейные ячейки, вклю-
чающие взрослую кобылу и её потомство;

— холостяцкие группы, состоящие 
из жеребцов разного возраста. Долго-
срочный союз двух жеребцов был назван 
альянсом;

— стадо как объединение нескольких 
гаремных групп.

В данной статье прямо не указано, 
с какого возраста животные считаются 
взрослыми, но авторы используют ме-
тодику определения возраста по внеш-
ним признакам, описанную в ряде работ 
(Boyd, 1979; Miller, 1979) и, видимо, сле-
дуют предложенной там же возрастной 
периодизации, где взрослыми считаются 
животные старше 2-х лет.

В переводе работы Д. Уоринга (2009, 
с. 211–213) терминологии не уделялось 
специального внимания, но была сдела-
на попытка использовать русскоязычные 
аналоги, правда не всегда удачно. Так, при 
переводе family (harem) band, использо-
вались термины родовая группа, косяк, 
гарем в качестве синонимов; herd назван 
табуном, как объединение нескольких 
групп. Для объединений холостяков ис-
пользовались термины холостяцкие груп-
пы (bachelor group) или компании. 

В переводном варианте работы П. 
МакГриви (2011, с. 117–118) прямо указа-
но, что «в табунах различают две основ-
ные категории групп: родовые (или же се-
мейные) и холостяцкие. Обычно родовая 
группа, или косяк, организована подобно 
гарему, т.е. состоит из жеребца, его кобыл, 
жеребят и молодых особей». Термин га-
ремная группа здесь не используется.

Как показывает приведённый выше 
обзор, и в русскоязычной литературе нет 
единства в использовании специальных 
терминов. 
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Подробная типологическая схема со-
циальных систем была разработана Е.Н. 
Пановым (1983), но он использовал общие 
понятия для всех животных, не вдаваясь в 
особенности терминологии в каждой от-
дельной таксономической группе. 

В следующих разделах статьи при опи-
сании разнообразия социальных структур 
у Equidae будут приведены авторские на-
звания. Однако в связи со значительным 
разбросом в терминологии есть необходи-
мость упорядочивания понятий. В даль-
нейшем описании я буду придерживаться 
следующих терминов: 

группа — для обозначения устойчи-
вого социального образования и группи-
ровка для обозначения непостоянного по 
составу и во времени социального обра-
зования;

гарем, гаремная группа/группировка 
— состоит из одного половозрелого самца 
и нескольких самок с потомством;

холостяцкая группа/группировка — 
объединение нескольких самцов разного 
возраста;

смешанная группа/группировка — 
объединение разнополых и разновозраст-
ных особей.

В типологии социальных систем Е.Н. 
Панова (1983) это объединения III типа 
(с разновидностями III.1.A и III.1.Б). Все 
перечисленные структуры могут отли-
чаться, соответственно, по времени су-
ществования. 

Стадо — объединение второго по-
рядка (уровня), т. е. нескольких групп 
или группировок разного состава. Стадо 
имеет в большинстве случаев временный 
характер.

2. Социальная структура 
у разных Equidae

Наиболее изученными представите-
лями семейства оказываются домашние 

лошади и в частности их одичавшие по-
пуляции. Именно на их примере будут 
более подробно описаны виды социаль-
ных структур. Если такие же структуры 
встречаются у других видов, то они будут 
упомянуты уже без описания, а внимание 
будет заострено на выявленных особен-
ностях или новых социальных единицах.

2.1. Настоящие лошади 
За последнее десятилетие системати-

ка настоящих лошадей подрода Equus s. 
str. пересматривалась несколько раз. Про-
блемным вопросом было систематическое 
положение тарпана и лошади Пржеваль-
ского. Согласно последней системати-
ческой сводке (Grubb, Groves, 2011) они 
выделены в самостоятельные виды: ди-
кая лошадь, или тарпан E. ferus Boddaert, 
1785; лошадь Пржевальского, или тахи E. 
przewalskii Poliakov, 1881. Для домашней 
лошади, предком которой считается тар-
пан, и её одичавших популяций исполь-
зуется название Equus caballus Linnaeus, 
1758. Подробнее о видовых названиях см.: 
Павлинов, Хляп (2012).

2.1.1. Домашние лошади 
и их одичавшие популяции

Групповое содержание домашних ло-
шадей встречается при круглогодичном 
пастбищном и культурном табунном ко-
неводстве. Круглогодичное пастбищное 
табунное коневодство мясо-молочной 
направленности практикуется для ряда 
российских аборигенных пород лошадей, 
например: башкирской, якутской, алтай-
ской, тувинской, бурятской, забайкаль-
ской. Косяки самостоятельно круглого-
дично находятся на пастбище, контроль 
за ними осуществляется периодически 
(кроме дойного стада), несколько раз в 
год поголовье может собираться вместе 
(стабуниваться) для таврения животных 
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и отделения молодняка. Из молодняка 
1–2 лет формируют отдельные группы, 
которые пасутся под предводительством 
старого жеребца или мерина. Таким же 
образом содержатся и некоторые зарубеж-
ные породы — шетландский, эксмурский 
и уэльский пони, соррайская, камаргская, 
кушумская, адаевская и другие. В неко-
торых случаях используют дополнитель-
но сарайно-базовую форму содержания 
(Гуревич, 2001), когда лошадей часть 
года подкармливают и укрывают в ис-
кусственных сооружениях. В англоязыч-
ной литературе такие формы содержания 
лошадей получили название free roaming 
или free randing. 

При культурном табунном коневодстве 
подкормку лошади получают зимой регу-
лярно, а летом — при выгорании пастбищ. 
Жеребят отбирают в возрасте 6–8 месяцев 
и содержат на базах (левадах). Вне случ-
ного периода отдельно содержат и жереб-
цов-производителей либо в денниках, ли-
бо в отдельных табунах. Основную массу 
лошадей разделяют по полу и возрасту и 
собирают в табуны. Различают маточные 
табуны (с жеребятами до отъёма) и табу-
ны молодняка. Эти табуны на пастбищах 
находятся под постоянным наблюдением 
табунщиков. В зависимости от племен-
ных задач в период размножения в табун 
маток запускают жеребцов, которые са-
мостоятельно в результате конкурентных 
сражений образуют свои косяки, или кося-
ки подбираются под каждого жеребца та-
бунщиками (Каштанов, 2011). Подобным 
образом содержат племенных лошадей 
донской, будённовской, кабардинской и 
ряда других пород. 

Из приведённого выше описания та-
бунного коневодства следует, что есте-
ственные, т. е. самостоятельно образуе-
мые лошадьми социальные ячейки, — это 
косяки. Далее на примере одичавших 

популяций домашних лошадей будут по-
казаны и другие варианты естественных 
социальных структур. Литература по 
поведению одичавших лошадей очень 
обширна, поэтому в настоящей работе 
будет проанализирована и упомянута 
лишь часть работ. Основное внимание 
будет уделено публикациям, а) которые 
непосредственно касаются социальной 
структуры популяций и б) в которых опи-
сываются популяции, структура которых 
минимально нарушена из-за воздействия 
человека.

Социальная структура оди чавших ло-
шадей может включать несколько образо-
ваний — гаремные и холостяцкие группы/
группировки, объединения смешанного 
состава и объединения второго порядка 
(стада, табуны), а также одиночных жи-
вотных.

Гаремная группа (harem band, family 
band) состоит из гаремного жеребца, не-
скольких половозрелых кобыл и их по-
томства нескольких лет (см., например, 
Berger, 1977; Rubenstein, 1981; Carson, 
Wood-Gush, 1983; Waring, 1983; Keiper, 
1986; Linklater, 2000; Linklater et al., 2000). 
Количество половозрелых самок в гарем-
ной группе может определяться силой и 
опытностью жеребца, выражающихся в 
его способности сохранять целостность 
группы и защищать её от посягательств 
других жеребцов (Houpt, Keiper, 1982). 
Семейная группа является наиболее ста-
бильной социальной единицей, между 
членами которой устанавливаются проч-
ные связи. Половозрелые члены группы 
составляют постоянный костяк, который 
может существовать продолжительное 
время (не менее нескольких лет, по на-
шим наблюдениям 5 лет и более). Срок 
владения гаремом у жеребцов может до-
стигать более 10 лет (Keiper, 1986). Состав 
гаремов достаточно постоянен, изменения 
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в них возможны в основном за счёт ухода 
молодых животных, переходы которых 
из группы в группу являются обязатель-
ным условием поддержания структуры 
популяции и способом избегания близ-
кородственного скрещивания. Молодые 
животные могут покидать группу: кобыл-
ки переходят в другие гаремы (самостоя-
тельно или в результате насильственного 
угона другим жеребцом), жеребчики в 
основном в результате изгнания их гарем-
ным жеребцом присоединяются к холо-
стяцким группам/группировкам (Rutberg, 
1990; Monard et al., 1996). 

Есть единственная описанная популя-
ция с нестабильными гаремами, обитаю-
щая в Rachel Carson Estuarine Sanctuary 
в Северной Каролине, США. В течение 
времени исследования (1985–1986 гг., 
всего 235 часов наблюдений) 30% взрос-
лых кобыл сменили гаремные группы, в 
основном это происходило в конце зимы. 
Было показано, что стабильность гарем-
ной группы не зависела от возраста кобыл 
и гаремных жеребцов, а также размера 
группы, но присутствие субдоминантного 
жеребца (см. ниже смешанные — много-
самцовые группы) повышало стабиль-
ность группы (Franke Stevens, 1990). Од-
нако в работе не указано, какой возраст 
лошадей был принят за категорию «взрос-
лые». Вполне вероятно, что здесь имело 
место расселение молодых кобыл. 

Размер гаремных групп, как правило, 
составляет в среднем 5–12 особей, круп-
ные гаремы встречаются в популяциях, 
где в результате управления изменятся 
соотношение полов, а более мелкие груп-
пы — на территориях с ограниченными 
ресурсами (см. Linklater, 2000).

Холостяцкая группа/группировка 
(bachelor group) состоит из жеребцов 
разного возраста. В неё входят как мо-
лодые животные (с 2-летнего возраста), 

недавно покинувшие семейную группу, 
так и половозрелые особи, которые ещё 
не успели создать собственную гарем-
ную группу или, наоборот, её потеряли. 
Старые гаремные жеребцы, потерявшие 
в конкурентной борьбе свой гарем, как 
правило, становятся одиночками и к хо-
лостякам не присоединяются. Для хо-
лостяков принято использовать термин 
группировка (group), подчёркивая тем 
самым её непостоянный состав. Действи-
тельно, холостяки стремятся обзавестись 
гаремами — отбить кобыл из других га-
ремов, затабунить отделившихся от ро-
дительских групп молодых самок или 
изгнать стареющего гаремного жеребца и 
занять его место в гареме, если он усту-
пит холостяку в силе и упорстве. Однако 
отдельные жеребцы могут иметь тесные 
дружеские отношения и держаться вме-
сте (Feist, 1975; Welsh, 1975; Berger, 1977; 
Rubenstein, 1981; две первые ссылки по: 
Keiper, 1986). Так, в популяции одичав-
ших лошадей Ростовского заповедника 
мы на протяжении 1–3 лет наблюдали 
устойчивые взаимоотношения несколь-
ких холостяков, образующих ядро груп-
пировки. Таким образом, можно считать, 
что для холостяков уместно использовать 
оба термина — группа и группировка. 
Размер холостяцких групп в среднем 4–7 
животных, более крупные формирования 
встречаются редко (см. Linklater, 2000).

Одиночные животные также встреча-
ются в популяциях. Чаще всего ими явля-
ются старые жеребцы (есть упоминание о 
кобылах: Hoffmann, 1983b), либо молодые 
жеребцы, изгнанные из гаремов и не при-
соединившиеся к какой-либо холостяц-
кой группе (Rubenstein, 1981; Hoffmann, 
1983a; Pacheco, Herrera, 1997; Linklater et 
al., 2000). В последнем случае одиночками 
они могут быть непродолжительное вре-
мя — от нескольких недель до полугода.
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Группы/группировки смешанного 
состава. Помимо перечисленных выше 
вариантов групп ряд исследователей от-
мечает во многих популяциях одичавших 
лошадей социальные образования, от-
личающиеся по составу от стандартных 
гаремных и холостяцких. Так как в ли-
тературе не было введено обобщающего 
названия для таких формирований, был 
предложен термин «смешанные» (Щерба-
кова, Спасская, 2009). Смешанные груп-
пы/группировки включают:
а) гаремные группы с несколькими 

взрослыми жеребцами (multi-stallion 
bands, multiple males bands, harem bands 
with two stallions) (Berger, 1977; Miller, 
Denniston, 1979; Miller 1981; Salter, Hud-
son, 1982; Hoffman, 1983a,b; Keiper, 1986; 
Franke Stevens, 1990; Pacheco, Herrera, 
1997; Linklater, 2000; Linklater et al., 2000; 
Спасская, Щербакова, 2006; Спасская и 
др., 2010а) — количество жеребцов здесь 
меньше или равно количеству кобыл, 
жеребята могут отсутствовать. В наших 
исследованиях взрослыми считались же-
ребцы от 5 лет и старше;
б) холостяцкие группы/группиров-

ки с одной или несколькими кобылами 
(prostitute band), иногда с потомством 1–2 
лет (Feist, 1971, цит. по: Buisman, Weeren, 
1982; Hoffmann, 1983а; Спасская, Щер-
бакова, 2006; Спасская и др., 2010а) — 
количество жеребцов всегда больше чем 
кобыл. Возраст жеребцов 3 года и старше;
в) молодёжные группы/группировки 

(youngsters herd, mixed-sex peer groups) 
(Keiper, 1986; Linklater et al., 2000; Спас-
ская и др., 2010а) — включают разнопо-
лых особей преимущественно одной или 
близкой возрастных категорий;
г) микротабун — ассоциация, со-

стоящая из нескольких гаремных групп 
(Linklater et al., 2000; Спасская, Щерба-
кова, 2006; Спасская и др., 2010а), к ним 

могут присоединяться и небольшие холо-
стяцкие группы. Это не временное объ-
единение животных, образованное для 
миграции или пастьбы, как, например, 
стадо (herd). Возможно сюда же следует 
отнести супергруппу (super group), вклю-
чавшую более 2 жеребцов и более 2 ко-
был, которая была описана Р. Хоффман-
ном у одичав  ших лошадей Центральной 
Австралии (Hoffmann, 1983b);
д) образования непостоянного соста-

ва из разнополых особей, упоминание о 
таких формированиях есть для остров-
ных популяций Sable и Shackleford Banks 
(Rubenstein, 1981).

Для многосамцовых образований (ва-
риант «а») известно их устойчивое су-
ществование в течение ряда лет (Berger, 
1977; Miller 1981; Salter, Hudson, 1982; 
Pacheco, Herrera, 1997; Linklater., 2000; 
Linklater et al., 2000), поэтому здесь умест-
но использовать термин группа. Не у всех 
исследователей для вариантов «в»–«г» 
указана степень стабильности этих об-
разований, поэтому здесь использованы 
термины группа/группировка. В исследу-
емой нами ростовской популяции оди-
чавших лошадей подобные образования 
существовали 1–2 года (часть из них ис-
чезла в результате массового падежа зи-
мой 2009/2010 гг.), а один из описанных 
микротабунов существует уже 5 лет (см. 
описания ниже и табл. 2).

Являются ли группы/группировки сме-
шанного с остава исключением из правил 
и уникальным явлением или нет? По мне-
нию В. Линклэйтера (Linklater, 2000), та-
кие группы (в первую очередь многосам-
цовые) всегда присутствуют в популяциях 
одичавших лошадей: в приводимом им 
списке популяций они регистрировались 
в 71.4% случаев. Их количество может 
быть различно. Так, в разных популяциях 
США количество многосамцовых групп 
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от общего количества групп в популяции 
составило 7% в Pryor Mountains (Perkins 
et al., 1979), 12% в Carson National Park, 
16% на Assateague Island, 17% в Alberta 
(Kirkpatrick, Turner, 1986), 23–45% в Red 
Desert (Miller, 1979; Keiper, 1986). 

Однако здесь исходно, возможно, за-
ложена ошибка. При полевых наблюде-
ниях, особенно кратковременных, точ-
ное определение возраста по комплексу 
экстерьерных признаков оказывается 
затруднительным — высока доля ошиб-
ки определения возраста для 2–4-летних 
животных: нужна определённая квалифи-
кация и опыт исследователя. Существу-
ют различия в определении категории 
«взрослых» животных. Половая зрелость 
наступает с момента, когда лошадь может 
размножаться (в возрасте 1 года кобылы 
могут покрываться жеребцом); физиоло-
гическая зрелость — когда все системы 
органов полностью сформированы (на-
пример, зубная система формируется к 
5 годам); социальная зрелость — когда 
животное начинает активно участвовать 
в социальной жизни популяции (жеребцы 
начинают попытки сформировать гарем с 
4–5 летнего возраста). Многие исследо-
ватели расходятся в определении катего-
рии «взрослых»: старше 1 года (Linklater, 
2000), старше 2 лет (Boyd, 1979; Miller, 
1979), от 3 лет (Perkins et al., 1979). Впол-
не вероятно, что значительное количество 
гаремных групп с несколькими жеребца-
ми — это те группы, из которых ещё не 
ушли молодые самцы. Так, в популяции 
Pryor Mountains средний возраст субдо-
минатных жеребцов составлял 1.7±0.4 го-
да, т. е. они были ещё не половозрелыми 
(Perkins et al., 1979). 

В наших исследованиях популяции 
одичавших лошадей Ростовского заповед-
ника средний возраст жеребчиков, поки-
дающих семейную группу, составлял 2.9 

лет, с диапазоном от 2 до 5 лет. Во многих 
случаях время ухода зависит от поведения 
самого жеребчика и степени лояльности 
к нему гаремного жеребца. Однако ко-
личество смешанных групп, в том числе 
многосамцовых, в популяции действи-
тельно может быть значительным. Так в 
наших исследованиях в 2008–2009 гг. сме-
шанные группы составляли около 30% от 
всех групп в популяции и, соответственно, 
18.5–25.8% от численности популяции 
(Спасская и др., 2010а), в 2015 г. — 22.7% 
групп и 13.2% от численности популяции. 

Причины формирования и взаимоот-
ношения в подобных группах пока оста-
ются не полностью выясненными. По 
мнению Л.М. Баскина (1976) второй жере-
бец («адъютант») в такой группе не играет 
существенной роли в размножении. В це-
лом было показано, что субдоминантный 
жеребец значительно меньше участвует 
в спаривании, чем доминантный, но при 
этом может играть бóльшую роль в за-
щите гаремной группы от посягательств 
других жеребцов (Miller, 1981; Franke 
Stevens, 1990; Linklater, Cameron, 2000). 
Но генетический анализ крови жеребят 
из многосамцовых групп показал, что суб-
доминантные жеребцы также являются 
отцами (Bowling, Touchberry, 1990; Feh, 
1999; Linklater, Cameron, 2000). 

Тема данной статьи не предполагает 
разбор взаимоотношений между жереб-
цами и выяснения выгод их кооперации: 
этому аспекту посвящён ряд работ (Feh, 
1999, 2000; Linklater, Cameron, 2000; Cam-
eron et al., 2003). Однако уместно указать 
гипотезы, объясняющие причины обра-
зования многосамцовых гаремных групп 
(Denniston, 1979; Miller, Denniston, 1979; 
Keiper, 1986):

— свободная агрегация самцов из не-
скольких гаремов при отсутствии жёст-
кой социальной структуры популяции; 
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например, присоединение нескольких 
жеребцов-холостяков к кобыле или к се-
мейной единице;

— молодые самцы по достижению по-
ловой зрелости ещё не изгнаны гаремным 
жеребцом из семейной группы;

— медленное ослабление влияния га-
ремного жеребца, при котором жеребец 
из холостяцкой группы постепенно вне-
дряется в гаремную группу;

— несколько молодых самцов и самок 
из одной гаремной группы после расселе-
ния остаются вместе.

На протяжении 10 лет исследований 
популяции одичавших лошадей о. Водный 
мы неоднократно наблюдали процесс об-
разования подобных «нестандартных» 
формирований. Ниже дано описание вы-
явленных способов формирования сме-
шанных групп.

А. Гаремные группы с несколькими 
взрослыми жеребцами.

А.1. Возможный сценарий образова-
ния подобной группы: холостяк отбивает 
гарем у старого гаремного жеребца, одна-
ко не полностью изгоняет старого жереб-
ца, который продолжает ходить вместе с 
гаремной группой. Такой процесс мы в 
полном виде не наблюдали в исследуе-
мой популяции (см. табл. 2), но видели 
отдельные его элементы. 

Так, после джута зимой 2009/2010 гг. 
гаремная группа 10М18 состояла из же-
ребца и молодой кобылки 2009 г. рожде-
ния — это были единственные уцелевшие 
особи из гаремной группы 9А11 (в 2009 г. 
группа включала помимо перечисленных 
ещё взрослую кобылу с кобылкой 2008 г. 
рождения). В 2010–2011 гг. группа обыч-
но ходила в непосредственной близости 
от холостяцких групп, гаремный жеребец 
часто общался с холостяками (ритуаль-
ные встречи, взаимный груминг, отдых 
рядом). Один из жеребцов холостяцкой 

группы (Х2) в июле 2012 г. стал часто 
приходить к гаремной группе 10М18: 
стоял рядом на отдыхе, груминговал с 
жеребцом. Через некоторое время он на-
чал ухаживать за кобылой. Эти попытки 
гаремный жеребец в начале пресекал, 
стараясь увести кобылу подальше, но 
постепенно холостяк «втёрся в доверие» 
и вытеснил старого гаремного жеребца. 
Ожесточённых драк между жеребцами 
мы не регистрировали, однако молодой 
жеребец был постоянным инициатором 
ритуальных выходов и встреч со старым 
жеребцом. В октябре 2012 г. бывший га-
ремный жеребец ходил уже один (был за-
регистрирован как Х20), а весной 2013 г. 
в возрасте 18 лет он пал.

У домашних лошадей мезенской по-
роды, содержащихся косячно-табунным 
пастбищным способом в течение вес-
ны–осени (Архангельская обл., с. Ка-
рьеполье), я наблюдала косяк, в котором 
присутствовал старый мерин. Он сам, по 
свидетельству местных жителей, присо-
единился к косяку и ходил с ним уже не-
сколько лет. Косячный жеребец не про-
являл никакой агрессии, лишь иногда 
инициировал ритуальные встречи с мери-
ном. Подобное поведение мы наблюдали 
и в группе 8А1 из островной популяции 
одичавших лошадей (см. табл. 2), кото-
рая существовала два года. Сам процесс 
образования этой группы мы не видели.

А.2. Присоединение второго взрос-
лого (но не старого) жеребца к гаремной 
группе. 

В наблюдаемой нами островной по-
пуляции три гарема в течение 5 лет по-
стоянно держались вместе, но не переме-
шивались и не объединялись полностью 
жеребцы 10М2, 10М13, 10М16 (см. 
табл. 2). Летом 2015 г. жеребец 10М16 
потерял свою единственную кобылу (её 
забрал гаремный жеребец 10М15) и при-



555 Социальные структуры у Equidae

соединился к гаремной группе 10М2. Он 
ходил вместе с кобылами, отдыхал рядом. 
Никакого противодействия со стороны же-
ребца гарема 10М2 мы не наблюдали; воз-
можно, это объясняется тем, что до 2010 г. 
он сам входил в состав смешанной группы.

Б. Холостяцкие группы/группировки с 
одной или несколькими кобылами.

Образование таких групп/группировок 
возможно, когда несколько холостяков 
присоединяет себе кобылу (или несколь-
ко кобыл) с потомством или без. При этом 
холостяки могут быть родственниками 
или нет.

Эта разновидность самая многочис-
ленная: в течение 8 лет мы наблюдали 13 
таких групп (см. табл. 2). Только в двух 
группах (15С2 и 15С3) жеребцы были 
родственниками, но во всех случаях холо-
стяки до образования гарема были лично 
знакомы друг с другом и входили в одну 
холостяцкую группу.

В. Молодёжные группы/группировки.
Образуются тогда, когда несколько 

молодых самцов и самок покидают га-
ремную группу и кочуют вместе (Keiper, 
1986), при этом к ним могут присоеди-
няться животные сходного возраста из 
других групп.

В наших наблюдениях только одна та-
кая группа существовала в течение двух 
лет (8А18), остальные объединения но-
сили кратковременный — до нескольких 
месяцев — характер (например, см. опи-
сание Х47 и Х48 в группе 15С3).

Г. Микротабун.
В некоторых работах описывались 

достаточно устойчивые объединения не-
скольких гаремных групп на протяжении 
ряда лет (Linklater et al., 2000). В наших 
исследованиях нами были зарегистриро-
ваны два таких случаях (см. табл. 2).

Г.1. Гаремы 8А17 и 8А12 ходили вме-
сте в течение 2008 и 2009 гг., при этом 

8А12 всегда держался сзади. Первона-
чально мы отнесли такое формирование 
к типу смешанных групп — гаремной 
группе с двумя жеребцами (Спасская, 
Щербакова, 2006; Спасская и др., 2010а), 
однако, видимо, правильнее приписать 
его к варианту «микротабун», т. к. по-
ведение оказалось схожим с описанным 
вторым случаем. 

Г.2. С 2011 по 2015 гг. три гаремных 
группы (10М2, 10М13, 10М16) ходят вме-
сте, но не перемешиваются.

Другие варианты социальных об-
разований. Кроме указанных выше, в 
ряде популяций описывают наличие 
групп/группировок кобыл с потомством 
— например, в Центральной Австралии 
(Hoffmann, 1983b), при этом остаётся не-
ясной их степень стабильности. Однако 
образование таких ассоциаций в боль-
шинстве других популяций связано с 
изменением соотношения полов, в част-
ности из-за изъятия жеребцов при управ-
лении популяциями (Waring, 1983; Keiper, 
1986; Linklater, 2000).

Крупные объединения в виде табу-
на или стада характерны для домашних 
лошадей и одичавших популяций, но в 
большинстве случаев носят временный 
(иногда сезонный) характер: это скопле-
ния у каких-либо источников ресурсов 
(пастбищ, водопоев) или для защиты от 
внешних неблагоприятных воздействий 
(Duncan, Cowtan, 1980; Dobbie et al., 1993; 
Kissell et al., 1994). В случае одичавших 
лошадей Ростовского заповедника, когда 
гаремные и холостяцкие группы могут в 
течение большей части года держаться 
вместе с минимальными групповыми дис-
танциями, по-видимому, влияет комплекс 
многих причин (Спасская, 2009). 

Территориальность. Гаремный тип 
социальной организации предполагает 
отсутствие территориальности (Klingel, 
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1972, 1979). Для социальных образований 
одичавших лошадей характерно наличие 
участков обитания, которые не маркиру-
ются и не охраняются, могут смещаться 
и изменяться в размерах в зависимости 
от сезона года и доступности ресурсов, 
а также перекрываться в большей или 
меньшей степени у разных групп (Berger, 
1977; Miller, 1979, 1983; Zervanos, Keiper, 
1979; Salter, Hudson, 1982). В участках 
обитания выделяют «ядерную» зону, ко-
торая используется наиболее интенсивно 
(Linklater et al., 2000). Ритуальное поведе-
ние жеребцов в таком случае направлено 
на установление и поддержание опреде-
лённой дистанции между социальными 
группами — групповой дистанции (Ба-
скин, 1976).

В нескольких популяциях были выяв-
лены случаи неперекрывающихся участ-
ков обитания групп. Две гаремные группы 
(herd в авторском варианте) эксмурских 
пони имели эксклюзивные участки оби-
тания (наблюдения 1975–1977 гг., Gates, 
1979), которые были сформированы в про-
цессе взросления одного из гаремных же-
ребцов, в это время происходило и пере-
распределение кобыл между жеребцами. 
Территориального антагонистического 
поведения между жеребцами отмечено 
не было. Не было зафиксировано и мар-
кировочных навозных куч на границах 
участков обитания.

Второй случай, классифицированный 
как территориальность, был описан на о. 
Shackleford Banks в Северной Каролине, 
США. Две трети гаремных групп (harem 
в авторском варианте) имели определён-
ные неперекрывающиеся постоянные 
территории. На них гаремы возвраща-
лись даже после того, как всех лошадей 
собирали вместе и отгоняли в одну часть 
острова. На границах территорий остав-
лялись большие навозные кучи. Гаремный 

жеребец следил, чтобы члены гарема не 
приближались к границам, и энергично 
защищал территорию от проникновения 
соседних жеребцов и холостяков. Однако 
такие строгие территории располагались 
только в восточной, наиболее узкой части 
острова, одновременно в средней части 
острова обитали 2 гарема, участки кото-
рых существенно перекрывались с участ-
ками группировок холостяков (у автора 
bachelor groups). В западной части острова 
держались одиночные жеребцы, группи-
ровки холостяков и временные сообще-
ства из животных разного пола. Террито-
риальность лошадей Shackleford Banks 
объяснялась уникальными ландшафтны-
ми особенностями и характером распре-
деления ресурсов (Rubenstein, 1981). 

Популяционные различия в соци-
альной структуре. В Приложениях 1А 
и 1Б приведены сведения о некоторых 
материковых и островных популяциях 
одичавших лошадей. В целом популяции 
имеют общий тип социальной органи-
зации: гаремные группы и холостяцкие 
группы/группировки. Однако некоторые 
популяционные отличия имеют место. 
Они касаются как наличия и отсутствия 
ряда образований (объединений самок, 
тех или иных видов смешанных групп/
группировок), так и уровня стабильно-
сти и пространственного поведения (см. 
также выше).

2.1.2. Тарпан
О социальном поведении этих живот-

ных известны лишь отрывочные сведения 
от исследователей, которые их встречали в 
природе до момента истребления в XIX в. 
Тарпаны держались небольшими косяка-
ми, которые возглавлял жеребец (в нашей 
классификации гаремные группы), упо-
минаются и табуны, но, видимо, это были 
временные (возможно сезонные) скопле-
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ния (Рычков, 1762; Гмелин, 1771; Паллас, 
1773; Эверсманн, 1850; Шатилов, 1884). 

2.1.3. Лошадь Пржевальского
О социальном поведении лошади 

Пржевальского имеются крайне скудные 
сведения. Животных, открытых для на-
уки только в конце XIX в. и обитающих 
в труднодоступных районах Джунга-
рии, наблюдали в природе только Н.М. 
Пржевальский и братья Грум-Гржимайло 
(Пржевальский, 1883; Грум-Гржимайло, 
1896). Помимо этого некоторые сведе-
ния были получены от местных жителей 
участниками экспедиций по поимке жере-
бят для зоопарков в конце XIX и начале 
ХХ вв. (Falz-Fein, 1901; Гагенбек, 1912; 
Фальц-Фейн, 1997). В середине XX в., 
до исчезновения этого вида из природы 
в Монголии, были сделаны отдельные 
наблюдения (Банников, 1954, 1959; Цэ-
вэгмид, 1959), а уже в 1980-х гг. собраны 
сведения у местных жителей о местах 
обитания и образе жизни лошади Прже-
вальского (Соколов и др., 1991; Паклина 
1997а,б). Известно, что в природе лошади 
держались небольшими табунками, воз-
главляемыми взрослым жеребцом (га-
ремные группы в нашей классификации), 
старые жеребцы держались одиночно. Бо-
лее подробные наблюдения за поведением 
были сделаны сначала в условиях неволи 
— в зоопарках и при полувольном содер-
жании (например, Dobroruka, 1961; Boyd, 
1988; Feh, 1988; Keiper, 1988; Klimov, 
1988; Tilson et al., 1988; Kieper, Receveur, 
1992; Сидоренко, 2004), а при успешной 
реализации проектов реинтродукции — 
в природных условиях (например, van 
Dierendonck et al., 1996; Kaczensky et al., 
2007; King, Gurnell, 2007). 

В сравнении с уже хорошо изученным 
к тому времени поведением одичавших 
лошадей, лошади Пржевальского демон-

стрировали сходный тип социальной ор-
ганизации, образовывая гаремные и холо-
стяцкие группы. 

Гаремные жеребцы более нетерпимо 
относятся друг к другу, чем домашние ло-
шади, поэтому для лошади Пржевальского 
в большинстве случаев не характерно об-
разование табунов и стад. Однако в усло-
виях полувольного содержания несколько 
гаремных групп могут пастись в непосред-
ственной близости без ярко выраженного 
агонистического поведения (Khomin Tal, 
Монголия, личное сообщение К. Фе). Есть 
также один случай образования гаремной 
группы с двумя половозрелыми жеребца-
ми (Tahin Tal, Монголия,  личное сообще-
ние О. Ганбатора).

2.2. Горная зебра и зебра Хартманна
Ранее горная зебра E. z. zebra Linnaeus, 

1758 и зебра Хартманна E. z. hartmannae 
Matschie, 1898 объединялись в один вид 
E. zebra (Grubb, 2005). В последней свод-
ке они имеют самостоятельный видовой 
статус (Grubb, Groves, 2011). В связи со 
сходной социальной организацией в пред-
ставленном ниже описании они рассма-
триваются совместно. 

Горная зебра в Mountain Zebra Natio  nal 
Park (ЮАР) и зебра Хартманна в Wildreser-
vats II (Etoschapfanne), Grootberggebeit и 
на Farm Onguati (Намибия) были иссле-
дованы Г. Клингелем в 1965 и 1967 гг. 
(Klingel, 1968, 1972). Затем Б. Пензхорн в 
1971–1976 гг. изучал горную зебру также 
в Mountain Zebra National Park (Penzhorn, 
1979, 1984; Penzhorn, Novellie, 1991). П. 
Ллойд обобщил 20-летние данные по 
горной зебре из De Hoop Nature Reserve 
(ЮАР) (Lloyd, Rasa, 1989).

Горная зебра и зебра Хартманна не 
территориальные животные, но группы 
придерживаются определённых участков 
обитания.
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Гаремные группы (family groups у 
Klingel, 1972; breeding herd у Penzhorn, 
1979, 1984; Lloyd, Rasa, 1989; Penzhorn, 
Novellie, 1991) состоят из жеребца, не-
скольких взрослых кобыл и их потомства 
нескольких лет. Размеры гаремных групп 
у E. zebra как правило небольшие: 2–8 
животных, в среднем 5.5 особей (Klingel, 
1968), или чуть меньше 3.0±1.16 (Lloyd, 
Rasa, 1989). Наибольшая наблюдаемая 
группа состояла из 13 животных, вклю-
чая 1 жеребца и 5 взрослых кобыл, сред-
ний размер групп был 4.7 особей с 2.4 
кобылами в них (Penzhorn, 1979, 1984; 
Penzhorn, Novellie, 1991). У E. hartmannae 
размер гаремной группы сходен — обыч-
но 2–8 животных (Joubert, 1972, цит. по: 
Penzhorn, 1984), максимум  9 животных 
(Klingel, 1968); в среднем 4.7 особей в 
группе (Klingel, 1968; Joubert, 1972, цит. 
по: Penzhorn, 1984).

Группы достаточно устойчивы: 8 га-
ремных групп, описанных Г. Клингелем в 
1965 и 1967 гг., оставались в практически 
неизменном состоянии и в 1971 г. Часть 
животных группы может жить вместе бо-
лее 10 лет (Penzhorn, 1984). Молодые жи-
вотные покидают группу в возрасте 1.5–2 
года, некоторое время они могут вести 
одиночный образ жизни, а затем присо-
единятся к гаремным группам (кобылки) 
или к холостяцким группам (жеребчики и 
кобылки). Очень редко молодые кобылки 
могут оставаться в родительской гарем-
ной группе (Lloyd, Rasa, 1989).

Группы/группировки холостяков (stal-
lion groups у Klingel, 1972; bachelor groups 
у Klingel, 1968; Penzhorn, 1979, 1984; 
Lloyd, Rasa, 1989; Penzhorn, Novellie, 
1991) могут состоять из молодых живот-
ных, покинувших гаремную группу, и 
взрослых жеребцов, ещё не образовавших 
новый гарем, или уже потерявших его по 
той или иной причине. Размер холостяц-

ких образований (с учётом одиночных 
самцов) составлял 2.47±1.0 (Lloyd, Rasa, 
1989), их состав групп холостяков менее 
постоянен, некоторые молодые животные 
могут в течение длительного времени (до 
двух лет) переходить из группы в группу. 
Но часть холостяков образует группы, со-
храняющие свой состав на протяжении 
нескольких лет (Penzhorn, 1984; Lloyd, 
Rasa, 1989). 

Смешанные группы для рассматри-
ваемых видов зебр исследователями от-
дельно не выделялись. Однако долговре-
менные исследования, проведённые Б. 
Пензхорном (Penzhorn, 1984), показали, 
что образования подобного состава могут 
присутствовать в популяции. Так молодые 
кобылки, покинувшие гаремную груп-
пу, могут присоединиться к холостяцкой 
группе. Иногда это обусловлено наличием 
родственных связей с кем-либо из груп-
пы холостяков. Молодые кобылки могут 
оставаться с холостяками непродолжи-
тельное время — от нескольких недель 
до нескольких месяцев (максимально до 
6), затем они образуют гаремную группу с 
одним из холостяков или их затабунивает 
другой гаремный жеребец. Время нахож-
дения в холостяцкой группе определяет-
ся возрастом кобылок — старшие мень-
ше времени проводят в группе, младшие 
могут задерживаться на более продолжи-
тельное время.

Б. Пензхорн (Penzhorn, 1984) описал 
несколько случаев существования кобыл 
с потомством вне гаремной группы, но это 
были не постоянные формирования, через 
некоторое время кобылы возвращались 
в прежнюю гаремную группу или при-
соединялись к другой. Во всех случаях 
кобылы были взрослые (10, 17 и 18 лет).

Есть также сведения об ассоциации га-
ремной группы (или групп) и холостяцких 
группировок (Joubert, 1972, цит. по: Pen-
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zhorn, 1984; Penzhorn, 1984), в качестве 
причины их возникновения высказывают 
предполож  ение об ограниченности пло-
щади пастбищных участков. 

Одиночный образ жизни могут вести 
молодые животные, как было указано вы-
ше, но непродолжительное время. Сведе-
ний о продолжительном одиночном суще-
ствовании старых животных в литературе 
не найдено: возможно, эти особи также 
остаются одиночными непродолжитель-
ное время, присоединяясь к какой-либо 
группе или погибая в результате нападе-
ния хищников. 

2.3. Равнинные зебры 
Ранее выделяли шесть подвидов рав-

нинной зебры Equus burchelli Gray, 1824: 
зебра Гранта E. b. boehmi Matschie, 1892, 
зебра Дамара E. b. antiquorum C.H. Smith, 
1841, бурчеллова зебра E. b. burchellii 
Gray, 1824, зебра Кроушэя E. b. craw-
shayi De Winton, 1896, каокская зебра E. 
b. kaokensis Zukowsky, 1924, замбезская 
зебра E. b. zambeziensis Trouessart, 1898 
(Grubb, 2005). Кваггу рассматривали как 
отдельный вид, вымерший к настоящему 
времени, — Equus quagga Boddaert, 1785 
(Grubb, 2005). В современной системати-
ке квагга и равнинная зебра объединены 
в один вид с действительным названием 
Equus quagga с подвидами: квагга E. q. 
quagga Boddaert, 1785, бурчеллова зебра 
E. q. burchellii Gray, 1824, зебра Чапмана 
E. q. chapmani Layard, 1865, зебра Кроу-
шэя E. q. crawshayi de Winton, 1896, зебра 
Гранта E. q. boehmi Matschie, 1892, корот-
когривая зебра E. q. borensis Lönnberg, 
1921 (Grubb, Groves, 2011).

Исследования проводили: Г. Клингель 
в 1962–1965 гг. в Ngorongoro и Serengeti 
(Танзания), Kruger National Park (ЮАР), 
Etosha National Park (Намибия), Wank-
ie National Park (Зимбабве); Х. Охсава в 

1978–1980 гг. (2 периода в 45 и 80 дней) 
в Isiolo National Park (Кения); Р. Кимура 
в августе 1998 г. и мае 1999 г. в Buffalo 
Springs National Reserve (Кения); Я. До-
ку исследовал равнинных зебр в Nechisar 
National Park (Эфиопия) с ноября 2001 г. 
по апрель 2002 г.; Х. Симпсон с коллега-
ми наблюдали группы равнинных зебр в 
2004–2009 гг. периодами от 7 до 72 дней 
подряд в частном резервате в ЮАР; И. 
Фишхов в Ol Pejeta Conservancy (Кения) 
с июля 2003 г. по июнь 2007 г. (Klingel, 
1969a, 1972; Ohsawa, 1982; Kimura, 2000; 
Doku et al., 2007; Fischhoff et al., 2009; Si-
mpson et al., 2012).

Равнинные зебры образуют гарем-
ные группы и холостяцкие группировки 
(family groups и stallion groups у Klingel, 
1969a, 1972; one-male groups и all-males 
groups у Ohsawa, 1982; one-male harem и 
bachelor stallion herd у Doku et al., 2007; 
harem, bachelor groups у Kimura, 2000 и 
Fischhoff et al., 2009; one-male-to-many-fa-
males groups или nursery groups, all-males 
groups у Simpson et al., 2012). Гаремные 
группы достаточно стабильны в отноше-
нии взрослых членов. Х. Симпсон на-
блюдала гаремные группы в неизменном 
составе от 11 до 60 месяцев (Simpson et 
al., 2012). Молодые кобылы в эструсе под-
вергаются активным атакам со стороны 
как жеребцов соседних гаремов, так и 
холостяков, стремящихся угнать кобылу. 
Если претендентов много, то гаремный 
жеребец не может им противостоять. Од-
нако часто кобыла не остаётся вместе с 
похитившим её жеребцом — несколько 
раз может переходить из группы в группу, 
пока в 2–2.5 года не станет постоянным 
членом какого-то гарема. Молодые жереб-
цы остаются в гаремной группе до 4 лет, 
затем они покидают её и присоединяются 
к холостяцкой группировке (Klingel, 1967, 
1969, 1972; Ohsawa, 1982; Kimura, 2000). 
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Объединения холостяков, видимо, менее 
стабильны, чем гаремные группы.

Равнинные зебры не территориальные, 
однако социальные формирования пред-
почитают придерживаться определённых 
участков обитания. Так, на территории 
Isiolo National Park (Кения) площадью око-
ло 131 кв. км было отмечено 5 гаремных 
и 1 холостяцкая резидентные группы, и 5 
гаремных (включая 1 пару из самца и сам-
ки) и 2 холостяцких нерезидентных групп. 
Гаремные группы включали, кроме жереб-
ца, от 3 до 8 взрослых самок и в среднем 
состояли из 8.2–9 особей, а нерезидентные 
группы до 14 особей. Холостяцкие груп-
пировки включали от 3 до 11 животных, 
нерезидентные были несколько крупнее 
(Ohsawa, 1982). Сходные данные по разме-
ру групп получены Г. Клингелем (Klingel, 
1967, 1969) для гаремных групп 4.5–7.7 
животных (различия между исследован-
ными популяциями были незначительные, 
наибольшие по размеру группы были за-
регистрированы в Ngorongoro); Я. Доку с 
соавт. (Doku et al., 2007) — среднее коли-
чество животных в гаремной группе 10.8, 
в холостяцкой 6.4; Х. Симпсон с соавт. 
(Simpson et al., 2012) — в гаремной группе 
в среднем 7.1 особи (от 3 до 14). Несколь-
ко иной размер отмечал И. Фишхов: для 
гаремных групп 3.5±1.4 особи (Fischhoff 
et al., 2007), для холостяцких группировок 
9.5 особей (Fischhoff et al., 2009).

Смешанные группировки наблюдали 
Х. Симпсон с соавт. (Simpson et al., 2012) 
— например, несколько самок с потом-
ством сопровождали 2 и более взрослых 
жеребца. Кроме них он же отмечал и ассо-
циации самок с потомством без жеребцов, 
которые существовали от 5 до 14 месяцев. 

Равнинные зебры могут образовы-
вать непостоянные стада, состоящие из 
нескольких гаремных групп, иногда с 
присоединяющимися к ним холостяка-

ми. И. Фишхов с соавт. наблюдал до 81 
гаремов в одном стаде, но в среднем 3.6 
(Fischhoff et al., 2007). При миграциях 
равнинные зебры образуются стада (ско-
пления), в которых отдельные социаль-
ные группировки не смешиваются, но 
при этом между ними нет иерархической 
структуры (Klingel, 1969a).

2.4. Зебра Грэви 
Зебра Грэви во всех последних систе-

матических сводках рассматривается как 
отдельный монотипический вид Equus 
grevyi Oustalet, 1882 (Grubb, 2005; Grubb, 
Groves, 2011).

Социальная структура этих зебр была 
исследована Г. Клингелем в 1960-х гг. на 
севере Кении (Klingel, 1972). Зебры Грэви 
образовывали группировки самцов (stal-
lion groups), группировки самок примерно 
по 20 особей (mare groups), группировки 
кобыл с жеребятами (groups of mare and 
foals) в сезон дождей; смешанные боль-
шие стада (mixed herds) численностью 
около 100 особей в сухой сезон. 

Территориальные группировки со-
стояли из 1 жеребца, нескольких кобыл 
(1–10 особей) и молодых животных. Тер-
риториальный самец маркировал терри-
торию с помощью куч навоза и акусти-
ческих сигналов. Он довольно лояльно 
мог относиться к присутствию на своей 
территории других самцов, если они не 
проявляли полового интереса к самкам. 
Однако если на его территории кобы-
ла находилась в эструсе, то он активно 
прогонял других жеребцов. Территори-
альные жеребцы могли покидать свои 
территории на некоторое время (от не-
скольких часов до нескольких месяцев) 
для миграций к водопоям, особенно в раз-
гар сухого периода. Территориальность 
у объединений самцов отсутствовала 
(Klingel, 1969b, 1972, 1974, 1979). Ассо-
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циации самок были крайне непостоянны-
ми, только один раз были отмечены две 
самки с потомством, которые держались 
вместе на территории самца в течение 
месяца (Klingel, 1974). 

Д. Гинсберг в Buffalo Springs National 
Reserve (Кения) получил иные данные: он 
наблюдал в течение засушливого периода 
различные ассоциации самок, сходных по 
физиологическому статусу — неразмно-
жающиеся, беременные и лактирующие, 
причём последние два варианта оказыва-
лись более постоянными по составу, чем 
первая (Ginsberg, 1989).

Р. Кимура исследовал 2 популяции 
зебр, обитавших в центральной Кении 
на разных территориях (Samburu National 
Reserve и Buffalo Springs National Reserve) 
по 15 дней в августе 1998 г. и в мае 1999 г. 
(всего 1384 ч наблюдений). В первом слу-
чае зебры жили территориальными груп-
пировками (territorial groups), состоящими 
из жеребца и 1–10 кобыл, и не террито-
риальными холостяцкими группировка-
ми (groups of bachelor males). На второй 
территории зебры имели разную соци-
альную организацию в сезон дождей и в 
сухой сезон. В сезон дождей наблюдались 
смешанные группировки примерно из 20 
самцов и самок, группировки холостяков 
и одиночные самцы. В засушливый сезон 
размер смешанных стад (mixed groups) 
оставлял более 100 особей (Kimura, 2000). 
Степень стабильности этих образований 
осталась не выясненной.

С. Сандаресан исследовал зебр Грэви 
в Mpala Ranch (Кения) в июне–августе 
2002 г., средний размер наблюдаемых 
территориальных группировок составлял 
5.1 особи. Было показано, что в исследо-
ванный период состав группировок был 
относительно стабильный (Sundaresan et 
al., 2007). 

2.5. Ослы 
Африканского дикого осла ранее вклю-

чали как подвид в состав домашнего осла 
(Grubb, 2005). В настоящее время он рас-
сматривается как самостоятельный вид 
Equus africanus Heuglin et Fitzinger, 1866 
c двумя подвидами: нубийский E. a. afri-
canus s. str. и сомалийский E. a. somalicus 
Noack, 1884 (Grubb, Groves, 2011). Для 
домашнего осла традиционно использу-
ется название Equus asinus Linnaeus, 1758 
(Grubb, Groves, 2011).

Социальную структуру популяций 
нубийских диких ослов в природе ис-
следовал Г. Клингель с июля по октябрь 
1970 г. и в марте–апреле 1971 г. Плотность 
популяции на площади 16000 кв. км со-
ставляла 0.02 особи/кв. км. Г. Клингель 
отмечал одиночных животных, малень-
кие группы (groups) и большие группы 
или стада (groups or herds). Одиночными 
животными чаще являлись взрослые сам-
цы. Маленькие группы состояли только из 
жеребцов (по нашей классификации холо-
стяцкие группы/группировки) или из же-
ребца с несколькими самками (по нашей 
классификации гаремные группировки). 
Наибольший размер холостяцких груп-
пировок составлял 10 особей. Наиболее 
стабильными были объединения самок с 
потомством нескольких лет. Одиночные 
жеребцы демонстрировали территориаль-
ное поведение, в том числе маркировку 
фекалиями, они старались крыть самок и 
удержать их на своей территории. Боль-
шие по размеру стада содержали более 
чем одного жеребца — например, 43 и 49 
особей с 11 самцами в каждой. Г. Клин-
гель наблюдал их по утрам на ограничен-
ной территории с хорошими пастбищами, 
вечером стада распадались (Klingel, 1977).

Наиболее подробные данные о соци-
альном поведении и структуре популяций 
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собраны для одичавших ослов. Литера-
турные сведения о 10 популяциях обоб-
щены в Приложениях 2А и 2Б, здесь даны 
все варианты социальных образований, 
описанные в работах, они объединены 
согласно принятой в настоящей статье 
классификации. 

В целом можно отметить, что одиноч-
ными животными становятся в большин-
стве случаев (9 из 10 популяций) самцы, 
самки крайне редко. Для всех исследо-
ванных популяций описаны холостяцкие 
группы/группировки самцов, включаю-
щие животных разного возраста. Группы/
группировки самок с потомством разного 
возраста, иногда с примкнувшими нерод-
ственными молодыми, зарегистрированы 
в большинстве популяций, исключение 
составляют Ossabaw Island (Джорджия, 
USA) и Volcano Alcedo (Isabela Island, 
Эквадор). Объединения взрослых самок 
без потомства зарегистрированы только в 
3 популяциях: Death Valley (Калифорния, 
USA), St. John (US Virgin Islands), Kalpiti-
ya (Шри Ланка). Стандартные гаремные 
группы/группировки, включающие взрос-
лого самца с одной или несколькими сам-
ками, встречаются во всех популяциях, за 
исключением Volcano Alcedo. Смешан-
ные группы/группировки (в нашей клас-
сификации) или многосамцовые группы 
присутствуют в большинстве популяций, 
кроме о. Огурчинского (Казахстан) и ав-
стралийских популяций (McDonnell Rang-
es и Victoria River-Kimberlys area). 

Степень детальности наблюдений на-
ходится в прямой зависимости от про-
должительности исследований. В связи с 
этим не для всех популяций ясна степень 
стабильности социальных образований и 
выраженности территориальности. Одна-
ко в целом для большинства исследован-
ных популяций наиболее стабильными 
являются объединения самок с потом-

ством. Территориальное поведение де-
монстрируют одиночные взрослые самцы 
в большинстве популяций. 

Интересные данные были получены 
в результате многолетних наблюдений В. 
МакКорта (McCort, 1979) островной попу-
ляции одичавших ослов (Ossabaw Island, 
Джорджия, США). Он выделил группы 
(groups) трёх типов: I тип — один взрос-
лый самец (2 года и старше), одна или 
несколько взрослых самок с потомством; 
III тип — один доминантный самец, не-
сколько субдоминантных взрослых сам-
цов, несколько взрослых самок с потом-
ством; II тип — только взрослые самцы. 
Группы I и II типа имели чётко опреде-
лённую территорию, которую защища-
ли от проникновения других жеребцов и 
групп. Группы холостяков также имели 
территорию, но не защищали её и могли 
временами покидать её, перемещаясь по 
территориям соседних гаремных групп. В 
многосамцовых группах субординантные 
жеребцы, несмотря на препятствие этому 
доминантного жеребца, предпринимали 
попытки участвовать в размножении, но 
в значительно меньшем количестве, чем 
доминантный жеребец. Все типы форми-
рований были достаточно стабильными 
в период наблюдений. Эти особенности 
делают данную островную популяцию 
уникальной.

2.6. Азиатские дикие ослы 
У азиатских диких ослов, или она-

гров Equus hemionus Pallas, 1775 выде-
ляют несколько подвидов: монгольский 
дикий осёл E. h. hemionus Pallas, 1775; 
туркменский онагр, или кулан E. h. kulan 
Groves et Mazák, 1967; иранский онагр E. 
h. onagr Boddaert, 1785 (Grubb, Groves, 
2011). Ранее к этому виду относили так-
же хура в ранге подвида (Grubb, 2005), в 
настоящее время его считают отдельным 
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видом (Grubb, Groves, 2011), соответ-
ственно, он будет рассмотрен отдельно 
(см. ниже).

2.6.1. Туркменский кулан 
Классическая и многократно цитиро-

ванная работа А.О. Соломатина (1973), 
выполненная в Бадхызском заповеднике 
(Туркменистан), не даёт ясного представ-
ления о социальной структуре популяции 
кулана. Автор использует термины ста-
до, табун, гарем, косяк, однако чётких 
различий между ними не проводит, во 
многих местах используя как синонимы. 
Так, временные скопления куланов у во-
допоев или на пастбищах относятся им 
к табунам или стадам, табуном он также 
называет крупный косяк, состоящий из 
половозрелых самца и многочисленных 
самок. Наиболее важными из его наблю-
дений являются следующие (сохранены 
авторские термины). 

Ранней весной встречаются группы 
куланов, не возглавляемые жеребцами, по 
5–15 голов (видимо, самки с потомством). 
В период гона одиночные самцы форми-
руют гаремы (косяки) из самок с потом-
ством, изгоняя молодых жеребцов старше 
1.5 лет. Эти жеребцы ходят по одиночке 
или объединяются в табуны, иногда свы-
ше 60 животных, размер гаремов (кося-
ков) в то же время был 20–30 особей. Ле-
том вне периода гона жеребцы сохраняли 
косяки, они могли достигать 30–100 голов. 
При недостатке источников воды у мест 
водопоев куланы могли образовывать та-
буны (стада в нашей классификации — 
Н.С.) по несколько сотен особей. Осенью 
большие группы куланов распадаются на 
более мелкие по 5–20 зверей. Зимой опять 
происходит образование крупных табунов 
(100 особей и выше), видимо происходит 
объединение косяков с группами жереб-
цов и одиночными жеребцами. 

Таким образом, по мнению А.О. Соло-
матина размеры объединений куланов об-
условлены временем года, общей числен-
ностью, их биологическим состоянием, 
обеспеченностью водопоями и кормом. 
Во все сезоны года наиболее обычны-
ми в Бадхызе были группировки в 21–50 
особей. Территориальность куланов А.О. 
Соломатиным не описана.

В.Г. Гептнер (Гептнер и др., 1961) при-
водит данные начала ХХ в., что в мае и 
июне изредка наблюдались отдельно па-
сущиеся самки с молодыми или самцы. В 
Бетпак-Дале (Казахстан) видели крупные 
табуны до 40 голов, а осенне-зимние ско-
пления достигали тысячи голов.

В.А. Рашек (1969, 1973) провела 
11-летние исследования (1953–1964 гг.) 
в Барсакельмеском заповеднике (о. Бар-
са-Кельмес, площадь около 16 тыс. га, 
Аральское море, Казахстан). Она отмеча-
ла табуны куланов (в нашей классифика-
ции — гаремные группы), состоящие из 
одного половозрелого жеребца, несколь-
ких половозрелых самок с потомством 
нескольких лет по 10–15 голов. Молодые 
и половозрелые жеребцы образовывали 
группу холостяков. Некоторые табуны 
могли иметь несколько молодых самцов 
(1–2 года), к которым жеребцы-вожаки 
относились терпимо. Территориальность 
самцов на острове не отмечена, однако 
табуны держались в определённых рай-
онах острова. 

В условиях полувольного содержания 
(площадь двух загонов составляла 2.5 
тыс. га, заповедник «Аскания-Нова», Хер-
сонская обл., Украина) в зимний период 
куланы образовывали несколько смешан-
ных по полу и возрасту группировок, не 
придерживающихся определённой тер-
ритории. Весной появлялись территори-
альные самцы, образовались группировка 
самцов-холостяков и маточное стадо из 
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самок с молодыми животными. Состав и 
размер маточного стада был непостоянен 
— оно разбивалось на несколько и затем 
вновь объединялось, к нему могли присо-
единяться несколько молодых самцов из 
холостяков. Самки спаривались только с 
территориальными самцами и сами пере-
ходили с участка одного самца на участок 
другого. Территориальные самцы могли 
удерживать на своей территории самок от 
нескольких дней до нескольких месяцев. 
Территории у некоторых самцов были 
постоянны в течение нескольких лет. Хо-
лостяцкие группировки держались либо 
на свободных площадях, либо на терри-
ториях самцов со слабо развитым тер-
риториальным поведением, значительно 
реже они заходили на хорошо охраняемые 
территории, но только в отсутствии там 
самок. Некоторые территориальные сам-
цы терпимо относились к присутствию 
на своей территории других самцов, если 
они не пытались спариваться с самками. 
К концу осени территориальные самцы 
покидали свои участки, наблюдалось 
объединение их с самками и молодыми 
животными (Анчиферов, 1983; Жарких, 
Ясинецкая, 1998).

Для условий полурезервата экоцентра 
«Джейран» (площадь 5126 га, Бухарская 
обл., Узбекистан) территориальность в 
период размножения проявляли самцы с 
группами самок и потомством нескольких 
лет (гаремные группы в нашей класси-
фикации), одиночных территориальных 
самцов здесь не наблюдали (Bahloul et 
al., 2001).

2.6.2. Монгольский дикий осёл 
Cоциальная структура у этого подви-

да во многом сходна с описанной выше у 
туркменского кулана. 

А.Г. Банников (1948, 1981) проводил 
маршрутные исследования в 1942–1945 и 

1974 гг. в Монголии. Он наблюдал груп-
пки, названные им маленькими табунка-
ми (в нашей классификации, видимо, это 
гаремные группировки), состоящие из 
одного половозрелого жеребца, несколь-
ких половозрелых самок с потомством 
нескольких лет, в среднем группа состо-
яла из 11 особей. Крупные объединения 
от 100–300 до 500–600 голов, отмечаемые 
им самим и рядом исследователей раннее, 
А.Г. Банников классифицирует как табун 
с оговоркой, что здесь имеет место стадо 
(или скопление) из нескольких табунов, 
собравшееся на пастбище в одном месте. 
Такие крупные стада наблюдали в осен-
не-весенний период.

К. Фе (Feh et al., 1994, 2001) проводи-
ла исследования социальной структуры 
джунгарской популяции куланов в разные 
сезоны года 1992–1996 гг. Она наблюдала 
маленькие, средние и большие группиров-
ки (groups) животных. 

Маленькие группировки состояли 
только из жеребцов или из семейных объ-
единений, включающих жеребца, кобыл 
и потомство (холостяцкие группировки 
и гаремные группы в нашей классифика-
ции). Они имели размер до 10 животных. 
Средние группы (bands) и большие стада 
(herds) размером от 11 до 50 животных 
состояли из отдельных семей или группи-
ровок самцов. Типичная семейная груп-
пировка (family group) состояла в среднем 
из 1 жеребца, 2.35 кобыл, 0.5 жеребят; 
общее количество животных было весной 
1–5 (в среднем 2.43 особи) и 1–12 зимой 
(в среднем 5.09 особей) (Feh et al., 1994). 
А типичная холостяцкая группировка 
(all-male group) в среднем состояла из 2.5 
жеребцов, при этом весной она состояла 
из 1–9 особей (в среднем 2.78), а зимой 
из 1–6 (в среднем 3.5). То, что семейные 
группировки и холостяцкие группировки 
были крупнее зимой, чем летом, подтвер-
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дилось 5-летними наблюдениями (Feh et 
al., 2001). Одиночные самцы в популяции 
встречались летом и не встречались в зим-
ний период.

Около 70% наблюдаемых куланов в 
Джунгарской Гоби жило в группировках 
из 51–850 особей. Такие крупные форми-
рования не изменялись по численности 
в разные сезоны года (Feh et al., 2001). 
Наличие в популяциях куланов больших 
стад подтверждается и наблюдениями 
других исследователей (Andrews, 1932; 
Dulamtseren, 1989; Schaller, 1994; Mix et 
al., 1995, все цит. по: Feh et al., 2001). Но, 
что интересно, ядро стад, видимо, остаёт-
ся неизменным на протяжении какого-то 
времени: индивидуально опознаваемые 
14 животных входили в состав стада из 
180 особей на протяжении 4-х лет (Feh 
et al., 2001).

Структура популяции кулана в юж-
ной части Гоби имеет иные особенности: 
здесь чаще встречаются отдельные груп-
пировки самок с потомством (Enkhbold, 
1998, цит. по: Feh et al., 2001).

2.6.3. Иранский онагр
В естественных местах обитания она-

гра исследования проводили на террито-
рии Qatrouyeh National Park, Bahramegoor 
Protected Area (Иран) с осени 2009 г. до 
лета 2010 г. включительно (Nowzari et 
al., 2013). Кроме того, группа исследо-
вателей наблюдала интродуцированную 
популяцию онагра в Makhtesh Ramon 
Nature Reserve (Negev Desert, Израиль) 
в 1983–1995 гг. (Salts, Rubenstain, 1995; 
Salts et al., 2000).

Социальная структура онагра включа-
ет одиночных территориальных самцов 
(в период размножения), группировки из 
самок с потомством и доминантного сам-
ца (гаремная группа/группировка в нашей 
классификации), группировки из самок с 

потомством и одного или нескольких хо-
лостых жеребцов (смешанная группиров-
ка в нашей классификации), группировки 
из самок с потомством без взрослых же-
ребцов, группировки холостяков (Salts, 
Rubenstain, 1995; Salts et al., 2000). Самки 
очень редко могут быть одиночными, ча-
ще они образуют группировки непосто-
янного состава с разным соотношением 
размножающихся и неразмножающихся 
особей. Объединения половозрелых, но 
неразмножающихся самцов также не-
постоянны. Группировки, состоящие из 
взрослого самца, нескольких взрослых 
самок и молодых особей могли иметь от 
2 до 47 животных. Размер группировок 
оказался зависящим от обилия ресурсов 
и климатических условий (Nowzari et al., 
2013). 

2.7. Хур
Индийский хур Equus khur Lesson, 

1827 в последней систематической свод-
ке рассматривается как отдельный вид 
(Grubb, Groves, 2011).

Н. Шах проводила исследования 1989–
2004 гг. в Little Rann of Kutch, Gujarat в 
Индии (Shah, Quereshi, 2007). Там же ра-
ботал в январе–мае 2003 г. С. Сандарсэн 
(Sundaresan et al., 2007), но социальная 
структура популяции в его исследованиях 
не была приоритетной целью.

У хура описаны семейные группи-
ровки (family groups), группировки холо-
стяков (all male groups), доминантные и 
вытесненные (displaced stallions) жереб-
цы (указаны авторские термины, Shah, 
Quereshi, 2007). Исходя из приведённых 
в работе описаний, под семейными груп-
пировками Н. Шах понимала группиров-
ки самок с потомством нескольких лет, 
которые могут находиться на участках 
территориальных (доминантных) самцов. 
Вытесненные самцы — это, видимо, не 
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участвующие в размножении половозре-
лые самцы. 

Семейные группировки и группировки 
холостяков демонстрировали значитель-
ную вариабельность в размерах: 1–129 
особей для первых (в среднем 14) и 7–24 
(в среднем 17) для вторых. Семейные 
группировки имели значительную сте-
пень перекрывания территорий с доми-
нантными (территориальными) самцами 
(до 28% территории). Территории доми-
нантных жеребцов не перекрывались с 
участками группировок холостяков, но 
перекрывались с участками вытесненных 
самцов (25%). Несколько из наблюдаемых 
территориальных самцов удерживали 
территорию в течение года. Вне перио-
да размножения участки более крупных 
группировок самок с потомством имели 
большую степень перекрытия с участками 
территориальных самцов (80% террито-
рии). Размер группировок, степень пере-
крывания территорий и участков разных 
социальных образований зависели от се-
зона года, обилия кормовых ресурсов и 
влаги. В частности, во влажный период с 
обилием кормов размер семейных груп-
пировок был в среднем 17 особей, а в за-
сушливое лето 5 особей. К сожалению, в 
работе не отражена степень устойчивости 
описанных социальных образований.

В другом исследовании размеры на-
блюдаемых группировок кхура несколько 
отличались: в среднем 4.1 особи, а наи-
большая группа включала 24 животных 
(Sundaresan et al., 2007).

2.8. Кианг 
Для кианга Equus kiang Moorcroft, 

1841 выделяют три подвида: западный 
E. k. kiang s. str., восточный E. k. holder-
eri Matschie, 1911, южный E. k. polyo-
don Hodgson, 1847 (Grubb, 2005; Grubb, 
Groves, 2011).

Данные об этом высокогорном оби-
тателе немногочисленны, а наблюдения 
не столь продолжительны, как по другим 
видам семейства Лошадиных. В основном 
проводились лишь маршрутные учёты 
животных без индивидуального опозна-
вания особей и наблюдения за ними.

Кианги могут образовывать неболь-
шие более постоянные группы самок с 
потомством и группировки самцов-хо-
лостяков. Половозрелые самцы часто 
держатся одиночно и демонстрируют 
территориальное поведение или сопро-
вождают группы самок на своей террито-
рии (Schaller, 1998, цит. по: St-Louis, Cote, 
2009). Размер ассоциаций кианга име-
ет сезонные и популяционные отличия: 
так, в Ладаке диапазон составлял 1–74 
особей, в среднем 2.8 особи (Bhatnagar 
et al., 2006), в Chang Tang Nature Reserve 
в среднем 6.8 особей летом и 10.9 зимой 
(Schaller, 1998, цит. по: St-Louis, Cote, 
2009). Количество одиночных животных 
имело тенденцию к сокращению в осен-
не-зимний период. Из наблюдавшихся ки-
ангов 97.3% образовывало группы 3–160 
особей (Паклина, ван Орден, 2003), или 
73% группы по 2–10 особей (Schaller et 
al., 2007, цит. по: St-Louis, Cote, 2009). 

Стада из нескольких сотен особей на-
блюдали в осенний период ряд исследо-
вателей (Паклина, ван Орден, 2003; обзор 
литературных данных см.: St-Louis, Cote, 
2009).

3. Сравнительный анализ 
разнообразия социальных 
структур Equidae

Накопление знаний в социобиологии 
отдельных групп животных привело к 
выявлению широкого разнообразия со-
циальных структур, а в дальнейшем — к 
обсуждению эволюционных тенденций 
их развития и построению эволюцион-
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ных моделей. Наиболее благодатную по-
чву для умозаключений дают приматы, 
а также некоторые парнокопытные. По-
следние демонстрируют разнообразие в 
размерах тела, наличии и формах органов 
защиты, степени выраженности полового 
диморфизма, местообитаниях, стратегиях 
размножения. Разбору их эволюционных 
стратегий размножения посвящён целый 
ряд работ (например, Geist, 1974; Jarman, 
1974, 1983). 

Не менее интересным объектом с не-
давнего времени стали непарнокопытные. 
В отличие от парнокопытных, большин-
ство непарнокопытных имеют сходные 
размеры тела, здесь нет выраженного по-
лового диморфизма и органов защиты. 
Семейство Equidae в настоящее время 
прошло пик эволюционного расцвета, 
утратив былое видовое разнообразие, но 
сохранив важное свойство — высокую 
адаптационную способность. Предста-
вители семейства обитают в самых раз-
нообразных природных условиях: напри-
мер, домашние лошади вполне успешно 
существуют и в тундре (якутская порода), 
и в пустыне (арабская и ахалтекинская по-
роды, одичавшие лошади в пустыне На-
миб). Адаптации связаны не только с ор-
ганизменным уровнем (морфологические, 
физиологические), но и с надорганизмен-
ным — в том числе за счёт пластичности 
социального поведения. 

Классик этологии Г. Клингель первым 
попытался обобщить разнообразие соци-
ального поведения Equidae и предложил 
выделить два типа социально-террито-
риальной организации (см. табл. 1; Klin-
gel, 1972, 1979). Д. Гинсберг расширил 
типологию, определив пять вариантов: 
территориальные самцы; мигрирующие 
гаремы; гаремы с эксклюзивными участ-
ками обитания; территориальные гаремы; 
самцы, следующие за отдельными самка-

ми (Ginsberg, 1988, цит. по: Linklater, 2000; 
Shah, Qureshi, 2007). Однако предложен-
ная Г. Клингелем схема оказалась более 
популярной и используется во всех рабо-
тах, посвящённых этой тематике.

Территориальная социальная органи-
зация предполагает, что самцы в период 
гона занимают каждый свой участок, ох-
раняют его от посягательств соседей и 
стараются удержать всех находящихся в 
нём самок. При нетерриториальной орга-
низации самец защищает не территорию, 
а определённую группу самок (как прави-
ло, с потомством), с которой он постоян-
но находится. Высказывают предположе-
ние, что нетерриториальные виды имеют 
большую свободу при передвижениях и 
более высокий репродуктивный потен-
циал, и в целом демонстрируют менее 
примитивный тип организации, нежели 
территориальные (Carson, Wood-Gush, 
1983). Кроме территориальности важны-
ми показателями социальной организации 
являются развитость социальных связей 
между индивидуумами в сообществе и, 
соответственно, степень стабильности 
социальных образований. 

Отдельно следует подчеркнуть суще-
ственную зависимость между длительно-
стью и уровнем подробности наблюдений 
и степенью выявленного разнообразия 
социальных структур. Кратковремен-
ность или узкая тематическая направлен-
ность многих полевых исследований за-
частую не даёт реальной оценки степени 
устойчивости связей между особями и 
стабильности тех или иных формирова-
ний. Многолетние наблюдения с возмож-
ностью персонально идентифицировать 
особей, отслеживать индивидуальные 
истории жизни, безусловно дают несрав-
нимо бóльший вклад в общую копилку 
знаний о механизмах формирования и 
функционирования социальных структур. 
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Поэтому более всего изучены одичавшие 
лошади и ослы — объекты наиболее до-
ступные и имеющие множество популя-
ций в самых разнообразных природных 
сообществах. Несколько хуже обстоит с 
изученностью остальных видов, которые 
сложно индивидуально опознаваемые, 
обитают в экстремальных и/или трудно-

доступных районах. Большая часть све-
дений о них собрана более 30 лет назад. 
Сейчас наблюдается возврат интереса к 
этим животным, прежде всего обуслов-
ленный развитием новых технологий 
поимки и обездвиживания, мечения, ре-
гистрации и дистанционного слежения, 
неинвазивных методов исследований. 

Табл. 3. Разнообразие социальных образований у представителей Equidae.
Table 3. Diversity of the social organization in Equidae.
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Тип социальной организации* «Гаремный» (тип I) «Территориальный» (тип II)
Территориальность для 
размножающихся единиц* ± – – + + + ± +

Социальные образования:
одиночные животные + + – + + + + +
группировки самок 
с потомством и без него ± ± + ± + + + +

группы самок с потомством 
и без него – – – – + + + –

холостяцкие группировки + + + + + + + +
холостяцкие группы + + + – + + – –
смешанные группировки ± ± ± ± ± – ± +
смешанные группы + – – – ± – ± –
гаремные группировки – – – + ± + ± +
гаремные группы + + + – ± – ± –
стада*** + + + + + + + +

Примечания. ± – не у всех подвидов/популяций; * по Klingel, 1972, 1976; ** о различиях 
между группами и группировками см. в тексте; *** нет доказательств существования 
у данных видов сложной структуры стада и координации активности между отдельными 
социальными единицами, хотя между социальными группами в популяции (по крайней 
мере лошадей) не сомненно существует иерархия доминирования (Miller, Denniston, 
1979; Franke Stevens, 1988; Cпасская, 2011; Спасская и др., 2015). 

Comments. ± – not in all subspecies/populations; * after Klingel, 1972, 1976; ** see text about 
differences between groups and groupings; *** there are no evidence of existence of the herd 
complex structure with coordinated activity between constituent social units in these species, 
though domination hierarchy between social groups (at least in case of horses) undoubtedly 
takes place.
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Пристальное внимание также обусловле-
но продолжающимся сокращением чис-
ленности этих видов и необходимостью 
разработки эффективных мер охраны 
(Moehlman, 2002). 

Представленный выше обзор разно-
образия социальных структур Equidae 
обобщён в табл. 3, он демонстрирует два 
важных положения:

— существенную внутривидовую ва-
риабельность как на уровне подвидов, так 
и на уровне отдельных популяций;

— схожесть изменчивости социальных 
образований внутри семейства Equidae, 
которая размывает различия двух типов 
организации.

В. Линклэйтер (Linklater, 2000) при-
шёл к выводу, что межвидовые различия 
социальных стратегий существенно пре-
восходят внутривидовое разнообразие у 
Лошадиных. Но исходя из результатов 
проведённого анализа (Приложение 1, 2), 
можно с уверенностью утверждать, что по 
крайней мере у ряда видов наблюдается 
широкое разнообразие на популяцион-
ном уровне.

Табл. 3 представляет собой в некото-
рой степени схему гомологических рядов 
изменчивости социальных формирований 
у Equidae. Можно ожидать, что немного-
численные «минусовые» ячейки в табли-
це, указывающие на отсутствие тех или 
иных социальных образований у некото-
рых видов, будут заполнены в результате 
проведения более подробных исследова-
ний. Важно подчеркнуть, что выделяемые 
социальные единицы в виде гаремных или 
холостяцких групп/группировок, которые 
принято считать основными, фактически 
не являются дискретными. Существует 
целый ряд переходных формирований в 
виде различного рода ассоциаций осо-
бей — однополых или смешанных, более 
или менее стабильных. Показанные выше 

сценарии образования такого рода соци-
альных структур (как по литературным 
данным, так и по собственным наблюде-
ниям) демонстрируют  широкий  спектр 
социальных взаимоотношений.

Какие существуют объяснения столь 
высокой пластичности социального по-
ведения и структур у представителей 
Equidae?

Одно из основных предположений, 
обосновывающее формирование в про-
цессе эволюции социально-территори-
альной организации, — это приспособле-
ние к разным условиям существования 
(Klingel, 1972, 1979; Rubenstain, 1989, 
1994; рис. 1). Так, территориальный тип 
организации возник у видов, живущих в 
аридных местообитаниях с ограниченны-
ми ресурсами, с постоянно или регулярно 
меняющимся условиями. Нетерритори-
альный тип организации, видимо, являет-
ся адаптацией к постоянно меняющимся и 
непредсказуемым условиям окружающей 
среды, а необходимость постоянного обе-
спечения кормом побуждает к миграции. 

В качестве основных факторов внеш-
ней среды, оказывающих влияние на 
разнообразие, стабильность и простран-
ственное распределение социальных об-
разований Лошадиных, называют плот-
ность, непрерывность распределения и 
объём пищевых ресурсов, доступность 
водопоев и пресс хищников (Duncan, 
1983; Rubenstain, 1989, 1994; Moehlman, 
1998; Feh et al., 2001; Shah, Qureshi, 2007). 

В качестве яркого примера влияния 
условий обитания можно указать разли-
чия в социальной организации одичавших 
ослов, обитающих в диаметрально проти-
воположных местообитаниях — пустын-
ных Chemehuevi Mountains и Death Val-
ley (Woodward, 1979; Moehlman, 1998) и 
влажном субтропическом Ossabaw Island 
(McCort, 1979). Различия проявляются в 
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формировании стабильных социальных 
групп (гаремных и холостяцких) в более 
богатых ресурсами местообитаниях, но 
при этом гаремные группы демонстри-
руют выраженную территориальность. 
На эти особенности указала П. Мёльман 
(Moehlman, 1998), детально их проана-
лизировавшая. При рассмотрении других 
популяций эта закономерность в целом 
сохраняется (см. Приложение 2), но есть 
и исключения, такие как популяции на 
о. St. John (Rudman, 1998) и в Kalpitiya 
(Santiapillai et al., 1999), в которых про-
является стандарт II типа организации 
— территориальные самцы и стабильные 
объединения самок с потомством.

Второй пример связан с влиянием 
хищников. У монгольского кулана суще-
ствуют различия между популяциями, 

обитающими в разных частях Гоби — 
Джунгарской и Южной. Так, в Джунгар-
ской Гоби куланы в осенне-зимний период 
образуют группировки, включающие зна-
чительное количество самцов, и крупные 
стада. Здесь практически не встречаются 
отдельные группы самок с потомством 
и значительно меньше одиночных сам-
цов. Эти особенности К. Фе связывает с 
бóльшим прессом хищников в Джунгар-
ской Гоби (Feh et al., 2001).

П. Мёльман предложила схему, ко-
торая поясняет взаимосвязь различных 
факторов, влияющих на тип социальной 
организации и стратегию размножения 
Лошадиных (Moehlman, 1998). Так, на 
образование более стабильных объеди-
нений самок влияют увеличение ресур-
сов среды и пресса хищников, а также 

Экологическая
необходимость

Давление
окружающей
среды

Внутреннее
давление

Пища
Вода

Безопасность

Размер тела
Репродуктивный

статус

Распределение
и изобилие
ресурсов

Самки
распределение и ассоциации

Размножающиеся самцы
распределение и ассоциации

Социальная система

Рис. 1. Модель развития социальной организации у Equidae (по Rubenstain, 1989).
Fig. 1. Model of development of social organization in Equidae (after Rubenstain, 1989).
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возможность защиты социальной группы 
при более раннем обнаружении хищника. 
Это наиболее вероятный сценарий для ув-
лажнённых местах с обильными ресурса-
ми. Ограниченность ресурсов в аридных 
местообитаниях и недостаточность вли-
яния хищников в свою очередь приводит 
к защите территории, при этом не проис-
ходит объединения нескольких самок, а 

наиболее стабильной социальной ячейкой 
оказывается самка с потомством (рис. 2). 

Однако объяснять всё разнообразие 
социальных структур только влиянием 
условий среды, видимо, не вполне кор-
ректно. При всей пластичности поведе-
ния симпатричные виды в одних и тех 
же биоценозах (например, зебра Грэви 
и равнинная зебра, одичавшие лошади и 

Наличие ресурсов

биомасса растительности
водопой

Объединения самок;
формирование стабильных групп
из нескольких самок

Самки не образуют ассоциаций;
стабильные группы только из самок

с потомством

Пресс хищников

Защита самок
Увлажнённые местообитания

Защита ресурсов
Аридные местообитания

Водопои обильны и распространены;
пастбища с обильной растительностью

Объединения самок и
стабильные группы самок

Самец может непосредственно
контролировать
доступ к самкам в эструсе

Водопои редки или их доступность ограничена;
пастбища с бедной растительностью

Самки не образуют ассоциаций,
но нуждаются

в хорошем доступе к воде
для жеребят в первые

1.5 месяца жизни

Самец контролирует участок
около воды и может контролировать

доступ к самкам в эструсе

Для обоих местообитаний
Самки имеют несинхронный эструс;

единственный самец может спариваться с несколькими самками,
но каждая самка в эструсе получает несколько копуляций;

самки имеют меньше помех при пастьбе;
жеребёнок отгоняется жеребцом, ухаживающим за их матерью;

самка в эструсе защищена от домогательств нескольких жеребцов

Лучшее обнаружение хищника
и защита в социальной группе

Лучшее обнаружение хищника
и защита территории

Рис. 2. Факторы, влияющие на стратегию размножения Equidae (по Moehlman, 1998).
Fig. 2. Factors affecting strategy of breeding in Equidae (after Moehlman, 1998).
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одичавшие ослы) не меняют кардиналь-
но тип пространственно-социальной 
ор  ганизации, на что указывал и В. Лин-
клэйтер (Linklater, 2000). Но при более 
внимательном разборе этих случаев (см. 
подробнее выше) оказывается, что в этих 
популяциях существуют всё-таки неко-
торые отклонения от стандарта. Так, и у 
зебры Грэви, и у равнинных зебр форми-
руются смешанные группировки сходно-
го состава (Kimura, 2000; Simpson et al., 
2012). У одичавших ослов, обитающих в 
горах Калифорнии в тех же условиях, что 
и одичавшие лошади, формируются до-
статочно стабильные смешанные много-
самцовые группы, столь распространён-
ные у одичавших лошадей (Woodward, 
1979). Р. Хоффманн (Hoffmann, 1983b) в 
центральной Австралии, где совместно 
обитают одичавшие ослы и лошади, на-
шёл у одичавших лошадей группы самок 
с потомством, аналогичные ослиным, а 
у ослов отсутствие территориальности 
(следует, правда, учесть, что его исследо-
вание было непродолжительным). 

Помимо факторов окружающей среды, 
на формирование тех или иных социаль-
ных структур могут оказывать влияние 
некоторые внутрипопуляционные пара-
метры, такие как плотность и половоз-
растная структура популяции. Ранее уже 
было отмечено, что при недостатке же-
ребцов в популяции лошадей (например, 
при изъятии их в процессе управления 
популяцией) могут образовываться ассо-
циации кобыл с потомством. Напротив, 
при увеличении количества жеребцов 
начинают образовываться смешанные, 
в первую очередь многосамцовые гаре-
мы. В ростовской популяции одичавших 
лошадей после перерыва в 5 лет много-
самцовые группы стали появляться, ког-
да соотношение жеребцов к кобылам (от 
2-х лет и старше) увеличилось с 0.7 до 

0.9 (Спасская и др., 2016). Предложенная 
ранее гипотеза внутрипопуляционных 
механизмов регуляции демографических 
процессов с помощью изменения соци-
альных формирований требует проверки 
в результате длительного исследования 
и при отсутствии внешнего управления 
популяцией (Спасская, Щербакова, 2009).

Остановимся на втором высказанном 
здесь положении о сходстве изменчивости 
социальных образований у разных видов 
семейства Equidae, которая размывает 
отличия двух типов организации, пред-
ложенных Г. Клингелем и основанных 
на территориальности. В. Линклэйтер 
(Linklater, 2000) усомнился в корректно-
сти использования термина «территори-
альность» применительно к зебре Грэви, 
ослам, куланам и киангам. По его мнению, 
поведение территориальных самцов и не-
территориальных холостых жеребцов у 
этих видов по многим показателям сход-
но, хотя у последних выделяют участок 
обитания. Размеры территорий сходны с 
размерами участков обитания у нетерри-
ториальных видов. Элементы террито-
риального поведения не связаны только 
с границами территории, кроме того, они 
есть у тех и других видов. А террито-
риальные виды защищают территорию 
только в присутствии там самок. Таким 
образом, нетерриториальность лежит в 
основе различий социальной организации 
Equidae. И в качестве альтернативного ва-
рианта В. Линклэйтер предлагает межви-
довые различия объяснять как вариации 
форм защиты самками полигении.

4. Заключение
Проведённый в представленной ра-

боте анализ с учётом видовых и популя-
ционных особенностей поведения пред-
ставителей семейства Equidae показал 
следующее. 
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Во-первых, выявлена существенная 
внутривидовая вариабельность социаль-
но-пространственной организации как 
на уровне подвидов, так и на уровне от-
дельных популяций. Наиболее ярко эта 
закономерность появляется у одичавших 
популяций одомашненных видов — ло-
шадей и ослов. С помощью человека они 
распространены практически всесветно, 
занимают разнообразные сообщества и 
климатические зоны и демонстрируют ве-
ликолепную поведенческую адаптивность.

Во-вторых, выявлена схожесть измен-
чивости социальных образований внутри 
семейства, которая размывает отличия 
двух ранее выделявшихся основных ти-
пов социально-пространственной орга-
низации. У видов, имеющих разный тип 
организации, в случае возникновения вто-
ричной симпатрии формируются отклоне-
ния от видового стандарта в направлении 
другого типа организации. 

Наш анализ подтвердил ранее полу-
ченный вывод, согласно которому устой-
чивые социальные связи формируются при 
обильных ресурсах и/или высоком уровне 
предсказуемости ресурсов во времени.

Представленные результаты показали, 
что для Лошадиных в целом характерен 
некоторый ограниченный набор стерео-
типов социально-территориального по-
ведения. Основные различия между ви-
дами затрагивают степень устойчивости 
сообществ животных — постоянства их 
состава и длительность существования. 
Соответственно, именно указанные ха-
рактеристики крайне важны при описании 
таких сообществ. В предложенной нами 
терминологии их основные варианты обо-
значены как «группа» и «группировка».

Можно предполагать, что набор со-
циально-территориальных стереотипов 
на комбинаторной основе формирует не-
кое «пространство логических возможно-
стей» (термин Заварзина, 1974). Посколь-
ку комбинация социальных связей имеет 
ограниченное количество вариантов, эво-
люция видового поведения происходит в 
рамках некоторого заданного канала. Со-
гласно этому их «канализованные» пре-
образования могут быть представлены 
как гомологические ряды изменчивости 
социальных стереотипов (форм соци-
альных связей). Выбор какой-то одной 
из возможных комбинаций в рамках та-
кого «пространства» в той или иной ме-
ре диктуется определённым сочетанием 
внутренних (популяционная структура) 
и внешних (условия обитания) факторов. 

Следует особо подчеркнуть, что ис-
следования социального и территориаль-
ного поведения Лошадиных несомненно 
требуют использования специфических 
методик, основанных на сочетании инди-
видуального опознавания и долгосрочных 
(по продолжительности сопоставимых с 
индивидуальной жизнью животных) на-
блюдениях в природных условиях при 
минимальном вмешательстве со стороны 
человека. Только в таком случае, а не при 
краткосрочных спорадичных наблюдени-
ях, мы можем рассчитывать на получение 
результатов, позволяющих делать доста-
точно надёжные экстраполяции.
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Предпринят общий обзор народного знания и изучающих его фолк-
наук — фолк-физики, фолк-психологии, фолк-биологии и т. п. Отмече-
на новая постановка проблемы универсалий: выясняется, что наши ког-
нитивные способности начинаются не с «чистого листа», а с системы 
некоторых предварительных предпочтений и универсалий, общих для 
всего вида людей. В этот комплекс универсалий разума входит умение 
классифицировать и строить категории для разделения объектов. Об-
щим свойством категоризации оказывается построение иерархической 
системы категорий. Большинство теорий в том или ином виде приходит 
к концепции прототипа, который подразумевает не жёсткое дедуктив-
ное деление согласно ясно определённым признакам, а мягкую группи-
ровку разнообразия в группы, состоящие из ядра и периферии. 

В работах по народной систематике в 1970-е гг. было установлено, 
что классификационными универсалиями служат не какие-то отдель-
ные, особенные таксоны, но лишь таксономические категории (ран-
ги). Знания о живых существах упорядочиваются в систему c пятью 
уровнями общности, которые находят взаимное соответствие в самых 
разных культурах. Этот результат контр-интуитивный и потому совер-
шенно удивительный и неожиданный. 

Критика этих взглядов указывает на методические недочёты и за-
висимость результатов от типа хозяйственной деятельности в дан-
ной культуре и её окружающей среды, от того, каким образом вво-
дится сравнение с современной научной системой. Видимо, можно 
выделить условия, в которых существует такая ранжированная си-
стема фолк-рангов. Фолк-ранги оказываются одним из видов прото-
типов, которые упорядочивают наше представление о наблюдаемом 
многообразии. Эти биологические универсалии позволяют подроб-
нее представить список человеческих универсалий, а значит, подойти 
к формулировке строения человеческого разума вне конкретных его 
детерминаций определённой культурной средой. 

Чрезвычайно важно, что народные классификации оказали боль-
шое воздействие на становление научных классификаций. Например, 
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классификация Аристотеля, с которой началось развитие зоологии, 
была выстроена на основе народной систематики. На источники на-
родной классификации опиралась традиция знаний о живых суще-
ствах, передаваемая в античном мире и в Средние века. 

В народной систематике нет разделения на таксоны, «собранные» 
из элементов-индивидов. Понятийная структура иная: имеет место 
не таксономия, а партономия, т. е. деление общего «тела» на «части». 
Выделяемые группы животных и растений — это партоны (части) 
природного тела, а не таксоны как аналитические индуктивные еди-
ницы. Кратко рассмотрены партономические теории Лесневского, 
Вуджера, Мейена, Брауна. Показано, что разные формы системы ска-
зываются на формах деления и объединения понятий. 

В связи с эти возникает вопрос: когда же система живых существ 
из партономической стала таксономической? Каким образом это про-
изошло, в какой мере это осознавалось? На эти вопросы должна от-
ветить история науки — а поставлены они развитием исследований о 
народной и научной систематике. 

FOLK TAXONOMY: 
HIERARCHY, FOLK-RANKS, TAXONOMY, AND PARTONOMY

G.Yu. Lyubarsky
Zoological Museum, Lomonosov Moscow State University; lgeorgy@rambler.ru

Undertaken is an overview of the indigenous knowledge and the folk 
sciences studying it, namely folk physics, folk psychology, folk biology, 
etc. A new formulation of the problem of universals is noted: it appears that 
our cognitive abilities do start not with a “pure sheet” but with some system 
of prior preferences and universals common to the entire human species. 
This complex of universals of mind includes an ability of classifying and 
building categories to discriminate between objects. A common feature 
of categorization appears to be the construction of a hierarchical system 
of categories. Most of the theories, in one form or another, comes to 
the concept of prototype, which implies not a rigid deductive division 
according to clearly defi ned characters, but a soft grouping of the diversity 
into groups consisting of the core and the periphery.

The studies on folk taxonomy in the 1970s have found that classifi catory 
universals are not separate particular taxa, but just the taxonomic categories 
(ranks). Knowledge of the living beings appeares to be organized in a 
system with fi ve levels of generality, for which mutual correspondens 
could be fi nd in a variety of cultures. This result is counter-intuitive and 
therefore quite surprising and unexpected. 

Criticisms of this concept point to certain methodological short co-
mings and dependence of the results on the type of economic activity in 
a given culture and its environment, as well as on how a comparison with 
the modern scientifi c system is made. It seems to be possible to identify 
conditions in which such a folk ranking system emerges. Folk ranks appear 
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to be one of the kinds of prototypes that organize our perception of the 
observed diversity. These biological universals allow to provide in more 
details a list of human universals, and therefore to come to formulation of 
the structure of the human mind free of its particular determinations by its 
specifi c cultural environment.

It is extremely important that the folk classifi cations had a great impact 
on the formation of the modern scientifi c classifi cations. For example, the 
classifi cation of Aristotle, with which the development of the zoology is 
usually thought to have begun, has been built upon the folk taxonomy. The 
latter served as a source for the tradition of knowledge of living beings 
passed through in the Ancient world and in the Middle Ages.

Folk taxonomy lacks of recognition of the taxa “collected” from some 
indi vidual elements. Its conceptual structure is different: it is based not on 
the taxonomy but on the partonomy, i. e. on the dividing a total “body” 
into its “parts”. The groups of animals and plants being recognized are the 
partons (parts) of the natural body, and not the taxa as analytical inductive 
units. Briefl y considered are partonomic theories of Lesniewski, Woodger, 
Meyen, Brown. Various forms of the system are shown to have an impact 
on the forms of division and integration of notions. 

In this connections, a question then emerges: when the partonomic sys-
tem of living beings turned out to be the taxonomic? How did it happen, 
and to what extent was it being awared of? The history of science should 
respond to these questions, as they have been put by the development of the 
studies upon both folk and scientifi c taxonomy.

1. Народные знания, 
теория человеческой природы 
и универсалии

Во второй половине ХХ в. началось 
углублённое изучение предмета, который 
ранее почти не привлекал внимания, — 
народного знания. Прежде этим предме-
том интересовались разве что антрополо-
ги для описания традиционных обществ. 
Но постепенно стало ясно, что история 
множества разных наук коренится в на-
родных знаниях по данному предмету. 
Появились науки, изучающие народные 
знания, их принято обозначать пристав-
кой «фолк-». 

Представление и обобщение знания 
о структуре разнообразия живых орга-
низмов принято обозначать как «фолк-
систематика». Однако этот термин имеет 
двоякий смысл. С одной стороны, так 
обозначается сам аспект культурной и по-

знавательной активности традиционных 
сообществ людей, порождающий фолк-
классификации. С другой стороны, име-
ется в виду дисциплина, изучающая этот 
аспект познавательной деятельности и 
являющаяся разделом этнобиологии с со-
ответственными подразделами. Чтобы их 
различать, было предложено первую обо-
значать как фолк(К)-систематику, вторую 
— как фолк(Д)-систематику (Павлинов, 
2013а). В данной статье, пользуясь воз-
можностями русского языка, мы использу-
ем прилагательное «народное», когда речь 
идёт о самом знании, сохраняющемся в 
группах людей, а приставку «фолк-» бу-
дем относить к современной науке, изу-
чающей это народное знание. 

Итак, появились фолк-биология (вклю-
чая фолк-систематику = фолк-таксоно-
мию), фолк-физика, фолк-психология и 
фолк-математика, изучающие народное 
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знание о разных аспектах окружающего 
мира. Несколько наук развивается из этно-
лингвистики — от лингвистческой этно-
графии до этнографической лингвистики, 
а также этнолингвистика фольклора, этно-
зоология, этноботаника (Толстой, 1995; 
Толстая, 2010). Все эти области знания ста-
новятся предметом специальных этно-ис-
следований в области биологии, физики, 
психологии. Несмотря на кажущуюся (с 
точки зрения современной науки) кате-
горическую разницу между ними, в них 
можно выделить общий знаменатель. Все 
они в определённой мере касаются вопро-
сов классификации: классифицируют объ-
екты, формы движения, типы систем — в 
общем, всё здесь связано с классификаци-
ей и иногда с номенклатурой.

Рассматривая, что получено при изу-
чении фолк-физики, мы можем подойти к 
иерархическому устройству аппарата вос-
приятия и представления и глубоко уко-
ренённому стремлению к иерархическому 
построению, понять, что это не «субъ-
ективная прибавка» к фактам природы, 
как часто думают об иерархии, а глубоко 
укоренённая ментальная деятельность. По 
фолк-физике написаны многочисленные 
работы (Pinker, 1994, 1997, 1999, 2003; 
Povinelli, Preuss, 1995; Povinelli, 2000; Po-
vinelli, Bering, 2002; Geary, 2005; Povinelli, 
Vonk, 2003; Elga, 2007), о фолк-биологии 
можно составить представления по рабо-
там Берлина и Этрена (Berlin, 1992; Atran, 
1998, 1999), о фолк-психологии — по ра-
ботам Хамфри, Барон-Коэна и их  сотруд-
ников (Humphrey, 1976, 1984; Brothers, 
1990; Brothers, Ring, 1992; Baron-Cohen et 
al., 1994; Baron-Cohen, 1995, 2000).

Например, главная идея работы Д. Ги-
ри (Geary, 2005) по фолк-физике состоит в 
том, что основной когнитивной функцией 
является разбиение на группы и что это 
важно для социальной организации лю-

дей и для действий с объектами. Объек-
ты классифицируют для предсказывания 
свойств: например, разделяют на съедоб-
ные и несъедобные. Из таких первых ка-
тегоризаций развилось представление о 
предмете физики. Народная физика с со-
временной точки зрения — это операции 
с движениями, а причины именно таких 
операций находятся в устройстве нашего 
оптического аппарата. При изучении зри-
тельного анализатора человека приходят 
к важнейшему узловому моменту — к ге-
нерации трёхмерной карты окружения 
(Gallistel, 1990), прослеживанию движе-
ний объекта в пространстве, построению 
воображаемых траекторий (Shepard, 1994) 
и влиянию гравитации на траекторию 
падения (McIntyre et al., 2001). Сюда же 
относятся работы по соотношению раз-
меров: представления об объёме, о том, 
какой объект может поместиться в дру-
гой, становление представления о размере 
(Povinelli, 2000; Kuhlmeier, Boysen, 2002), 
возникновение у людей ментальных мо-
делей разных ситуаций. 

Модели, обнаруженные в фолк-физике, 
фолк-биологии и фолк-психологии, объе-
диняются в общее исследование менталь-
ных карт, ментальных моделей окружаю-
щего пространства (Johnson-Laird, 1983; 
Spelke, 1990; Hirschfeld, Gelman, 1994). 
Эти, а также многие другие авторы при-
ходят к мысли, что ментальное модели-
рование — это классификация в широком 
смысле, между этими понятиями нет гра-
ницы. Так что ориентация в пространстве, 
которая производится с учётом менталь-
ной карты, и задачи классифицирования 
обращаются к одной и той же когнитив-
ной способности. 

Работы по фолк-физике тесно смыка-
ются с работами по фолк-психологии. В 
самом деле, фолк-физика — это изучение 
того, как людьми естественно восприни-
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мается и спонтанно понимается физи-
ческое устройство мира; эта область по 
классификации наук ранее относилась, 
видимо, к психологии восприятия. Сей-
час происходит быстрое развитие фолк-
физики, изучающей разницу и черты 
сходства в поведении людей и обезьян 
(Povinelli, 2000; Silva et al., 2005). 

Эти исследования очень важны и инте-
ресны, поскольку относятся к важнейшей 
области саморефлексии науки. Наука за-
являет о себе как о рациональном, реф-
лексирующем исследовании мира, про-
тивопоставляет себя некритичной вере. 
Однако развитие науки нечувствительно 
вытекает из биологических предпосылок 
сознания: мы думаем именно таким обра-
зом, мы расцениваем гипотезы как здра-
вые или безумные потому, что мы — при-
маты, млекопитающие, прямоходящие и 
т. п. С другой стороны, у мысли есть своя 
история, и мы без оговорок принимаем за 
здравый смысл то, что всего лишь харак-
терно для культуры определённого реги-
она. Так, для развития науки было важно 
то, что в её начале были иудеохристиан-
ские интуиции о базовом устройстве мира 
(Гайденко, 1997; Pinker, 2003).

Альтернативная концепция человече-
ской природы, очень влиятельная в на-
уке, — локковская: согласно этой теории 
человек — это «чистый лист», на котором 
записано лишь то, что явным образом выу-
чивается за время индивидуальной жизни. 
Эта концепция «чистого листа» оказыва-
ется ошибочной: у нас имеются биологи-
ческие предпосылки мышления. Скажем 
так: тот якобы «чистый лист», на котором 
предлагается писать нашему сознанию, 
уже каким-то образом разлинован.

Чтобы минимально зависеть от этих 
естественно допускаемых предпосылок 
мышления, мы должны знать, каковы они, 
что именно будет влиять на наши рассуж-

дения. И вот появляются эксперименталь-
ные исследования человеческой природы, 
которые призваны точно, ясно, количе-
ственно оценить, каковы наши неосозна-
ваемые предпосылки познания. Изучение 
народных знаний и познание человече-
ской природы (фолк-познание) — ни что 
иное как осуществление антилокковской 
программы изучения человека. Работы по 
изучению биологических оснований чело-
веческого познания мира создают новую 
область знания, родственную давно за-
бытым исследованиям натурфилософов: 
теорию человеческой природы (Doctrines 
of Human Nature). 

Концепт человеческой природы стро-
ится не дедуктивно, а на основании пред-
метных исследований в очень разных об-
ластях знания. В результате мы получаем 
структурированное знание о том, каков 
биологический фундамент человеческого 
знания, что лежит в подоснове наук, какие 
базовые интуиции о мире мы имеем про-
сто потому, что мы люди как биологиче-
ские существа. 

Пока мы в познавательном смысле 
вели себя так, словно наш разум — уни-
кальный объект, мы не могли ничего о 
нём сказать, разум был непознаваем. Но 
как только мы создали базу сравнения, по-
ставив наши когнитивные способности в 
ряд со способностями других животных, 
мы получили возможность достаточно 
широких обобщений — насколько нам 
позволяет база сравнения. Изменение по-
знавательной установки привело к эмпи-
рическому описанию когнитивных спо-
собностей разных животных — причём в 
экспериментах, заранее задуманных так, 
чтобы их можно было повторить и на жи-
вотных других видов. В таком случае мы 
получаем совершенно новую познаватель-
ную возможность, которая отображается 
в названиях современных монографий по 



598 Г.Ю. Любарский

когнитивистике: теперь уже не фантасты, 
а учёные говорят о понимании чужих ра-
зу мов (Baron-Cohen et al., 2000). 

Помимо сходств, изучают и различия в 
когнитивном устройстве животных и че-
ловека (Penn et al., 2008). Авторы только 
что указанной статьи пишут о том, что 
лишь у человека имеется способность 
оперировать высокоуровневыми класси-
фикационными отношениями и структу-
рами, а не непосредственно восприяти-
ями, учитывая рисунок иерархических 
и логических отношений. Здесь идея за-
ключается в том, что человек значитель-
но лучше, чем более низко организован-
ные животные, улавливает связи между 
перцептуально различными стимулами. 
Люди образуют обобщения и катего-
рии, иерархии или логические отноше-
ния — структурные, а не перцептивные. 
У животных давно найдена операция 
обобщения (классические работы Н.И. 
Ладыгиной-Котс, О. Кёлера, Л.А. Фир-
сова и др.), но это именно перцептивное 
обобщение, а у человека — логическое, 
иерархическое и т. п. Почти нет фактов, 
что животные способны к таким фор-
мам обобщения, чрезвычайно затруднён 
перенос обобщения на качественно иные 
стимулы (Wilson et al., 1985a,b; Зорина, 
Полетаева, 2002). 

Разработан более тонкий критерий: 
сама способность к обобщению в рамках 
данной сферы восприятия не является 
границей (Mackintosh et al., 1985; Mac-
kintosh, 1986), но перенос обобщения со 
зрительной составляющей на акустиче-
скую, например, или на ольфакторную 
намного легче происходит у человека. Че-
ловек может произвести такую иерархиза-
цию и логическое членение восприятий, 
чтобы понять, что некий звук относится 
к другим звукам так же, как ранее виден-
ный цвет к другим цветам. Здесь речь о 

таких интерпретациях классификаций, 
когда субъект заключает: данный элемент 
играет в этой классификационной систе-
ме ту же роль, занимает то же место, что 
другой элемент в другой классификации. 
Это считается особенным видом обобще-
ния (Ладыгина-Котс, 1923; Koehler, 1956). 
Выясняется, что перенос усвоенного раз-
личения происходит очень трудно или не 
происходит вовсе, например, при смене 
мотивации: то, что успешно категоризу-
ется при поиске корма, воспринимается 
как незнакомое при поиске входа в гнездо 
(Любарский и др., 1987). Животные про-
изводят обобщения в рамках некой зада-
чи, но на другую задачу уже «готовое» 
обобщение не переносят. Эти рассужде-
ния приводят к выводу, что различия в 
когнитивных способностях человека и 
животных состоят в некоторых особен-
ных видах обращения с абстрактными 
классификациями (Newell, 1980; Simon, 
1990; Go swami, 2001; Венер, Уэллс, 2011; 
Панов, 2012). Человек может, а животное 
не может оперировать с иерархически рас-
положенными абстрактными объектами, 
отвлечёнными от перцептивного содер-
жания, и сопоставлять удалённые участки 
таких классификаций. 

Удивительным образом оказывает-
ся, что когнитивные особенности чело-
ве ка связаны с классифицированием, 
иерархизацией, ранжированием. Мы 
люди, поскольку умеем обращаться с 
высоко ранговыми объектами: примерно 
так можно резюмировать догадки ис-
следователей в области фолк-физики и 
фолк-психологии. Впрочем, существуют 
и противоположные взгляды, когда ис-
следователи обращают внимание на всё 
новые «высшие» психические функции, 
которые обнаруживаются у животных, и 
не воспринимают ступеньку с «переносом 
обобщения» как нечто решающее (Бурлак, 
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2011), описывая ситуацию как заполнение 
пропасти умений между человеком и жи-
вотными.

С точки зрения психологии, в обла-
сти фолк-психологии идёт изучение че-
ловеческих универсалий (Brown, 1991; 
Norenzayan, Heine, 2005). Эта почти за-
бытая со времён схоластики манера вы-
ражаться теперь имеет под собой строго 
научное основание. Человеческие универ-
салии насчитываются сотнями, это общая 
черта в самых разных свойственных че-
ловеку социальных институтах — брака, 
ритуалов, языка и т. п. Вместе с продвину-
тыми институтами сюда же входят такие 
реакции-примитивы как страх перед зме-
ями или пауками. Некоторые универсалии 
уже имеют хорошее объяснение, другие 
пока не слишком понятны.

По сути, широкое распространение 
иерархических структур связано с фун-
даментальными ограничениями, нало-
женными на размер разных видов памяти, 
особенно на кратковременную память. 
Практически в любых задачах на воспри-
ятие и распознавание образов участвуют 
ограничения на объём того или иного вида 
памяти. Для уменьшения загрузки памяти 
используют вложенные структуры, что 
позволяет упаковать процессы восприя-
тия и когнитивные процессы в более ком-
пактные единицы. Почти любой процесс 
кодирования сигналов связан с иерархи-
ческим вложением единиц (хотя это не 
является формальным требованием, на-
лагаемым на любую мыслимую систему 
кодирования). Рассматривая нейрофи-
зиологические системы восприятия, мы 
каждый раз сталкиваемся с многоэтапным 
кодированием, свёрткой и иерархизацией 
информации предшествующих уровней. 
Понятно, что категории, организованные 
в иерархически расположенные уровни, 
предъявляют определённые требования к 

объёму памяти (Raven et al., 1971; Atran, 
1987). Иерархическая организация по-
является в связи с этими требованиями 
экономии: неорганизованные категории 
или комбинативную систему запоминать 
значительно тяжелее. 

Представления о ранге возникают в 
связи с особенным свойством иерархи-
ческих систем — с запретом на самовло-
женность (self-embedding). В некоторых 
системах такая самовложенность не за-
прещена — например, в синтаксисе: од-
на фраза может быть вложена в другую в 
качестве придаточного предложения. Но 
в очень многих системах самовложен-
ность запрещена: единицы некоторого 
уровня не могут входить в состав единиц 
этого же уровня; если говорить о речи, 
то одна фонема не может входить в со-
став другой фонемы. Когда мы пытаемся 
формализовать это правило про уровни, 
которые не вкладываются сами в себя, 
мы приходим к необходимости говорить 
о ранге. То есть именно свойство запрета 
самовложенности на самом общем уров-
не приводит к понятию ранга элементов 
в составе системы.

Итак, для экономии описания системы 
приобретают свойства иерархичности. А 
чем определяется (относительный) запрет 
на самовложенность? Видимо, другим 
свойством иерархических структур — их 
устойчивостью. При сравнении самых 
разных систем выясняется, что иерар-
хические системы в разных отношениях 
устойчивее прочих (Simon, 1962, 1972). 
Внутри иерархических систем сравнения 
на устойчивость самовложенных и не-
самовложенных систем не проводились, 
но можно ожидать, что несамовложенные 
устойчивее. 

Таким образом, запрет на самовложен-
ность иерархических систем определя-
ется требованиями устойчивости. Этот 
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очень общий результат может быть пока 
высказан лишь в качестве сугубо пред-
варительной гипотезы. Мы получаем 
несколько взаимозависимых глубинных 
свойств системы. Из ограничений на па-
мять вытекает свойство иерархичности, 
это проявляется как появление иерархи-
ческих структур при восприятии реально-
сти и хранении следов этих восприятий, 
а также при воспроизведении образов 
памяти. Из ограничений, налагаемых 
устойчивостью системы, вытекает запрет 
на самовложенность и отсюда возникает 
представление о ранге, т. е. появление не-
которых общих уровней в иерархиях клас-
сифицируемых многоообразий. 

Эти весьма общие соображения об 
устройстве познавательных систем про-
являются на самых разных уровнях ис-
следования очень различных объектов.

2. Цветовые и фолк-cистематические 
универсалии 

В поисках универсалий довольно 
часто исследуется восприятие цветов 
(Berlin, Kay, 1969; Фрумкина, 1984; 
Shepard, 1992; Kay, Maffi , 1999; Davidoff 
et al., 1999; Roberson et al., 2004; Loreto et 
al., 2012), пространственных отношений 
(Levinson, 1996), зрительные иллюзии 
(Segall et al., 1963). На этом фоне рассма-
тривается категоризация естественных 
многообразий, из этих областей проис-
ходит большинство проработанных при-
меров кросс-культурных исследований, 
человеческих универсалий и базовых ка-
тегоризаций. 

В когнитивных исследования цвето-
восприятия была установлена организа-
ция названий цветов в категории, найден 
базовый уровень цветовых терминов 
(Berlin, Kay, 1969). Главная идея в том, 
что можно установить закономерности 
цветообозначения: если в языке два цве-

тообозначения, это будут белый и чёрный, 
если три — белый, чёрный и красный, и 
т. д. (Фрумкина, 1984). Были установлены 
такие интересные соответствия как по-
ложительная корреляция между числом 
базовых терминов, обозначающих цвета 
в данном языке, и сложностью социума. 
С другой стороны, социальная сложность 
положительно коррелировала и с числом 
ботанических жизненных форм, выделя-
емых в фолк-классификации, а также с 
числом выделяемых видов растений. 

В своё время работы по цветовым уни-
версалиям (Berlin, Kay, 1969) вызвали рез-
кую критику, поскольку стройная картина, 
неожиданно открытая исследователями, 
казалась слишком новой и слишком яркой. 
Утверждалось (Shweder, Bourne, 1984), 
что «цветовые универсалии» получены 
лишь потому, что ограничен исходный 
материал: например, исключались из рас-
смотрения все цветовые категории, не со-
подчинённые формально вышестоящему 
термину и не монолексичные. С тех пор 
во многих работах по цветовым универ-
салиям с разными методиками результаты 
Берлина и Кея были повторены, так что в 
целом, учитывая некоторые поправки, их 
выводы выстояли. 

Большой популярностью среди пси-
хологов и антропологов-когнитивистов 
пользуются работы Элеанор Рош (Rosch, 
1973, 1978; Rosch et al., 1976) о строении 
понятийного аппарата и познавательных 
процессов. Она изучала категоризацию, 
применяемую в народных классификаци-
ях. В 1970-е гг. считалось, что при обоб-
щении множество равноправных объек тов 
обозначается общим именем. Рош пред-
ложила отказаться от этой парадигмы как 
не соответствующей когнитивной и пси-
хической реальности (Фрумкина, 2001). 
Вместо этого использовалось понятие 
прототипа, который обеспечивает отне-
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сение разных объектов к одной категории. 
У естественных категорий, по Э. Рош, 
есть прототипы, в отличие от искусствен-
но придуманных категоризаций, которые 
«работают» без прототипов. 

Вслед за работами Э. Рош прототипы и 
категории, вложенные друг в друга клас-
сы (иерархии) стали находить в самых 
разных классификациях естественных 
объектов (Lakoff, 1973). Возникла ожив-
лённая дискуссия о «неаристотелевском 
обобщении»: вместо дедуктивного раз-
деления общего по признакам речь идёт о 
выделении ядра и присоединение к нему 
рыхлой периферии из похожих в разном 
отношении объектов. При этом опреде-
ления и дифференциальные признаки в 
разной степени относятся к разным чле-
нам одной и той же категории (Вежбиц-
кая, 1996). Для описания того же самого 
явления, которое называется ядром или 
периферией — или «центральными чле-
нами» категории и пограничными, ис-
пользуется введённое Л. Витгенштейном 
понятие «семейного сходства» и развива-
ющая его идеи «семантика прототипов» 
(Jackendoff, 1983, 1985, 1990). В систе-
матике с XVIII–XIX вв. предлагались 
системы, в которых выделялись ядерные 
группы, хорошо характеризующие таксон, 
и периферические, в той или иной мере 
переходные; хороший пример такой си-
стемы можно найти у К. Бэра (1959). Все 
эти разные концепции указывают на одно 
и то же свойство естественных разнообра-
зий и способов их обозначения языком 
(Wierzbicka, 1996). Структура категорий, 
обеспечивающих восприятие и понима-
ние, — карта прототипов — стремится как 
можно точнее соответствовать карте мира.

Рош выдвинула гипотезу о том, почему 
мы представляем мир структурирован-
ным, почему для нас вещи воспринима-
ются разделёнными на категории (Rosch 

et al., 1976; Rosch, 1978). Это делает мир 
не случайным, а в значительной степени 
постоянным. То есть причина повторяе-
мости, упорядоченности объектов мира 
отчасти состоит в том, что мы сами её 
создаём, используя категоризацию вос-
приятия. Ранги категорий в естественной 
классификации находят соответствия в 
«степени прототипичности». 

Помимо этого, согласно гипотезе Рош, 
каждая категория полностью и целиком 
включается в одну более общую катего-
рию: это означает, что нет пересекаемости 
категорий, иерархия их строгая и упорядо-
ченная (Rosch, 1978). В качестве примера 
Рош ссылается на систему живых существ 
Линнея. Все эти аспекты строения кате-
горий были исследованы эксперименталь-
но, изучались самые разные классифи-
кации — деревьев, рыб, птиц, фруктов, 
музыкальных инструментов, одежды и 
пр. В экспериментах выяснилось, что 
действительно выделяется базовый уро-
вень классификации, но получающиеся 
категории не имеют чётко выраженных 
границ. Чёткая разделённость категорий 
исходит из принципа когнитивной эконо-
мии и возникает при переклассификации 
предложенных множеств, а не в процессе 
первичной категоризации. Точно так же 
прототипы оказываются конструктивны-
ми элементами, которые возникают при 
попытке понять процедуру категориза-
ции (Verschueren, Bertucelli-Papi, 1987). 
Прототип — это инструмент, с помощью 
которого человек справляется с беско-
нечным числом разнообразных стимулов 
действительности.

В основе теории прототипов объ-
единяющая все её варианты (семантика 
прототипов Рош; семантика стереотипов 
Патнэма; теория семейного сходства Вит-
генштейна и др.) лежит глубокая идея: 
концептуальные структуры происходят из 
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нашего опыта и обладают смыслом. Сам 
опыт как деятельность ведёт себя таким 
образом, что организуются некоторые 
прототипические, категориальные струк-
туры. Это теория очень высокого уровня, 
имеющая развёртку в соответствующей 
философии (феноменология Гуссерля, 
Мерло-Понти). Считается, что эти про-
тотипы даны человеческой мысли от 
рождения, они актуализируются опытом 
(Fillmore, 1975, 1985, 1994). Тем более ин-
тересно проверять отдельные положения 
этой теории на эмпирическом материале 
народных систематик.

Были попытки сравнить изученные 
народные систематики и предсказания 
разных теорий о прототипе (Givón, 1984). 
Витгенштейновские семейные сходства 
предполагают равномерный разброс эле-
ментов категории (все сходны со всеми); 
платоновский подход связал бы все эле-
менты с центральной точкой; в принятой 
теории прототипов картина выглядит 
«правдоподобнее»: имеют место сгуще-
ния элементов вокруг нескольких раз-
ных прототипов. В той или иной степени 
все теории из группы теорий прототипов 
обладают двумя важными свойствами 
(Кубрякова, 1995): все признаки-свой-
ства имеют вес (значимость); все члены 
категории относятся к определённому 
рангу, отвечающему числу свойств дан-
ного прототипа в данной (под)категории 
(Wittgenstein, 1969). 

Интересно, что народные классифи-
кации изменяются примерно так же, как 
и научные, — включают новых членов, 
меняют диагнозы и т. п. (Givón, 1984). 
При появлении нового члена таксона 
сначала некое название употребляется 
метафорически: метафора своим устрой-
ством сравнивает и указывает на нечто 
похожее. Потом метафорический оттенок 
словоупотребления уходит, или иногда 

даётся новое имя. При этом происходит 
переопределение набора характерных 
свойств прототипа, а иногда меняется его 
ранг. Таковы общие правила изменения 
лексики, они относятся не только к на-
родной таксономии биоразнообразия. При 
этом важно, что разные носители языка 
по-разному понимают объём категорий, 
устройство прототипа и его признаки (Де-
мьянков, 1994), так что разные эксперты 
могут давать противоречащие друг другу 
сообщения об устройстве языка и пред-
метной области. 

Рош придерживается познавательной 
позиции конструкционизма: она не стано-
вится на ту точку зрения, согласно которой 
все возникающие в анализе понятия отно-
сятся к внешнему миру, ей ближе позиция, 
что сам процесс понимания категориза-
ции образует некую структуру, которую 
мы должны считать постоянно присущей 
процессу категоризации. Точка зрения 
Рош легла в основу целого философского 
направления — критического конструкти-
визма, который весьма моден и многими 
философами рассматривается как истин-
но-научный взгляд на мир. Ф. Варела вме-
сте с Э. Рош написали работу, в которой 
рассмотрены проблемы наблюдателя, са-
моорганизации, возникновения феномена 
жизни (Varela et al., 1991). В связи с нашей 
темой важно заметить, что широкое дви-
жение по изучению естественных клас-
сификаций, которое было стимулировано 
работами Рош, обнаружило, что практи-
чески все народные таксономии образуют 
категории, эти категории вложены друг в 
друга и образуют такие иерархии, в кото-
рых существуют определённые уровни 
общности — ранги, на которые разделяют-
ся эти категории. В этом смысле иногда го-
ворят, что появление научной таксономии 
в XVIII в. было «второй» таксономией — 
после первой, эпохи народной таксономии 
(Sanga, Ortalli, 2003). 
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Можно спорить о том, следует ли от-
делять влияние языка от других факторов 
при построении картины мира, существу-
ют ли они вместе или раздельно. Но по 
крайне мере ясно то, что первичная кате-
горизация мира предопределена языком. 
Причём не определённым языком, а язы-
ком «вообще», который в качестве набора 
потенций имеет некие встроенные пред-
почтения. Народная систематика (некая 
потенция классификации объектов) опре-
деляется уже тем фактом, что её строитель 
имеет язык. В языке присутствует кате-
гориальное деление, которое фиксирует 
воспринимаемую сегментированность 
мира. В системе понятий Ю.Д. Апресяна 
это называется «наивной картиной мира» 
(Апресян, 1974), в которой имеется некое 
множество общепонимаемых и общеопи-
сываемых фактов.

3. Универсальные ранги 
в фолк-систематике

Изучая то, каким образом в сознании 
людей представлены сведения об окружа-
ющем их мире, специалисты — психологи 
и антропологи — начали изучать в том 
числе т. н. примитивные «теории биоло-
гии», т. е. представления об устройстве 
биоразнообразия, имеющиеся в разных 
культурах. Это помогает понять, каким 
люди видят мир. Изучаются и мифологи-
ческие представления о творении живых 
существ, отношениях между ними, и во-
просы «культурной селекции», отбора из 
всех возможных высказываний наиболее 
согласующихся с картиной мира у людей 
данной культуры (Norenzayan et al., 2006). 
Сближая те или иные виды, называя их 
относящимися к какой-то одной группе, 
обозначая их одним словом, носители 
данной культуры свидетельствуют о на-
личии определённых группировок живых 
существ в их сознании — и эти народные 

классификации можно выявить, подтвер-
дить опросом многих информантов и со-
поставить между собой и с научной клас-
сификацией живых существ (Berlin et al., 
1973; Waxman, 1990; Berlin, 1992; Atran, 
1998; Atran et al., 2004).

Изучая универсалии восприятия и 
мышления, в т. ч. «частные универсалии» 
данной предметной области (Tyler, 1969; 
Casson, 1983), исследователи приходят 
к концепции трёхуровневого строения 
«мира универсалий» (Norenzayan, Heine, 
2005). То есть сами универсалии обра-
зуют некую иерархическую систему, в 
которой каждая универсалия относится 
к определённому иерархическому уров-
ню. Универсалии в таких исследованиях 
понимаются как рабочие инструменты 
сознания (Piaget, 1952; Выготский, 1960; 
Stich, 1990; Resnick, 1994; Cole, 1996) — 
как те организующие принципы, с помо-
щью которых сознание справляется с нео-
формленным разнообразием восприятий. 

Когнитивисты пока не договорились о 
том, как мыслить систему языка и мыш-
ления в целом. Предложено несколько 
вариантов теорий. Самые популярные 
системы — язык семантических дере-
вьев или смысловых сетей (как в модели 
«Смысл-текст», см.: Мельчук, 1995, 1999; 
Mel’čuk, 1997); язык признаков (Katz, 
Fodor, 1964); интенсиональная логика 
(Maingueneau, 1987; Stegmüller, 1987; 
Chambreuil, Pariente, 1990) и другие (Де-
мьянков, 1995). С другой стороны, ряд 
исследователей считает, что в качестве 
метаязыка должен служить естественный 
язык (Вежбицкая, 1996; Падучева, 2004, 
2010): в этом случае в качестве привиле-
гированного выступает сконструирован-
ный язык примитивов как некий мини-
мальный язык.

Среди множества когнитивных иерар-
хий внимание исследователей привлекли 
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«естественные систематики» — группи-
ровки живых организмах, фигурирующие 
в народном знании. Фолк-систематика в 
последние десятилетия бурно развива-
ется, однако на русском языке пока мало 
обзоров этой новой дисциплины (Купри-
янов, 2005; Павлинов, Любарский, 2011; 
Павлинов, 2013а). Изучением народного 
знания о названиях растений и животных 
занимались многие специалисты, очень 
известными стали работы Берлина и Бра-
уна (Berlin, 1973, 1992; Berlin et al., 1973; 
Brown, 1974, 1979, 1984, 1986, 1987). Бла-
годаря их исследованиям очень многое 
стало понятным относительно структуры 
народных классификаций, закономерно-
стей их организации и изменений. Самым 
известным открытием стало введённое 
Берлином (Berlin et al., 1973; Berlin, 1992) 
понятие этнобиологического ранга.

Работа этнобиологов состояла в опи-
сании названий, которыми пользовались 
люди разных культур и языков для обозна-
чения животных и растений. Для каждого 
языка приходилось строить сводную эт-
нобиологическую классификацию (Brown 
et al., 1986). Были трудности и кросс-
культурного соотнесения названий тех 
существ, к которым они относятся: ведь 
некоторые общие названия нельзя было 
определить остенсивно. Невозможность 
остенсивных определений в общем случае 
— предмет давнего и громоздкого спора 
(Вежбицкая, 1996). Кратко говоря, остен-
сивно можно указать на ядро (центр) зна-
чений, но не на периферию и границы, так 
что очень многие расхождения значений 
ускользают от остенсивных определений. 

Понятно, что проблема научной клас-
сификации — это в том числе проблема 
перевода с языка на язык. С точки зрения 
европейского «наукоцентризма», научная 
классификация служит универсальным 
языком, привилегированным по отноше-

нию ко всем частным языкам и индиви-
дуальным языкам восприятий, именно 
на этот язык следует переводить с других 
языков для достижения точности. Если 
всерьёз воспринять, что «простые и оче-
видные» единицы значения не равны друг 
другу и всякое их сближение связано с 
нетривиальной операцией сравнения и 
сопоставления, то ясно, что категориза-
ция пронизывает всё языковое мышле-
ние — ведь общение с другим человеком 
(другим идиолектом) это тоже ситуация 
«перевода». Любое общение выводит на 
операцию категоризации со свойствен-
ными ей проблемами — поиском уровней 
(рангов), семантических сетей, решение 
проблем несходства сходного, выделени-
ем частично неработающих признаков, 
попытками найти привилегированный 
ранг, уровень, на котором в данном слу-
чае удобнее всего остановиться в поисках 
«точности общения».

Все эти проблемы возникают, конечно, 
и в попытках понять системы названий 
животных и растений, существующих в 
местных языках. С этим связана обшир-
ная критика исходных работ Берлина. 
Например, не всегда удавалось назвать 
выделяемую экспертами группировку 
каким-то названием, имеющим смысл с 
точки зрения современной научной клас-
сификации. Другая сложность состояла 
в оценке «правильности» имеющейся 
классификации. Последующая критика 
выявила, что в некоторых этнобиоло-
гических работах современная научная 
классификация попросту признавалась 
объективно-истинной (отражающей то, 
что есть «на самом деле»), хотя это по-
ложение имеет оговорки и в некоторых 
случаях может приводить к ошибочным 
суждениям. Например, народная систе-
матика не различает виды-двойники, ко-
торые, допустим, различаются при ана-
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лизе ДНК. Как в таком случае относится 
к суждению, что народная систематика 
различает меньше видов, чем научная? Не 
следует ли считать, что это неразличение 
— «правильное» с точки зрения творца 
народной систематики? В других случаях 
народная систематика различает разные 
жизненные стадии как разные виды — и 
тогда в ней насчитывается больше видов, 
чем в научной. В общем, прямое соот-
несение с научной классификацией по 
числу видов может давать самые разные 
результаты и, главное, не очень ясно, как 
их оценивать — видимо, надо вниматель-
но смотреть, в чём причина расхождений 
(Павлинов, 2013а).

Основным результатом ранних ис-
следований фолк-систематики стало по-
нимание того, что во всех языках живые 
организмы группируются в иерархи-
чески вложенные непересекающиеся 
классы. Несколько неожиданным был 
вывод о детальности некоторых фолк-
классификаций. Конечно, разные фолк-
системы совсем не полностью соот-
ветствовали научной классификации и 
отличались друг от друга. При этом зна-
чительный резонанс вызвал тот факт, что 
в некоторых народных классификациях 
какие-то части живого разнообразия бы-
ли названы вполне верно. Например, когда 
туземцы различали те же виды птиц, что 
и орнитологи-систематики (Mayr, 1988).

Помимо этих частных и до некоторой 
степени ожидаемых результатов, были 
получены и неожиданные. Большинство 
этнобиологических классификаций оказа-
лись иерархическими. Помимо этого, они 
членились на уровни, причём самым уди-
вительным оказалось то, что между раз-
ными системами оказалось возможным 
установить соответствие уровней. Тогда 
возникло представление, что системы жи-
вых существ в разных культурах разные, 

но вот уровни, на которые разбивается 
иерархия названий, действительно пред-
ставляют собой универсалии. 

Эти уровни в этнобиологической клас-
сификации были названы рангами (Berlin, 
1973, 1992). Берлин, который первым вы-
двинул эту гипотезу развёрнуто и с боль-
шим количеством обоснований, выделил 
в фолк-таксономических классификаци-
ях пять рангов. Это ранги начал (unique 
beginner), жизненных форм (life form), 
родовидов (generic species), фолк-видов 
(folk-species), вариететов (folk-varietal). 
Берлин показал, что фолк-родовой ранг 
(т. е. родовиды) составляет ядро этно-
биологических классификаций, это под-
тверждается также другими авторами 
(Coley et al., 1997; Medin et al., 1997). Глу-
бина иерархии, используемой в народных 
таксономиях, сильно ограничена и редко 
достигает 6 уровней. 

Природа выделяемых рангов представ-
ляет собой отдельную проблему. В каче-
стве начал повсюду выделяют растения 
и животных, но не «живое», это понятие 
появляется только в научных исследова-
ниях XIX в. Точно так же выделяют «жиз-
ненные формы» физических субстанций: 
в большинстве языков выделяются агре-
гатные состояния, но не вещества: нет 
слова для оксида водорода, есть только 
«лёд», «вода», «пар». Эта проблема со-
относится с тем, как выделяются перво-
элементы у Аристотеля (сухое, влажное, 
тёплое, холодное). Видимо, народная (ин-
туитивно-понятная) система обобщений 
выстроена совсем не так, как получается 
в результате абстрагирования научных 
понятий. Высокие ступени обобщения в 
народных системах многообразия исходят 
из человеческих чувств, а не выстроены 
как научные понятия. Живое не ощущает-
ся — и потому такого начала нет.
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Выбираемый основным ранг опреде-
ляет метаязык описания. Например, ис-
следователи фолк-биологических клас-
сификаций отмечают привилегированный 
уровень рода (родовида) среди прочих 
универсалий (Medin et al., 1996, 1997; 
Atran et al., 1997; Coley et al., 1997). В 
современной систематике привилегиро-
ванной категорией является вид. История 
систематики может быть представлена как 
«концептуальные качели» — борьба меж-
ду номиналистами и реалистами. Сейчас 
ситуация смещена в сторону номинализма 
(по сравнению с народным знанием), хотя 
имеется большое разнообразие точек зре-
ния: одним исследователям и вид кажется 
«не настоящей» единицей природы, они 
выделяют более мелкие единицы (лини, 
популяции и т. п.); другие отстаивают 
реальность высших таксонов (Павлинов, 
Любарский, 2011).

То, что в народной систематике род 
представляет собой привилегированную 
категорию, хорошо согласуется с резуль-
татами Грина и Бартлетта, которые изу-
чали историю становления разных ран-
гов в научной ботанической систематике 
(Bartlett, 1940; Greene, 1983). Род в исто-
рии ботаники — наиболее часто исполь-
зуемая категория, во многих случаях это 
та низшая группа, которая обозначается 
отдельным однословным именем (Пав-
линов, 2014). Такое понимание хорошо 
согласуется с лингвистическими меха-
низмами именования разных объектов 
(Diesendruck, 2003; Trumper, 2003) и с 
научной категорией рода, т. е. народные 
классификации в наибольшей степени со-
впадают с научными по категориям родо-
вого ранга (Berlin, 1992; Malt, 1995; Malt 
et al., 1999). 

Надо признать, что наряду с множе-
ством исследований, которые легко на-
ходят ранжированные категории в на-

родных классификациях, есть и те, что 
таких рангов не нашли (Boster, Johnson, 
1989). Бостер и Джонсон изучали оцен-
ки рыболовов относительно разных рыб. 
Рыболовы опирались и на морфологиче-
ские, и на функциональные критерии, но 
иерархически соподчинённых уровней 
авторы исследования у них не увидели.

На основании этого и других исследо-
ваний Бостер пришёл к выводу, что кате-
гории в самом деле можно отыскать, но 
они в большей степени зависят от струк-
турированности восприятия, чем от куль-
турно-обусловленной организации знаний 
о мире, т. е. универсальные ранги — ско-
рее психологический феномен, чем клас-
сификация (Boster, d’Andrade, 1989). Эта 
точка зрения развёрнута в обобщающей 
работе, рассматривающей категоризацию 
со всех сторон — от эмоций и биохимиче-
ского обеспечения до психологических и 
культурных типов категоризации, вопро-
сов машинного обучения и пр. (Cohen, 
Lefebvre, 2005).

Критика концепции фолк-биоло гичес-
ких рангов идёт с разных сторон, одной 
из самых серьёзных является точка зре-
ния Сесила Брауна. Этот исследователь и 
его сторонники развивали иную концеп-
цию фолк-биологических форм (Brown, 
1974, 1977, 1979, 1984, 1986, 1987; Brown, 
Witkowski, 1982; Dwyer, 2005). Как уже 
упоминалось выше, фундаментальные 
универсалии применимы также и к арте-
фактам — к мебели, инструментам и пр. 
(Brown et al., 1976). В работах антропо-
логов показано, что самые разные вещи 
классифицируются в иерархические клас-
сификации из 3–5 уровней. Классифика-
ции болезней и духов, ведьм и колдунов 
(гремлинов) в некоторых культурах по-
хожи на используемые горожанами клас-
сификации искусственных объектов — 
автомобилей, спортивного снаряжения и 
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т. п. Кроме того, Браун заметил, что эти 
классификации обычно построены как 
партономии, т. е. это не организация не-
зависимых элементов в классы, а расчле-
нение единого тела на части. 

Балмер (Bulmer, 1974) также выдвинул 
альтернативную идею по отношению к 
интеллектуалистской, универсалистской 
позиции Берлина. Балмер считает, что 
фолк-биологическая классификация опре-
деляется спецификой окружающей среды 
и хозяйства, используемого в данной куль-
туре. Проще говоря, горожане, охотники и 
земледельцы расчленяют живое окруже-
ние совершенно различно, в соответствии 
со своими целями. Высшие категории 
фолк-систематики — не универсалии, а 
результат приспособления к конкретной 
хозяйственной ситуации. Наиболее есте-
ственными Балмер считает самые мелкие 
единицы (specieme), обозначающие, по 
Балмеру, конкретные виды, а всё прочее 
— культурные надстройки, определяемые 
ситуацией. 

Эта позиция поддержана и развита 
Брауном (Brown, 1984, 1986), который 
увязывал фолк-таксономическую класси-
фикацию не только с типом хозяйства, но 
и со сложностью социальной структуры. 
Он утверждал, что люди в социально-
сложных городских сообществах выде-
ляют больше жизненных форм, чем в со-
циально-простых сельских сообществах 
(Medin, Atran, 2004). Результаты Брауна 
критиковались (Randall, Hunn, 1984) за 
методические нарушения, он весьма рас-
ширил состав таксонов, которых относи-
ли к фолк-таксономическим жизненным 
формам, в его данных нашли зависимость 
от того, были ли информанты знакомы с 
английским языком; видимо, язык подска-
зывает говорящим, какого обобщения от 
них хочет англо-говорящий интервьюер 
(Rozin, 2001).

Критика концепции Берлина заключа-
лась и в том, что во многих случаях как 
раз фолк-роды используются редко. По-
явилась теория, что фолк-роды становят-
ся заметным компонентом лексики в тех 
культурах, которые сильно взаимодей-
ствуют с природным окружением — на-
пример, в лесных охотничьих культурах. 
А в городских культурах чаще использу-
ют либо названия фолк-видов, либо — 
ещё чаще — жизненных форм: говорят 
о «голубях» и «кустах», «собаках» и «де-
ревьях» (Medin et al., 1996). Тем самым 
способ социальной жизни, особенности 
экономики сильно влияют на использо-
вание рангов этнобиологической клас-
сификации. Живущие обработкой земли 
склонны к «биномиализации» своей фолк-
таксономической системы, у них много 
названий состоят из двух слов: названия 
родовида и фолк-вида. А у охотничьих 
племен, перемещающихся по лесу в поис-
ках добычи, названия преимущественно 
однословны, указывают на родовиды, ко-
торые являются терминальными классами 
системы, ниже их категорий нет (Brown 
et al., 1986). Цели классифицирования, 
видимо, влияют на вид классификации, 
поэтому не во всех условиях родовой ранг 
оказывается привилегированным. 

В множестве других работ обращают 
внимание на нечёткость выявленных за-
кономерностей. Фолк-таксоны могут ино-
гда пересекаться, так что получаются не в 
точности иерархические классификации 
(ядро и периферия), группы могут быть 
выстроены не как дедуктивно определя-
емые классы, а как нечёткие множества, 
иногда высшие уровни классификации 
практически отсутствуют и тогда вся си-
стема оказывается «плоской», в виде це-
пей в той или иной мере сходных форм 
(Павлинов, 2013а), как-то соединённых 
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блоков, и в таких системах нет возмож-
ности говорить о рангах. 

Однако вряд ли можно сказать, что эти 
поправки разрушили саму концепцию эт-
нобиологических рангов. Возникла кон-
струкция, которая предполагает, что при 
наличии целей в обществе людей возника-
ют представления о полезных функциях, и 
наличное многообразие классифицирует-
ся по этим функциям, так что образуется 
неглубокая иерархическая классифика-
ция. Эту позицию можно назвать утилита-
ристской — целевое использование пред-
ставлений о разнообразии живых существ 
влияет на то, каким образом происходит 
категоризация и какие объекты во внеш-
нем мире выделяются. 

Позиция Брауна, в свою очередь, кри-
тикуется с помощью указаний на неуни-
версальность универсалий (Randall, Hunn, 
1984). Рэндолл и Ханн полагают, что яко-
бы универсальные категории встречаются 
лишь локально, в некоторых культурах, и 
гораздо важнее утилитарная цель класси-
фикаций. В зависимости от конкретной 
цели и способов использования классифи-
кация изобретается ad hoc. Можно груп-
пировать живых существ по функции, 
местообитанию, морфологии или другим 
свойствам — и получать самые разные 
классификации. Рэндолл и Ханн развора-
чивают те определения жизненных форм, 
которые смог вывести из высказываний 
респондентов Браун, и показывают, что 
эти определения не точны: «птицы» не 
включают летучих мышей, хотя это то-
же «сравнительно крупные животные с 
крыльями», в другом месте говорится о 
соотношении рыб и китов. Короче, про-
исходит разбор многочисленных случаев 
несовпадения таксона и биоморфы, при 
этом авторы обращают расхождения про-
тив концепции Брауна. Народные опреде-
ления жизненных форм не детальны и до-

вольно расплывчаты, и если их понимать 
как логические определения, то окажется, 
что они во многих случаях ошибочны. Не-
кие животные подходят под определение 
жизненной формы, а называются иначе, 
и осознаётся их отличие; змееобразное 
тело — не только у змей, но и у червей, 
ящериц и т. п., их различают, не смеши-
вают, называют разными именами, хотя 
есть жизненная форма «змеи», которую 
характеризуют как «с длинным извиваю-
щимся телом».

Этрен с соавторами в многочислен-
ных публикациях проверял идею фолк-
таксономического ранга (Atran et al., 2002, 
2004). Они исследовали как американские 
народности, ведущие примитивное хозяй-
ство, так и горожан, студентов и учёных. 
Оказалось, что родовидовой уровень ие-
рархии спонтанно выделяют в природе 
самые разные эксперты — в том числе 
бёдвочеры, рабочие парков, студенты, 
профессиональные таксономисты и пр. 

В результате сравнения многих групп 
экспертов разных народов и культур на-
званные авторы пришли к выводу о нали-
чии инвариантов в фолк-таксономических 
описаниях. Инварианты следующие: 1. 
Растения и животные классифицируются 
в видоподобные группы. Этнобиологи на-
зывают эти группы «родовидами». Живые 
существа, относящиеся к этим категори-
ям, обычно наиболее легко распознаются, 
легко выучиваются детьми. 2. Каждый ро-
довид имеет собственную сущность, соб-
ственную природу, чему отвечает особен-
ное поведение и особенное место в мире. 
3. Во всех обществах фолк-биологические 
группировки организованы иерархически, 
образуют систему рангов. В большинстве 
фолк-таксономических систем от 3 до 6 
рангов. Группы не пересекаются, близ-
кие в этнобиологической классификации 
группы часто близки также по лингвисти-
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ческим, биологическим и психологиче-
ским характеристикам. Ранги отражают 
фундаментальные различия в уровне ре-
альности, обычно не имеют отношения 
к соображениям удобства и полезности. 
4. Как и научные классификации, фолк-
таксономические классификации служат 
пользователям для таксономических экс-
траполяций — то есть сведения о способе 
питания или болезнях одних животных 
легко переносятся на тех, которые близко 
расположены в классификации.

Ещё одна сторона фолк-рангов — на-
личие внутри одного ранга скрытых раз-
личных концептуальных процессов, и 
тем самым в пределе и разных категорий. 
Берлин в своих исследованиях обнару-
жил ранг, названный им промежуточным, 
он располагался между фолк-родами и 
жизненными формами. При детальном 
разборе (Atran, 1983) оказалось, что этот 
промежуточный ранг покрывает концеп-
туальные процессы разного характера: 
1) внедрение ранее неизвестных групп в 
данную таксономическую систему; 2) воз-
никновение новых жизненных форм; 
3) формирование скрытых фрагментов 
ранга, который мы называем семейства-
ми. При этом ранг семейства на фоне 
других уровней намечен, можно сказать, 
пунктиром. Не все фолк-роды относятся 
к какому-то фолк-семейству; некоторые 
фолк-роды мыслятся относящимися то к 
одному фолк-семейству, то к другому. То 
есть фолк-семейства представляют собой 
нечёткие цепочки, которые не целиком 
покрывают локальную фауну или флору, 
и тем не менее в некоторых ситуациях 
отчётливо прослеживаются. Тем самым 
разные категории фолк-рангов облада-
ют разной чёткостью и полнотой, одни 
могут быть приписаны любому элемен-
ту фауны и флоры, обладают свойством 
исключительности, а другие покрывают 

многообразие лишь частично и частично 
пересекаются (Павлинов, 2013а).

Отдельная сторона критики и уточ-
нения теории фолк-таксономических 
уни версалий — обсуждение того, с чем 
следует сопоставлять классификацию, 
полученную от экспертов. Хотелось бы 
разные классификации разных культур 
сопоставлять с тем, что «на самом деле» 
существует. Для этой цели исследователи 
обычно выбирают современные научные 
классификации (López et al., 1997; Medin 
et al., 1997). Чаще всего такое решение 
принимают те, кто сравнивает уровень 
видов. Однако с таким решением связано 
множество проблем. Научная классифи-
кация обычно практически несопоста-
вима по принципам устройства с фолк-
таксономиями, которые совершенно не 
озабочены проблемами избегания пара-
филии, составления эволюционно-осмыс-
ленного древа, методами его получения 
и проч. В высших таксонах расхождения 
могут быть очень велики, но и на уровне 
видов не всё гладко. Можно обнаружить 
все варианты результатов — от полного 
совпадения с научной классификацией 
до завышения и занижения числа видов 
(Павлинов, 2013а). В результате этнобио-
логи остаются без образца для сравнения, 
научная таксономия может помочь ре-
шить лишь некоторые проблемы, обычно 
довольно банальные (различение видов), 
но вот по поводу «правильности» груп-
пировки надвидовых категорий возникает 
множество вопросов. 

Проверка теории об универсальных 
этобиологических рангах ведётся в том 
числе и на конкретном материале, напри-
мер, оценивая соответствия предсказаний 
теории и реальной этнобиологической 
классификации уникальных биоморф 
растений (Zent, Zent, 1999). В северных 
Андах находится уникальная неотропиче-
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ская экосистема парамо — своеобразные 
влажные высокогорные луга. Растения 
разной таксономической принадлежности 
имеют там особенную биоморфу, называ-
емую frailejon. Растения этой биоморфы 
похожи на подушки, выпускающие на 
вершине «ежа» из листьев. В случае с 
такой оригинальной жизненной формой 
возникало много вопросов — ведь эта 
форма не входит в принятые распростра-
нённые жизненные формы, как травы, 
деревья, кусты и проч. Растения парамо 
образуют фолк-таксономическую кате-
горию, не подчинённую никакой другой 
категории в фолк-таксономической си-
стеме аборигенов. Этот пример показы-
вает, как фолк-таксономическая система 
образует т. н. «несвязанные роды», не 
подчинённые высшим категориям. Вы-
ясняется, что взаимодействие категорий 
в фолк-таксономии идёт не по жёстким 
правилам формальной логики, а скорее 
по правилам нечёткой логики в смысле 
Л. Заде (Randall, Hunn, 1984), взаимодей-
ствуют прототипическое ядро и с разной 
силой связанная с ним периферия. При 
этом, как было обнаружено при классифи-
кации растительности парамо, применяют 
одновременно разные классификации, ос-
нованные на разных принципах — морфо-
логическом, экологическом, утилитарном 
(Zent, Zent, 1999). Мало кто из говорящих 
использует абстрактные атрибуты, обыч-
но люди ориентируются на характерную 
внешность растений, розетку торчащих 
листьев, и этого вполне достаточно для 
указания на предмет речи.

Резюмируя эти и другие исследования, 
связанные с поиском кросс-культурных 
универсалий, Дуайер (Dwyer, 2005) пе-
чально замечает, что универсалий в стро-
гом смысле отыскать не удалось. То есть 
абсолютных правил, не имеющих вари-
аций и исключений, которые бы строго 

выполнялись на всем культурном много-
образии, — нет. Однако другие авторы, 
не столь строгие в представлении о том, 
какой должна быть универсалия, всё же 
оперируют этим термином. Менее строгое 
понимание указывает, что «универсалии» 
выполняются в большей части случаев, 
что в остальных случаях удается пока-
зать, что мы имеем дело с разрушением 
системы всё тех же универсалий и т. п. 
Однако разные исследователи отыски-
вают разное число рангов и характери-
зуют ранги по-разному, так что системы 
универсалий у разных исследователей 
не сходятся друг с другом (Bulmer, 1973; 
Berlin, 1976, 1992). И опять — с помо-
щью некоторой интерпретационной ра-
боты разные системы можно сблизить. 
То, что у Балмера называется specieme и 
предстаёт как группа организмов, отли-
чиями в признаках отделённая от прочих 
животных, по-видимому, то же самое, 
что generic species у Берлина, наиболее 
часто и легко выделяемые дискретности 
среди группировок живых существ. По-
нятно, что разные исследователи, работая 
с разными культурами и не сговариваясь 
о единообразии наименований, описыва-
ли полученный материал несколько по-
разному, но может оказаться, что даже 
довольно сильные отличия при переводе 
на язык другой системы понятий выведут 
к достаточно устойчивым регулярностям 
в самом материале. Однако такой работы 
пока не проделано.

Идеи Брауна с соавторами относитель-
но очень широкой применимости поня-
тия категоризации, о том, что найденные 
Берлином фолк-таксономические ранги 
используются и при совсем других клас-
сификациях (автомобилей, оружия и пр.), 
критикуются Вежбицкой (Wierzbicka, 
1984). Она характеризует эти открытые 
Брауном сходства разных классифика-
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ций как поверхностные. По её мнению, 
классификации искусственных предметов 
фундаментально отличаются от классифи-
каций живых существ. По мнению Веж-
бицкой, классификации искусственных 
предметов не основаны на базовой семан-
тике «вид вещей (существ)». Это живые 
организмы классифицируются как «виды 
существ», а артефакты — как «виды функ-
ций». По мнению Вежбицкой, которая за-
нимается изучением «первичной семанти-
ки», это крайне важное различие. То есть 
«видов вообще» в человеческой семанти-
ке нет, это очень абстрактная категория, 
виды вещей и виды использования вещей 
— совсем разные смыслы слова «вид». В 
результате, по мнению Вежбицкой, фолк-
классификации животных представляют 
собой кросс-культурные универсалии, а 
вот классификации артефактов привязаны 
к той или иной культуре. 

Конечно, рассматривается и такая во-
з можность, что этнобиологические уни-
версалии — не более чем артефакт ис-
пользования языка. Может быть, наш язык 
приспособлен так категоризировать явле-
ния? Этот вариант рассмотрен во многих 
работах (например, Mandler, 1984, 2004; 
Gelman et al., 2000). Такую гипотезу — 
о ведущей роли языка в категоризации 
— легко защищать, поскольку, как уже 
говорилось, существуют даже нейроби-
ологические механизмы категоризации 
восприятий, и тем самым категоризация 
до самого дна пронизывает человеческое 
поведение и, разумеется, язык в самом де-
ле приспособлен к категоризации. Но дело 
этим не исчерпывается, что показывают 
результаты исследований категоризации 
у маленьких детей и животных. В отсут-
ствие языка категоризация также имеет 
место, хотя при наличии языка для кате-
горизации, видимо, прежде всего исполь-

зуется язык. Категоризация — «умение 
психики», возникающее задолго до языка.

Причём у детей происходит очень ин-
тересное развитие (Stross, 1973; Eimas, 
1994; Diesendruck, 2003), которое обо-
значается термином «концептуальная ав-
тономия категорий». До определённого 
возраста дети мыслят так, что движение 
понятий происходит в рамках, ограни-
ченных «доменом», которому соподчи-
нены понятия. Мышление ограничено 
рамками этих доменов, между доменами 
развитие и перенос навыков идёт зна-
чительно сложнее. Можно вспомнить 
то, что говорилось в начале этой статьи 
о относительно перцептуально-ограни-
ченных обобщений у животных и рабо-
те с высшими уровнями категорийного 
обобщения как отличительном признаке 
людей. Можно видеть некоторое сходство 
в развитии психики человека и в высших 
проявлениях психики животных в том, 
как первоначально ограниченные рамка-
ми (доменами) способности мышления 
впоследствии осваивают высшие уровни 
категорий и могут строить заключения 
«через барьеры», работать со «скрытыми 
качествами», т. е. неощутимыми высшими 
рангами системы категорий. 

Описанное выше противоречие между 
концепциями Берлина и Брауна, т. е. меж-
ду иерархической и утилитаристской мо-
делями, можно лучше понять с помощью 
исследований Поузи (Posey, 1984). Он 
показал, что эти две модели не противо-
речат друг другу, а дополняют. Поузи ис-
следовал, как бразильские индейцы каяпо 
различают насекомых — ос, муравьёв и 
пчёл, по несколько десятков видов каждой 
упомянутой группы. Главным критерием 
при различении групп животных для ин-
дейцев является сила духа этих живот-
ных. От этой силы зависит причиняемый 
ущерб. Говорить с духами может лишь 
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шаман, и он может снизить нанесённый 
ущерб, вылечить пострадавшего. Тем са-
мым ранжирование животных является в 
то же время связанным с ранжированием 
шаманов по их силе и престижу. Фолк-
классификация этих жалящих насекомых 
очень мало иерархизована. Прямокрылых 
индейцы различают на основе иных прин-
ципов — по форме и экологической при-
уроченности. Одни насекомые известны 
многим и занимают определённое место 
в картине мира индейцев, другие извест-
ны лишь «специалистам» — это связано с 
утилитарным значением этих насекомых. 
Чем большей значимостью обладает дан-
ная группа насекомых, тем более иерар-
хично выглядит её классификация, тем бо-
лее дифференцированно воспринимаются 
разные насекомые этой группы. При этом, 
конечно, далеко не все группы означены 
с точки зрения научной классификации. 
Например, существует группа, включаю-
щая некоторых ящериц, некоторых змей, 
некоторых личинок насекомых и мелких 
грызунов. Видимо, это была значимая 
группировка во времена собирательства, 
ещё до этапа, когда каяпо перешли к зем-
леделию и стали возделывать маниок.

С точки зрения Поузи, противоречие 
между концепциями иерархической и ути-
литарной решается следующим образом. 
Процесс фолк-классификации, сам способ 
её организации и создания — иерархиче-
ский, а цель этой классификации — ути-
литарная. С этим связано то, где будет 
прерван процесс иерархической класси-
фикации, в насколько полном виде он бу-
дет существовать. В большинстве случа-
ев, по данным Поузи, результат выглядит 
так. Над уровнем базовых объектов, то 
есть различаемых животных, надстроена 
не очень обширная иерархия классов. Все 
случаи создания высших категорий свя-
заны с утилитарным или экономическим 

значением. То есть с появлением утили-
тарной цели создают классификацию, соз-
дают всё новые подразделы, категории и 
даже уровни категорий.

Сейчас многие исследователи соглас-
ны, что в упорядочивании разнообра-
зия живых существ в самом деле можно 
отыскать некие универсальные класси-
фицирующие стратегии, и хотя множе-
ство вопросов ещё не выяснено, вся эта 
проблематика прочно установлена (El-
len, 1993, 2003, 2006). В большей сте-
пени согласие достигнуто относительно 
принципов и способов категоризации, 
чем о статусе продуктов категоризации, 
группировок категорий. Однако всё ча-
ще появляются работы, где отыскивают в 
фолк-таксономии как «виды», так и столь 
же реальные «высшие таксоны» (Begossi 
et al., 2008).

4. Партономические и 
таксономические деления

Изучение классификаций, которые 
можно найти в народных знаниях о жи-
вых организмах, привело к выводу, что по 
своему устройству это несколько иной тип 
систем, нежели используемые в науке. Это 
партономические классификации (Brown 
et al., 1976; McClure, 1976; Andersen, 1978; 
Brown, 1978; Burton, Kirk, 1979; Чебанов, 
1983; Casson, 1983; Вежбицкая, 2001; 
Фрумкина, 2003). Высший и низший 
уровни категорий в этих системах связан 
отношениями целое-часть. В «линнеев-
ской» систематике принято считать, что 
элементы (организмы, или низшие клас-
сификационные единицы — виды) обра-
зуют множества, и классификационные 
отношения — это отношения множеств, 
низшие категории входят в высшие, как 
подмножество в множество. В народных 
таксономиях подразумеваются иные отно-
шения: тут речь не об элементарных еди-
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ницах, собранных в множества разного 
размера, а о едином организме, разделён-
ном на более общие и менее общие части. 
В том же смысле, как палец — часть руки, 
а рука — часть тела, собака — это часть 
рода собак и семейства псовых.

В одном случае элементы относятся 
друг к другу как виды к роду, а в другом 
— как части к целому. Это принципиаль-
но разные виды отношений. За научной 
систематикой, в которой описывают си-
стемы отношений родов и видов, закрепи-
лось название таксономии, а её элементы 
называются таксонами. Таксономическая 
классификация (состоящая из множеств) 
опирается на интуицию равенства и пол-
ной заменяемости элементов (элементы 
гомономны). Из любого таксона может 
быть изъят элемент и перенесён в другой, 
при этом поменяются связи элемента, од-
нако сам элемент не изменится. В парто-
номических классификациях элементы 
гетерономны, «неподвижны», они не мо-
гут быть перемещены в иную общность 
— как фаланге пальца не место среди 
частей головы. В этом смысле действует 
древнее правило «вассал моего вассала — 
не мой вассал», т. е. часть части не управ-
ляется целым, а лишь непосредственно 
охватывающей её частью. Иначе можно 
сказать, что партономические классифи-
кации построены из частей индивида, а 
таксономические — из индивидов. В этом 
смысле партономические классификации 
более жёсткие, с большим количеством 
ограничений, а таксономические — бо-
лее свободные.

Привычно считать, что наш научный 
аппарат во многом берёт начало в антич-
ной традиции. Считалось, что в древне-
греческой натурфилософии, в воззрениях 
Аристотеля, заложены основы системати-
ки живых организмов. Однако в свете из-
вестного теперь о фолк-таксономической 

традиции разных народов можно считать, 
что в античной традиции до нас дошло 
именно народное знание о систематике 
(Raven et al., 1971; Atran et al., 2004). Гре-
ки знали несколько сотен видов живых 
существ (около 600), это — примерно тот 
объём знаний, который встречается у са-
мых разных племён и народов. 

Для Аристотеля, Теофраста, Плиния 
и Диоскорида существовали виды — 
«atomon eidos», или «species»: согласно 
классификации этнотаксономистов это 
родовиды, т. е. «орёл», «собака», «дуб» 
в общем смысле. Кроме того, античные 
учёные различали роды «megiston ge-
nos», или «genus»: по этнобиологической 
классификации это жизненные формы 
— птицы, четвероногие звери, деревья, 
трава (Atran, 1990). Привычная нам по 
Аристотелю и Теофрасту классифика-
ция — нечто в значительной мере иное, 
чем линнеевская классификация, и она 
входит в один ряд с тем, что антропологи 
и этнографы открывают у индейцев или 
обитателей Микронезии, а также с теми 
начатками классификации, которыми об-
ладает каждый горожанин в повседневной 
жизни, привычно именуя окружающих 
живых существ.

Новейшие исследования классифи-
кации животных у Аристотеля выявили 
удивительную вещь: она изменялась от 
сочинения к сочинению в зависимости от 
предмета разговора. Мы уже привыкли к 
тому, что сквозь Средние века, в схоласти-
ке, шла система с относительными ранга-
ми, когда понятия «род» и «вид» опреде-
лялись ходом данного рассуждения и не 
были привязаны к какой-то группе живых 
существ. Но у Аристотеля не только на-
звания «род» и «вид», но и сама структура 
системы относительна. Она зависит от це-
ли исследования — от того, о чём пойдет 
речь. В разных отношениях Аристотель 
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выделяет разные группы животных и раз-
лично их соподчиняет.

Само по себе выделение иерархии 
частей отдельно от иерархии видов на-
чинается по меньшей мере с Аристотеля 
и сквозь всю историю схоластики можно 
протянуть нить упоминаний о различии 
этих двух типов делений. В ХХ в. о на-
личии двух понятийно схожих типов де-
лений не то чтобы забыли, но, скажем 
так, лишь время от времени вспоминали. 
Почти каждый раз «открытия» партоно-
мии не получали распространения, не 
были поняты современниками. Была соз-
дана, например, мереология Лесневско-
го (Лесневский, 1913; Lesniewski, 1916, 
1927, 1992; Москвицова, 2012), противо-
поставляемая теории множеств. Пытаясь 
выстроить систему полной и непротиво-
речивой логики (оснований математики), 
Лесневский создал прототетику (обоб-
щённое исчисление высказываний), а на 
её основе — надстройки в виде онтологии 
(исчисление имён) и мереологии. Мерео-
логия у Лесневского была альтернативна 
теории множеств (где он критиковал по-
нятие пустого множества и которая была 
теорией частей), в ней не существуют 
парадоксы Рассела (то есть это один из 
способов решить парадоксы логики, как 
аксиомы Цермело, теория типов Рассела). 
Теория Лесневского не была замечена: по 
крайней мере, через 16 лет была создана 
сходная с мереологией теория исчисления 
индивидов без ссылок на работы Леснев-
ского (Leonard, Goodman, 1940).

Обсуждая вопросы формализации 
биологии, о противопоставлении разных 
типов иерархий писал теоретик биологии 
Вуджер (Woodger, 1937, 1945, 1952). За-
тем это иногда обсуждалось кладистами в 
связи с дискуссией о таксоне как индиви-
де. Речь шла о том, что отдельные клады 
являются на деле не классами, а частями 

филогенетического дерева в целом. От-
ношения множество-элемент и целое-
часть продуцируют разные типы систем. 
Эти системы похожи по общим принци-
пам — они устроены иерархически, но 
весьма отличаются по многим другим 
свойствам. Вуджер считал иерархическое 
устройство организмов ключём к орга-
нической природе и решением проблемы 
соотношения витализма и механицизма. 
В неорганических системах системные 
(целостные) связи слишком слабы и не 
изменяют существенно свойства систем, 
в органических системах свойства частей 
определяются целым.

В 1970-е гг. переоткрытие двух видов 
систем проявилось в иных традициях. 

Так, С.В. Мейен, изучая теорию типо-
логии, в 1975 г. опубликовал концепцию о 
разных типах делений (Мейен, 1975, 1977, 
1978; Мейен, Шрейдер, 1976). В результа-
те он пришёл к выводу о необходимости 
различения таксономии, оперирующей 
с таксонами, и мерономии — созданной 
им новой дисциплины, названной от слов 
«meros» часть и «nomos» закон. В его кон-
цепции таксономия и мерономия органи-
зованы по разным принципам, различие 
между ними не в степени научности. На-
пример, районирование является операци-
ей мерономической, в результате районы 
более общие делятся на меньшие районы, 
которые входят в них как части. 

В те же годы, внимательно исследуя и 
проверяя данные, полученные первыми 
фолк-систематиками (Berlin et al., 1973), 
т. е. исследователями народного знания 
о взаимоотношениях и именовании раз-
ных групп организмов, антрополог Се-
сил Браун, занимающийся языками аме-
риканских индейцев, в 1976 г. пришёл 
к выводу, что в народных систематиках 
действуют принципы, отличающие их от 
привычных научных таксономий: систе-
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мы фолк-таксономии — нетаксономиче-
ские системы (Brown, 1976). Это значит, 
что народное знание классифицирует 
живых существ таким образом, что в по-
рядке этой классификации создаёт некое 
глобальное тело, определяя упорядочен-
ность и соподчинённость его частей. То, 
что описывают антропологи как фолк-
биологические ранги, является уровнями 
общности частей, или уровнями меронов 
(Мейен, 1977, 1978; Любарский, 1996). 

По аналогии с таксонами и таксоно-
мией Браун предложил в 1976 г. название 
«партономии», а их элементы называются 
«партонами», где parton (мн.: parta) — эле-
мент партономической системы, связан с 
другими элементами связями «принадле-
жать как часть к целому» (Brown, 1976). 
Насколько можно судить, большого ин-
тереса концепция Брауна в англоязыч-
ной литературе не вызвала, однако его 
работы иногда упоминаются исследова-
телями лингвистических универсалий 
(Greenberg, 1978; Casson, 1983; Tversky, 
Hemenway, 1984; Tversky, 2003). Эти авто-
ры не вспоминали о работах Лесневского 
и Вуджера.

В отличие от этого, в русскоязычной 
литературе идея Мейена вызвала большой 
энтузиазм в рамках двух идейных направ-
лений — т. н. «классификационного дви-
жения» и типологии (Чебанов, 1977, 1983, 
1984, 1996, 2004; Кожара, 1982; Воронин, 
1985; Урманцев, 1988; Чайковский, 1990; 
Любарский, 1991, 1992, 1993а,б, 1996; 
Павлинов, 2006; Чебанов, Мартыненко, 
2008; Дунаев, 2012). Концепция Мейе-
на не только упоминалась и пересказы-
валась, её также пытались расширять, 
развивать, применять к разным областям 
знаний и вводить в новые теоретические 
контексты. 

Связную традицию обсуждения эти 
работы не образовали, о них «забывали» 

очень скоро. Исследователи из разных 
областей знания, работающие вполне не-
зависимо, пришли к очень близким пред-
ставлениям относительно новой, до того 
не изученной системы классификции яв-
лений. Новые названия для новой обла-
сти знаний были даны с разницей в один 
год, и долгое время эти две традиции не 
слышали друг о друге. Хотя существу-
ют две традиции употребления и той, и 
другой терминологии, можно говорить о 
единой дисциплине — мерономии = пар-
тономии биологического разнообразия. У 
Брауна дан набор основных положений 
для обращения с понятиями новой тео-
ретической системы. У Мейена из общей 
концепции типологии выведены два вида 
взаимоотношений, которые можно задать 
на множестве целых — рассматриваемых 
как элементы классов или реализации ар-
хетипа, и множестве частей, относящихся 
к одному целому. 

Обе получающиеся системы — таксо-
номическая и партономическая — похо-
жи: они устроены иерархически, элемен-
ты ранжированы. Таксоны ранжируются 
либо относительно, как в схоластических 
системах, либо фиксированными ранга-
ми — на виды, роды, семейства, отряды 
и т. п. Партоны ранжируются по уровням 
в системе органов целого органического 
тела. Браун предлагает целое нумеровать 
уровнем 0, его части — уровнем 1, части 
частей будут на уровне 2 и т. п. Можно со-
отнести эти уровни партонов с результа-
тами сравнительной анатомии, приурочив 
их к системам органов, органам, частям 
органов и т. п. Тем самым был предложен 
важный метод объективированного опре-
деления ранга группы: ранг в системе так-
сонов определяется по уровню в системе 
меронов (Любарский, 1996).

Однако есть и разница таксономии 
и мерономии, подробно описанная С.В. 
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Мейеном (1977, 1978). Связи частей го-
раздо более сильные, чем связи элемен-
тов, и целое, к которому части непосред-
ственно относятся, их сильно изменяет. 
То есть контакт элементов в множестве 
«логический», таксоны соотносятся не 
непосредственно. А части в целом взаимо-
действуют совершенно непосредственно 
и потому отношения их много сильнее. 
По этой причине до сих пор не выстро-
ены формальные системы частей — так, 
как это сделано для таксонов. Части очень 
сильно определяются своими непосред-
ственными связями с другими частями в 
том же целом, и потому в партономиче-
ских отношениях действует правило «це-
лое, в которое входит целое данной части 
— не целое для данной части»: целое не 
управляет частями своих частей. К сожа-
лению, пока полностью не осознано всё 
своеобразие отношений часть-целое по 
сравнению с отношением класс-элемент 
(Valentine, May, 1996).

Можно зафиксировать т. н. мероно-
таксономическое несоответствие (Мейен, 
1984). Фиксируя некий мерон, мы полу-
чаем некое множество таксонов, у кото-
рых есть такая часть, но она есть разным 
образом — в качестве обязательной, не-
обходимой и важной, а также в качестве 
вариации или редкого уродства. И потому, 
фиксируя мерон, не удаётся однозначно и 
на равных основаниях сопоставить ему 
список таксонов, у которых такая часть 
имеется. И наоборот, фиксируя таксон, не 
удастся на равных основаниях и сквозным 
образом задать списком совокупность ча-
стей, наличествующих у данного таксона. 
То есть в таксоне будут «свои» части, а 
при попытке указать для списка таксонов 
набор наличных частей, возникнут про-
блемы — части могут быть полностью 
представлены и функциональны, или на-
личны лишь в виде следов, или от них есть 

лишь остатки, которые указывают, что 
часть тут была. То есть таксономическая 
и мерономическая система несовмести-
мы без остатка, нацело таксоны и мероны 
друг на друга не делятся. Для установле-
ния связей между ними предложена те-
ория общего мероно-таксономического 
отношения (Любарский, 1996), в которой 
для установления ранга таксона исполь-
зуются интенсиональные характеристики, 
в том числе уровень специфицирующего 
данный таксон мерона.

При этом важно отметить, что выше 
упомянуты лишь осознанные попытки 
провести партономическую классифика-
цию как отдельную от таксономической. 
Много более частные попытки предста-
вить нечто, называемое привычно «так-
сономией», но на деле во многом опери-
рующее интуициями партономической 
онтологии. Начало у этого частичного 
смешения разных систем очень почтен-
ное: наверное, это было уже у К. Линнея 
(Че банов, 2007): Линней занимался не 
«классифицированием», а делил целое на 
части. Учёные в рамках мощной традиции 
«лестничников», которые строили лестни-
цы существ разного уровня организации, 
сочетали партономическую онтологию с 
таксономической методологией. Во мно-
гом так же действовали организмисты 
(Окен и др.). Партономическая идея стоит 
и в самых основах филогенетики: Геккель 
был прежде всего морфологом-партоно-
мистом и писал о филогенезе как о разви-
тии «генеалогического индивида». В этом 
отношении новейшие филогенетики от 
него отличаются разве что фразеологией. 
И в современном кладизме регулярно воз-
обновляются рассуждения о целостности 
линий (филеем), понятия разрабатывают-
ся исходя из интуиции разделения единого 
ствола на подчинённые ветки. 
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В результате можно сказать, что тра-
диция партономического рассмотрения 
никогда не утрачивалась наукой, хотя и не 
часто осознавалось, что же именно мыс-
лится в том или ином случае. 

Другое течение, таксономическое, на-
чинается с основателей — Цезальпина и 
Юнга, создателей аналитической морфо-
логии, которые с особенным вниманием 
относились к логике научного исследо-
вания (схоластическая, Аристотелева вы-
учка). Несомненными «таксономистами» 
являются фенетики и многие производные 
от них школы, признающие реальными 
лишь организмы, из которых исследова-
тель собирает таксоны.

Как показал Браун (Brown, 1976), на-
родные систематики оперируют преиму-
щественно партономическими система-
ми. Это самый древний, обычный для 
любой культуры и языка способ органи-
зации названий живых существ, способ 
группировки сведений о них. Причём 
партономии бывают не только для живых 
существ — есть примеры партономии, 
созданной апачами для обозначения авто-
мобилей (и их частей). И наоборот, при-
вычные сейчас системы, понимаемые в 
рамках теории множеств, где есть классы 
(= множества), включающие элементы, 
где отношения классов определяются экс-
тенсиональными отношениями объёмов 
соответствующих понятий, — такие так-
сономические системы появились недав-
но, это научные системы, отличающиеся 
от систем народного знания. 

Более того, Браун различает класси-
фикации-перцепции и классификации-
номенклатуры. Речь о том, что в экспе-
риментах Рош и её коллег сам процесс 
восприятия оказался связан с категориза-
цией, и это — одна категоризация, вполне 
бессознательная. А номенклатура и груп-
пировка живых созданий или подобных 

отдельностей подразумевает уже иную 
категоризацию, не столь непосредствен-
ную, преломлённую через язык и куль-
туру, хотя тоже в значительной мере бес-
сознательную. Эти столь разные системы 
категоризаций трудно сопоставить. При 
изучении лингвистических компонент 
номенклатуры оказалось, что при обо-
значении уровней в фолк-таксономиях 
используют один тип лексем для обозна-
чения первого и второго уровня иерархии, 
и другой тип — для третьего, четвёртого, 
пятого уровней. При исследовании клас-
сификаций-перцепций такой связи с лек-
семами выявить не удалось, там автор об-
наруживает более сложные зависимости, 
хотя сходство с обозначением таксонов в 
классификациях-номенклатурах имеется. 
Более того, обнаруживается тождество не 
то что между лексемами, означающими 
уровни таксонов или таксоны, уровни 
партонов или партоны, а просто тожде-
ственные обозначения партонов и таксо-
нов. Это неудивительно — ведь названия 
многих таксонов происходили из наиме-
нований частей тела человека. Названия 
сравнительной анатомии и таксономии 
строятся «вниз» — от названия частей 
тела человека к обозначению частей тел 
у других животных и целых животных.

После изучения лексических обозна-
чений разных партонов Браун предприни-
мает исследование принципов построения 
партономии. Это тем более интересная 
попытка, что у Мейена этого раздела нет. 
Мейен занимался углублённым сопо-
ставлением и различением таксономии 
и мерономии, он показал глубокую обо-
снованность сходства и в то же время не-
симметричность построения этих систем. 
Специально теорией мерономии он за-
нимался не столь активно, поскольку эта 
область в некотором смысле выстроена 
— это сравнительная анатомия во всём 
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богатстве её подразделов. Для Мейена 
мерономия выступала как «готовая» часть 
узора, которая может быть встроена в бо-
лее общую теорию, и задача — в поиске 
чётких формализмов, которые позволили 
бы вписать в общую теорию огромные 
эмпирические наработки. Мейен попы-
тался обрисовать устройство наиболее 
общих понятий мерономии, например, 
указать, что классическое понятие гомо-
логии является понятием о классифика-
ции меронов; обозначить представление 
о рефренах и тем самым обратиться к за-
кономерностям мерономической класси-
фикации. То есть основной пафос работы 
Мейена — переброска мостов между уже 
более или менее разработанными областя-
ми биологии, создание общего теорети-
ческого языка, позволяющего обсуждать 
некоторые очень важные проблемы био-
логии. Браун, поскольку он пришел к этой 
теме из лингвистики и антропологии, не 
имел сравнительно-анатомического бага-
жа, и потому прямо занялся формулиро-
ванием принципов обозначения органов.

Правда, эти принципы касаются не на-
учных систем сравнительной анатомии, 
а народных партономий. Поскольку эта 
система понятий народной сравнитель-
ной анатомии, точнее фолк-партономии, 
крайне интересна, приведём эти 12 прин-
ципов. Они могут показаться банальны-
ми, но интересны по крайней мере в том 
отношении, что исследователь попытался 
обобщить как можно более тщательно ма-
териал, с которым никто таким образом не 
работал. Принципы народной партономии 
таковы (Brown, 1976).

1. Партономии, описывающие устрой-
ство тела человека, редко имеют более 
пяти иерархических уровней в глубину 
(уровень 0—уровень 4) и никогда не пре-
вышают шести иерархических уровней 
(уровень 0—уровень 5). Если партоно-

мия в индивидуальной партономической 
системе выходит за рамки пяти уровней, 
то не более двух частей, находящихся на 
пятом уровне (уровень 4) обладают ча-
стями, находящимися на шестом уровне 
(уровень 5).

2. Целое, т. е. человеческое тело, вхо-
дит во все изученные партономии.

3. Все части на уровне 1 обозначаются 
первичными лексемами.

4. Часть (партон) «рука/кисть руки» 
входит во все партономии. Эта часть всег-
да обозначена первичной лексемой.

5. Часть (партон) «нога/ступня», если 
обозначена, то всегда с помощью не под-
дающейся анализу первичной лексемы. 
Это иное обозначение, чем для лексемы 
«рука/кисть».

6. Часть (партон) «кисть», если обозна-
чена, то всегда с помощью не поддающей-
ся анализу первичной лексемы.

7. Часть (партон) «ступня», если обо-
значена, то всегда с помощью не поддаю-
щейся анализу первичной лексемы. Если 
первичная лексема «ступня» такая же, как 
та, что обозначает «ногу (со ступнёй)», 
то последнее обозначение части может 
иногда применяться альтернативно как 
вторичная лексема.

8. Если оба партона «кисть» и «ступ-
ня» обозначены, они обозначаются разны-
ми не поддающимися анализу первичны-
ми лексемами.

9. Части «палец руки» и «палец ноги» 
всегда обозначены в партономиях. Найде-
ны четыре модели обозначений: а) части 
«палец руки» и «палец ноги» обознача-
ются не поддающимися анализу первич-
ными лексемами; б) части «палец руки» 
и «палец ноги» обозначены одной и той 
же не поддающейся анализу первичной 
лексемой; в) и «палец руки», и «палец но-
ги» обозначены различными вторичными 
лексемами. Когда действует эта модель, 
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две вторичные лексемы имеют одни и те 
же партономические дополнения; г) одна 
часть, «палец руки», обозначена не под-
дающейся анализу первичной лексемой, 
а другая часть, «палец ноги», обозначена 
вторичной лексемой. Первичная лексема 
служит партономическим дополнением к 
вторичной лексеме.

10. Части «ноготь на пальце руки» и 
«ноготь на пальце ноги» всегда обозна-
чены. Действуют две номенклатурные 
модели: а) оба «ноготь на пальце руки» 
и «ноготь на пальце ноги» обозначены 
одной и той же не поддающейся анализу 
первичной лексемой; б) «ноготь на паль-
це руки» и «ноготь на пальце ноги» обо-
значены различными вторичными лексе-
мами. Когда эта модель проявляется, две 
вторичные лексемы имеют общие парто-
номические дополнения.

11. Если обе части, «палец руки» и 
«ноготь на пальце руки» и «палец ноги» и 
«ноготь на пальце ноги» обозначены вто-
ричными лексемами, они имеют общую 
партономическую основу, которая также 
служит в качестве основной лексемы, 
именующей непосредственно или опос-
редованно вышестоящую часть (партон 
более высокого уровня).

12. Если «палец руки» обозначен пер-
вичной лексемой, то «ноготь на пальце 
руки» и «ноготь на пальце ноги» обозна-
чаются первичными лексемами, кроме 
случаев, когда «палец ноги» обозначается 
первичной лексемой, отличной от той, ко-
торой обозначается «палец руки», в этом 
случае «ноготь на пальце руки» и «ноготь 
на пальце ноги» могут быть, обозначены 
вторичными лексемами.

Таковы закономерности, которые Бра-
уну удалось извлечь из рассмотрения 
фолк-партономий. Интересно, что даже 
при небольшом числе частей, относи-
тельно которых удалось установить за-

кономерности обозначений, видно, как 
чётко выполняются ранговые отношения. 
Собственно, почти все универсалии, най-
денные в партономиях, касаются именно 
ранговых (уровневых) отношений между 
обозначениями. Браун также анализирует 
способы развития партономических клас-
сификаций: выяснилось, что детализация 
партономии (обозначаемая как развитие 
системы обозначений) 1) движется уров-
нями и 2) необратима. В рамках нормаль-
ного языкового развития достигнутый 
уровень детализации не теряется, и раз 
произошедшее движение так и остаётся, 
заняв очередной уровень обозначений. 
Деградация идёт лишь в особых процес-
сах — при пиджинизации, креолизации и 
проч. В целом Браун считает возможным 
заключить, что разные виды классифика-
ции взаимосвязаны, категоризация вос-
приятий и номенклатурная категоризация, 
партономии и классификация цветов, на-
родная медицина и структура восприятия 
вселенной — все эти процедуры наиме-
нования и классификации взаимосвязаны. 
Здесь задействовано представление, что 
категоризация является единым и общим 
процессом, захватывающим разные эта-
жи психической деятельности (Bruner et 
al., 1956; Rips et al., 1973; Ashby, Maddox, 
2005; Cosmides, Tooby, 2013).

5. Кто же создал 
таксономическую систему живого?

Итак, у Аристотеля мы имеем дело с 
преимущественно партономической си-
стемой. И есть основания полагать, что в 
большинстве примеров фолк-систематики 
мы также столкнёмся с партономиями, 
хотя и не всегда строго выдержанными. 
И тогда возникает вопрос: когда и как по-
явилась таксономия? 

Рассказ о том, как это произошло, 
должен быть весьма длинным, и здесь 
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придётся его исключить. Это разговор о 
реформе Порфирия, проведённой в си-
стеме Аристотеля, о появлении вопроса 
об универсалиях, о длинном пути через 
Средние века до Линнея. Ведь ещё у 
Линнея система уподоблена армии, части 
которой — легионы, когорты и т. п. — де-
лятся всё дальше, т. е. Линней имел в виду 
образ партономической системы. Это дли-
тельное философское развитие, благодаря 
усиливающемуся номинализму, привело к 
тому, что удалось нечувствительно перей-
ти от партономической системы (точнее, 
множества партономических систем) к 
таксономической системе. Линия номи-
нализма, сенсуализма, создания западно-
европейской формальной логики — это 
линия создания таксономической системы 
вместо «обычной» для всех партономи-
ческой. Через Порфирия и Боэция, через 
Росцелина, Абеляра, Аквината, Дунса 
Скотта, Оккама можно проследить ста-
новление таксономических понятий, про-
никновение их в культуру. Средневековая 
схоластика создала этот новый аппарат 
номиналистической (экстенсиональной) 
логики, который подразумевал построе-
ние таксономии, а не партономии. 

А когда была создана таксономическая 
система живого? Первый значительный 
шаг был сделан Юнгом, который вслед 
за Цезальпином развивал аналитическую 
морфологию, а относительно таксономии 
писал, что задача систематики есть «стро-
гое деление истинных родов на виды по 
их различиям согласно правилам логики» 
(Jung, 1747). Здесь логика прямо указана 
как руководящий принцип построения 
системы, так что подразумеваются стро-
го логические, а не партономические де-
ления. Говорить о современной системе 
рангов следует с конца XVII в., когда 
Турнефор в классификации растений за-
фиксировал термины «classis», «sectio», 

«genus» и «species» для обозначения фи-
к сированных, а не «скользящих» (как у 
схоластов) рангов. Линнеевская система 
считается таксономической, однако «лин-
неевская реформа» — во многом дело рук 
последователей Линнея (Павлинов, Лю-
барский, 2011; Павлинов, 2013б, 2014). 
Мне кажется, что значительный шаг к 
таксономизации систематики был сде-
лан Адансоном, который стал мыслить 
систему как индуктивное объединение 
одинаковых элементов в группы (Adanson, 
1763). Однако при этом Адансона инте-
ресовал только один ранг — семейство, 
другими рангами он почти не занимался, 
так что его кандидатура на роль «отца 
таксономии» легко может быть оспорена. 

Наконец, с ещё одной стороны с народ-
ной систематикой тесно сплетена судьба 
сравнительной анатомии. Древний круг 
понятий народной систематики был раз-
рушен лишь в 1829 г., когда Кювье ввёл 
понятие «ветви» (Atran, 1998). В этом по-
нятии группы животных получили чёткое 
определение в соответствии с планом 
строения, приняли сравнительно-анато-
мическое содержание — и потеряли бо-
гатую периферию, всевозможные сопу-
т ствующие представления о повадках и 
обитании, (под)группы, находящиеся на 
периферии разнообразия, ранее с сомне-
нием включавшиеся в общий таксон, а 
теперь ставшие предметом отдельного 
исследования. Сравнительная анатомия 
отделилась от таксономии, изучение це-
лого, состоящего из частей, и элементов, 
объединяемых во множества, пошли раз-
ными путями. Впрочем, начало этому 
отделению морфологии от таксономии 
положили опять-таки Цезальпин и Юнг 
с разработанной ими аналитической мор-
фологией.

Способы соединения теории морфоло-
гии (сравнительной анатомии, эмбриоло-
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гии, мерономии и т. п.) и теории таксоно-
мии оказывают сильнейшее влияние на 
развитие представлений о разнообразии. 
Кратко говоря, когда теории таксономии 
выстраиваются согласно рациональной 
морфологии, возникает представление 
о рангах (Любарский, 1996), таксономи-
ческая система получает онтологическое 
обоснование. Когда морфология мыслит-
ся отделённой от таксономии, таксоно-
мическое деление становится условным, 
определяется только логическими зако-
номерностями.

Долгий путь от разных партономиче-
ских систем к единой таксономической 
системе занял в Европе более 2000 лет. 
Завершить можно вопросом, на который 
не так легко ответить: на что потрачено 
это время? Не слишком ли это странно 
— когда переход от системы, устроенной 
на одних принципах, к системе, постро-
енной на других, занимает многие столе-
тия? Можно понять, чем отличается пар-
тономия от таксономии, можно мысленно 
создать идею такой таксономической си-
стемы — на это требуется очень неболь-
шое время и сравнительно небольшие 
интеллектуальные усилия. Так что же это 
за процесс, на который одному уму требу-
ется несколько часов или дней, а культуре 
требуются тысячи лет?
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ЗНАЧЕНИЕ БИОЛОГИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ 
ДЛЯ ТИПОЛОГИЧЕСКОГО ПОВОРОТА ХХ ВЕКА 

С.В. Чебанов
Санкт-Петербургский государственный университет, 

кафедра математической лингвистики; s.chebanov@gmail.com; s.chebanov@spbu.ru

На протяжении ХХ в. произошёл поворот (с точкой перегиба в 
1970–1980-е гг.) в развитии индустриальной цивилизации евро-севе-
роамериканского типа с инвариантного подхода к действительности, 
господствовавшего во второй половине ХIХ в. и первые три четверти 
ХХ в. в науке, технике и организации различных сторон жизни людей 
(образовании, сельском хозяйстве, лечебной деятельности, дизайне, 
средствах массовой информации, системе ценностей и т. д.), на ти-
пологический подход, ориентированный на признание существова-
ния организованного многообразия как фундаментального свойства 
мира, которое должно быть отражено во всех сферах человеческой 
деятельности.

Заметный вклад в этот поворот внесла биология, выступавшая в 
инвариантно ориентированной культуре в качестве «культурного за-
поведника». Существующая в ней систематика является областью де-
ятельности с очень высокой степенью идиографичности (претендуя 
при этом на статус науки, а не отрасли прикладного знания наподо-
бие бухгалтерского или кадастрового учёта, таможенных и товаро-
ведческих перечней и т. п.), значительным перевесом качественного, 
а не количественного характера представления данных, минималь-
ным числом номотетических обобщений, неразрывностью содержа-
ния знания и его истории, сохранением значения цехового обучения 
и усвоением образцов профессионального поведения (включая и не-

Вероучитель гонит пред собой
Лишь стадо изнасилованных правдой:
Насилье истиной
Гнуснее всех убийств:
Кто хочет бунта — сей противоречья,
Кто хочет дать свободу — соблазняй,
Будь поджигателем,
Будь ядом, будь трихиной,
Будь оводом, безумящим стада...

М.А. Волошин. Путями Каина.
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которые стороны повседневной жизни, такие как отношения с про-
странством и временем). 

Сыграв заметную роль в типологическом повороте, биология ныне 
изменяет характер выделенности своего положения в ряду типоло-
гических (систематических, классифицирующих, таксономических) 
дисциплин ввиду как номотетизации биологии, так и возрастания ро-
ли типологического мышления во всех других предметных областях и 
в особенности в технике, глобальной торговле и космологии.

SIGNIFICANCE OF BIOLOGICAL DIVERSITY 
FOR TYPOLOGICAL TURN OF THE 20th CENTURY

Sergey Chebanov
Department of Mathematical Linguistics, Saint-Petrersburg State University; 

s.chebanov@gmail.com; s.chebanov@spbu.ru

Throughout the 20th century, there was a turn (with an infl ection point 
at the 1970s–1980s) in the development of industrial civilization of the 
Euro-North-American type from an invariant approach to reality, which 
was dominating from the second half of the 19th century to the fi rst three 
quarters of the 20th century in science, technology, and the organization 
of various aspects of human life (education, agriculture, medical activity, 
design, mass media, value systems, etc.), to a typological approach focused 
on the recognition of the existence of organized diversity as a fundamental 
property of the world which has to be refl ected in all spheres of human 
activity.

A noticeable contribution to this turn was made by biology, which ac-
ted in the invariant-focused culture as a “cultural reserve”. Systematics 
functioning in it represents a sphere of activity with a very high degree of 
idiographicity (aspiring at the same time towards the status of science, as 
opposed to the branchs of applied knowledge like accounting or cadastral 
registration, customs and merchandising lists, etc.), a considerable prepon-
derance of qualitative over quantitative character of representation of the 
data, a minimum number of nomothetical generalizations, continuity of 
contents of the knowledge from its history, the preservation of the value of 
corporative training, and assimilation of examples of professional behavior 
(including some aspects of everyday life such as the relationship with spa-
ce and time). 

Having played a noticeable role in this typological turn, biology is now -
adays changing its position in marking the situation among typo logical 
(systematic, classifying, taxonomical) disciplines due to both no mo the-
tization of biology and increase of typological thinking in all other subject 
domains, particularly in technology, global trade, and cosmology.
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1. Типологический поворот и 
его отношение к типологии

1.1. Типология, типологический 
подход, типологическое отношение 
к действительности

Прежде, чем обратиться к рассмотре-
нию сути типологического поворота, не-
обходимо уточнить и разъяснить предмет 
обсуждения. 

В истории европейской мысли есть 
несколько пар противостояния разных 
направлений мысли, которые по сути яв-
ляются однотипными.

Во-первых, это античное противосто-
яние платонизма и аристотелианства как 
направлений мысли, ориентированных, 
соответственно, либо на постижение ми-
ра относительно немногочисленных идей, 
чьими тенями являются бесчисленные их 
воплощения в материальном мире, кото-
рые (в силу того, что это тени) не заслу-
живают пристального внимания, либо 
на прицельное изучение многообразия 
воплощений умопостигаемых форм. Это 
противостояние имеет принципиальное 
значение в обсуждаемом контексте, пото-
му что оно определило актуальное на про-
тяжении многих последовавших столетий 
обсуждение того, как единое порождает 
многообразие (особенно подробно раз-
работанное неоплатониками).

Во-вторых, это средневековое проти-
вопоставление реализма и номинализма, 
первый из которых признаёт реальность 
общих понятий, а второй принимает ре-
альность только конкретных воплощений.

В-третьих, таково же и противостоя-
ние рационализма и эмпиризма в поздней 
схоластике.

В-четвёртых, так же соотносятся пред-
писывающее математическое естествоз-
нание (основанное — с тем, чтобы сде-
лать его аподиктическим и не зависящим 

от ассерторичности наблюдаемого, — на 
доводах разума), эталоном которого яв-
ляются труды Галилея, и описательное 
естествознание XVII–XIX вв., ориентиро-
ванное на фиксацию деталей наблюдений, 
прежде всего качественных. В этом кон-
тексте принципиально то, что описатель-
ное естествознание не предшествует пре-
скриптивно-математическому как эталону 
науки картезианско-галилеевского типа, а 
является альтернативой ему.

В-пятых, это противопоставление но-
мотетики и идеографии у В. Виндельбан-
да и Г. Риккерта.

Наконец, в-шестых, это обсуждаемое 
далее противостояние инвариантного и 
типологического подхода к действитель-
ности (см. раздел 2).

Во всех этих парах первый член связан 
с универсальным началом, которое может 
быть предметом умопостижения, рацио-
нальностью, закономерностью, а второй 
предполагает наличие в мире непредска-
зуемого и необозримого многообразия, 
которое может быть только предметом 
эмпирического исследования, созерцания, 
коллекционирования (ср. демонстрацию 
постмодернистами того, что в результате 
попыток исчисления полного универсума 
объектов некоторого класса удаётся по-
строить только более или менее полную 
их коллекцию) и описания. Для части этих 
пар может быть прослежена ясная исто-
рическая преемственность, отношения 
других являются более сложными, однако 
во всех парах представлено противопо-
ставление универсальности принципов и 
неповторимости реализации. Тенденция, 
связанная с первым членом пары, будет 
далее обозначаться как инвариантная, со 
вторым членом — как типологическая (в 
самом широком понимании). На их про-
тивопоставленность и опирается дальней-
шее обсуждение.
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Только после признания полиморфиз-
ма как фундаментального свойства су-
щего становится возможным выявление 
какой-то его организованности, номоте-
тичности, первым шагом к чему являет-
ся типология, явно представленная уже 
у Аристотеля (в представлении о родо-
видовых отношениях, выделении форм 
правления, систематизации знания, рас-
тений и животных и многом другом). 

Следует также подчеркнуть, что це-
лью настоящей работы является не рас-
смотрение истории, а попытка осознать 
сложившееся текущее положение дел с 
тем, чтобы получить отправные точки для 
оценки имеющейся ситуации и выбора 
наиболее подходящих для неё стратегий 
деятельности в самых разных областях 
— исследовательской, педагогической, 
производственной и т. д. Подобная оценка 
может быть критерием как для вынесения 
заключений о качестве каждой отдельно 
взятой ныне планируемой, осуществляе-
мой и осуществлённой работы, так и их 
совокупности, суммарно достигнутых 
результатов, для прогнозирования и/или 
целенаправленного планирования разви-
тия той или иной области деятельности.

1.2. Типологический поворот
Потребовавший стандартизации всех 

областей практики промышленный бум 
рубежа XIX–ХХ вв., бурное развитие 
физики в начале ХХ в., обеспечившее 
развитие энергетики и военной техники, 
необходимость международного научно-
технического и коммерческого сотрудни-
чества предопределили резкое ценност-
ное доминирование номотетического 
знания, которое и стало эталонным для 
неопозитивизма. В итоге можно говорить 
об абсолютном доминировании инвари-
антного подхода, ориентированного на 
работу с количественными инварианта-

ми — параметрами (характеризующими 
отдельные экземпляры и их группы) и 
константами (имеющими универсальный 
характер), который определил лицо евро-
североамериканской цивилизации ХХ в.1 

Однако глобальные проблемы и кри-
зисы второй половины ХХ в., так же как 
и достижения науки и техники, позволя-
ют говорить о складывании к последней 
четверти ХХ в. в качестве антипода ин-
вариантному подходу подхода типоло-
гического, который нацелен на работу с 
многообразием и на который возлагаются 
большие надежды в разрешении насущ-
ных проблем человечества.

При этом если смена парадигм в от-
дельных отраслях науки, искусства, обще-
ственной мысли сопряжена с появлением 
манифестов, программных заявлений, 
концептуальных образцов и т. д., по по-
воду которых возникает общественно 
значимая профессиональная, а иногда и 
общекультурная дискуссия, то ситуация с 
переориентацией цивилизации с инвари-
антного на типологический подход иная. 
Парадигматические дискуссии возникали 
внутри каждой из далее указанных обла-
стей, в результате чего происходит общий 
типологический разворот цивилизации, 
который не зафиксирован ни в каких 
программных документах, манифестах, 
декларациях, а лишь иногда фиксируется 
некоторыми наблюдателями.

1.3. Вехи типологического поворота
С учётом сказанного на пути станов-

ления типологического подхода2 можно 
отметить следующие важнейшие вехи3.

— Формулирование в начале ХХ в. 
типологического метода М. Вебером, ко-
торому свойственна неизбежная редук-
тивность (необходимость обобщать ин-
дивидуальные характеристики отдельных 
экземпляров до идеальных типов), но от-
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сутствует редукционизм (сведение всего 
многообразия экземпляров к минималь-
ному — часто единственному — числу 
моделей организации). 

— Становление к концу XIX в. веро-
ятностно-статистической картины мира 
и осознание даже её ограниченности при 
описании биологического (в частности, 
генетического) многообразия.

— Осознание (В.И. Вернадский) по-
лиморфизма как фундаментального свой-
ства материи (фактически у Вернадского 
речь идёт только о полиморфизме ве-
ществ).

— Формулирование представления о 
множественности способов обоснования 
представлений о мире,

 в том числе:
– – формулирование представлений 

об эстетических критериях реальности,
– – постановка вопроса о нравствен-

ных критериях реальности,
– – различение истины и пользы и фор-

мулирование их критериев. 
— Осознание с начала ХХ в. разли-

чия миров, свойственных разным психо-
логическим типам людей (в понимании 
К. Юнга). 

— Установление неединственности 
видов рациональности, множественности 
логик, эпистемологий, критериев истин-
ности, множественности модусов суще-
ствования — всего того, что составляет 
суть неклассической, постнеклассиче-
ской науки В.С. Стёпина или постнауки 
Г. Стента.

— Типология соматической конститу-
ции человека4, являющаяся примечатель-
ной иллюстрацией того, насколько трудно 
обоснованно эксплицировать типологи-
ческие различия, бросающиеся в глаза 
носителю обыденного сознания. 

— Формулирование идеи слоистой он-
тологии Н. Гартмана.

— Формулирование С. Крипке концеп-
ции семантически (а не количественно) 
инвариантных возможных миров.

— Формулирование представления о 
работе не с отдельными онтологиями, а с 
пучками онтологий, включая мягкое мо-
делирование в понимании В.И. Арнольда.

— Провал в 1930-е гг. позитивистской 
программы создания языка науки.

— Формулирование приблизительно 
в это же время гипотезы лингвистиче-
ской относительности Сепира—Уорфа и 
формирование представлений о языковой 
картине мира, развитой в конце ХХ в. в 
когнитивной лингвистике.

— Осознание изменчивости как фун-
даментального свойства живого (по сути 
есть уже у Ч. Дарвина, хотя заслонено рас-
смотрением вопроса о судьбе изменчиво-
сти во времени).

— Становление этнокультурной ан-
тропологии (К. Леви-Стросс).

— Осознание самоценности культур-
ного многообразия.

— Представление об угрозе глобаль-
ного экологического кризиса и осознание 
ценности биоразнообразия,

в частности
– – формирование в общественном 

мнении ощущения опасности биоразно-
образию со стороны генетически моди-
фицированных организмов (Берлинский 
манифест «О зонах, свободных от ГМО 
регионах и биоразнообразии в Европе», 
2006).

— Осознание уникальности жизни 
(биологической, культурной) и необхо-
димости её охраны (охраны природы и 
культуры — Конвенция об охране всемир-
ного культурного и природного наследия. 
ЮНЕСКО, 1972),

в частности
– – негативный опыт нацизма и осоз-

нание ценности разных этносов на фоне 
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актуализации национального самосо-
знания;

– – открытие феномена культурного 
ландшафта (В.Л. Каганский) и осознание 
его ценности.

— Осознание необходимости жить в 
мире более разнообразном и более тесно 
взаимосвязанном, чем это традиционно 
считалось, 

в частности 
– – развал системы колониализма и 

появление большого числа новых госу-
дарств, 

– – преодоление европоцентризма и 
перемещение центра мировой истории в 
Азиатско-Тихоокеанский регион, предви-
денные еще в конце второго десятилетия 
ХХ в. О. Шпенглером,

– – становление гуманистической ти-
пологии и формирование представления 
об особых людях и, в частности, особых 
детях (а не об инвалидах), связанное с 
переориентацией с медицинской на соци-
альную модель понимания инвалидности.

— Формирование представления о 
географически оптимальных этнокуль-
турных типах хозяйства (Г.С. Лебедев).

— Трактовка Тартуско-Московской 
школой семиотики культуры Ю.М. Лотма-
на в 1960–1970-е гг. культуры как перево-
да непереводимого, что требует многоязы-
чия как условия существования культуры.

— Формулирование в середине ХХ в. 
представления о языке респондента и 
типология респондентов массовых ком-
муникаций.

— Формулирование концепции се-
мантического инварианта Р. Якобсоном, 
сохраняющегося при вариациях фигур, 
воплощающих форму.

— Производство десятков миллионов 
видов промышленной продукции, кото-
рые слагают закономерные комплексы в 
форме техноценозов (Б.И. Кудрин).

— Методологический анархизм П. Фе-
й ерабенда, призывающий каждого иссле-
дователя, конструктора, педагога и т. д. 
самостоятельно и индивидуализированно 
избирать форму реализации эпистемоло-
гического плюрализма, наиболее подхо-
дящего для конкретной ситуации.

— Выявление в областях высоконо-
мотетического знания непредсказуемых 
эмерджентных эффектов, описываемых 
идиографическими средствами (теория 
катастроф, неравновесная термодина-
мика).

— Формирование персонализирован-
ной медицины.

— Развитие компьютерной техники, 
позволяющей работать с большими мас-
сивами данных.

— Формирование теории классифика-
ции (классиологии), отличной от логики5.

— Обнаружение почти универсальной 
распространённости H-распределений с 
неопределенными центральными момен-
тами (Б.И. Кудрин).

— Создание образцов универсального 
упорядочивания полных многообразий 
объектов некоторого класса, служащих 
примером для подражания в нескольких 
дисциплинах (таблица химических эле-
ментов Д.И. Менделеева, группы симме-
трии кристаллов Е.С. Федорова, треуголь-
ник гласных Л.В. Щербы и т. д.; см. далее 
о рефренах). 

— Развитие формальных методов 
классифицирования (иерархической кла-
стеризации, ординатных методов, мето-
да рангово-энтропийного кодирования 
RHA(T) и алфавитного упорядочения 
составов любой природы Т.Г. Петрова, 
и т. д.). 

— Формулирование Г.П. Щедровиц-
ким представления о популятивном объ-
екте (по сути эксплицирующем представ-
ления о полиморфизме Ч. Дарвина).
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Кумулятивный эффект действия пере-
численных и неупомянутых представле-
ний и событий и определил тот поворот в 
культуре, который привёл к становлению 
типологического подхода как к отдельным 
сферам действительности, так и к миру в 
целом как характерной черте последних 
десятилетий, итогом чего является типо-
логический разворот культуры.

Представляется, что «точкой переги-
ба» обсуждаемого здесь поворота были 
1970–1980-е гг., когда типологическое 
мышление стало достоянием не только 
академической мысли, но и влиятельных 
социальных практик, таких как развитие 
гибких автоматизированных производств, 
развал системы колониализма, сопрово-
ждавшееся появлением множества новых 
государств, набравшее за 1970-е гг. силу 
движение неприсоединения, заложившего 
основу складывания многополярного ми-
ра, становление зелёного движения (ср.: 
1970 г. — Европейский год охраны приро-
ды, 1972 г. — конференция ООН по про-
блемам окружающей среды в Стокгольме; 
деятельность «Римского клуба» и т. д.).

2. Типологический подход

2.1. Суть типологического подхода
Суть типологического подхода можно 

сформулировать в виде следующих основ-
ных положений:

— Разнообразие (в том числе, разно-
образие живых организмов — микроор-
ганизмов, грибов, растений, животных, 
людей) является фундаментальным свой-
ством мира, изучаемым особой дисци-
плиной — диатропикой. Если какой-то 
объект предстает как лишенный разно-
образия, требуется поиск специальных 
причин, которые определяют такое по-
ложение дел.

— Разнообразие предстаёт в двух 
основных формах: полиморфизма, вы-
раженного в нетождественности разных 
экземпляров (что изучается таксономией, 
оперирующей с разделительными кате-
гориями), и гетерогенности — неодно-
родности одной особи (изучаемой меро-
номией, работающей с собирательными 
категориями).

— Изучение полиморфизма является 
исследованием прежде всего умозритель-
ным, поскольку только конкретный экзем-
пляр может быть объектом эмпирического 
исследования6. Гетерогенность может 
изучаться и эмпирически (рассматривая 
конкретный экземпляр или содержимое 
разборного ящика) и умозрительно (строя 
обобщённые образы классов объектов и 
вычленяя в них разнородные детали)7.

— Основным отношением в типоло-
гии является отношение тип-вариант, 
задаваемое семантическим инвариан-
том Р. Якобсона, на основании которого 
происходит отождествление конкретных 
конструкций, реализующих данный тип 
организации, — вариантов данного типа.

— Полиморфизм возникает как мно-
жество вариантов существования одно-
го гетерогенного образования (ср. идею 
Ю.А. Шрейдера о том, что внутренняя 
система реализуется в некотором набо-
ре вариантов, относящихся к внешней 
системе).

— Если осмысленно рассмотрение 
исторического аспекта разнообразия, то 
исторический процесс есть процесс сме-
ны разнообразий (транзитивный полимор-
физм), а не порождение разнообразия из 
единообразия (особым случаем является 
только порождение многообразия из точ-
ки сингулярности).

— Разнообразие, будучи ограничен-
ным какими-либо внешними воздействи-
ями, имеет тенденцию к самовосстанов-
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лению (хотя, возможно, и в других формах 
того же универсума, а не в точности тех, 
которые были свойственны предыдущему 
состоянию; об устойчивом распределении 
неустойчивых частот и теореме Гнеденко–
Дёблина, см. далее).

— Разнообразие определённым об-
разом организовано, номотетично, а не 
беспорядочно (ср. ниже о рефрене).

— Единицы разной природы различа-
ются степенями полиморфизма и гете-
рогенности (у физических объектов она 
наименьшая, у биологических — больше, 
а у психических — ещё больше и т. д.). 
Однако охарактеризовать эти степени ко-
личественно затруднительно (см. далее).

Формирование типологического под-
хода привело к складыванию череды 
принципиально новых представлений о 
действительности, в частности:

— Разнообразие обладает самостоя-
тельной ценностью (когнитивной — как 
источник эвристик, деятельностной — 
как особый ресурс, эстетической — как 
источник вдохновения, и т. д.).

— То обстоятельство, что разнообра-
зие является самостоятельным ресур-
сом8, позволяет надеяться на развитие ти-
пологического подхода, даже несмотря на 
необходимость бóльших (но значительно 
меньших, чем при реализации индивиду-
ального подхода) затрат на его осущест-
вление, чем в случае инвариантного.

2.2. Гетерогенность 
и ценозологичность

Одной из составляющих типологичес-
кого поворота является формирование 
представления о том, что большинство 
объектов (и, в частности, большинство 
объектов, которым присущ полиморфизм) 
существует не в изолированном состоя-
нии, а в виде тех или иных совокупнос-
тей эмпирически данных экземпляров. 

Эта идея формулировалась многократно 
и применительно к разным предметным 
областям. 

С одной стороны, это тривиально, т. к. 
для того, чтобы имел место полиморфизм 
хотя бы в минимальном виде, необходимо 
наличие по крайней мере двух экземпля-
ров. Это свойственно физическим (фер-
ми-ансамбли и бозе-конденсаты элемен-
тарных частиц, кристаллические решётки 
и молекулярные плёнки, планетные систе-
мы и галактики и т. д.), биологическим 
(популяции, синузии, биоценозы, био-
сфера), социальным (пары, малые группы, 
семьи, коллективы, организации, классы 
и т. д.), информационно-семиотическим 
(предложения, тексты, архитектурные 
ансамбли и т. д.), техническим (оборудо-
вание цеха, завода и т. д.) и прочим объ-
ектам. 

С другой стороны, представление о 
популятивном объекте таково, что он во-
обще не мыслим, если нет некоторого 
отличного от единицы числа разных эк-
земпляров, причём эту идею можно со-
отнести по крайней мере с Ч. Дарвиным9. 

Помимо того, что существует предмет-
ное рассмотрение таких совокупностей10, 
три области знания дали понятийный ап-
парат рассмотрения, описания и изуче-
ния таких образований (совокупностей), 
который переносится далеко за пределы 
конкретной дисциплины и претендуют 
на универсальность. Этими областями 
являются социология, биология и линг-
вистика, в которых такие совокупности 
обозначаются как (со)общества, биоце-
нозы и тексты. 

Появление указанных представлений 
связывается с зарождением социологии 
(О. Конт, 1838), возникновением эколо-
гии (Э. Геккель, 1866, К.А. Мёбиус, 1877) 
и формулированием базиса структур-
ной лингвистики (Ф. де Соссюр, 1916)11. 
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Какое-то время категориальный аппарат 
этих дисциплин практически в равной 
мере использовался при описании всех 
подобных совокупностей (сообщество 
единомышленников, молекул, моллюсков, 
слов, журналов...; биоценоз, город, спек-
такль, карнавал, ритуал ... как текст; текст, 
завод, кристалл, коллектив ... как (био)
ценоз и т. д.). Введение Б.И. Кудриным 
представления о техноценозах и техно-
ценологии, а затем и об общей ценоло-
гии (ценозологии) привело к тому, что 
техника (технетика) стала четвёртой об-
ластью-источником междисциплинарных 
представлений о совокупностях. Позже 
Б.И. Кудрин представление о биоценозах 
и техноценозах распространил на сообще-
ства любой природы так, что обозначение 
«ценоз» стало безусловно лидирующим 
по сравнению с «сообществом» и «тек-
стом», сохраняя указание на своё проис-
хождение из биологии.12

2.3. Разнообразие как 
универсальное свойство сущего

Привлечение представлений типоло-
гического подхода, использование инстру-
ментов ценозологии делает очевидными 
следующие ключевые положения.

— Фундаментальным свойством ми-
неральных, биологических, человече-
ских и иных индивидов, их малых и 
больших совокупностей, культур и об-
ществ, ценозов в целом является много-
аспектное разнообразие. Отсутствие или 
узкий спектр разнообразия является ука-
занием на неадекватность выбранного 
способа рассмотрения или (в случае их 
адекватности) на пребывание этих сово-
купностей индивидов в принципиально 
неравновесном состоянии — в процессе 
быстрых изменений, критического не-
благополучия данного ценоза (организ-
мов, культур, текстов, ценозов иной при-

роды), жёстком ограничении каких-то 
ресурсов и т. д.

— Каждый вид объектов, их частей 
(меронов) и ценозов может существовать 
только при наличии других объектов, ме-
ронов, ценозов, так что главной пробле-
мой существования объектов, меронов и 
ценозов является проблема оптимального 
уровня их совместимости, характеризу-
ющегося такой степенью толерантности, 
которая не оборачивается эклектикой, 
уничтожающей идентичность этих объ-
ектов, меронов и ценозов, но и не при-
водящим к ксенофобской самоизоляции, 
оборачивающейся застоем, дегенерацией 
и гибелью.

— Разнообразие компонентов ценозов 
обладает специфическими как качествен-
ными (наличие рефреноподобных струк-
тур), так и количественными (описывают-
ся ципфоподобными распределениями) 
особенностями. При этом ценозы разли-
чаются не столько набором тех или иных 
членов рефренов компонентов, сколько их 
частотой — члены рефрена, частые для 
одного ценоза (одного биоценоза, одной 
культуры, одного предприятия, одного 
текста), будут редкими для другого и на-
оборот.

— Разные члены рефрена (биоценозов, 
культур, субкультур, этносоциокультур-
ных групп, способов осуществления од-
ной культурной функции, текстов и т. д.) 
обладают сопоставимой функциональной 
значимостью и одинаковой качественной 
ценностью, что делает их объектом потен-
циальной охраны. При этом принято счи-
тать, что тождественные индивидуальные 
физико-химические объекты, лишённые 
наследственности (генома), могут возни-
кать повторно неограниченное число раз 
(ср. закон постоянства состава в химии, 
неразличимость элементарных частиц, 
возникших в результате разных процес-
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сов, и т. д.) и не требуют охраны. Однако 
их ансамбли и конструкции из них (напри-
мер, молекулы ДНК) уже обладают уни-
кальной историей и поэтому могут быть 
предметом охраны.

— Насильственное сокращение спек-
тра разнообразия объектов некоторого 
класса (но не ниже критического уровня, 
за которым следует уничтожение всего 
универсума объектов определённого ти-
па) оборачивается регенерацией этого 
спектра при ослаблении действующего 
фактора, однако широта и характер спек-
тра регенерированного разнообразия при 
этом непредсказуемы. 

— Временная («историческая») дина-
мика многообразия есть процесс смены 
многообразий, которому свойствен тран-
зитивный полиморфизм; этим она отли-
чается от процессов диверсификации или 
унификации, которые могут доминиро-
вать лишь на отдельных этапах истории, 
например, вблизи точки сингулярности, 
бифуркации.

2.4. Пути изучения разнообразия

Принятие разнообразия как универ-
сального фундаментального свойства 
сущего ставит вопрос о том, как далее об-
ращаться с этим многообразием. 

Так, во-первых, можно просто созер-
цать это многообразие, стремясь зафик-
сировать его в описаниях и обеспечить 
представленность в коллекциях того или 
иного типа.

Во-вторых, можно углубиться в дета-
ли этого многообразия и тогда перейти к 
подробному изучению отдельных экзем-
пляров, событий, случаев. Революция в 
информационных технологиях 1990-х гг., 
связанная с переходом от тезаурусных к 
фреймовым представлениям данных, по-
явление персональных компьютеров, Ин-
тернета и распределённых способов обра-

ботки данных, с одной стороны, создали 
для этого технические предпосылки, а с 
другой — позволили заниматься внешне 
респектабельной деятельностью без ка-
кой-либо содержательной концептуали-
зации накапливаемых данных.

Этот путь создаёт предпосылки для 
развития индивидуального подхода к изу-
чению вариабельности объектов того или 
иного класса. Однако собственно индиви-
дуальный подход безмерно дорог в своей 
реализации — он предполагает создание 
особого категориального представления 
для каждого индивида. Так, например, у 
какого-то человека может быть ощущение 
от сочетания запахов шафрана и корицы 
со звуками морского прибоя как наиболее 
приятного для него, а для другого таким 
сочетанием будет вкус семян чесночницы 
(Alliaria petiolata) с куявским полонезом. 
Тогда для этих двух индивидов это будут 
точки отсчёта состояния наибольшего на-
слаждения, которые можно использовать в 
качестве реперов при оценке интенсивно-
сти всех остальных их состояний. В таком 
случае для описания каждого функцио-
нального состояния каждого индивида на-
до найти подобное уникальное сочетание 
обстоятельств, характеризующее каждую 
из необходимых для исследования репер-
ных точек. Сравнение же разных индиви-
дов будет при этом осуществляться не за 
счёт соположения значений характеризу-
ющих их универсальных параметров, а 
по приближению к индивидуальным ре-
перным точкам, которые рассматриваются 
как эквивалентные.

Ввиду дороговизны подобной работы 
более практичным оказывается полуин-
дивидуальный подход, методология кото-
рого разработана Е.Э. Смирновой: в нём 
типологические характеристики исполь-
зуются для описания индивидуальных 
характеристик конкретного лица. Такой 
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способ работы является самым обыч-
ным для многих исследований, однако 
в подавляющем большинстве из них не 
осознаётся, что речь идёт не об изучении 
уникального объекта, а о его замещении 
универсальной конструкцией, характе-
ризующейся только особым (возможно и 
уникальным) набором значений универ-
сальных параметров.

Реализация первых двух подходов 
может осуществляться в рамках тех или 
иных концепций представления о разно-
образии, таких как вариология в лингви-
стике (К.Я. Авербух) или диатропика в 
биологии (Ю.В. Чайковский).

В-третьих, можно пойти по пути но-
мотетизации идеографического знания — 
выявления закономерностей организации 
многообразий. Проблема эта в высшей 
степени сложна, ещё не в полной мере 
осознана, а число полученных результа-
тов в этой области очень невелико. Одна-
ко именно он представляется наиболее 
перспективным, так как позволяет сохра-
нить основные ценности и достижения 
европейской культуры, но реализовать их 
несколько нетрадиционным образом. Ти-
пология как экспликация немонотонности 
многообразия является первым шагом на 
этом пути и выступает поэтому в качестве 
простейшего варианта номотетизации. 
При этом оказывается, что концептуаль-
но и организационно самым сложным 
является принятие самого факта наличия 
разнообразия сущего, что выступает как 
необходимое, хотя и недостаточное, ус-
ловие появления какого бы то ни было 
зачатка типологии.

Так или иначе, все эти три линии изу-
чения многообразия существуют в насто-
ящее время. Очевидно, что выделенные 
способы оперирования с многообразием 
не исключают друг друга, а могут так или 
иначе взаимодействовать.

2.5. Итоги номотетизации 
идиографии: рефрен как основное 
обобщение типологии 

На пути номотетизации идиографии 
основным номотетическим обобщением 
типологии, пожалуй, можно считать пред-
ставление о рефрене или повторяющемся 
полиморфическом множестве (введённое 
С.В. Мейеном на биологическом матери-
але). Рефрен относится к той или иной 
черте организации, которая имеет не-
сколько вариантов реализации — модусов 
рефрена. В случае рефренов отношение 
мерон—модус является конкретизаци-
ей ключевого для типологии отношения 
тип—вариант.

Эмпирически обнаруживаются следу-
ющие закономерности. 

1) Один и тот же набор модусов реф-
рена описывает разные аспекты разноо-
бразия — таксономического, временного, 
географического, индивидуального и т. д. 

2) Между некоторыми модусами есть 
переходы, которые могут по-разному 
интерпретироваться — как изменения в 
историческом или индивидуальном вре-
мени, переход от характерного варианта 
к редкому, переход от одного экземпля-
ра серийного образования к другому, от 
представителя из центра ареала к пред-
ставителю с периферии и т. д. 

3) Если есть подобный прямой пере-
ход, то есть и обратный. Если же таковой 
отсутствует, то это требует особого объ-
яснения. 

4) Частоты разных модусов рефрена 
резко неравночисленны и статистически 
неустойчивы.

5) Модус рефрена может быть развёр-
нут в рефрен большей степени детализа-
ции, а рефрен свёрнут в модус обобщён-
ного рефрена (т. е. рефрен автомоделен). 

Модусы рефрена являются разными 
фигурами реализации одной формы — ме-
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рона, причём эти фигуры являются мета-
морфозами (в понимании И. Гёте) данного 
мерона (например, органа), в то время как, 
следуя Гёте, изучение фигур, фрагментов 
составляет предмет анатомии, а форм, 
меронов — морфологии. При этом в ходе 
изучения рефренов интересно не только 
преобразование прототипической фигуры 
в метаморфическую (например, стебля 
типа стебля томата в клубень картофеля), 
но и преобразования разных метаморфи-
ческих фигур друг в друга (клубня в кор-
невище, корневища в столон). Кроме того, 
в связи с рассмотрением рефренов встаёт 
вопрос о численности разных модусов 
рефрена (фигур формы).

После того как С.В. Мейеном пред-
ставление о рефрене было введено на 
биологическом материале, стало понятно, 
что подобные построения существуют и 
в других областях знания. Таковы груп-
пы симметрии кристаллов Е.С. Фёдоро-
ва, таблица Д.И. Менделеева, трапеция 
гласных Л.В. Щербы, периодические та-
блицы элементов костюма Т.В. Козловой, 
типы литых четырёхстворчатых складней 
старообрядцев Выга Э.П. Винокуровой и 
т. д. Аналогичные результаты получены 
и на географическом материале В. Бунге. 
Универсальным является рефрен разме-
ров объектов любой природы, описанный 
С.И. Сухоносом и Л.Л. Численко, — от-
ношение логарифмов размеров соседних 
размерных классов объектов есть величи-
на постоянная, равная 0.5. 

При этом распределения частот мо-
дусов одного рефрена в разных ценозах 
описывается распределениями с неопре-
делёнными центральными моментами: 
Ципфа–Мандельброта–Лотки–Парето. 
Эти распределения характеризуются 
устойчивостью интегрального распреде-
ления (для них выполняется предельная 
теорема Гнеденко–Дёблина), но частота 

каждой величины непредсказуема13. Та-
кие распределения (как было показано 
Ю.А. Шрейдером) не имеют характери-
стических совокупностей. Поэтому для 
получения значимых результатов необ-
ходимо изучение генеральной совокуп-
ности целиком (например, при изучении 
изменчивости листьев деревьев значимые 
результаты были получены Н.П. Кренке 
при выборках в миллионы экземпляров).

В итоге можно утверждать, что реф-
ренность является важнейшим универ-
сальным принципом организации мира. 
При этом выявление рефренности крайне 
примечательно в двух неотделимых друг 
от друга, но вместе с тем и противопо-
ложных по интенциям аспектах.

С одной стороны, идиографические 
многообразия оказываются каким-то об-
разом номотетически организованными, 
т. е. обнаруживается, что они подлежат не 
только описанию как наборы феноменов, 
но и могут быть упорядочены и объяс-
нены на основании каких-то закономер-
ностей. С другой стороны, рефренность 
как способ закономерного представле-
ния многообразия резко сокращает то, 
что относится к сфере непредсказуемо-
го варьирования, составляя проявление 
уникальной индивидуальности объектов. 
На фоне достижений физико-химической 
биологии (в самых разных её разделах 
от биофизики до биологии развития), 
реализующей принципы аналитической 
биологии А.Г. Гурвича, выявление уни-
кальности становится всё более слож-
ным. Поэтому для того, чтобы усмотреть 
и зафиксировать эту уникальность, кото-
рая именно и требует идиографического 
мышления, нужны всё новые и всё более 
изощрённые средства. Разработка по-
следних и является ключом к постиже-
нию многообразия (см. выше об индиви-
дуальном подходе).
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Именно поэтому, с другой стороны, 
ныне перед биологической систематикой 
(а в некотором смысле перед сравнитель-
ной морфологией) остро стоит вопрос о 
том, какие из традиций работы могут и 
должны быть сохранены (в частности, 
для того, чтобы обеспечить сохранение 
ценности ранее накопленного знания и 
организации преемственности имею-
щегося и вновь формирующегося — на 
принципиально иной технической основе! 
— знания), какие кардинально реформи-
рованы, а какие отвергнуты как анахро-
низмы. Это относится к вопросам сбора 
и фиксации материала, его камеральной 
обработки, создания коллекций и приёмов 
работы с ними, представления в первич-
ных (статьях, монографиях) и вторичных 
(рефератах, аннотациях, справочниках) 
документах, таксономической номенкла-
туры и т. д.

2.6. Временные преобразования 
типологического подхода: вызовы 
небиосистематических дисциплин

Контуры описанной ситуации стали 
очерчиваться в 1970–1980-е гг. (без сде-
ланных к настоящему времени уточнений, 
конкретизации математических описаний, 
возможностей, обнаружившихся в связи с 
появлением персональных компьютеров и 
Интернета и т. д.). Анализируя эту ситуа-
цию в указанный период, видно, что значи-
тельный вклад в её формирование внесла 
разработка типологического подхода к раз-
нообразию в биологии, что даёт основания 
говорить о лидерстве биологии на тот пе-
риод в осуществлении типологического 
подхода. Тем самым биология, сохранив-
шись на фоне доминирования номотетики 
количественных инвариантов в качестве 
«культурного заповедника» и образца иде-
ографического знания, внесла тем самым 
значительный вклад в развитие типологи-

ческого подхода в целом, позволив осоз-
нать полиморфизм как фундаментальное 
свойство живого, создав способы работы 
с таксономией, мерономией, номенкла-
турой, систематическими коллекциями, 
сформулировав представления о транзи-
тивном полиморфизме, рефренности как 
принципе номотетики идеографии, об ох-
ране биоразнообразия (таксономического, 
биоценологического) от антропогенных (в 
том числе генноинженерных, урбанисти-
ческих, агротехнических) вмешательств.

Однако ситуация с тех пор несколько 
изменилась за счёт вкладов дисциплин, 
не связанных непосредственно с биоло-
гической систематикой, причём можно 
выделить несколько групп таких дис-
циплин.

3. Экспансия типологического 
мировидения: вызовы 
небиосистематических дисциплин
3.1. Небиологические дисциплины 

3.1.1. Химия
Химия обращает на себя внимание 

методологов, занимающихся как общими 
проблемами методологии познания, так и 
методологии постижения многообразия, 
тем, что занимает промежуточное поло-
жение между номотетически и идиогра-
фически ориентированными областями 
знания. Такое положение химии являет-
ся следствием того, что, с одной сторо-
ны, она включает в себя физическую и 
частично коллоидную химию, такие раз-
делы которых как кинетика и термодина-
мика реакций, квантовая химия, теория 
химической связи и т. д. представляют 
собою типично номотетические постро-
ения. Именно поэтому во многих странах 
в структуре среднего образования химия 
не выделена в качестве самостоятель-
ного учебного предмета, а относящиеся 
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к ней знания сообщаются в разделах о 
строении вещества, молекулярно-кине-
тической теории, квантовой механики в 
курсах физики (см. в качестве примера 
такой подачи химии знаменитый учебник 
под редакцией создателя ядерной химии 
Г. Сиборга «Химия», 1967). Вместе с тем 
значительную долю химических знаний 
представляют разделы систематической 
химии, изучающие отдельные группы 
простых и сложных (как неорганических, 
так и органических) веществ.

В настоящее время известно (по дан-
ным базы PubChem, http://pubchem.ncbi.
nlm.nih.gov) более 30 млн химических со-
единений. Эта величина на порядок боль-
ше известного видового биоразнообразия. 
Вместе с тем, за ней стоит нетривильно 
организованный смысл, который прихо-
дится восстанавливать путем соотнесения 
данных из довольно большого числа раз-
личных источников. 

Так, из этих 30 млн примерно 500 тыс. 
составляют неорганические соединения, 
выделенные в чистом виде в лаборатор-
ных условиях. Из них только около 400 
субстанций являются простыми веще-
ствами. Однако при этом известно всего 
лишь около 4800 минералов (ср. камни 
— третье, наряду с растениями и живот-
ными, царство натуралий К. Линнея) — 
устойчивых природных твёрдофазных 
вариантов неорганического вещества, т. е. 
спонтанно возникающее разнообразие 
устойчивых веществ несоизмеримо мень-
ше того, которое возможно при синтезе 
их в лаборатории. Примерно 92% из них 
различаются на основании представления 
через ранговую формулу R, содержащую 
перечень первых невозрастающих по со-
держанию элементов (начало слова на 
языке RHA Т.Г. Петрова). Таким образом, 
речь идёт о разнообразии, которое замет-
но меньше биоразнообразия. 

Однако уже в 1970-е гг. на этом фо-
не существовало несколько миллионов 
синтетических полимеров, каждый из 
которых мог быть представлен многими 
торговыми марками (например, суще-
ствует около 200 таких марок полиэти-
лена) и речь шла о многих миллионах 
соединений, т. е. о разнообразии, вполне 
сопоставимом с биоразнообразием. Тем 
не менее, этому разнообразию не при-
давалось должного значения, поскольку 
представлялось, что это разнообразие 
лишь искусственно синтезированных 
соединений, относящихся к довольно 
узкому типу полимеров. Ситуация кар-
динально изменилась за последние лет 
сорок, в течение которых интенсивно раз-
вивалась химия природных соединения и 
биохимия, что и позволяет говорить ныне 
о существовании 25–27 млн органических 
соединений14. 

Итак, химия, история изучения разно-
образия в которой переплетена с историей 
изучения таксономического разнообразия 
в биологии, имеет дело ныне с разнообра-
зием значительно (на порядок или вообще 
необозримо) большим, чем разнообразие 
таксонов организмов. При этом значи-
тельная часть этого разнообразия связана 
с компонентами организмов, относимых 
к биологическим таксонам.

Принципиальной особенностью изу-
чения многообразий в химии является 
то, что если типологические построения 
в ней соотносить не с типами молекул, а с 
веществами, то оказывается, что эти мно-
гообразия лишены экстенсионала, а пред-
ставлены только интенсионалами, слагаю-
щими не классификации, а номинальные 
(в ряде случаев порядковые) шкалы.

3.1.2. Технетика
При обращении к области техники 

было отрефлексировано (школа Б.И. Ку-
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дрина), что число видов различных тех-
нических изделий измеряется десятками 
миллионов, т. е. на порядок превышает 
разнообразие описанных биологических 
видов, приближаясь к ожидаемому их 
числу. При этом возникает целенаправ-
ленная деятельность по вариофикации — 
увеличению разнообразия, с целью более 
полного удовлетворения потенциального 
спроса потребителей, причём использо-
вание технических изделий происходит 
совместно, что делает неизбежной ас-
сортицу. Принципиально важно и то, что 
технические изделия существуют в виде 
более или менее устойчивых техноцено-
зов (см. выше).

3.1.3 Товарная номенклатура
Каждое из изделий (продуктов) в за-

висимости от производителя, расфасовки, 
упаковки порождает десятки видов това-
ров, т. е. в сумме сотни миллионов видов 
товаров, которые описываются Гармони-
зированной системой описания и кодиро-
вания товаров Международной таможен-
ной организации (http://www.wcoomd.org/
en/topics/nomenclature). Эти товары могут 
хранится на сотнях и тысячах складов в 
разных частях мира. В результате речь 
идёт о 1010–11 лотах товаров, которые в 
ситуации современной международной 
торговли через Интернет должны быть за 
минуты разысканы в любой части мира 
и за считанные часы (в крайнем случае 
немногие сутки!) должны быть достав-
лены потребителю, у которого возникло 
желание приобрести этот лот целиком 
или частично. Таким образом, продавец 
должен оперативно манипулировать с 
разнообразием на 4–5 порядков большим, 
чем разнообразие видов живых организ-
мов. При этом невозможно предугадать, 
в каком сочетании будут заказываться 
покупателем товары (причём описание 

такого составного лота наталкивается 
на значительные сложности), так что не-
обходимо оперировать одновременно со 
всем многообразием товаров (в то время 
как систематику бабочек не обязатель-
но одновременно оперировать многооб-
разием не только морских клопов, но и 
большого числа других систематических 
групп организмов).

3.1.4. Космология
Совершенно новый класс задач изуче-

ния многообразия возникает при рассмо-
трении многообразия космических объ-
ектов. Речь идет о 1022–24 очень различных 
(свойства многих из которых совершенно 
невозможно даже представить) космичес-
ких объектов во Вселенной (в основном 
известных на основе автоматически за-
фиксированных данных, полученных при 
использовании рентгеновских телеско-
пов). Очевидно, что подавляющая часть 
этих объектов никогда не станет предме-
том визуального наблюдения, а относя-
щиеся к ним имеющиеся в компьютерах 
данные не попадут на глаза астрономов 
ближайшие несколько столетий (а значит 
— тоже никогда). Тем не менее, данные о 
какой-то части этих объектов хранятся в 
специальных базах данных и подвергают-
ся автоматической обработке, некоторые 
результаты которой могут быть запроше-
ны тем или другим астрономом. Безуслов-
но, это совершенно другой тип многооб-
разий и способ обработки данных о нём, 
причем это многообразие неизмеримо 
большее, чем видовое разнообразие. При 
этом используются методы, радикально 
отличающиеся от тех, которые исполь-
зуются при изучении биоразнообразия.

3.2. Биологические дисциплины
На основании вышесказанного мож-

но зафиксировать, что развитие техники, 
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торговли и космологии привело к тому, 
что биология стала утрачивать позицию 
бесспорного лидера в области развития и 
поддержания типологического подхода. 
Однако это безусловно справедливо, если 
принимать во внимание только изучение 
биоразнообразия как разнообразия так-
сономического — видов, родов, семейств 
и т. д. Если же принять во внимание ме-
рономическое разнообразие, то ситуация 
оказывается несколько иной.

3.2.1. Нейробиология
Прежде всего, в этом контексте можно 

говорить о разнообразии структур мозга 
— мозга высших приматов и человека. 
Так, головной мозг человека содержит 
порядка 1010 нейронов (примерно столько 
же, сколько звёзд в Млечном пути) с боль-
шим числом типов, которые выделяются 
по нескольким основаниям (по форме 
тела — звёздчатые, веретенообразные, 
пирамидные и др.; по локализации — цен-
тральные и периферические; по числу 
отростков — униполярные, биполярные 
и мультиполярные; по функциональному 
признаку — рецепторные, эфферентные, 
вставочные и т. д.), давая комбинативную 
(фасетную) систему. 

3.2.2. Геномика
Во-вторых, это число пар нуклеотид-

ных оснований в геноме: так, в гаплоид-
ном геноме человека 3.2×109 пар, которые 
слагают большое число разнообразных 
структур тех или иных конкретных хро-
мосом.

Понятно, что такие мерономические 
разнообразия могут обрабатываться толь-
ко компьютерными средствами, а данные 
о них должны храниться в электронных 
базах данных. С учётом этого оказывает-
ся, что работа с такими мерономически-
ми многообразиями живых организмов 

технологически сходна с работой с раз-
нообразием лотов товаров или со звёзда-
ми Млечного пути. Чисто формально это 
позволяет говорить о том, что биология 
и ныне не является аутсайдером изуче-
ния разнообразия, однако её положение 
среди лидеров связано теперь не с изуче-
нием полиморфизма, а с изучением гете-
рогенности. 

При этом возникает вопрос: имеют ли 
обсуждаемые представления о гетероген-
ности, в том числе гетерогенности гено-
ма и мозга, отношение к представлениям 
о полиморфизме, которые обеспечивали 
таксономической биологии лидирующее 
положение среди типологически ориен-
тированных дисциплин?

Представляется, что имеет.

3.2.3. Биоразнообразие на фоне 
других многообразий

Как показывает опыт развития других 
направлений биологии, вновь обнаружен-
ная структура или функция организма, 
может быть даже и казавшаяся в начале 
единообразной или даже универсаль-
ной, всегда со временем обнаруживает 
полиморфизм, что и порождает новое 
направление систематики как изучения 
таксономического полиморфизма (цито-
систематика, геносистематика, морфоло-
гическая, биохимическая, экологическая 
и т. д. систематика). Поэтому можно с 
уверенностью говорить о том, что даль-
нейшее изучение гетерогенности генома 
и мозга откроет новые горизонты пред-
ставлений и об их полиморфизме: в слу-
чае геномов этому способствует создание 
банков расшифровок отсеквенированных 
геномов (Gene Bank в США; EMPL в Гер-
мании). 

Оперирование с банками данных смы-
кается с проблематикой работы с коллек-
циями, представленными в садах, парках, 
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гербариях и музеях, необходимыми для 
занятий традиционной биологической си-
стематикой, важное место в которой имеет 
практика работы с номенклатурными ти-
пами и эталонами.

Кроме того, надо заметить, что в це-
лом практически не разработан вопрос о 
связи степени гетерогенности и спектра 
полиморфизма. В этом контексте можно 
указать на то, что три стандартные устой-
чивые элементарные частицы (протон, 
нейтрон и электрон) порождают потен-
циально неограниченное, а практически 
близкое к сотне, число химических эле-
ментов; эти химические элементы дают, 
с одной стороны, около 30 млн (107) хи-
мических соединений, а с другой — зна-
чительная часть элементов (так же как и 
большое число химических соединений) 
закономерно входит в состав живых орга-
низмов. В тоже время примерно из десят-
ка типов органелл построены все сотни 
видов клеток организмов, несколько сот 
видов клеток входит в состав нескольких 
сот видов тканей 1.5–2 млн видов орга-
низмов, причём, скажем, тело человека 
состоит из 1014 клеток (в то время как 
самолёт «Боинг» содержит всего лишь 
около 3 млн деталей). Наряду с этим не-
большое число десятков (редко до 80) 
фонем (букв) в каждом языке порождает 
сотни тысяч слов, с помощью которых 
можно создать бесчисленное число тек-
стов, относящихся к сотням (первым ты-
сячам) жанров.

С другой стороны, организмы слагают 
биоценозы, разнообразие которых опи-
сывается синтаксономией, более или ме-
нее систематическая разработка которой 
началась только ближе к середине ХХ в. 
Наиболее разработана эта таксономия на 
примере растительности и ныне выделя-
ется огромное количество синтаксонов 
(Н.А. Юрицына), которое очень трудно 

(по ряду причин, специфичных для раз-
ных групп, например в синтаксономии 
водорослей) оценить для Земли в целом 
и которое колеблется от 4 тыс. (при ори-
ентации на работы В.Н. Сукачёва) до 10 
тыс. (при ориентации на систему Ж. Бра-
ун-Бланке) низших таксонов, причём для 
них разработана своя система номенкла-
туры, включающая и принцип типифика-
ции. Примечательно, что и в этом случае 
формулируется принцип множественно-
сти синтаксономических решений (Б.М. 
Миркин). Подобно этому примерно 100 
из упомянутых 4800 минералов слагает 
несколько тысяч горных пород. Количе-
ство видов технозоценозов вообще пока 
не оценено. 

Так или иначе, вопрос о связи харак-
тера таксономического и меронономи-
ческого разнообразия, полиморфизма и 
гетерогенности представляется, с одной 
стороны, очень интересным, а с другой, 
совершенно неразработанным. При этом 
очевидно наличие большого числа меро-
номических разнообразий в биологии, 
каждое их которых тоже довольно вели-
ко (измеряется тысячами меротаксонов, 
синтаксонов и их аналогов), причём оно 
больше (ввиду как большего экспертно 
оцениваемого разнообразия, так и боль-
шей изученности) многих абиогенных 
многообразий. Большой интерес в связи 
с этим представляют работы Г.А. Саво-
стьянова о предельном варианте связи 
разнообразий клеток и тканей. 

3.3. Парки, музеи и 
работа с многообразиями

Одним из инструментов, необходимым 
для охраны и изучения биоразнообразия, 
являются сады и парки. Таким образом, 
обсуждаемая проблематика оказывается 
вовлеченной в музейную и садово-парко-
вую тематику, тесно связанную с тради-
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ционной биологической систематикой15, 
важное место в которой имеет практика 
работы систематиков с номенклатурными 
типами и эталонами16.

Номенклатурные типы (обычно17 мёрт-
вые гербарные или музейные экземпляры 
организмов18, являющиеся носителями 
названий таксонов, к которым они при-
надлежат) хранятся в музеях, что пред-
ставляется весьма примечательным в 
связи с музейным бумом последних не-
скольких десятилетий.

При этом надо иметь в виду, что музей, 
с одной стороны, делает значимое явление 
доступным для всего общества, превра-
щая его в общечеловеческое достояние, а 
с другой — изымает музеефицированный 
объект из органичного для него окруже-
ния, мумифицирует его. В связи с этим 
весьма примечательным является то, что 
для Линнея так важна была техника гер-
баризации, а вся созданная им традиция 
систематической работы ориентирована 
на работу с трупами. Возникают соответ-
ствующие проблемы и с музеефикацией 
стратотипов (обнажений, содержащих 
слои отложений, называемых соответ-
ствующим именем) в геологии, причём 
в этом случае речь идёт уже о довольно 
значительных территориях и целых ланд-
шафтах. Если же думать о том, чтобы рас-
сматриваемые процедуры классификаци-
онной работы стали всеобъемлющими, 
типифицируя все вещи и процессы в мире, 
придется значительную часть его изъять 
из жизни, музеефицировать. 

Вместе с тем, однако, надо иметь в ви-
ду, что некротизм музейных экземпляров 
оправдывается надеждой на витализацию 
соответствующей сферы деятельности, 
что позволяет сопоставлять типы скорее 
не с трупами, а с мощами.

Кроме музеев существует другой путь 
наделения вещей знаковой функцией —

создание из них парков и садов. В насто-
ящее время семиотика садов привлекает 
значительный интерес. Сад при этом вы-
ступает как книга, школа, т. е. как часть 
жизни, правда рукотворная и окульту-
ренная. Могут быть сады растений (бо-
танические сады), животных (зоосады), 
камней (минералогические заповедники, 
например, Ильменский государственный 
заповедник), что соответствует выделе-
нию К. Линнеем трёх царств природы — 
растений, животных и камней. Все сады 
такого типа — один из возможных вари-
антов представления эталонов, которые 
«хранятся» в условиях с минимальными 
антропогенными воздействиями. 

Создание национальных парков в этом 
контексте — путь, наиболее полно выяв-
ляющий свойства эталонов в среде оби-
тания, что соответствует задачам третьей 
(по М. Джекобсу) революции в описаниях 
растений — созданию экологизирован-
ных описаний растений. На это ориен-
тировано и создание минералогических 
заповедников. 

В зависимости от того, какие концеп-
ции кладутся в основу создания парков 
или заповедников, они в разной степени 
тяготеют к природным музеям или пар-
кам. То же самое можно сказать и об исто-
рико-этнографических музеях19 или пар-
ках под открытым небом и заповедниках.

Конкретные культурные роли сада, 
парка, заповедника и т. д. должны выяс-
няться для каждого случая в отдельнос-
ти, но факт существования отмеченных 
явлений культуры указывает на то, что 
имеются возможности для расширения 
процедур типификации и эталонирова-
ния. При этом важно то, что сад сохра-
няет жизнь в её уникальности, он нужен 
для передачи именно уникального пред-
ставления систематика о таксоне, что 
определяется неповторимостью фунда-
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ментальных классификаций, а музей, по 
сути дела, делает тип общезначимым, 
позволяет организовать коммуникацию 
с помощью общедоступных средств. В 
рамках этого направления находится и 

стремление более жёстко увязать класси-
фикацию и номенклатуру в прикладных 
разработках. 

Сказанное можно представить следую-
щим образом:

Идея парка как места высокой концен-
трации большого числа разных представи-
телей некоторого многообразия находит 
воплощение и в создании технопарков 
— скопления большого количества раз-
нообразных производств на компактной 
территории с инфраструктурой, единой 
для разных предприятий, находящих-
ся как в отношениях кооперации, так и 
конкурирующих между собой. Название 
«технопарк» при этом оказывается дей-
ствительно уместным, т. к. при этом воз-
никают отношения, подобные отноше-
ниям организмов в парковом биоценозе, 
характеризующимся тем, что агротехни-
ческие мероприятия (полив, осушение, 
удобрение, подкормка, обрезка, пересадка 
и т. д., аналогом чего является вышеука-
занная общая инфраструктура) обеспечи-
вают ослабление конкуренции входящих 
в парковый биоценоз организмов на фоне 
проявления эффектов их кооперации. В 
связи с этим вся проблематика, связанная в 
биологии с обращением к парку как спосо-
бу концентрирования биоразнообразия в 
каком-то определённом месте и поддержа-
ния его желаемой структуры, оказывается 
востребованной в полном объёме. Таким 
образом, и эта сфера технетики оказыва-
ется зависящей от практики и принципов 
работы с биологическим разнообразием.

3.4. Банки биоматериалов 
при работе с биоразнообразием

Ещё одним направлением современ-
ной работы с многообразием биологиче-
ских объектов является создание банков 
клеток (например, спермы, яйцеклеток, 
стволовых клеток), тканей (пуповинной 
крови с целью получения стволовых кле-
ток, www.gemabank.ru), органов (сердец, 
печеней, лёгких, сосудов и т. д.) для целей 
трансплантологии, коррекции пороков 
развития, лечения злокачественных но-
вообразований, замедления и предупреж-
дения преждевременного старения как 
самого донора, так и возможных реципи-
ентов и т. д. При этом речь идёт либо об 
очень дробной, а порой и нетривиальной 
(прежде всего, иммунологической) типо-
логии такого рода биоматериалов (напри-
мер, совместимости крови по сочетанию 
групп крови донора и реципиента), либо о 
выявлении индивидуальной комбинации 
донора и реципиента по их трансплан-
тологической совместимости при том, 
что возможные варианты совместимости 
должны быть выявлены на индивидуаль-
ном уровне, т. е. для нескольких милли-
ардов человек.

Создание подобных банков и сам прин-
цип сохранения (может быть в неактивном 
состоянии — в виде спор, в лиофилизиро-

Эталоны Типы
Ориентация на жизнь Ориентация на фиксацию явлений жизни
Уникальность Общезначимость
Сад Музей
Классификация Номенклатура
Фундаментальные классификации Прикладные классификации
Экспертная работа Нормативная работа
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ванном состоянии, посредством криокон-
сервации), а не синтез необходимой био-
логической структуры ex tempore связано 
с тем, что живые организмы обладают 
уникальной историей, которая не может 
быть повторена какими-либо другими 
организмами (что неверно, скажем, для 
химических соединений в силу закона 
постоянства состава Ж.Л. Пруста для не-
бертоллидов). Поэтому и возникает идея 
охраны многообразия организмов, в то 
время как охранять многообразие атомов 
или молекул не надо, т. к. при определён-
ном стечении обстоятельств они самовос-
произведутся из имеющегося субстрата.

4. Место изучения, использования 
и охраны биоразнообразия в 
постижении разнообразия

Таким образом, можно констатиро-
вать, что современная биология и свя-
занные с нею изучение, использование и 
охрана биоразнообразия смогли принять 
вызовы времени, связанные со скачкоо-
бразным (имея ввиду развитие техники, 
мировой торговли, космологии, нейроби-
ологии и геномики, а также в известной 
мере и корпусной лингвистики) расши-
рением представлений о разнообразии 
и отчасти ответить на них (опираясь на 
свой опыт работы и достижения в рабо-
те с таксономическим биоразнообрази-
ем, решением номенклатурных проблем 
его изучения, опыт работы с музейными 
коллекциями, ботаническими и зоологи-
ческими садами и т. д.). 

Вместе с тем, биология и предбио-
логическое изучение живых организмов 
(включая сказки и басни о животных, 
бестиарии, травники и лечебники, фар-
макогнозию, агрономию) утратили своё 
бесспорное лидерство в постижении 
многообразия, которое принадлежало им 
с незапамятных времен (в европейской 

традиции по крайней мере с Аристотеля) 
до последней четверти ХХ в.

Тем не менее, биология и смежные с ней 
области (биотехнология, медицина, вклю-
чая фармакологию, нейро психология) 
активно используют новейшие концеп-
ции многообразия (Н-распределений, 
рефренной организации, транзитивного 
полиморфизма, горизонтального пере-
носа, сетчатой эволюции и т. д.) и техно-
логии обработки данных (компьютерная 
техника, Интернет, автоматизированное 
проведение исследований, математиче-
ские методы), а также опыт предыдущей 
типологической работы (принципы типи-
фикации, оперирование с коллекциями, 
комбинирование работы с живым и мёрт-
вым материалом и т. д.).

Кроме того, среди биологов есть до-
вольно большое число тех, кто сознатель-
но и целенаправленно, кто действуя по 
образцам, заданным учителями, способен 
воспроизводить технику типологической 
работы (включая способность к генерали-
зации наблюдения, умение отсеивать бес-
содержательные подробности и отличать 
их от значимых, усматривать идеальные 
формы во всегда несовершенном, а иногда 
и дефектном эмпирическом материале и т. 
д.), а не гоняться за фиксацией произволь-
ных подробностей конкретного материа-
ла, как это делают «ползучие эмпирики», 
дорвавшиеся до работы с престижным 
оборудованием. Отсутствие умения обоб-
щать делает их работу полностью зави-
сящей от стечения обстоятельств жизни 
конкретной лаборатории.

Рассмотрение представленного ма-
териала позволят утверждать, что по-
стижение мира животных, растений, а 
в последние века и микроорганизмов 
с древнейших времён и до настоящего 
времени было и остается важнейшим ис-
точником представлений о многообразии 
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мира в целом, причем как в аспекте знания 
конкретного многообразия, так и образца 
отношения к другим сферам существо-
вания. В какие-то периоды истории это 
многообразие было некоторым компо-
нентом фоновых представлений о мире, 
в какие-то — альтернативой доминиру-
ющей картине мира и даже островком-
заповедником описательного естествоз-
нания в инвариантно ориентированной 
технологической цивилизации, в другие 
— например, в последней четверти ХХ в. 
— центром типологически ориентирован-
ного взгляда на мир. 

Сейчас же в связи с развитием новых 
методов исследования имеет место пере-
несения центра внимания в изучении 
многообразий организмов с таксономиче-
ского полиморфизма на структурно-функ-
циональную гетерогенность (которая, в 
свою очередь, открывает новые перспек-
тивы изучения полиморфизма), что потен-
циально (но — пока! — не фактически) 
сближает концептуально, методологиче-
ски, методически и технически тради-
ционные таксономические изыскания с 
изучением многообразия в современной 
геномике и нейробиологии, а их вместе 
— с технетикой, торговлей и космологией, 
которые с технико-технологической точки 
зрения претендуют ныне на лидерство в 
изучении полиморфизма.

Наконец, следует обратить внимание 
на то, что осознание того, что разнообра-
зие (как полиморфизм, так и гетероген-
ность) является фундаментальным свой-
ством живого, формирование адекватных 
оценок характера и степени этого разноо-
бразия влечёт множество последствий как 
для обыденной жизни людей, так и для 
их профессиональной деятельности. Так, 
например, кардинально меняются пред-
ставления о социальном нормировании, 
границах и вариантах нормы и патоло-

гии, разнообразии потребностей людей, 
ценности разнообразия среды обитаниях, 
требованиях к конструированию одежды, 
архитектуре и градостроительству, стра-
тегиях лечения и реабилитации, отноше-
нии к возрастным особенностям людей и 
т. д. В области методологии становится 
очевидным, что нужны совершенно иные 
принципы как исторических реконструк-
ций, так и прогнозирования (а тем более 
планирования) будущего. 

Учитывая разнообразие людей (в том, 
числе и биологическое), совершенно 
иначе приходиться понимать и «золотое 
правило нравственности» в любой из его 
трактовок — поучении Конфуция: «Не де-
лай другим того, чего не желаешь себе», 
в евангельской формулировке «И как хо-
тите, чтобы с вами поступали люди, так 
и вы поступайте с ними» (Лук. 6: 31) или 
категорическом императиве И. Канта: 
«поступай только согласно такой максиме, 
руководствуясь которой ты в то же время 
можешь пожелать, чтобы она стала все-
общим законом». Как быть в том случае, 
если другой — не такой как ты?
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 Примечения
1. Суть инвариантного подхода в матема-

тическом естествознании как ядре инвари-
антного подхода заключается в том, что сре-
ди количественных характеристик того или 
иного объекта или класса объектов ищутся 
такие, которые сохраняют своё значение при 
осуществлении некоторого набора преобразо-
ваний (замене системы координат, изменении 
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состояния объекта, замене метода исследова-
ния и т. д.). Такие сохраняющие своё значе-
ние характеристики и квалифицируются как 
количественные инварианты, которые в свою 
очередь могут разделяться на константы, па-
раметры, переменные и т. д. Ввиду того, что 
в других парадигмах и областях знания также 
встречаются характеристики, сохраняющиеся 
при преобразованиях некоторого типа (такие 
как план строения, суть, сущность, замысел, 
план Творения, тип и т. д.), такие характери-
стики можно квалифицировать как качествен-
ные инварианты (хотя такое представление 
не получило широкого распространения), а 
применительно к объектам и ситуациям, име-
ющим семиотическую природу, Р. Якобсоном 
для обозначения таких характеристик было 
введено представление о семантическом ин-
варианте (хотя с ними активно оперировало 
уже описательное естествознание раннего 
Нового времени). 

2. Типология, типологический подход, 
типологическое отношение к действитель-
ности понимаются предельно широко — на-
чиная от типологии элементарных частиц и 
кончая типологией переживаний. Ни один 
из оттенков смысла, возникающих при этом, 
с одной стороны, не может быть отвергнут 
как не имеющий отношения к делу; притом, 
с другой стороны, нет ни одного из этих от-
тенков который принимался бы всеми иссле-
дователями как обязательный для типологии. 
При этом и для автора значимы далеко не все 
из этих оттенков смысла. Но такое предельно 
широкое толкование типологии удобно для 
обсуждения сути далее рассматриваемого 
культурного феномена.

Кроме того, очерчиваемая область может 
называться не только типологией, но и класси-
фикацией, систематикой, таксономией и т. д. 
При этом все перечисленные термины исполь-
зуются разными авторами (а иногда и одним и 
тем же в разных сочинениях) в разном смысле. 
Здесь они приводятся как синонимы (в линг-
вистическом понимании, т. е. как близкие, но 
не тождественные по смыслу), притом, что 
автором каждый из них понимается в фикси-
рованном смысле, используемом и в данной 

работе. Огромное разнообразие трактовок 
типологии, резкая дискуссионность и даже 
демонстративная полемичность некоторых из 
них на фоне необязательности и, более того, 
случайности других в полной мере оценива-
ются автором, который несмотря на всё это 
считает целесообразным пользоваться разви-
ваемой далее интерпретацией, не отвлекаясь 
на комментирование отношения развиваемой 
точки зрения с другими взглядами на рассма-
триваемую тематику.

В данной работе при указании на типоло-
гию для автора будет принципиально принятие 
следующих её характеристик:

— Признание полимофизма как фунда-
ментального свойства того или иного класса 
экземпляров.

— Фиксация немонотонности этого по-
лиморфизма, что позволяет выделять типы. 

— Экстенсиональным представителем 
типа является группа сходных экземпляров. 
В общем случае допустимо пересечение этих 
групп, а их объединение не обязательно даёт 
генеральную совокупность, т. е. универсум 
типов не обязательно является разбиением, 
причём не каждый экземпляр может быть от-
несен к какому-либо типу, а если может быть 
отнесен, то это отнесение не является един-
ственным. В случае же разбиения структура 
экстенсионалов типологии совпадает со струк-
турой экстенсионалов классификации для того 
же универсума.

Тип в интенсиональном аспекте — харак-
терное обобщённое строение экземпляров 
данной группы (данного типа). Тип может 
быть представлен несколькими характерными 
вариантами. Помимо характерных вариантов 
организации тип может реализоваться и в не-
характерных вариантах, а сами особенности 
типо-вариантных отношений являются ха-
рактеристикой типа. В вырожденных случаях 
типо-вариантные отношения превращаются в 
признаки и их значения, а при ещё большей 
степени вырожденности — в инвариантные 
параметры, прежде всего количественные.

Отношение к действительности, которое 
реализует подобное представление о мире или 
приближение к нему, вне зависимости от нали-
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чия рефлексии именно такого представления 
и использования соответствующей термино-
логии, квалифицируется как типологическое.

Типологический поворот касается публич-
ной деятельности общественных организа-
ций, государственных учреждений и надго-
сударственных структур Европы, Северной 
и отчасти Центральной и Южной Америки, 
Австралии, некоторых стан Азии и Африки и 
обыденного поведения некоторой части насе-
ления этих территорий, имеющей относитель-
но высокий формальный уровень образования 
(хотя бы неполное среднее образование) и во-
влечённой в публичную деятельность. Факт 
осуществления типологического поворота 
проявляется в том, что законодательно защи-
щаются и могут публично отстаиваться права 
меньшинств (лиц с ограниченными возможно-
стями, женщин, религиозных/атеистических 
объединений, расовых, национальных, сексу-
альных меньшинств), в публичной полемике 
или обыденной жизни используются аргумен-
ты, основанные на признании многообразия 
как само собой разумеющейся ценности (со-
хранение биоразнообразия, культурного сво-
еобразия, вариативности образования, богат-
ства среды обитания, различия эстетических 
вкусов, многообразие модных тенденций, 
разнообразие товаров и т. д.), возможность вы-
бора рассматривается как неотъемлемое право 
человека в самых разных ситуациях (выбор 
места жительства, гражданства, сферы дея-
тельности, матримониального статуса) и т. д.

3. В списке приведены не только и не 
столько новые факты, события, процессы, не 
только и не столько возникновение новых объ-
ектов (большей частью артефактов) и явлений 
(скажем, новых социокультурных процессов, 
тенденций развития), сколько изменение об-
щественного сознания (социально-политиче-
ских доктрин, идеалов, ценностей, культурных 
образцов, нормативных моделей поведения, 
стандартов образования, поведения и т. д.) как 
адекватных существующему положению дел 
(осознание того, что продовольствие является 
ресурсом, т. е. принципиально ограничено), так 
и совершенно призрачных (например, арми-
нофобии — боязнь микробов, порождающая 

культ стерильности, или канцерофобия на фо-
не успехов онкологии). Более того, в некото-
рых случаях более или менее ясно осознаётся 
текущий, кратко- и среднесрочный урон от 
реализации каких-то типологических по сути 
установок (например, падение уровня жизни 
при обретении независимости бывшими коло-
ниями). Однако важно то, что самые разные 
как фактические, так и ментальные изменения, 
вносят вклад в осуществление типологическо-
го разворота.

4. Выделение У. Шелдоном, Э. Кречмаром 
идущего от Гиппократа различения долихо-
морфного или  астенического, брахиморф-
ного или гиперстенического и мезоморфного 
или нормостенического типов телосложения.

5. Как и во многих подобных ситуациях, 
становление классиологии происходит в раз-
ных версиях. В основном при этом имеют ме-
сто попытки создать некоторое универсальное 
построение, предписывающее единый способ 
действия во всех возможных случаях. Авто-
ром же последовательно развивается версия 
классиологии (при всех недостатках этого тер-
мина), которая имеет блочную организацию, 
позволяющую каждому блоку ситуативно 
принимать состояние, адекватное специфике 
рассматриваемого многообразия. Наиболее 
развернуто техника такой работы была из-
ложена в выступлении в прениях — доклад 
был запрещён руководством МОИП по иде-
ологическим причинам после выступления 
автора на семинаре по изучению времени 
А.П. Левича (17.07.1945–30.03.2016) — на 
Второй Всесоюзной школе-семинаре по ме-
тодологии и теории классификации (Миасс, 
октябрь, 1985).

6. Изучение полиморфизма предполагает 
сопоставление хотя бы двух (обычно многих) 
экземпляров. Такое сопоставление осущест-
вляется  либо умозрительно («в уме»), либо 
пользуясь визуализацией, которая заключает-
ся в том, что эти экземпляры выкладываются 
рядом и являются предметом зрительного 
созерцания. В этом качестве два или более 
экземпляра становятся компонентами той 
поверхности, на которой они располагаются 
и имеет место восприятие этой поверхности 
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с находящимися на ней предметами, причём 
это восприятие выступает как выявление ге-
терогенности этой поверхности. Утверждение 
Г.И. Фишера о том, что размещение предметов 
в экспозиции должно повторять природу, что-
бы посредством живого созерцания предметов 
была ясна система природы, очень показатель-
но тем, что экспозиция при этом выступает как 
единый гетерогенный объект, соседствующие 
части которого обнаруживают большее сход-
ство, чем не соседствующие. Такой принцип 
может переноситься и на ментальные образы. 
Так, таблица Менделеева является образцом 
представления разнообразия именно потому, 
что она подаёт ментальные отношения сход-
ства экспонируемых элементов как соседство 
частей — клеток — чувственно (зрительно) 
воспринимаемого гетерогенного объекта — 
таблицы. Поэтому таблица Менделеева вы-
ступает не как классификация (как способ 
представления полиморфизма) элементов, а 
как их районирование, представляющее гете-
рогенное пространство свойств. 

Те же отношения видны и на примере раз-
борного ящика: это может быть как конкрет-
ный ящик или лоток, которым пользуются в 
своей работе энтомологи или геологи, рас-
пределяющие в нём группами (кучками) свои 
образцы (как и ботаник раскладывающий куч-
ками гербарные листы), так и методологиче-
ский конструкт, используемый Московским 
методологическим кружком. Кучки в разбор-
ном ящике презентируют группы сходных эк-
земпляров, причём совершенно безразлично 
взаимное расположение экземпляров внутри 
кучки или расположение кучек относитель-
но друг друга, как и расположение кучек в 
тех или иных частях разборного ящика, если 
речь идет о сопоставлении экземпляров, т. е. 
оперировании с полиморфизмом. Но сам факт 
расположения этих кучек в разборном ящике, 
а тем более взаимное расположение кучек или 
их положение относительно стенок ящика или 
сторон света наделяет содержимое ящика гете-
рогенностью, от которой надо абстрагировать-
ся, если речь идёт о сопоставлении элементов, 
которые входят в эти кучки — чувственное со-
зерцание будет здесь обнаруживать некоторое 

гетерогенное образование, а умозрение будет 
вычленять полиморфизм элементов.

7. При этом одним из важнейших методов 
изучения гетерогенности является райони-
рование — как эмпирически данной поверх-
ности Земли в географии, так и ментальных 
пространств в парагеографии Б.Б. Родомана. 

8. Географическое разнообразие опреде-
ляет существование мировой торговли и ту-
ризма, генетическое — возможность селек-
ционной работы, разнообразие способностей 
людей увеличивает их трудовой потенциал; 
ср. готовность Г. Форда обеспечить рабочими 
местами, не требующими использования всех 
потенциальных способностей человека, людей 
с ограниченными возможностями как с теле-
сными, неврологическими и сенсорными, так 
и ментальными дефектами и т. д.

9. Так, в структурной лингвистике к сере-
дине ХХ в. сформировалось  представление 
о лингвистических универсалиях, к числу ко-
торых относятся тезисы о том, что в каждом 
языке фонематического строя должно быть 
хотя бы по две фонемы, по две морфемы и 
по два слова. Аналогичные концепции появ-
лялись в физике, химии, биологии, технике в 
ХIХ–ХХ вв. 

10. Например, агрегатного состояния ве-
ществ, фазовых переходов, взрывов, горения с 
точки зрения молекулярно-кинетической тео-
рии, инфекции  с точки зрения взаимодействия 
макро- и микроорганизмов и т. д.

11. Появление каждой из указанных об-
ластей и складывание их терминологии, как 
и всегда в подобных случаях, — процесс 
весьма запутанный и неочевидный. При этом 
появляются ряды близких, в той или иной 
степени конкурирующих (в особенности во 
время появления новой области знания) тер-
минов, которые только со временем приобре-
тают какое-то устоявшееся значение. Всё это 
имеется в виду и в данном случае, но не об-
суждается, т. к. не имеет прямого отношения 
к рассматриваемой теме.

12. Для обозначения наддисциплинарной 
области, занимающейся изучением ценозов, 
Б.И. Кудрин ввёл термин «общая ценология», 
мотивируя это употреблением В.Н. Сукачёвым 
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и его последователями терминов «биоценоло-
гия», «биогеоценология» (и производных от 
них — например, ценоареалы) для обозначения 
дисциплин, изучающих биоценозы и биогео-
ценозы.  Однако, как показывает многолетний 
лекционный и педагогический опыт автора 
этих строк, термин «ценология» для многих 
оказывается дезориентирующим, в силу чего 
оказывается эффективнее говорить о ценозо-
логии.

13. Б.И. Кудриным было показано, что 
речь идёт об особом классе аналитически 
не задаваемых дискретных распределениях 
(H-распределениях). Иначе это же обосновано 
Б.А. Трубниковым.

14. При этом указанная величина весьма 
условна в силу, по крайней мере, двух причин. 
Во-первых, природные соединения представ-
ляют собой комплексы (смеси) полимеров пе-
ременного состава и степени полимеризации, 
так что классическое понимание индивиду-
ального вещества теряет смысл. Во-вторых, 
нуклеиновые кислоты и белки вообще имеют 
индивидуальные особенности, свойственные 
каждой конкретной особи, так что если под-
ходить к подсчётам их числа с точки зрения 
классической химии, то речь пойдёт о несмет-
ном числе миллиардов соединений, которые 
оказываются предметом изучения в геномике 
и биоинформатике.

15. При обсуждении этой тематики надо 
иметь в виду наличие различий, как кодексов 
номенклатуры для различных групп организ-
мов (животных, растений, микроорганизмов, 
культурных растений) и их сообществ, так и 
различие трактовок кодексов разными авто-
рами. Здесь даётся изложение этого вопроса 
преимущественно с опорой на Международ-
ный кодекс ботанической номенклатуры, при-
чём в жёсткой его трактовке, намеченной С.В. 
Мейеном.

16. Наличие в садах живых организмов 
предоставляет принципиальную возмож-
ность для их чувственного восприятия, фор-
мирование эмпатического витального образа 
организмов и основанных на нём экспертных 
оценок, рекогносцировочных оценок физио-
логических, этологических, репродуктивных 

и прочих прижизненных признаков при по-
пытках использовать их для характеристики 
биоразнообразия.

17. В некоторых случаях (например, для 
микроорганизмов) типами могут быть их изо-
бражения или живые культуры.

18. Такое положение дел вполне понятно, 
поскольку обеспечить преемственность мо-
гут только максимально инертные, статич-
ные, консервативные компоненты целостно-
го образования — неизменяемые платоновы 
идеи (средством презентации которых явля-
ются тексты), каменные надгробия, мумии, 
ритуалы и т. д. Поскольку история науки 
показывает, что при смене парадигм проис-
ходит кардинальная смена представлений о 
природе объекта (скажем, представление о 
цвете чашелистиков растений как важном си-
стематическом признаке сменяется представ-
лением о важности характеристик генома), 
то необходимо обеспечить преемственность 
систематик, созданных в рамках разных па-
радигм. Именно этому служат коллекционные 
мёртвые образцы, как наиболее инертные из 
всех возможных.

Альтернативой типификации является по-
иск признаков таксонов, инвариантных к их 
изменчивости. Сама такая идея, с одной сто-
роны, противоречит признанию полиморфиз-
ма как фундаментального свойства живого, 
присущего всем его признакам, а с другой 
стороны, переопределяет таксон как объект 
постижения — не таксон обладает такими-
то характеристиками (например, эталонных 
участков ДНК, включаемых в ДНК-баркод), 
а то, что обладает этими характеристика-
ми, относится к такому-то таксону. Вместе 
с тем, сходство или различие ДНК-баркодов 
является только индикатором подозрения на 
сходство или различие таксонов, в других 
случаях указывая на сходство экологии орга-
низмов. Учитывая полиморфизм эталонных 
участков ДНК, включаемых в ДНК-баркод, и 
зная историю систематики, можно ожидать, 
что через 30–40 лет либо ДНК-баркоды пре-
вратятся в обычные таксономические при-
знаки, либо вместо указания конкретной по-
следовательности в эталонном участке ДНК 
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будет указываться набор вариантов таких 
последовательностей с частотами их встре-
чаемости, причём распределение этих частот 
будет негауссовым.

19. Надо при этом учитывать, что этногра-
фические коллекции заметно менее много-

предметные (многоэкземплярные), чем био-
логические вследствие того, что в этнографии 
речь идёт о нескольких тысячах (а не миллио-
нах) этносов, а число используемых в обиходе 
предметов намного меньше числа нейронов в 
мозге или звёзд в Галактике.
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АРАХНОЛОГИЯ В РОССИИ/СССР*
К.Г. Михайлов

Зоологический музей МГУ им. М.В. Ломоносова; mikhailov2000@gmail.com

Дан обзор арахнологических, в первую очередь арахно-фаунис-
тических исследований в России/СССР; особое внимание обраще-
но на важность и сохранность арахнологических коллекций на пост-
советском пространстве. Представлены сведения о семи отрядах 
— скорпионах, жгутохвостых, щупальцеходных, ложноскорпионах, 
сольпугах, сенокосцах и пауках. Представлен очерк истории арахно-
логических исследований в России/СССР; выделено три этапа раз-
вития этих исследований; кратко охарактеризованы три основные 
арахнологические научные школы в России. Приведены сведения о 27 
основных арахнологических коллекциях России и республик бывше-
го СССР и биографические справки о 69 ведущих арахнологах. 

ARACHNOLOGY IN RUSSIA/USSR
K.G. Mikhailov

Zoological Museum, Lomonosov Moscow State University; mikhailov2000@gmail.com

A review of arachnological, mainly arachnofaunistic research in Rus-
sia/USSR is provided, with special reference to importance and safety of 
arachnological collections in the post-Soviet realm. Respective data on 
seven arachnid orders, viz. scorpions, whip scorpions, palpigrades, false 
scorpions, solpugids, harvestmen, and spiders, are reviewed. Survey 
of history of arachnid research in Russia/USSR is provided, with three 
periods of this study being recognized; principal arachnological research 
schools are characterized. Data on 27 main arachnological collections in 
Russia and republics of the former Soviet Union are given, together with 
brief biographies of 69 leading arachnologists.

Статья композиционно состоит из не-
скольких разделов. Общий обзор разно-
образия паукообразных в России/СССР 
переходит в очерк истории арахнологи-
ческих исследований в нашей стране. В 

последующих справочных разделах дан 
обзор арахнологических коллекций в му-
зеях и других учреждениях на террито-
рии России и республик бывшего СССР 
(крупнейшая из них хранится в Зооло-
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гическом музее МГУ), а также биогра-
фические очерки российских/советских 
арахнологов. 

Особый акцент сделан на сохранно-
сти и доступности арахнологических 
коллекций; без этого едва ли возможны 
полноценные арахно-фаунистические ис-
следования. Теоретически, все коллекции, 
на основании которых сделаны фаунисти-
ческие публикации, должны храниться в 
соответствующих учреждениях и быть до-
ступны для повторного исследования. На 
практике такая рекомендация исполняется 
лишь изредка. Более того, при экологи-
ческих исследованиях, предполагающих 
массовый сбор научного материала, такой 
материал хранят не полностью и, как пра-
вило, плохо этикетируют и не передают в 
соответствующие музеи (например, Schil-
thuizen et al., 2015). Принятая ещё 30–40 
лет назад в отечественных академических 
экологических лабораториях система, ког-
да каждый эколог должен был быть ещё и 
систематиком по какой-то группе беспоз-
воночных, ныне не действует.

Другим важным аспектом является ме-
сто и способ публикации результатов фау-
нистико-систематических исследований, 
которые здесь не обсуждаются. Эта сто-
рона научной работы проанализирована 
в статье Е.М. Веселовой и А.Б. Рывкина 
(2012), к которой я отсылаю заинтересо-
ванного читателя.

1. Разнообразие паукообразных
Паукообразные (Arachnida) — класс 

подтипа хелицеровых (Chelicerata), пред-
ставляющий собой группировку сухопут-
ных и вторичноводных форм. Он включает 
14 рецентных отрядов (табл. 1*; Михай-
лов, 2014). Подразделение паукообразных 
на отряды спорно, особенно в группе кле-

щей, где разные авторы выделяют от 1 до 
7 отрядов.

В XX в. исторически сложилось, что 
изучением паукообразных животных за-
нимаются две науки: акарология (наука о 
клещах) и собственно арахнология, охва-
тывающая общие вопросы и остальные 
отряды. Объём видового разнообразия, 
изучаемый обеими науками, примерно 
одинаков (см. табл. 1). Акарология как 
наука сложилась в середине XX в. в свя-
зи с большим медицинским, ветеринар-
ным и сельскохозяйственным значением 
клещей. В ведущих университетах Рос-
сии (Москва, Санкт-Петербург) учебные 
курсы арахнологии и акарологии читают 
студентам раздельно, традиционно на ка-
федрах энтомологии. 

Дальнейший текст настоящей статьи 
будет посвящён исключительно арахно-
логическим исследованиям. 

На территории России и республик 
бывшего СССР (далее — бСССР) к на-
стоящему времени достоверно известны 
представители шести отрядов паукообраз-
ных (без клещей); указание ещё одного 
отряда спорно (табл. 2). 

Обзорные работы по отрядам пауко-
образных, помимо пауков, фауны Рос-
сии/СССР немногочисленны. Обзор В. 
Стареньги (Staręga, 1978) по сенокосцам 
сильно устарел, там пропущен ряд работ; 
вышедшие годом позже определители 
Б.П. Чевризова и Н.И. Гриценко не явля-
ются каталогами; каталог В.Я. Фета по 
скорпионам (Фет, 1989; Fet, 1990) нуж-
дается в дополнении и корректировке. 
Итоговые работы по сольпугам (кроме 
тома в серии «Фауна СССР»: Бялыниц-
кий-Бируля, 1938) и ложноскорпионам 
отсутствуют. В каталогах фауны мира 
(Harvey, 1990; World Spider Catalog, 2015 

* Все таблицы помещены в конце статьи.
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и др.) указаны только очень крупные гео-
графические подразделения (в основном 
независимые государства), что затрудняет 
детальный анализ фауны бСССР. С 2015 г. 
составлением новых каталогов по скор-
пионам, ложноскорпионам, сольпугам и 
сенокосцам занимается К.Г. Михайлов.

Классический каталог пауков СССР 
составлен Д.Е. Харитоновым (1932, 1936). 
С начала 1980-х гг. работу над картоте-
кой такого каталога ведёт К.Г. Михайлов, 
опубликовано несколько обзорных работ 
(напр., Mikhailov, 1997, 2013b; Михайлов, 
2012), но сам текст картотеки пока не уда-
лось подготовить к публикации.

*   *   *
Отдельно следует рассмотреть вопрос 

о представленности в фауне России двух 
отрядов — жгутохвостых и щупальцеход-
ных, ввиду спорности (в первым случае) 
и новизны (во втором случае) данных.

Отряд жгутохвостые (Uropygi), или 
телифоны, объединяет неядовитых мед-
лительных рыже-коричневых или почти 
чёрных хищных членистоногих с двумя 
парами лёгких на брюшке и длинной 
членистой хвостовой нитью. Телифоны 
живут на поверхности почвы, прячась в 
укрытия из упавших стволов деревьев, 
старых пней и т. п.

Представители этого отряда известны 
из ряда стран Юж. и Юго-Вост. Азии и 
Центр. Америки. Но один вид — Typopel-
tis amurensis (Tarnani, 1889) — был описан 
известным зоологом И.К. Тарнани (Tar-
nani, 1889) из Приморья (бухта Ольги), 
первоначально как Thelyphonus amurensis. 
С тех пор, несмотря на скрупулёзные 
арахнологические и почвенно-зоологиче-
ские исследования (особенно в последние 
50 лет), жгутохвостых в Приморье никто 
не ловил. Сведения об амурском телифо-
не отражены в соответствующем очерке в 
серии «Животный мир СССР» (Редикор-

цев, 1937), приведена даже иллюстрация. 
Ближайшие достоверные находки телифо-
нов известны только с японского южного 
о. Кюсю, с Тайваня, а также из Центр. и 
Юж. Китая, за многие и многие сотни ки-
лометров от Приморья.

Решением проблемы жгутохвостых 
в России занялся немецкий арахнолог 
Й. Хаупт (Haupt, Song, 1996). Оказалось, 
что хранившийся в коллекции Зоологиче-
ского института РАН в Санкт-Петербурге 
типовой экземпляр (самка), по которому 
был описан амурский телифон, ныне от-
сутствует; представлены только экзем-
пляры из Китая, которые относятся к 
другому виду. Могу лишь предположить, 
что художник, работавший над иллюстра-
циями к «Животному миру СССР», забыл 
вернуть нужный экземпляр на место. По 
мнению Хаупта, амурский телифон — 
сомнительное название; возможно, вид 
является синонимом другого вида, опи-
санного чуть позже из Китая. Скорее 
всего, телифон был завезен в порт бухты 
Ольги (об активной работе порта в этом 
месте писал, в частности, В.К. Арсеньев) 
откуда-то с юга и случайно пойман в При-
морье единственный раз. Другие телифо-
ны, если они и были завезены вместе с 
пойманной самкой, едва ли смогли пере-
нести суровую приморскую зиму.

Отряд щупальцеходные (Palpigradi), 
или пальпиграды, объединяет мелких, 
длиной в несколько миллиметров, нети-
пичных паукообразных. Недаром первый 
описанный в 1885 г. вид пальпиград полу-
чил название Koenenia mirabilis, т. е. кё-
нения удивительная. Если у большинства 
арахнид все шесть сегментов головогруди 
покрыты цельным щитом-карапаксом, у 
кёнений, также как у сольпуг, щит по-
крывает только четыре передних сегмен-
та и называется пропельтидий. Сегменты 
двух задних пар ног покрыты отдельными 
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щитами, редуцированным мезопельтиди-
ем и крупным метапельтидием. Брюшко 
12-члениковое, полностью расчленено, на 
его конце расположена длинная хвосто-
вая нить, снабженная многочисленными 
чувствительными волосками. По причине 
мелкого размера и обитания в скважинах 
почвы, насыщенных влагой, пальпиграды 
лишены специализированных органов 
дыхания, лёгких и трахей, характерных 
для арахнид; дыхание осуществляется 
через поверхность кутикулы. В отличие 
от других арахнид, ротовое отверстие 
находится на вершине особого сосочка, 
расположенного между основаниями хе-
лицер. Педипальпы, как и у сольпуг, уча-
ствуют в передвижении и практически не 
служат как щупальца; отсюда латинское 
название отряда.

Отряд относится к самым неизобиль-
ным видами среди паукообразных, на-
ряду с рицинулеями и двумя отрядами 
клещей (см. табл. 1). Пальпиграды рас-
пространены в тропических и субтропи-
ческих странах. До последнего времени 
на территории бывшего СССР предста-
вители этого отряда не были известны; 
ближайшие находки зарегистрированы в 
Румынии (со стороны Европы), а также 
в Индии и Непале (со стороны Азии). В 
страны Средней Европы пальпиград ча-
сто завозят вместе с грунтом и растения-
ми для теплиц. 

В республиках Кавказа и Средней 
Азии находки пальпиград были более чем 
вероятны, но российско-советское арах-
нологическое сообщество ожидало это-
го открытия более 30 лет. Лишь в 2014 г. 
был описан новый вид пальпиграды 
Eukoenenia vargovitschi Christian, 2014 по 
единственному экземпляру, найденному в 
Нижней Шакуранской пещере в Абхазии 
(Christian, 2014). Украинский спелеолог 
Р.С. Варгович обнаружил его в августе 

2011 г. на поверхности воды (очевидно, 
случайно) в каменной чаше на расстоя-
нии 700 м от входа в пещеру, в темноте 
и при температуре +12°С. Общая длина 
тела пойманного самца составляет всего 
лишь 1.34 мм. Следует ожидать новых на-
ходок пальпиград, возможно, и в пещерах 
Средней Азии. 

2. Разнообразие пауков
В цикле публикаций (начиная с: Ми-

хайлов, 1992; сравнение данных за разные 
годы см.: Mikhailov, 2013a), посвящённых 
итогам изучения фауны пауков террито-
рии бСССР, распределение пауков про-
анализировано как по пост-советским 
республикам, так и по основным физико-
гео графическим регионам (с небольшими 
изменениями по: Физико-географическое 
районирование…, 1968).

В связи с изменениями границ и воз-
никновением новых государственных об-
разований за последние 25 лет, затрудня-
ющих сравнительные подсчёты, границы 
постсоветских республик в работах К.Г. 
Михайлова приняты по состоянию на 
1 января 1992 г.

Последние вычисления по фауне пау-
ков России и республик бСССР, а также 
соответствующих физико-географиче-
ских регионов были проведены летом 
2013 г. (табл. 3–5).

По состоянию на июнь 2013 г., на 
пост-советской территории отмечено 3340 
вида пауков, относящихся к 629 родам и 
50 семействам (табл. 3). По сравнению с 
предыдущей оценкой (2011 г.), списоч-
ный состав увеличился на 44 вида, в т. ч. 
в семействе Lycosidae — на 18, Gnapho-
sidae — на 8, Linyphiidae — на 7, без из-
менений осталось крупнейшее в мировой 
фауне семейство Salticidae. Это последнее 
семейство сместилось на 4-е место, по-
сле Lycosidae, в отличие от 3-го места в 
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2011 г. и 2-го места в 2000 г. Наибольшее 
разнообразие представляют пауки семей-
ства Linyphiidae, причём их доля снижа-
ется при движении от бореальной зоны 
на юг в регионы Древнего Средиземья 
(Mikhailov, 2013a). Доля Salticidae, на-
против, возрастает при продвижении на 
юг. Для других крупных семейств пауков 
столь явные и яркие закономерности не 
прослеживаются.

Анализ фауны пауков пост-советских 
республик (табл. 4) показывает первое 
место России, затем следуют Украина, 
Казахстан и Азербайджан. Большая доля 
Азербайджана не коррелирует с его пло-
щадью и скорее свидетельствует о боль-
шем разнообразии пауков в горных реги-
онах по сравнению с равнинными. Как и 
ранее, неудовлетворительно исследованы 
пауки Молдовы и Армении. В сравнении 
с данными 2011 г., наибольший прирост 
показывают фауны Казахстана (+ 87 ви-
дов) и России (+ 27 видов).

Среди 23 физико-географических ре-
гионов бСССР (табл. 5), два изучены 
недостаточно (Казахстанский мелкосо-
почник — 172 вида, Армянское нагорье 
— 233 вида); фауна ещё двух регионов 
бедна вследствие суровых климатических 
условий (Атлантико-Арктическая область 
— 2 вида, Новая Земля — 24 вида). По 
сравнению с подсчётами 2011 г., наиболь-
ший прирост по фауне пауков показывают 
пустыни Средней Азии (+ 33 вида), Рус-
ская равнина (+15 видов), горы Средней 
Азии (+14 видов), Крым (+ 12 видов), За-
падная Сибирь (+ 9 видов) и Кавказ (+ 7 
видов). Состояние изученности большин-
ства дальневосточных регионов остаётся 
прежним.

Общая оценка видового разнообразия 
пауков территории бСССР вначале была 
оценена в 2700–3000 (Михайлов, 1992), 
затем в 3400–3500 видов (Mikhailov, 

1997). Современные данные позволяют 
увеличить эту оценку до 3700–3800 видов, 
в том числе для фауны России — 2500–
2600 видов. Арахно-фаунистические ис-
следования республик бСССР далеки от 
завершения.

3. История арахнологических 
исследований в России/СССР

Историю арахнологических исследо-
ваний в России/СССР можно разделить 
на три этапа: 1) накопление предваритель-
ных данных (XVIII в. – 1860-е гг.), 2) опи-
сательная фаунистика (1870-е гг. – 1967 г.), 
3) описательная таксономия (1967 г. – на-
стоящее время) (Mikhailov, 2004). 

3.1. Первый период: 
накопление предварительных данных

Начало первого периода соотносится 
с Большими академическими экспеди-
циями для изучения природы России в 
1760–1770-х гг. Во многих томах трудов 
знаменитых натуралистов-путешествен-
ников, участвовавших в этой программе 
(П.С. Паллас, И.Г Фальк, С.Г. Гмелин, 
И.И. Лепёхин и примкнувший к ним фин-
ский пастор, предприниматель и есте-
ствоиспытатель Э.Г. Лаксманн) описано 
лишь около 10 видов паукообразных. К 
сожалению, арахнологические коллекции, 
собранные этими экспедицями, утеряны. 
В течение всего периода систематика па-
уков была основана исключительно на со-
матических признаках, без учёта строения 
копулятивных органов.

Арахнологические исследования были 
продолжены в начале XIX в. силами на-
туралистов и зоологов широкого профи-
ля, таких как И.А. Двигубский, К.Ф. Кес-
слер, В.И. Мочульский, Ю.И. Симашко, 
Э. Нордманн и др. И по-прежнему речь 
идёт лишь о считанных десятках видов, 
коллекционные материалы по которым 
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утеряны. Поэтому проверить точность 
определений, сделанных в то время, за-
труднительно. Известно, что Ю.И. Си-
машко подготовил несколько литографи-
ческих таблиц с изображениями пауков, 
которые были затем переданы Т. Тореллю 
(T. Thorell) в Швецию; дальнейшая их 
судьба не прослежена.

3.2. Второй период: 
описательная фаунистика

Первые собственно арахнологические 
работы появляются позднее, в 1870-е гг. 
Это исследования В.В. Рейнгарда по 
Харьковской губернии, А.И. Кронеберга 
по Туркестану. Т. Торелля по югу Евро-
пейской России и Л. Коха-младшего (L. 
Koch) по Енисею. Чуть раньше (1859 и 
1861 гг.) стал работать по фауне и систе-
матике пауков А. Грубе (A.E. Grube); пер-
вые пауки с Байкала описаны О. Пикар-
дом-Кембриджем (O. Pickard-Cambridge) 
в 1873 г. Всё большее количество работ 
основано на исследовании копулятив-
ных органов пауков, т. е. приближены к 
современной систематике отряда. Этот 
период назван «фаунистическим» потому, 
что многие авторы определяли пауков по 
сводкам, созданным в Западной Европе, и 
потому уровень эндемизма фауны России 
оказывался ниже действительного. 

Первые фаунистические работы по 
паукам Средней России опубликованы 
В.А. Вагнером в 1892 г. и П.Р. Фрейбер-
гом в 1895 г., гораздо позднее, чем работы 
других авторов по Прибалтике (1859 г.), 
Сибири (1861 г.) и Средней Азии (1875 г.). 
Однако в библиотеке Московского обще-
ства испытателей природы хранится эк-
земпляр определителя пауков Швеции 
(Westring, 1861) с многочисленными ка-
рандашными пометками, сделанными 
скорее всего рукой А.И. Кронеберга, о на-
ходках тех или иных пауков на территории 

Средней России. Очевидно, эти заметки 
относятся к периоду начала 1870-х гг., 
когда А.И. активно занимался изучением 
пауков и ещё не отошел от научной рабо-
ты. К сожалению, эти материалы пока не 
описаны надлежащим образом.

Морфологические и анатомические 
исследования паукообразных были на-
чаты в 1880-е гг. В.М. Шимкевичем, В.А. 
Вагнером и А.И. Кронебергом. Первая 
система семейств пауков, основанная на 
строении копулятивных органов самцов, 
была предложена В.А. Вагнером (Wagner, 
1888). Следующая система семейств, ос-
нованная на этих признаках, появилась 
через 80 лет (Lehtinen, 1967), со ссылкой 
на пионерную работу Вагнера. 

Немного позднее в российские арах-
нологические исследования включился 
польский исследователь В. Кульчиньский 
(W. Kulczyński), работавший тогда в Кра-
кове (Австро-Венгрия). В 1885–1926 гг. 
вышли его работы по фауне пауков По-
лярного Урала, севера Сибири, Камчатки 
и некоторые другие. Классик арахнологии 
Э. Симон (E. Simon), работавший в Музее  
естественной истории в Париже, неодно-
кратно упоминал в своих исследованиях 
пауков с территории Российской импе-
рии (1880–1890-е гг.). Фауна Курильских 
островов (до 1945 г. в составе Японии) ис-
следована В. Бёзенбергом и Э. Страндом 
(W. Bösenberg, E. Strand) в 1906 г., а затем 
японским арахнологом С. Саито (S. Saito) 
в 1930-е гг.; последний оставил также не-
сколько работ по фауне пауков Сахалина. 
К сожалению, коллекции С. Саито по-
гибли по время американских бомбежек 
Японии во время Второй мировой войны.

Наибольшее количество фаунистиче-
ских работ по паукам Европейской России 
и Урала опубликованы в 1910–1920-е гг. 
Н.С. Грезе, Д.М. Федотовым, С.А. Спас-
ским, Д.Е. Харитоновым, С.В. Покров-
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ским, В.И. Перелешиной-Сычевской; в 
азиатской части в 1920–1930-е гг. работали 
В.Н. Ермолаев и С.А. Спасский. Первый 
региональный определитель пауков — 
Донской области — был опубликован С.А. 
Спасским в 1925 г. Перу этого же автора 
принадлежит ряд биологических очерков 
по паукам (1920, 1935 и др.). Пауков Буко-
вины (тогда территория Румынии) изучал 
в 1930-е гг. А. Рошка (A. Roşca).

Кульминацией этого периода стала 
публикация двуязычного русско-немец-
кого аннотированного каталога пауков 
Д.Е. Харитонова и дополнения к нему 
(1932, 1936).

Начиная с конца 1930-х гг. наблюда-
ется упадок арахнофаунистических ис-
следований. Лишь Д.Е. Харитонов и С.А. 
Спасский продолжают свои публикации, 
в т. ч. по фауне Кавказа и Средней Азии. 
В послевоенные годы начинают активно 
работать ученики Д.Е. Харитонова — Н.С. 
Ажеганова, А.С. Уточкин и Т.С. Мхеидзе. 
В начале 1960-х гг. выходят работы С.А. 
Беэра и В.П. Тыщенко; к сожалению, 
позднее область исследования этих двух 
зоологов сместилась, соответственно, в 
сторону паразитологии и экофизиологии 
насекомых. Уже в 1960-е гг. арахнофау-
ну СССР изучают восточноевропейские 
арахнологи Е. Прушиньский (J. Prószyńs-
ki) и Я. Бухар (J. Buchar). 

Цикл исследований П.И. Мариковско-
го по биологии ядовитых пауков таранту-
ла и каракурта завершился в 1956 г. публи-
кацией крупной монографии «Тарантул и 
каракурт». К сожалению, по нравам того 
времени, книга не была снабжена анно-
тацией на иностранном языке и поэтому 
осталась практически недоступной евро-
пейским арахнологам. Некоторые тонкие 
морфологические и поведенческие на-
блюдения были «переоткрыты» западны-
ми исследователями уже в 1990-е гг.

Исследования по скорпионам и соль-
пугам были развёрнуты А.А. Бялыниц-
ким-Бирулей в 1890–1930-е гг. в Санкт-
Петербурге/Ленинграде. Им выпущены 
монографии по скорпионам (1917 г., толь-
ко первая часть) в серии «Фауна России» 
и сольпугам (1938 г.) в серии «Фауна 
СССР». В 1920–1930-е гг. ложноскорпи-
онов и сенокосцев изучал в Ленинграде 
В.В. Редикорцев. Коллекции этих иссле-
дователей заботливо сохраняются в Зоо-
логическом институте РАН.

Обзорные работы по всем отрядам 
паукообразных опубликованы в первом 
томе «Животного мира СССР» в 1937 г. 
Позднее, уже в послевоенные годы, в то-
мах этой серии, посвящённых отдельным 
природным зонам СССР, вышли очерки 
Д.Е. Харитонова о пауках. Очерки по мор-
фологии скорпионов и пауков составлены 
в 1946 г. А.В. Ивановым для «Большого 
практикума по зоологии беспозвоноч-
ных»; второе издание этой книги вышло 
уже в 1983 г. Большой обзор по ископае-
мым паукообразным написал В.Б. Дуби-
нин для серии «Основы палеонтологии» 
(том вышел в 1962 г.).

Вопросы общей системы хелицеровых 
разрабатывали в послевоенные годы А.А. 
Захваткин, В.Б. Дубинин и А.Б. Ланге. К 
сожалению, и эти работы, изданные без 
резюме на английском или другом запад-
ноевропейском языке, в нужное время 
были мало известны на Западе. 

3.3. Третий период: 
описательная систематика

Период описательной систематики от-
крылся почти одновременным изданием 
четырёх обобщающих работ, в т. ч. трёх 
определителей: пауков лесной и лесостеп-
ной зоны Н.С. Ажегановой (1968 г.), пау-
ков рода Xysticus фауны СССР А.С. Уточ-
кина (1968 г.), пауков европейской части 
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СССР В.П. Тыщенко (1971 г.), а также 
общего обзора морфологии и биологии па-
уков, подготовленного А.В. Ивановым для 
так и не осуществлённого (из-за безвре-
менной кончины А.А. Захваткина) изда-
ния первой части третьего тома «Руковод-
ства по зоологии» (монография по паукам 
вышла в 1965 г.). Публикация этих работ 
вызвала увеличение количества молодых 
специалистов в университетах в Ленин-
граде (ученики В.П. Тыщенко, в т. ч. В.И. 
Овчаренко и А.А. Зюзин) и в Перми (уче-
ники Д.Е. Харитонова и А.С. Уточкина). 
Цикл работ Е.М. Андреевой по паукам 
Таджикистана завершился публикацией 
монографии в 1976 г., ставшей большим 
вкладом в изучение арахнофауны Средней 
Азии. Тщательная ревизия системы рода 
Pardosa, выполненная А.А. Зюзиным в 
1979 г., стала одной из классических работ 
по систематике пауков-волков.

В Москве арахнологические работы 
были возобновлены в конце 1970-х гг. уси-
лиями К.Ю. Еськова и А.В. Танасевича. 
После многолетнего перерыва коллекции 
пауков Зоологического музея МГУ были 
просмотрены арахнологом из Ташкента 
А.Б. Ненилиным в 1980 г.; затем к их ку-
рированию был привлечён К.Г. Михайлов 
(официально — с 1983 г.). Ранее, за все 
послевоенные годы, пауков в коллекции 
Зоологического музея единственный раз 
изучал Ян Бухар из Чехословакии в 1967 г. 

В середине 1980-х гг. в арахнологию 
пришло новое поколение специалистов, 
в т. ч. Ю.М. Марусик и Д.В. Логунов (вы-
пускники Ленинградского университета, 
ученики В.П. Тыщенко), С.Л. Есюнин (вы-
пускник Пермского университета) и Н.Ю. 
Полчанинова (выпускница Харьковского 
университета).

Начиная с конца 1980-х гг. количество 
арахнологических публикаций в Совет-
ском Союзе резко возросло, о чём можно 

судить по оглавлению «Зоологического 
журнала» за 1990–1992 гг. В 1992 г. в Мо-
скве был основан преимущественно ан-
глоязычный специализированный журнал 
«Arthropoda Selecta», посвящённый пау-
кообразным (без клещей), ракообразным 
и многоножкам. Этот новый журнал при-
нимал (и принимает) к печати не только 
таксономические, но и фаунистические 
работы и перетянул к себе значительное 
число авторов. За прошедшие годы в жур-
нале опубликованы описания свыше 500 
новых для науки видов и подвидов пау-
кообразных. 

В 1990-е и в начале 2000-х гг. выпуще-
но также значительное число региональ-
ных каталогов — например, по паукам 
Среднего Поволжья (1993 и 2003 гг.), Ура-
ла (1996 г.), Тувы (2000 г.), по азиатской 
части бывшего СССР (по Linyphiidae в 
1994 г., по паукам-скакунчикам в 2000 г.). 
Большая монография Т.С. Мхеидзе по 
паукам Грузии опубликована в 1997 г., к 
сожалению, на грузинском языке. Неанно-
тированный каталог (скорее реестр) пау-
ков России и республик бСССР опубли-
кован К.Г. Михайловым в 1997 г. с тремя 
дополнениями в 1998–2000 гг. Наконец, 
ревизия рода пауков-скакунчиков Yllenus 
с описанием множества новых для науки 
видов вышла в 2003 г.

В конце 1980-х гг. в арахнологические 
исследования отечественной фауны актив-
но включились иностранные арахнологи, 
такие как Й. Прушиньский (J. Prószyński), 
Й. Мартенс (J. Martens), В. Шаваллер (W. 
Schawaller), В. Стареньга (W. Staręga), С. 
Копонен (S. Koponen), Т. Кронестедт (T. 
Kronestedt), Х. Оно (H. Ono), Н. Плэтник 
(N. Platnick). Во многом это произошло 
при активном содействии московского 
специалиста по многоножкам С.И. Голо-
вача, наладившего зарубежные контакты 
и помогавшего (и ныне помогающего, вот 
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уже 30 лет) отечественным арахнологам с 
англоязычными публикациями.

Малые отряды паукообразных изу-
чали в 1990-е гг. В.Я. Фет (скорпионы), 
А.В. Громов (скорпионы, сольпуги), С. 
Дашдамиров (ложноскорпионы), А.Н. 
Чемерис и Г.Ш. Фарзалиева (сенокосцы). 
Вопросы общей арахнологии исследова-
ли Я.И. Старобогатов, О.А. Мельников и 
К.Ю. Еськов.

За последние 10 лет особых измене-
ний в арахнологических исследованиях в 
России и постсоветских республиках не 
произошло. С одной стороны, по паукам 
выпущены библиографический указатель 
(Михайлов, 2012) и новый неаннотирован-
ный каталог (Mikhailov, 2013); опублико-
ваны две части краткого курса лекций по 
арахнологии (2011–2014 гг.). В 2011 г. по-
явился цветной иллюстрированный атлас 
пауков Средней России, год спустя вышел 
атлас пауков Казахстана, снабжённый пре-
красными цветными иллюстрациями ал-
маатинского художника В.А. Тимоханова. 
С другой стороны, практически свёрнуты 
все автохтонные арахнологические рабо-
ты в Казахстане и республиках Средней 
Азии, а хранящиеся там коллекции со-
браны в одном месте и находятся в угро-
жаемом состоянии (см. ниже о коллекции 
А.В. Громова). Изучение фауны пауков 
закавказских республик, в первую оче-
редь Грузии, всё более переходит в руки 
западных арахнологов. Ряд арахнологов в 
разные годы выехал за рубеж (В.Я. Фет, 
В.И. Овчаренко, Д.В. Логунов, С. Дашда-
миров, А.В. Громов), некоторые специ-
алисты отошли от научных или по край-
ней мере арахнологических исследований 
(А.А. Зюзин, К.Ю. Еськов) или работают 
эпизодически. Прекратила своё существо-
вание ленинградская арахнологическая 
школа. При этом в России активно рабо-
тают многие арахнологи, пришедшие в 

науку в 1980-е гг., подрастает и молодое 
поколение. Но количество проблем (и не 
только финансовых) не уменьшается.

3.4. Арахнологические школы

Помимо специалистов, выросших и 
сложившихся более или менее самоятоя-
тельно (а их немало, см. биографические 
очерки), в арахнологических исследова-
ниях в России/СССР можно выделить три 
основные арахнологические школы, две 
из которых существуют и поныне.

Старейшая из школ основана в Перм-
ском университете с момента его создания 
в 1916 г. Под руководством Д.М. Федо-
това, приехавшего из тогдашнего Петро-
града и прекратившего свои арахнологи-
ческие исследования, приступил к работе 
Д.Е. Харитонов, один из ведущих арах-
нологов СССР. Его преемником в 1960–
1970-е гг. был А.С. Уточкин, затем Н.М. 
Пахоруков, ныне работами руководит С.Л. 
Есюнин. Основные регионы исследования 
пермских арахнологов — Урал, Повол-
жье, Западная Сибирь, Кавказ, Казахстан 
и республики Средней Азии. Одной из 
довоенных учениц Д.Е. Харитонова была 
Т.С. Мхеидзе, многие годы плодотворно 
изучавшая фауну пауков Грузии.

Ленинградская школа была основана в 
начале 1970-х гг. В.П. Тыщенко, который 
заведовал кафедрой энтомологии Ленин-
градского университета и имел возмож-
ность привлекать студентов в первую 
очередь для исследования пауков. Арах-
нологические коллекции расположенного 
неподалёку Зоологического института бы-
ли доступны благодаря содействию рабо-
тавшего там паразитолога Ю.С. Балашова. 
Ученики и аспиранты В.П. Тыщенко ра-
ботали в самом Зоологическом институте 
(В.И. Овчаренко), в Новосибирске (Д.В. 
Логунов), в Магадане (Ю.М. Марусик), в 
Алма-Ате (А.А. Зюзин), в Западном Ка-
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захстане (Л.Г. Савельева), в Таджикиста-
не (Е.М. Андреева). После кончины В.П. 
Тыщенко в 1986 г. новые молодые специ-
алисты в Лениграде/Санкт-Петербурге 
более не появлялись, а конфигурация 
размещения его учеников сильно изме-
нилась. Из них сейчас активно работают 
лишь Ю.М. Марусик в Магадане и Д.В. 
Логунов в Манчестере. При участии Ю.М. 
Марусика произошло становление таких 
арахнологов, как Н.М. Ковблюк (Сим-
ферополь) и Э.Ф. Гусейнов (Баку). Ны-
не под его руководством работают М.М. 
Омелько (Владивосток) и А.А. Фомичёв 
(Новосибирск). Ученицей Д.В. Логунова 
и его преемницей в Новосибирске стала 
Г.Н. Азаркина; в Томске работает другой 
ученик Д.В. — А.Н. Чемерис.

В первой трети XX в. в Санкт-Петер-
бурге/Ленинграде работали специалисты 
по «малым отрядам» пауко образных А.А. 
Бялыницкий-Бируля и В.В. Редикорцев. 
Но прямая преемственность между ни-
ми и ленинградской школой не просле-
живается.

Наконец, московская арахнологиче-
ская школа возникла в конце 1970-х гг. 
независимо на базе кафедры энтомологии 
Московского университета (К.Ю. Еськов, 
К.Г. Михайлов) и кафедры зоологии Мо-
сковского городского педагогического 
института (МГПИ, ныне — МПГУ; А.В. 
Танасевич). Подготовка молодых арах-
нологов идёт на кафедре энтомологии с 
конца 1990-х гг., а с 2000 г. К.Г. Михай-
лов читает там регулярный курс лекций. 
Формально находящиеся в аспирантуре в 
других учреждениях (Т.В. Питеркина) так 
или иначе находятся под неформальным 
присмотром со стороны московских арах-
нологов. В 1961 г. кафедру энтомологии 
МГУ закончила В.Е. Пичка (Гурьянова), 
но она переехала на работу в Киев. А вы-
пускник МГПИ С.А. Беэр, изучавший 

фауну пауков в начале 1960-х гг., вскоре 
перенёс свои интересы в область парази-
тологии, но его консультациями пользо-
вались в 1970-е гг. все начинающие мо-
сковские арахнологи.

В 1880-е – 1930-е гг. в Москве работали 
арахнологи; большинство из них в разные 
годы курировали коллекцию Зоологиче-
ского музея МГУ и передавали туда свои 
сборы. Это В.А. Вагнер (его коллекции пе-
реехали в Варшаву и там, за исключением 
небольшой коллекции паутинных постро-
ек, видимо погибли в военное время или 
же при эвакуации Варшавского универси-
тета), П.Р. Фрейберг, Н.С. Грезе, С.В. По-
кровский и В.И. Перелешина-Сычевская 
(в послевоенные годы работала в Средней 
Азии). Но преемственность от них к по-
слевоенному московскому поколению не 
просматривается.

4. Основные арахнологические 
коллекции на территории      
России/СССР

В целом, только крупные арахноло-
гические депозитарии (Москва, Санкт-
Петербург, Новосибирск, Пермь, Киев, 
Симферополь) работают более или менее 
стабильно. Во многих регионах, к сожа-
лению, продолжаются потери коллекций 
и отдельных материалов; эти данные ука-
заны в настоящем разделе и в биографиях 
арахнологов.

4.1. Зоологический музей МГУ 
Коллекция Зоологического музея МГУ 

— крупнейшая на территории России и 
республик бСССР. Краткий обзор коллек-
ции по состоянию на конец 1980-х гг. дан 
в книге «Два века в коллекциях Зоологи-
ческого музея МГУ» (Гептнер и др., 1991).

В настоящее время общий объём 
коллекции паукообразных (без клещей) 
составляет около 200 тыс. экз., т. е. при-
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мерно 40 тыс. ед. хранения (пробирок, 
мелких банок); 98% объёма этой коллек-
ции составляют пауки (Aranei); скорпи-
оны (Scorpiones), сольпуги (Solifugae), 
сенокосцы (Opiliones) и ложноскорпионы 
(Pseudoscorpiones) представлены сотнями 
экземпляров, а жгутохвостые (Uropygi), 
тартариды (Schizopeltidia), жгутоногие 
(Amblypygi) и рицинулеи (Ricinulei) — 
единично. Щупальцеходные (Palpigradi) 
в коллекции Зоомузея МГУ отсутствуют.

Типовая коллекция включает голо-, па-
ра- и синтипы более чем тысячи видов из 
пяти отрядов паукообразных, в основном 
пауков. Ложноскорпионы и сенокосцы 
представлены примерно поровну, по 20 
видов в каждом отряде; скорпионы — 5 
и сольпуги — 2 видами. Инвентариза-
ция типовой коллекции не завершена, на 
бóльшую часть типов начиная с начала 
1980-х гг. заведены рукописные типовые 
карточки, материалы которых постепенно 
переводят в формат компьютерного тек-
ста. Авторы видовых описаний (в случае 
коллективного авторства здесь приведе-
ны только первые соавторы, прочие не 
упомянуты): по паукам: Г.Н. Азаркина, 
В. Весоловска (W. Wesołowska), Э.Ф. Гу-
сейнов, С.Н. Данилов, П.М. Дунин, К.В. 
Евтушенко, К.Ю. Еськов, С.Л. Есюнин, 
А.А. Зюзин, Н.М. Ковблюк, А.И. Кроне-
берг, Д.В. Логунов, Ю.М. Марусик, К.Г. 
Михайлов, А.А. Надольный, С.В. Овчин-
ников, Т.И. Олигер, М.М. Омелько, А.В. 
Пономарёв, М. Сааристо (M. Saaristo), Л.Г. 
Савельева, В.И. Сычевская, А.В. Танасе-
вич, Т.К. Тунева, В.Я. Фет, А.А. Фомичёв, 
Г. Шмидт (G. Schmidt), П. Ягер (P. Jäger) 
и некоторые другие, по сенокосцам: С.И. 
Лёвушкин, Й. Мартенс (J. Martens), Н.Ю. 
Снеговая, А.Н. Чемерис, по ложноскор-
пионам: С. Дашдамиров, И.И. Лапшов, 
В. Шаваллер (W. Schawaller), Б. Чурчич 

(B.P.M. Ćurčić), по скорпионам: А.А. 
Бялыницкий-Бируля, В. Лоуренсио (W. 
Lourenço), по сольпугам — А.А. Бялы-
ницкий-Бируля. Заявленные к передаче в 
Зоологический музей МГУ типовые эк-
земпляры пауков В.А. Гнелицы так и не 
переданы на протяжении более чем 20 лет.

4.1.1. Пауки 
Самые старые из сохранившихся в Зо-

ологическом музее МГУ коллекций отно-
сятся к середине и второй половине XIX 
в. Наиболее крупная из них — так называ-
емая Туркестанская коллекция А.П. Фед-
ченко, собранная в конце 1860-х и начале 
1870-х гг., обработанная А.И. Кронебергом 
и опубликованная отдельным выпуском в 
серии научных результатов экспедиции 
(Кронеберг, 1875). Объём коллекции со-
ставляет около 1200 экз. и включает типо-
вые серии 30 видов. Эта коллекция счита-
лась ранее утерянной и введена в научный 
оборот в начале 1980-х гг. Жизнеописа-
ние самого А.П. Федченко опубликовано 
(Леонов, 1972), описана история издания 
серии результатов экспедиции трагиче-
ски погибшего учёного-путешественника 
(Валькова, 2014).

Небольшая (ок. 600 экз.) коллекция 
пауков Зап. Европы (преимуществен-
но Франции) приобретена в Вене у В.С. 
Розенгауэра в 1860-е гг. Чуть позже по-
ступила коллекция пауков Австралии и 
островов Тихого океана (ок. 220 экз.), 
определённых известным немецким ара-
хнологом Л. Кохом-младшим. Эта кол-
лекция была приобретена в Гамбурге 
в торговом музее Годефруа (о нём см.: 
Scheps, 2005). В коллекции имеются типы 
двух видов, описанных Кохом-младшим, 
остальные типовые материалы из этой 
коллекции находятся в Зоологическом му-
зее университета в Гамбурге. Московская 
коллекция была подробно обработана в 
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1880-е гг. В.А. Вагнером при разработке 
им новой системы отряда пауков на ос-
новании строения копулятивных органов 
самцов (Wagner, 1888).

До сих пор не разобрана и не опре-
делена коллекция пауков из Закавказья, 
собранных экспедицией Н.В. Насонова в 
1885 г. (около 100 экз.). Материал по сей 
день хранится в запечатанных баночках-
бюксах с оригинальными тушевыми и 
карандашными этикетками.

Коллекции паукообразных в Зоомузее 
МГУ курировали П.Р. Фрейберг (в 1890-е 
гг.), Н.С. Грезе (в 1900–1910-е гг.), позд-
нее В.И. Перелешина (1920-е гг.). Одна-
ко в 1937 г. В.И. Перелешина-Сычевская 
была репрессирована, активная работа с 
коллекциями прекратилась почти на 50 
лет вплоть до начала 1980-х гг., когда ку-
ратором стал К.Г. Михайлов.

Из ранних материалов следует упо-
мянуть обширные сборы пауков из Под-
московья, в том числе материалы Ко-
миссии по изучению фауны Московской 
губернии, а также коллекции, собранные 
в 1920-е гг. в окрестностях Болшевской 
биостанции МГУ С.В. Покровским и 
В.И. Перелешиной. В начале XX в. в 
музей поступили сборы из Закавказья, 
частично определённые А.М. Завадским, 
из Канинской экспедиции Русского гео-
графического общества, определённые 
С.В. Покровским в 1904 г., экспедиции 
Б.С. Житкова на южный Ямал (опреде-
лил Н.С. Грезе в 1909 г.), а в первые по-
слереволюционные годы — из Белорус-
сии и Тверской области, определённые, 
соответственно, В.И. Перелешиной и 
С.В. Покровским. Значительная часть 
материалов, собранных в 1890–1910-е 
гг., хранилась в пересохшем состоянии; в 
1980-е гг. эти материалы были размочены 
в молочной кислоте и переведены в спир-
товое хранение; эта работа продолжается 

и в настоящее время (методику см.: Геп-
тнер, Михайлов, 1989).

Одной из крупных коллекций первой 
половины XX в. можно считать материа-
лы, собранные В.И. Перелешиной-Сычев-
ской на Камчатке в 1930 г. (Sytshevskaja, 
1935). Объём этой коллекции свыше 1500 
экз., она включает ряд редких и типы не-
скольких новых видов. В 1930-е гг. по-
ступила также коллекция пауков из Тур-
кмении, обработанная В.И. Сычевской.

Количество поступлений, начавшихся 
в 1980-е гг., несопоставимо с предыду-
щими: за последние 35 лет общий объём 
коллекции пауков Зоомузея вырос более 
чем в 10 раз. В 1980-е гг. поступили об-
ширные сборы пауков семейства Linyphi-
idae из Средней Сибири (определил К.Ю. 
Еськов), разных пауков с территории 
Звенигородской биостанции МГУ (К.Г. 
Михайлов), Джаныбекского стациона-
ра Лаборатории лесоведения АН СССР, 
расположенного на границе Казахстана 
и Волгоградской области России (К.Г. 
Михайлов, определены в 2000-е гг. при 
помощи Т.В. Питеркиной), Северо-Осе-
тинского заповедника и его окрестностей 
(С.К. Алексеев, К.Г. Михайлов, определе-
ны частично), из окрестностей Магадана 
и верховий Колымы (Ю.М. Марусик). 
Позднее сборы стали более разрознен-
ными и охватили практически всю тер-
риторию бывшего Советского Союза, за 
исключением республик Прибалтики, 
Белоруссии и Украины; основная часть 
материала поступала из азиатских реги-
онов. В конце 1980-х гг., уезжая за рубеж, 
В.Я. Фет передал в музей свои коллекции 
из Туркменистана и других регионов 
Средней Азии. В начале 1990-х гг. П.М. 
Дунин передал свою коллекцию пауков 
Кавказа и Средней Азии, которая к насто-
ящему времени переведена из временно-
го хранения в пузырьках-пенициллинках 
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в постоянное. К.Ю. Еськов полностью 
передал в музей свою коллекцию пау-
ков семейства Linyphiidae; значительная 
часть представителей Linyphiidae, опре-
делённых А.В. Танасевичем, также хра-
нится в Зоологическом музее. 

В 2000-е гг. поток новых поступлений, 
за исключением типовых материалов, 
пришлось на время сократить из-за отсут-
ствия свободного места в хранилище. Не-
сколько раз была проведена оптимизация 
пространства на полках, но расстановка и 
раскладка материала до сих пор сопряже-
на со значительными трудностями. Лишь 
в 2014 г. начато постепенное перемещение 
типовой коллекции в отдельные металли-
ческие шкафы. Однако, судя по оценкам 
куратора, объёма этих шкафов хватит в 
лучшем случае лишь для половины обще-
го объёма этой коллекции.

Тем не менее, в 2000-е гг. в Зоомузей, 
помимо множества разрозненных мате-
риалов, поступили крупные коллекции 
пауков с Алтая (Н.В. Левина), из Тебер-
динского заповедника (Ф.А. Мартынов-
ченко) и Мордовского заповедника (Е.В. 
Трушина). Все эти студенческие работы 
были осуществлены на кафедре энтомо-
логии МГУ под руководством К.Г. Ми-
хайлова. Поступила также коллекция из 
Пензенской области (определила Н.Ю. 
Полчанинова).

Определённые материалы составля-
ют более 80% общего объёма коллекции 
пауков.

За последние 10–15 лет в Зоомузей 
МГУ из одного московского академиче-
ского института поступили смешанные 
неразобранные почвенно-зоологические 
сборы из разных регионов России и респу-
блик бывшего СССР на условиях «или вы-
бросим — или забирайте». К сожалению, 
в музее нет и не предвидится ресурсов для 
разборки и сортировки этих коллекций.

Таксономический состав отряда в со-
брании Зоологического музея МГУ пред-
ставлен не рав номерно. В наибольшей 
степени это семейства пауков, харак-
терные для Палеарктики. Очень хорошо 
представлены Linyphiidae, эта коллекция 
была полностью ревизована в 2014 г. и 
составляет к настоящему времени, без 
учёта типовых материалов, более 10 тыс. 
определённых экз., относящихся к 600 
видам. Большие коллекции хранятся по 
семействам Salticidae (пауки-скакунчики), 
Araneidae (пауки-кругопряды), Lycosidae 
(пауки-волки), Gnaphosidae, Thomisidae 
(пауки-бокоходы), Clubionidae (пауки-
мешкопряды), Dysderidae, Pholcidae (па-
уки-сенокосцы), Philodromidae. Всего в 
музее представлены более 40 семейств 
пауков, на фоне мирового разнообразия 
в 115 семейств. Куратор практикует со-
ртировку новых, ещё не определённых 
материалов, по семействам, в надежде, 
что специалисты-систематики будут раз-
бирать и определять эти материалы. За 
35 лет работы эти надежды оправдались 
лишь в отношении 2–3 семейств.

В географическом отношении, самые 
обширные сборы пауков проведены в 
Подмосковье, на Кавказе, в Средней Азии, 
во многих регионах Сибири и Дальнего 
Востока. Западноевропейские коллекции 
немногочисленны; наиболее велики мате-
риалы из Великобритании, определённые 
и переданные Д.В. Логуновым. Большие 
коллекции из Вьетнама, собранные на-
чиная с 1970-х гг. сотрудниками акаде-
мических институтов, определены лишь 
фрагментарно. Не обработана коллекция 
с Сейшельских островов, собранная в 
1980-е гг. В самые последние годы по-
ступают материалы из Тайланда, Индии 
и других стран тропической Азии. Сборы 
из Африки, Австралии и Юж. Америки 
представлены незначительно. Небольшие 
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коллекции из Сев. Америки получены по 
обмену в 1980-е гг.

4.1.2. «Малые отряды»

Ложноскорпионы. Определённый 
материал (около 2000 экз.) поступал в 
1980–1990-е гг. В первую очередь это 
сборы из России, с Кавказа и из Средней 
Азии, определённые В. Шаваллером (W. 
Schawaller) и С. Дашдамировым. Позднее 
накапливался неопределённый материал.

Сенокосцы. Коллекция определён-
ного материала невелика. Представлены 
старые сборы из Подмосковья (определил 
Н.С. Грезе), а также материалы с Кавказа 
(определил Й. Мартенс, J. Martens). Не-
большая тропическая коллекция (Азия, 
Африка, Америка) получена в 1980-е гг. 
от Дж. Кокендолфера (J. Cokendolpher) из 
США. Большие неопределённые материа-
лы собраны в различных регионах России 
и республик бывшего СССР, преимуще-
ственно в азиатской части.

Скорпионы. Старые сборы опреде-
лены А.А. Бялыницким-Бирулей в 1900–
1930-е гг. Новые материалы поступили от 
Н.Ф. Васильева, В.Я. Фета и в последние 
годы от В. Лоуренсио (W. Lourenço). В 
географическом отношении представлен 
в первую очередь Кавказ и Средняя Азия, 
есть разрозненные определённые сборы 
из Средиземноморья, Аравии, Йемена и 
других стран.

Сольпуги. Старые сборы были опре-
делены А.А. Бялыницким-Бирулей в 
1900–1930-е гг. В основном материал со-
бран на Кавказе, в Средней Азии и стра-
нах Средиземноморья.

4.2. Институт систематики и экологии 
животных Сибирского отделения РАН 
(Новосибирск)

Арахнологические коллекции инсти-
тута (далее — ИСиЭЖ) сложились от-

носительно недавно, в 1970-е гг. Нача-
ло было положено во второй половине 
1970-х гг.: это сборы Т.В. Лобановой и 
Т.П. Рябиковой из Зап. Сибири, учётные 
сборы И.Б. Кнора из Сев. Казахстана, не-
большие сборы Ю.П. Коршунова с Яма-
ла и сборы Б.П. Захарова из Приморья. 
С 1988 по 1999 гг. куратором коллекции 
паукообразных института был Д.В. Ло-
гунов, усилиями которого она выросла в 
количественном и качественном отноше-
нии в несколько раз; с 2000-х гг. и поныне 
куратор — Г.Н. Азаркина.

Общий объём коллекций составляет 
около 96 тыс. экз., количество единиц хра-
нения пока оценить не удалось. Подавля-
ющая часть коллекции — пауки (пример-
но 2 тыс. видов). Коллекция сенокосцев 
насчитывает около 5600 половозрелых 
экземпляров, относящихся примерно к 
194 видам. Часть видов ещё ждёт точного 
определения или описания. Географиче-
ски в коллекции сенокосцев представле-
ны почти вся территория России, Средняя 
Азия и Кавказ, плюс есть материал из 
Европы (напр., из Болгарии, Чехии и др.) 
и тропиков (напр., из Вьетнама). В незна-
чительной степени представлены также 
сольпуги, скорпионы, ложноскорпионы, 
единично — рицинулеи и жгутохвостые.

Типовая коллекция пауков и сенокос-
цев представлена 298 видами, в т. ч. по 148 
видам — голотипами и по 246 — парати-
пами. Общее количество типовых экзем-
пляров — 3065, наиболее представлено 
семейство пауков-скакунчиков (Salticidae) 
— 129 видов. Авторы видовых описаний 
по паукам: Г.Н. Азаркина, К.Ю. Еськов, 
Т.В. Лобанова, Д.В. Логунов, Ю.М. Ма-
русик, К.Г. Михайлов, А.В. Танасевич, 
Л.А. Триликаускас, А.А. Фомичёв и др., 
по сенокосцам: А.Н. Чемерис.

Благодаря большому количеству экс-
педиций ИСиЭЖ в Зап. Сибирь, в Туву, 
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на Алтай, в Казахстан, Среднюю Азию и 
Монголию в коллекции собран предста-
вительный материал по паукам этих ре-
гионов, частично определённый. Имеет-
ся также определённый материал из Сев. 
Америки (Salticidae), Европы (Бельгия, 
Испания и др.; разные группы), Ближнего 
Востока и немного из тропиков (Афри-
ка, Юго-Вост. Азия). В начале 1990-х гг. 
ИСиЭЖ приобрёл большую необработан-
ную коллекцию пауков и других арахнид 
из Таджикистана и Вост. Казахстана от 
А.П. Кононенко, в 2009 г. в институт бы-
ла передана большая, но только частично 
определённая коллекция пауков семейства 
Lycosidae от А.А. Зюзина. Регулярно по-
ступает новый материал по сенокосцам 
от А.Н. Чемериса (Томск). В последние 
годы также поступает обширный мате-
риал с Алтая и с юга Кемеровской обл. 
(Горная Шория) от Л.А. Триликаускаса, 
а также с Алтая, Казахстана и Монголии 
от А.А. Фомичёва.

4.3. Зоологический институт РАН 
(Санкт-Петербург)

Несмотря на то, что коллекции ин-
ститута (далее — ЗИН) в целом занима-
ют первое место по представленности 
большинства групп животных среди де-
позитариев России и республик бСССР, 
по паукообразным они находятся лишь 
на третьем месте, после Зоомузея МГУ и 
ИСиЭЖ. Общий объём коллекций мож-
но оценить в 80 тыс. экз., что составля-
ет примерно 20 тыс. ед. хранения. Доля 
коллекции пауков составляет около 80%, 
скорпионы, сольпуги, сенокосцы и лож-
носкорпионы представлены примерно по-
ровну, по 5% от общего числа. 

Типовая коллекция паукообразных 
представлена примерно 500 видами, сре-
ди них на долю пауков приходится около 
400 видов, а на прочие четыре отряда — 

приблизительно по 25 видов на каждый. 
Авторы видовых описаний по паукам: Г.Н. 
Азаркина, Е.М. Андреева, В. Весоловска 
(W. Wesołowska), А.Э. Грубе (A.E. Grube), 
П.М. Дунин, В.Н. Ермолаев, К.Ю. Еськов, 
С.Л. Зонштейн, А.А. Зюзин, В. Кульчинь-
ский (W. Kulczyński), Д.В. Логунов, Ю.М. 
Марусик, К.Г. Михайлов, В.И. Овчаренко, 
С.В. Овчинников, Т.И. Олигер, Е. Пру-
шиньский (J. Prószyński), Э. Симон (E. 
Simon), С.А. Спасский, А.В. Танасевич, 
В.П. Тыщенко, М.Т. Штернбергс и др., 
по сенокосцам: В.В. Редикорцев, К.Фр. 
Рёвер (C.Fr. Roewer), В. Серенсен (W. 
Sørensen), Н.Ю. Снеговая, В. Стареньга 
(W. Staręga), Б.П. Чевризов, А.Н. Чемерис, 
по ложноскорпионам: В.В. Редикорцев, 
по скорпионам и сольпугам: А.А. Бялы-
ницкий-Бируля.

Пауки. Куратор — специалист по па-
укам В.И. Овчаренко, работал в ЗИНе с 
конца 1970-х по конец 1980-х гг. В более 
позднее время кураторство было формаль-
но возложено на сотрудников-энтомоло-
гов, обработка коллекции замедлилась. 
Автор настоящей статьи регулярно рабо-
тает с коллекцией паукообразных ЗИНа 
начиная с 2000-х гг., им было написано 
около сотни типовых карточек и начат 
набор этих материалов в виде компью-
терного текста.

К сожалению, арахнологические ма-
териалы Больших академических экспе-
диций 1770-х гг. (П.С. Паллас, С.Г. Гме-
лин, И.И. Лепёхин и др.) не сохранились; 
судя по всему, они были утеряны в тог-
дашней Кунсткамере уже в начале XIX в. 
Но так или иначе, Зоологический музей в 
Санкт-Петербурге был ведущим зоологи-
ческим учреждением и хранилищем зоо-
логических коллекций Российской импе-
рии как минимум начиная с 1860-х гг. со 
времён Ф.Ф. Брандта, основные матери-
алы поступали именно туда. Старейшие 
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сборы пауков современной коллекции 
ЗИНа относятся к середине XIX в.: это 
небольшие материалы из Персии, опре-
делённые лишь частично. Примерно к 
этим же временам относятся сборы пау-
ков из сибирско-дальневосточных экспе-
диций Л.И. Шренка и В. Маака, опреде-
лённые А.Э. Грубе (часть этой коллекции 
хранится также в Музее естественной 
истории во Вроцлаве, Польша). До сих 
пор не разобраны большие банки с па-
уками из знаменитых Центральноазиат-
ских экспедиций под руководством Н.М. 
Пржевальского. Судьба другой централь-
ноазиатской коллекции пауков, одной из 
нескольких, собранных Г.Н. Потаниным, 
сложилась иначе: перед Первой мировой 
войной эти материалы были отправлены 
в Париж на определение крупнейшему 
специалисту-арахнологу Э. Симону (E. 
Simon), который вскоре скончался. В 
неразберихе революционных лет никто 
не востребовал коллекцию обратно, она 
пролежала в Музее естественной исто-
рии в Париже вплоть до 1940-х гг, когда 
была определена и описана Э. Шенкелем 
(E. Schenkel). Естественно, эти матери-
алы уже давно числятся в фондах музея 
в Париже.

В настоящее время около половины 
всей коллекции пауков ЗИНа остаётся 
неопределённой. Среди определённых 
материалов надо особо отметить коллек-
цию тарантулов, поступившую от П.И. 
Мариковского, пауков-бокоходов рода 
Xysticus, определённых А.С. Уточкиным, 
и конечно же большую коллекцию пауков 
Санкт-Петербурга/Ленинграда и окрест-
ностей, определённых в 1910–1920-е гг. (в 
том числе Д.Е. Харитоновым). В 1980-е гг. 
поступили сборы Д.В. Логунова из Пир-
кулинского заповедника (Азербайджан). 
В 2000-е гг. после кончины Т.В. Павлен-
ко (Петропавловск-Камчатский, училась 

в Ленинграде) её коллекция пауков с о. 
Барсакельмес передана в ЗИН.

Отдельно следует сказать о коллекции 
пауков Донской области, Кавказа, Казах-
стана и Средней Азии одного из классиков 
российской арахнологии С.А. Спасского, 
поступившей из Новочеркасска после 
его кончины в конце 1950-х и в начале 
1960-х гг. Эти материалы поступили в 
ненадлежащем виде, преимущественно в 
больших стеклянных пробирках, закры-
тых корковыми пробками и залитых па-
рафином. В результате почти вся коллек-
ция пересохла, возможно, частично ещё 
при жизни самого С.А. В последние 20 
лет удалось размочить лишь небольшое 
количество типовых экземпляров из этой 
коллекции, которые были изучены различ-
ными арахнологами. В целях экономии 
места С.А. складывал в одну большую 
пробирку пауков одного вида, собранных 
в разных локалитетах, не слишком акку-
ратно их этикетируя, в основном очень 
кратко, карандашом на клочках бумаги. 
Эти сильно затрудняет правильную рас-
кладку материала. Ситуация усугубилась 
тем, что препараты копулятивных орга-
нов пауков этой коллекции (без которых 
изучение самих пауков подчас теряет на-
учный смысл), смонтированные на пред-
метных стёклах, хранились до 2000-х гг. 
отдельно и поступили в ЗИН сравнительно 
недавно. На мой взгляд, коллекция С.А. 
Спасского нуждается в особой заботе.

Основные сборы тропических пауков 
произведены в дореволюционные годы, и 
почти все эти материалы не определены. 
По моей визуальной оценке, среди неопре-
делённых материалов доля коллекций с 
территории бывшей Российской империи 
составляет около 70%, прочее же — цен-
тральноазиатские и тропические сборы.

Сенокосцы. В 1930-е гг. сенокосцев в 
ЗИНе изучал В.В. Редикорцев, а в 1970-е гг. 
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— Б.П. Чевризов. Эти коллекции хорошо 
сохранились, в отличие от материалов, 
взятых на определение в 1970-е гг. Н.И. 
Гриценко и в основном не возвращённых. 
Определено свыше 80% всего материала, 
хорошо представлены сборы из Европей-
ской России, есть материалы из Белорус-
сии и Украины.

Ложноскорионы. В 1920–1930-е гг. 
ложноскорпионов в ЗИНе изучал В.В. 
Редикорцев. Коллекция хорошо сохрани-
лась, представлены все регионы России и 
республик бСССР.

Скорпионы. В 1890–1930-е гг. скор-
пионов изучал А.А. Бялыницкий-Бируля. 
Коллекция скорпионов ЗИНа — крупней-
шая в России/СССР. Помимо территории 
Российской империи, представлены ма-
териалы из ряда тропических регионов. 
Коллекция нуждается в описании.

Сольпуги. В 1890–1930-е гг. сольпуг 
изучал А.А. Бялыницкий-Бируля. Коллек-
ция сольпуг ЗИНа — крупнейшая среди 
депозитариев России/СССР. Нуждается 
в описании.

4.4. Пермский государственный 
университет

Кафедра зоологии беспозвоночных 
Пермского университета, основанного в 
1916 г., стала одним из арахнологических 
центров России благодаря переезду туда 
Д.М. Федотова, ранее изучавшего пауков 
северо-западных регионов. Учеником Фе-
дотова стал один из главных советских 
арахнологов того времени — Д.Е. Хари-
тонов, проработавший в университете 
до конца 1960-х гг. Далее преемствен-
ность не прерывалась (см. раздел статьи 
по истории арахнологических исследо-
ваний), в настоящее время арахнологи-
ческие коллекции курирует непосред-
ственно заведующий кафедрой доцент 
С.Л. Есюнин. 

Объём коллекции паукообразных мож-
но оценить примерно в 80 тыс. экз., боль-
шая часть представлена пауками, далее 
следуют сенокосцы.

Объём систематизированной (катало-
гизированной) части коллекции пауков 
(создан электронный каталог) — более 7 
тыс. ед. хранения (один вид из одной гео-
графической точки), содержащих более 
30 тыс. особей. Несистематизированная 
часть значительно больше. Отсутствие 
финансирования вынуждает значитель-
ную часть новых коллекций распределять 
(передавать) в другие музеи.

Кроме спиртового материала, имеет-
ся коллекция препаратов (Д.Е. Харито-
нов, Н.С. Ажеганова), всего около 3500 
ед. хранения. Несмотря на то, что почти 
все препараты каталогизированы (создан 
электронный каталог с общими фотогра-
фиями препаратов), работа по их опреде-
лению/переопределению и систематиза-
ции является задачей будущего. 

Коллекция сенокосцев гораздо менее 
представительна. Объём систематизиро-
ванной (каталогизированной) части кол-
лекции пауков (создан электронный ката-
лог) 186 ед. хранения (т. е. географическая 
точка-вид) содержащих 1.8 тыс. особей. 
На современном этапе новые коллекции 
не каталогизируются, а передаются специ-
алистам для обработки и распределения 
по другим музеям.

Типовая коллекция паукообразных 
представлена примерно 100 видами па-
уков, описанных Г.Н. Азаркиной, С.Л. 
Есюниным, Д.В. Логуновым, Ю.М. Ма-
русиком, К.Г. Михайловым, А.В. Танасе-
вичем, Т.К. Туневой, Д.Е. Харитоновым.

Наиболее обширно представлены кол-
лекции пауков различных регионов Ура-
ла, Поволжья, Казахстана, Южной и Зап. 
Сибири. На кафедре хранятся материалы, 
определённые Д.Е. Харитоновым, Т.С. 
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Мхеидзе, Н.С. Ажегановой, А.С. Уточки-
ным, Н.М. Пахоруковым, С.Л. Есюниным, 
В.Е. Ефимиком, А.Б. Поляниным, многи-
ми молодыми арахнологами — учениками 
С.Л. Есюнина, а также Ю.М. Марусиком, 
Д.В. Логуновым, А.В. Танасевичем, К.Г. 
Михайловым и Г.Н. Азаркиной.

4.5. Краткий обзор других коллекций

Личная коллекция А.В. Громова 
временно хранится в Алматы (Казахстан), 
хотя владелец проживает в Германии. 
Представлены различные паукообразные, 
преимущественно собранные в Средней 
Азии и Казахстане, в меньшей степени в 
зарубежной Азии. Объём коллекции очень 
велик и возможно превышает 100 тыс. 
экз., оценить его в настоящее время не 
представляется возможным. Помимо сбо-
ров А.В. Громова, коллекция включает 
также материалы С.В. Овчинникова, пе-
реданные после его кончины из Бишкека 
(Киргизия). Нуждается в перевозке в на-
дежное место хранения и в сортировке.

Личная коллекция Ю.М. Марусика 
(Магадан) представлена пауками и осо-
бенно велика; в настоящее время хранит-
ся в Зоологическом музее Университета в 
Турку и в Магадане; находится в постоян-
ной и интенсивной обработке. Объём кол-
лекции — не менее 1000 видов и 50 тыс. 
экз. пауков.

Личная коллекция А.В. Понома-
рёва (Ростовская область). Существует 
с 1970-х гг. Представлены в основном 
пауки, около 1500 видов, в т. ч. типовые 
экземпляры некоторых видов, описан-
ных А.В. Пономарёвым. Общий объём 
не менее 50 тыс. экз., часть материалов 
не разобрана. 

Очень велика коллекция пауков и се-
нокосцев, хранящаяся в Симферополе на 
кафедре экологии и зоологии Крымского 

федерального университета им. В.И. Вер-
надского. Общий объём — свыше 50 тыс. 
экз., относящихся примерно к 1000 видов 
пауков. Коллекция включает паратипы 24 
видов пауков и 2 видов сенокосцев. Ма-
териал из Крыма составляет около 75% 
коллекции. Представлены материалы из 
Абхазии, Краснодарского края, Адыгеи, 
континентальных районов Украины. Ма-
териалы из других регионов (Калмыкия, 
Кольский п-ов, Беларусь, Финляндия, 
Польша, Венгрия, Норвегия, Турция, 
Объединенные Арабские Эмираты, Ка-
нарские о-ва, Сенегал, США, Мексика, 
Чили) присутствуют фрагментарно и пока 
не обработаны.

Личная коллекция Н.Ю. Полчани-
новой (Харьков). Представлены пауки. 
Небольшая часть материалов передана в 
Музей природы Харьковского националь-
ного университета и в Манчестерский 
музей (Великобритания), процесс пере-
дачи продолжается. В основном сборы 
из лесостепной и степной частей Укра-
ины, центрально-черноземных областей 
России, Пензенской и Тульской областей, 
из Испанской Наварры. Общий объём 
коллекции — около 640 видов и свыше 
10 тыс. экз. пауков. В музее хранится 371 
вид пауков, представленный 1293 ед. хра-
нения и 3198 экз. 

Личная коллекция Е.М. Жуковца 
(Минск). Пауки Беларуси, Карпат, Кры-
ма и некоторых регионов России и Ка-
захстана. Всего около 1000 видов, число 
экземпляров превышает 50 тыс. Типовые 
экземпляры отсутствуют.

Личная коллекция В.А. Гнелицы 
(Сумы). Представлены пауки семейства 
Linyphiidae Украины. Около 350 видов, 
число экземпляров превышает 20 тыс.

Коллекция Т.И. Олигер (Лодейное 
Поле, Ленинградская область). Офици-
альный статус коллекции не установлен. 
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Представлены пауки Нижнесвирского (в 
основном) и Лазовского заповедников, 
всего около 500 видов, свыше 6 тыс. экз.

В Киеве представлены материалы, 
которые хранятся в личной коллекции 
К.В. Евтушенко (около 500 видов и 5000 
экз., содержатся в пенициллиновых пу-
зырьках, что не гарантирует длительную 
сохранность), и в Центральном Научно-
Природоведческом музее НАН Украины 
(коллекция Н. Лукьянова, вторая полови-
на XIX в.). Коллекция пауков Э. Вержбиц-
кого, собранная на Кавказе, хранилась в 
основном здании Киевского университета 
и погибла по время пожара в годы Вели-
кой Отечественной войны.

Коллекция Института зоологии На-
циональной Академии наук Азербайд-
жана (Баку). Кураторы — Э.Ф. Гусейнов 
(пауки), Н.Ю. Снеговая (сенокосцы). Кол-
лекция пауков представлена примерно 
400–500 видами, число экземпляров пре-
вышает 5 тыс.

Личная коллекция М.М. Федоряк 
(Черновцы). Хранится на кафедре эко-
логии и биомониторинга Черновицко-
го национального университета им. Ю. 
Федьковича. Около 600 видов пауков, не 
менее 30 тыс. экз. Типовые экземпляры 
отсутствуют.

Коллекции пауков в Риге (Латвия) 
распределены между несколькими му-
зеями. Основная часть коллекции М.Т. 
Штернбергса (несколько сотен видов, 
в основном сборы из Латвии) хранится 
в Зоологическом музее, подразделении 
Музея истории науки и техники Латвий-
ского университета; есть также матери-
алы в Музее природы Латвии и Институ-
те биологии Латвийского университета. 
К сожалению, коллекция известного 
арахнолога Э. Странда, скончавшегося 
в 1947 г., утеряна в конце 1940-х или на-
чале 1950-х гг.

Личная коллекция Е.В. Прокопенко 
(Донецк). Пауки, около 600 видов, не ме-
нее 30 тыс. экз., коллекция разобрана ча-
стично. Типовые экземпляры отсутству-
ют. Представлены Луганская, Донецкая, 
Херсонская области Украины, Карпаты и 
Прикарпатье.

Личная коллекция В.Е. Гурьяновой 
(Киев) представлена пауками, всего около 
500 видов. Материал собран на Украине, 
в также в Воронежской и Курской обла-
стях России.

Личная коллекция С.Н. Данилова 
(Улан-Удэ) представлена в основном пау-
ками Байкальского региона, не менее 500 
видов. К С.Н. Данилову также поступила 
часть коллекции пауков М.В. Измайловой 
из Иркутска. Пауки некоторых семейств 
переданы на обработку специалистам 
(Salticidae — Д.В. Логунову, Linyphiidae 
и Lycosidae — Ю.М. Марусику, Gnapho-
sidae — В.И. Овчаренко). Состояние кол-
лекции тревожное.

В Вильнюсе в музее университета 
хранятся коллекции пауков Литвы, опре-
делённые в 1930-е гг. К. Петрусевичем и 
Ф. Пупиской. 

В Тбилиси коллекции пауков хранятся 
в Национальном музее Грузии (материа-
лы с территории Закавказья и Закаспий-
ской области, определённые Э. Симоном 
в 1890-е гг.; коллекция пауков и сенокос-
цев Т.С. Мхеидзе), куратор В. Пхакадзе.

Личная коллекция Н.Ю. Снеговой 
(Баку). Сенокосцы. Всего, вместе с мате-
риалами, хранящимися в Институте зо-
ологии, представлено свыше 120 видов, 
около 15 тыс. экз. 

Личная коллекция Н.И. Гриценко 
(Алма-Ата). Представлены сенокосцы 
азиатской части СССР. Ранее велись пере-
говоры о передаче коллекции в ИСиЭЖ, 
ныне ситуация не ясна. Состояние тре-
вожное.
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Кафедра энтомологии Воронежского 
университета. Хранятся материалы по 
паукам, определённые Н.Ю. Пантелеевой 
и другими воронежскими арахнологами. 
Типовые экземпляры отсутствуют. Кол-
лекция недоступна для сторонних иссле-
дователей.

Коллекция пауков Томского универ-
ситета распределена между кафедра-
ми зоологии беспозвоночных и защиты 
растений, всего представлено несколько 
сотен видов. В старых материалах пред-
ставлены пауки, определённые в 1920-е гг. 
В.Н. Ермолаевым.

Коллекции пауков в Казани распре-
делены между Зоологическим музеем 
им. Э.А. Эверсмана (менее 1000 экз.) и 
кафедрой зоологии и общей биологии 
Казанского федерального университета 
(около 3000 экз.). Типовые экземпляры 
отсутствуют.

Из зарубежных музеев наиболее круп-
ным депозитарием пауков постсоветского 
пространства является Манчестерский 
музей (Manchester Museum, University of 
Manchester), Великобритания (куратор 
— Д.В. Логунов). По данным на 2016 г., 
коллекция музея с территории бСССР 
представлена не менее чем 500 видами, 
число экземпляров превышает 8 тыс. 
Представлены также паратипы 13 видов 
(63 экземпяра) пауков и одного скорпи-
она, описанных с постсоветского про-
странства следующими авторами: Г.Н. 
Азаркина, А.В. Громов, А.А. Зюзин, С.Л. 
Есюнин, Д.В. Логунов, Ю.М. Марусик и 
А.А. Фомичёв. 

Небольшие, но важные коллекции 
хранятся также в Естественно-историче-
ском музее Оксфордского университета 
(Оксфорд, Великобритания), Институте 
зоологии (Варшава, Польша), Музее есте-
ственной истории (Будапешт, Венгрия) 
и в Музее естественной истории (Вена, 

Австрия). Некоторые типовые экземпля-
ры пауков, описанных с территории быв-
шего СССР, переданы в 1990–2000-е гг. 
в Зенкенберский музей (Франкфурт-на-
Майне, Германия), Зоологический музей 
Университета Турку (Финляндия), Зооло-
гическое земельное собрание (Мюнхен, 
Германия), Естественно-исторический 
музей Стокгольма (Швеция) и другие 
депозитарии.

*   *   *
Общий обзор арахнологических де-

позитариев пост-советского простран-
ства показывает, что значительно более 
половины материалов в настоящее время 
хранится в личных коллекциях специ-
алистов-арахнологов, что отнюдь не при-
ветствовалось администрацией учрежде-
ний-работодателей арахнологов ещё 20 
лет назад. Помимо перечисленных выше, 
существует ряд небольших персональных 
коллекций, которые могут быть утеряны 
в самое ближайшее время или уже теря-
ются. Не всегда гарантирована передача 
таких коллекций в государственные де-
позитарии, где теоретически обеспечена 
большая сохранность материала. 

В настоящее время большинство де-
позитариев испытывают трудности либо 
с помещением, либо с персоналом (даже в 
ЗИНе нет арахнолога-куратора, хотя кол-
лекция велика). Для размещения новых 
поступлений необходимо расширение 
помещений крупных депозитариев типа 
Зоологического музея МГУ. Возможно, 
нежелание принимать на хранение свя-
зано в большей сложностью содержания 
влажных коллекций паукообразных по 
сравнению с сухими энтомологическими: 
требуется постоянная доливка фиксирую-
щей жидкости (75% спирт). 

Среди музейных работников и тем бо-
лее сотрудников тех учреждений, где му-
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зейная работа является лишь сопутствую-
щей, с каждым годом растёт и, как это ни 
печально, разными способами поддержи-
вается интерес исключительно к личной 
научной карьере, без учёта достижений в 
хранительской работе. С другой стороны, 
далеко не все арахнологи-специалисты 
приучены к аккуратному хранению и эти-
кетированию своих коллекций. Ситуацию 
можно охарактеризовать как тревожную.

5. Арахнологи России/СССР. 
Биографические справки

Биографические сведения об арах-
нологах постсоветского пространства в 
основном разбросаны по отдельным пу-
блиакциям; единственная сводка (Арах-
нологи…, 1989) включает лишь адреса 
и телефоны; биографии арахнологов, 
связанных с Зоомузеем МГУ, приведены 
в книге Г.Ю. Любарского (Любарский, 
2009); некоторые материалы даны в обзор-
ной статье Ю.М. Марусика (2011).

Ажеганова Нина Сергеевна (1914–
2008). Выпускница Пермского универси-
тета, ученица Д.Е. Харитонова, в 1956–
1979 гг. работала на кафедре зоологии 
Пермского педагогического института. 
Область интересов — фауна пауков Ура-
ла, в первую очередь лесостепной зоны. 
Кандидатская диссертация «Пауки Троиц-
кого лесо-степного заповедника» (1949). 
Коллекции частично утеряны, частично 
хранятся в Пермском университете.

Азаркина Галина Николаевна (1978). 
Закончила кафедру зоологии Алтайского 
университета в Барнауле в 2000 г. Рабо-
тает в ИСиЭЖ в Новосибирске, куратор 
арахнологической коллекции. Область ин-
тересов — систематика пауков семейства 
Salticidae, фауна пауков Алтая и юга За-
падной Сибири; много работает в Южной 
Африке. Описала свыше 60 новых для на-

уки видов пауков. Кандидатская диссерта-
ция «Ревизия пауков рода Aelurillus Simon, 
1884 (сем. Salticidae) мировой фауны» 
(2006). Коллекция хранится в основном в 
ИСиЭЖ; типовые экземпляры распреде-
лены по многим музеям, в т. ч. имеются 
в Зоологическом музее МГУ и в ЗИНе.

Андреева Екатерина Михайловна 
(1935–2008). Закончила университет в Ду-
шанбе (Таджикистан). Работала в Таджи-
кистане до 1972 г., потом вышла замуж за 
арахнолога Е. Прушиньского (J. Prószyńs-
ki) и переехала в Польшу. Область ин-
тересов — фауна пауков Таджикистана; 
активно собирала коллекции в этом реги-
оне в 1966–1971 гг. Кандидатская диссер-
тация «Фауна и зонально-экологическое 
распределение пауков Таджикистана» 
(1971). Большая коллекция пауков Тад-
жикистана вывезена в Польшу и в настоя-
щее время хранится в Институте зоологии 
(Варшава). Небольшая часть материалов 
осталась в России (Зоологический музей 
МГУ и др.).

Бахвалов Виктор Федорович (?). Ра-
ботал на противочумной станции в г. 
Фрунзе (Киргизия). Скончался в начале 
1990-х гг. Область интересов — систе-
матика пауков семейства Araneidae и фа-
уна пауков Киргизии. Кандидатская дис-
сертация «Пауки-кругопряды семейства 
Araneidae Киргизии» (1974). Коллекции 
пауков хранил в домашних условиях; все 
материалы, в т. ч. типовые — утеряны.

Беэр Сергей Алексеевич (1941–2014). 
Выпускник Московского государствен-
ного педагогического института им. В.И. 
Ленина (1964). Основная специальность 
— паразитология; доктор биологических 
наук (1983). Работал в Институте меди-
цинской паразитологии и тропической 
медицины им. Е.И. Марциновского, позд-
нее в Институте паразитологии РАН и в 
Центре паразитологии Института про-
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блем экологии и эволюции РАН. Арахно-
логией занимался в начале своей научной 
деятельности. Область интересов — фа-
унистические исследования в ряде реги-
онов (Московская, Мурманская области). 
Коллекции утеряны.

Бялыницкий-Бируля Алексей Анд-
реевич (1864–1937). Выпускник Санкт-
Петербургского университета, в 1893–
1930 гг. работал в Зоологическом музее 
в Санкт-Петербурге/Петрограде/Ленин-
граде; позднее репрессирован и осво-
бождён досрочно. В 1935 г. присвоена 
степерь доктора биологических наук. 
Зоолог широкого профиля. Область арах-
нологических интересов — систематика 
скорпионов и сольпуг, преимущественно 
Старого Света. Коллекции хранятся в ЗИ-
Не; небольшая часть — в Зоологическом 
музее МГУ.

Вагнер Владимир Александрович 
(1849–1934). Выпускник Московского уни-
верситета, в 1890-е гг. переехал в Санкт-
Петербург. Зоолог широкого профиля; 
основатель российской школы зоопсихо-
логии; арахнологией занимался в начале 
своей научной работы. Область арахноло-
гических интересов — биология пауков; 
значительно опередив своё время, постро-
ил оригинальную систему семейств пау-
ков с использованием признаков строения 
гениталий самцов. Магистерская диссер-
тация «Наблюдения над Araneina» (1889). 
Докторская диссертация «Биологический 
метод в зоопсихологии» (1899). Коллек-
ции пауков и их паутинных построек до 
революции, по-видимому, хранились в 
Варшавском университете; большая часть 
коллекций утеряна, но сохранилось около 
20 образцов паутинных построек пауков, 
которые в настоящее время хранятся в 
Институте зоологии в Варшаве.

Гнелица Валерий Анатольевич (1962 
г. р.). Выпускник Киевского университета 

им. Т.Г. Шевченко (1988). Работает в пе-
дагогическом университете в городе Су-
мы. Область интересов — пауки семей-
ства Linyphiidae Украины. Кандидатская 
диссертация «Фауна и экология пауков 
семейства Linyphiidae лесостепной зо-
ны Украины» (1993). Личная коллекция 
(см. выше).

Гольцмайер Ольга Петровна (1903–?), 
урожд. Дьякова. Родилась в Калуге. Вы-
пускница Казанского университета, ав-
тор первой публикации по фауне пауков 
Чувашской республики (1934); позднее 
работала в Новосибирске. Коллекции, по-
видимому, утеряны.

Грезе Николай Самуилович (1886–
1941/1942). Выпускник Московского 
университета, оставлен при кафедре зоо-
логии университета для подготовки к про-
фессорскому званию. В 1918 г. отошёл от 
арахнологических исследований и пере-
ехал в Киев, затем работал в Харькове, где 
и погиб в годы немецкой оккупации. Ку-
ратор коллекции пауков Зоологического 
музея Московского университета в 1910-е 
гг. Область арахнологических интересов 
— фауна пауков и сенокосцев Московской 
губернии и других регионов. Коллекции 
хранятся в Зоомузее МГУ.

Гриценко Николай Иосифович (1949 
г. р.). Выпускник кафедры зоологии Ка-
захского университета в Алма-Ате (1972). 
В 1972–2001 гг. работал в санэпидслужбе 
Алма-Аты, ныне сотрудник Иле-Алатау-
ского национального парка. Область ин-
тересов в арахнологии (1970-е гг.) — се-
нокосцы азиатской части СССР. Личная 
коллекция (см. выше).

Громов Александр Викторович (1972 
г. р.). Закончил Казахский университет в 
1994 г., затем работал в Институте зооло-
гии в Алма-Ате. С 2013 г. живёт в Герма-
нии. Область интересов — систематика 
пауков семейства Theridiidae, фауна пау-
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ков, скорпионов и сольпуг Средней Азии 
и Казахстана. Огромная личная коллекция 
временно хранится в Алматы (см. выше).

Грубе Адольф Эдуард (1812–1880). 
Выпускник университета в Кёнигсбер-
ге, работал в Дерпте (Тарту) и Бреслау 
(Вроцлаве). Зоолог широкого профиля. 
Автор работ по фауне пауков Прибал-
тики и Сибири (1859–1861). Коллекции 
сибирских пауков хранятся в ЗИНе и в 
музее университета Вроцлава (Польша). 
Местонахождение коллекции прибалтий-
ских пауков не выяснено.

Гурьянова (Пичка) Валентина Евге-
ньевна (1939 г. р.). Выпускница Москов-
ского университета (кафедра энтомоло-
гии, 1961), там же была в аспирантуре 
и защитила кандидатскую диссертацию. 
Затем работала в лаборатории арахноэнто-
мологии Киевского университета (Канев, 
позднее Киев) и в Институте зоологии 
Национальной академии наук (Киев). Об-
ласть интересов — пауки Украины и чер-
ноземной зоны Европейской России. Кан-
дидатская диссертация «Фауна и экология 
пауков центральной лесостепи» (1967). 
Личная коллекция пауков (см. выше).

Гусейнов Эльчин Физули оглы (1973 
г. р.). Закончил Бакинский университет 
в 1994 г. Работает в Институте зоологии 
Национальной Академии наук Азербайд-
жана. Область интересов — биология и 
фауна пауков Азербайджана. Кандидат-
ская диссертация «Пауки Ленкоранской 
природной зоны и Апшеронского полу-
острова Азербайджана» (1999). Коллек-
ция пауков хранится в Баку (см. выше).

Данилов Сергей Николаевич (1957 
г. р.). Выпускник биолого-почвенного фа-
культета Иркутского университета (1982). 
Работает в Институте общей и экспери-
ментальной биологии СО РАН (Улан-Удэ). 
Кандидатская диссертация по клещам. По 
паукам активно работал в 1980–1990-е гг. 

Область интересов — пауки Забайкалья. 
Большая личная коллекция пауков (см. 
выше).

Дашдамиров Сельвин Джагид оглы 
(1962 г. р.). Выпускник Азербайджанского 
университета (Баку), работал в Институте 
зоологии в Баку, ныне живет в Германии. 
Область интересов — фауна и система-
тика ложноскорпионов. Активно работал 
в 1990-е гг. Кандидатская диссертация 
«Ложноскорпионы Кавказа» (1996). Об-
работанные С. Дашдамировым коллекции 
хранятся в Зоологическом музее МГУ; 
другая часть материалов хранится в пер-
сональной коллекции.

Дунин Петр Михайлович (1952–1998). 
Выпускник Азербайджанского универси-
тета (Баку), работал в Институте зоологии 
в Баку, с 1990 г. — в Институте экологии 
Волжского бассейна (Тольятти). Область 
интересов — фауна пауков Азербайджана, 
позднее — Среднего Поволжья, система-
тика пауков группы Haplogynae Кавказа 
и Средней Азии. Описал 67 новых для 
науки видов пауков. Кандидатская дис-
сертация «Пауки (Aranei) юго-восточной 
части Большого Кавказа (в пределах Азер-
байджанской ССР)» (1988). Коллекция 
пауков из Азербайджана и Средней Азии 
хранится в Зоологическом музее МГУ; 
типовые экземпляры также хранятся пре-
имущественно в нём же.

Евтушенко Константин Вячеславо-
вич (1963 г. р.). Закончил Нежинский пе-
дагогический институт им. Н.В. Гоголя 
(1985). Работает в Институте зоологии 
Национальной академии наук Украины 
(Киев). Область интересов — пауки кон-
тинентальной Украины. Кандидатская 
диссертация «Пауки (Araneae) фауны 
Украинского Полесья» (1991). Хранит 
личную коллекцию пауков.

Ермолаев Владимир Наркисович 
(1905–?1937). Выпускник Томского уни-
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верситета, позднее работал в Краснояр-
ске, Гомеле и Орле. Доцент. Репрессиро-
ван. Область интересов — пауки Западной 
и Южной Сибири. Коллекция пауков ча-
стично утеряна, частично в ЗИНе и в Том-
ске (см. выше).

Еськов Кирилл Юрьевич (1956 г. р.). 
Выпускник кафедры энтомологии МГУ 
(1979), ныне работает в Палеонтологиче-
ском институте РАН. С середины 1990-х гг. 
пауками не занимается. Область арахно-
логических научных интересов — си-
стематика пауков семейства Linyphiidae. 
Описал 170 новых для науки рецентных 
видов пауков. Кандидатская диссертация 
«Пауки Северной Сибири (хорологиче-
ский анализ)» (1986). Большая коллекция 
передана в Зоологический музей МГУ; 
там же хранится бóльшая часть типовых 
экземпляров.

Есюнин Сергей Леонидович (1960 г. р.). 
Выпускник Пермского университета, 
со трудник кафедры зоологии беспозво-
ночных университета, с 2013 г. — заве-
дующий кафедрой. Область интересов — 
фауна пауков Урала, Западной Сибири и 
прилегающих регионов, а также частные 
таксономические исследования. Описал 
свыше 40 новых для науки видов пауков. 
Кандидатская диссертация «Пауки (Ara-
neae) в дубравах Русской равнины: геозо-
ологический анализ» (1992). Докторская 
диссертация «Структура фауны и хороло-
гия пауков (Aranei) Урала и Приуралья» 
(2006). Коллекции хранится в основном в 
Перми (см. выше); типовые экземпляры 
переданы Зоологический музей МГУ и 
другие депозитарии, сборы c Урала по-
следних лет частично переданы в Манче-
стерский музей (Великобритания).

Жуковец Евгений Михайлович (1958 
г. р.). Выпускник Белорусского универси-
тета в Минске (1980). Работал в Белорус-

ском НИИ защиты растений в 1984–1995 
гг., с 1997 г. в частной компании на долж-
ности химика. Область интересов — па-
уки Беларуси, Карпат и Крыма. Крупная 
личная коллекция в Минске (см.).

Зонштейн Сергей Львович (1956 г. р.). 
Закончил биологический факультет Кир-
гизского университета в г. Фрунзе (1978). 
Работал в Институте биологии АН Кирги-
зии в 1980–1990-е гг., в 2002 г. уехал в Из-
раиль, ныне работает в Университете Тель-
Авива. Область интересов — систематика 
пауков группы Mygalomorphae и семейств 
Filistatidae и Palpimanidae Евразии, пау-
ки Израиля. Кандидатская диссертация 
«Мигаломорфные пауки сем. Nemesiidae 
(Araneae, Orthognatha) фауны Палеаркти-
ки» (1995). Коллекции пауков с террито-
рии Средней Азии хранятся ныне у А.В. 
Громова в Алма-Ате (см.). Коллекция ми-
галоморфных пауков вывезена в Израиль.

Зюзин Алексей Александрович (1951 
г. р.). Выпускник Днепропетровского уни-
верситета (1973), аспирант и ученик В.П. 
Тыщенко. Работал в ВИЗРе (Ленинград,  
Пушкин, 1977–1984), затем в Биологи-
ческом НИИ Ленинградского универси-
тета, в 1988 г. переехал в Алма-Ату, где 
работал в Институте зоологии до 2000 г., 
затем перестал заниматься пауками. Об-
ласть интересов — систематика семей-
ства Lycosidae. Кандидатская диссертация 
«Пауки рода Pardosa C.L. Koch (Aranei, 
Lycosidae) Европейской части СССР» 
(1981). Коллекции хранятся в основном 
в ИСиЭЖ; фрагменты есть в ЗИНе и Зо-
ологическом музее МГУ.

Ковблюк Николай Михайлович (1976 
г. р.). Закончил Симферопольский уни-
верситет им. М.В. Фрунзе (1998). Ныне 
работает там же. Область интересов — си-
стематика пауков семейства Gnaphosidae, 
фауна пауков Крыма и Восточного При-
черноморья. Кандидатская диссертация 
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«Павуки родини Gnaphosidae (Arachnida, 
Aranei) фауни Криму» (на укр. яз., 2006). 
Коллекция пауков хранится в Симферо-
поле (см. выше), типовые экземпляры 
— в Зоологическом музее МГУ и других 
учреждениях.

Краснобаев Юрий Петрович (1962 
г. р.). Выпускник Куйбышевского универ-
ситета (1984). Ныне работает директором 
Жигулёвского заповедника. Область инте-
ресов — пауки Среднего Поволжья. Кан-
дидатская диссертация «Экологические 
особенности формирования структуры 
аранеокомплексов в наземных экосисте-
мах Самарской Луки» (2000). Коллекция 
пауков официально хранится в Жигулев-
ском заповеднике.

Кронеберг Александр Иванович (1844–
1909). Выпускник Московского универси-
тета, учитель естественных наук в Мос-
ковском Николаевском институте, позднее 
работал библиотекарем Московского 
общества испытателей природы, отошёл 
от научной работы. Обработал Турке-
станскую коллекцию А.П. Федченко по 
паукам; изучал морфологию ложноскор-
пионов. Туркестанская коллекция пауков 
хранится в Зоологическом музее МГУ.

Лапшов Иван Иванович (1914–1942). 
Студент Московского университета, по-
гиб на фронте. Область интересов — пе-
щерные ложноскорпионы. Типы описан-
ных И.И. Лапшовым в 1940 г. двух видов 
пещерных ложноскорпионов сохранены 
сотрудником кафедры зоологии беспозво-
ночных МГУ С.И. Лёвушкиным и пере-
даны им в Зоологический музей МГУ в 
1970-е гг.

Лёвушкин Станислав Иванович (1935 
г. р.). Выпускник Московского универ-
ситета, сотрудник и доцент кафедры зо-
ологии беспозвоночных. Зоолог широ-
кого профиля, изучал в т. ч. пещерных 
сенокосцев. Кандидатская диссертация 

«Пещерная фауна основных карстовых 
районов СССР» (1965). Типовые экзем-
пляры сенокосцев хранятся в Зоологиче-
ском музее МГУ.

Леготай Мария Васильевна (1935 г. р.). 
Закончила кафедру энтомологии Ужго-
родского университета. Работала в уни-
верситете, затем в Закарпатском опорном 
пункте ВНИИ биометодов защиты расте-
ний. Область интересов — пауки Карпат, 
пауки агроценозов Украины и Молдавии. 
Кандидатская диссертация «Пауки укра-
инских Карпат» (1974, автореферат 1973). 
Коллекции утеряны.

Лобанова Тамара Васильевна (1928–
2003). Выпускница Томского универси-
тета. Работала в Новосибирском педа-
гогическом институте, доцент. Область 
интересов — пауки семейства Lycosidae 
Западной и Южной Сибири. Кандидат-
ская диссертация «Пауки-волки (Aranei, 
Lycosidae) Западной Сибири» (1977). Кол-
лекции частично, по-видимому, утеряны, 
частично хранятся в ИСиЭЖ.

Логунов Дмитрий Викторович (1962 
г. р.). Выпускник кафедры энтомологии 
Ленинградского университета, ученик 
В.П. Тыщенко. Работал в Новосибирске, 
в Биологическом институте (в настоящее 
время ИСиЭЖ), с 2001 г. в Манчестерском 
музее, Великобритания. Область интере-
сов — систематика пауков семейств Salti-
cidae, Thomisidae, Philodromidae, Lycosidae, 
Zodariidae. Описал 330 новых для науки 
видов пауков. Кандидатская диссертация 
«Пауки семейства Salticidae (Araneae) Се-
верной Азии» (1992). Коллекции хранят-
ся в основном в ИСиЭЖ и в Манчестере, 
многие типовые экземпляры, в том числе 
голотипы, и другие материалы — в Зооло-
гическом музее МГУ и ЗИНе; паратипы но-
вых видов и сравнительные материалы рас-
пределены среди ряда европейских музеев.
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Ляхов Олег Владимирович (1966–2015). 
Выпускник Павлодарского пединститута. 
Работал в государственно-коммерческих 
структурах. Много сделал для изучения 
животного мира Казахстана и Средней 
Азии, в последние 15–20 лет работал в 
области орнитологии. Область арахно-
логических интересов (в 1990-е гг.) — 
систематика пауков семейства Philodro-
midae. Коллекции хранятся в основном в 
ИСиЭЖ, немного в Зоологическом музее 
МГУ и в личной коллекции А.В. Громова 
(см. выше).

Мариковский Павел Иустинович 
(1912–2008). Родился на Дальнем Вос-
токе, закончил Дальневосточный меди-
цинский институт в Хабаровске. В по-
слевоенные годы работал в Алма-Ате, в 
Институте зоологии. Область интересов 
в арахнологии — биология тарантула и 
каракурта. Кандидатская диссертация по 
биологии паука-каракурта (1941). Доктор-
ская диссертация «Ядовитые пауки таран-
тул — Lycosa singoriensis (Laxmann), 1770 
и каракурт — Latrodectus tredecimguttatus 
(Rossi) 1790» (1950). Часть коллекций 
хра нится в ЗИНе, значительная часть 
утеряна.

Марусик Юрий Михайлович (1962 
г. р.). Выпускник кафедры энтомологии 
Ленинградского университета, ученик 
В.П. Тыщенко. Работает в Институте био-
логических проблем Севера ДВО РАН 
(Магадан). Арахнолог широкого профи-
ля, много путешествует, в т. ч. за рубежом 
(Монголия, Иран, Турция, Индия, Шри-
Ланка и др.). Описал свыше 500 новых 
для науки видов, 40 родов и 2 подсемей-
ства пауков. Кандидатская диссертация 
«Фауна и  население пауков верховьев 
Колымы» (1988). Докторская диссерта-
ция «Пауки (Arachnida: Aranei) азиатской 
части России: таксономия, фауна, зооге-
ография» (2007). Коллекции хранятся во 

многих музеях мира; обладает большой 
личной коллекцией (см. выше); часть ма-
териалов, в т. ч. типовых, хранится в Зоо-
логическом музее МГУ, небольшая часть 
— в ЗИНе и ИСиЭЖ.

Михайлов Кирилл Глебович (1961 
г. р.). Выпускник кафедры энтомологии 
МГУ им. М.В. Ломоносова (1983). Сотруд-
ник Зоологического музея МГУ с 1983 г., 
куратор коллекции паукообразных (кроме 
клещей). Область научных интересов — 
систематика пауков семейства Clubionidae, 
фауна пауков России и пост-советских 
республик. Описал свыше 50 новых для 
науки видов пауков. Кандидатская диссер-
тация «Систематика и фауна пауков рода 
Clubiona Latreille, 1804 (Aranei, Clubioni-
dae) Советского Союза» (1992). Основные 
коллекции, собранные и обработанные 
К.Г. Михайловым, хранятся в Зоологи-
ческом музее МГУ; типовые экземпляры 
описанных им видов распределены среди 
ряда отечественных и зарубежных музеев.

Морин Сергей Михайлович (1863–
1941). Родился, жил и работал в Одессе. 
Один из учеников А.О. Ковалевского. Вы-
пускник Новороссийского университета, 
позднее работал там же, в Одесском уни-
верситете, получил звание профессора 
(1930). Зоолог широкого профиля, область 
арахнологических интересов — фауна и 
систематика сенокосцев. Коллекции уте-
ряны.

Мхеидзе Тамара Северьяновна (1915–
2007). Закончила Тбилисский универси-
тет в 1937 г., позднее работала там же, 
на кафедре зоологии беспозвоночных. 
Кандидатская диссертация защищена в 
Тбилиси в 1943 г. под руководством Д.Е. 
Харитонова. Область интересов — фауна 
пауков и сенокосцев Грузии. Описала 32 
новых для науки видов пауков и несколько 
видов сенокосцев. Коллекция хранится в 
Национальном музее Грузии.
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Надольный Антон Александрович 
(1987 г. р.). Выпускник Таврического на-
ционального университета им. В.И. Вер-
надского в Симферополе (2009). Ныне 
работает в Институте морских биологиче-
ских исследований им. А.О. Ковалевского 
РАН (Севастополь). Область интересов — 
пауки семейства Lycosidae Крыма. Канди-
датская диссертация «Павуки надродини 
Lycosoidea (Arachnida, Aranei) Криму» (на 
укр. языке, 2014). Коллекции хранятся в 
Симферополе (см.). Типовые экземпляры 
в Зоологическом музее МГУ.

Ненилин Андрей Борисович (1960–
1986). Выпускник Ташкентского универ-
ситета, работал в Ташкенте. Область ин-
тересов — зоогеография паукообразных, 
фауна и систематика пауков семейства 
Salticidae. Коллекция хранится в Зооло-
гическом музее МГУ и в ЗИНе.

Овчаренко Владимир Иванович (1952 
г. р.). Поступил в Горьковский университет, 
затем перевёлся в Ленинградский универ-
ситет, который и закончил в 1977 г. Ученик 
В.П. Тыщенко. В 1977–1992 г. курировал 
коллекции паукообразных в ЗИНе, затем 
переехал в Нью-Йорк, работал в Амери-
канском музее естественной истории до 
2004 г., далее в Университете города Нью-
Йорка, профессор. Область интересов — 
систематика пауков семейства Gnapho-
sidae. Описал 85 новых для науки видов 
пауков. Кандидатская диссертация «Пауки 
семейства Gnaphosidae европейской части 
СССР и Кавказа» (1983). Коллекции ча-
стично хранятся в ЗИНе, частично выве-
зены в США, фрагментарно представлены 
в Зоологическом музее МГУ.

Овчинников Сергей Владимирович 
(1958–2007). Выпускник заочного отде-
ления Киргизского государственного 
университета (1990). Работал в Институте 
биологии АН Киргизии, куда устроился 
после окончания срока службы в армии в 

1978 г. Помимо пауков, изучал также жу-
ков (ряд семейств) и ос-немок (Mutillidae). 
Область арахнологических интересов 
— пауки семейства Agelenidae и группы 
Cribellatae. С.В. Овчинников очень много 
времени провёл в экспедициях, собирая 
пауков в Средней Азии, Турции, Иране 
и Пакистане. Бóльшая часть коллекции 
С.В. Овчинникова хранится ныне в мате-
риалах А.В. Громова в Алма-Ате; типовые 
экземпляры пауков переданы в основном 
в Зоологический музей МГУ.

Олигер Татьяна Ивановна (1941 г. р.). 
Родилась в Мордовском заповеднике. За-
кончила биологический факультет Горь-
ковского университета им. Н.Н. Лобачев-
ского (1963). Кандидатская диссератция 
по орнитологии (1972). Работала в Лазов-
ском заповеднике (1974–1982), ныне — в 
Нижнесвирском заповеднике. Область 
интересов — фауна и систематика пау-
ков Приморья, позднее — фауна пауков 
Приладожья. Коллекции ныне хранятся 
у Т.И. Олигер в пос. Лодейное Поле (Ле-
нинградская область).

Омелько Михаил Михайлович (1983 
г. р.). Выпускник Дальневосточного уни-
верситета во Владивостоке (магистр, 
2006). Работает в Дальневосточном фе-
деральном университете и на Горнота-
ёжной станции им. В.Л. Комарова ДВО 
РАН. Область интересов — пауки юга 
Дальнего Востока России. Кандидатская 
диссертация «Экология и распростра-
нение бродячих пауков-герпетобионтов 
(Arachnida, Aranei) на юге Приморского 
края» (2009). Коллекции хранятся на Гор-
нотаёжной станции и в Дальневосточном 
университете, частично в Зоологическом 
музее Университета Турку (Финляндия).

Пахоруков Николай Матвеевич (?). 
Выпускник Пермского университета, уче-
ник А.С. Уточкина, доцент. С 1990-х гг. на 
административной работе в университете. 
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Область интересов — фауна пауков Се-
верного Урала. Кандидатская диссертация 
«Пауки Северного Урала (эколого-фауни-
стический обзор)» (1979). Коллекции хра-
нятся в Пермском университете.

Питеркина (Грушко) Татьяна Влади-
мировна (1982 г. р.). Выпускница кафедры 
зоологии и экологии Чувашского универ-
ситета (Чебоксары, 2003). Работает в Ин-
ституте проблем экологии и эволюции им. 
А.Н. Северцова РАН. Область интересов 
— фауна и экология пауков Чувашии и 
Северного Прикаспия. Кандидатская дис-
сертация «Фауна и экология пауков глини-
стой полупустыни Северного Прикаспия» 
(2008). Часть коллекции пауков хранится 
в Зоологическом музее МГУ.

Покровский Сергей Викторович (1874–
1945). Выпускник Московского универси-
тета. В 1900-е гг. работал сверхштатным 
ассистентом кафедры зоологии универси-
тета, позднее — в других учреждениях. 
Область интересов — фауна пауков ряда 
регионов бывшего СССР, от Московской 
области до п-ова Канин и Наурзумского 
заповедника в Казахстане. Коллекции хра-
нятся в Зоологическом музее МГУ.

Полчанинова Нина Юрьевна (1959 
г. р.). Закончила кафедру зоологии бес-
позвоночных Харьковского универси-
тета (1981). Ранее работала на кафедре 
зоологии и энтомологии Харьковского 
сельскохозяйственного института им. В.В. 
Докучаева, с 1992 г. работает в Харьков-
ском национальном университете им. В.Н. 
Каразина. Область интересов — фауна и 
экология пауков степной и лесостепной 
зоны Левобережной Украины, а также 
черноземных областей России. Канди-
датская диссертация «Пауки (Araneae) 
степной зоны Левобережной Украины» 
(1992). Основная часть материалов по 
паукам хранится в личной коллекции, не-
много — в Музее природы в Харькове и в 

Манчестерским музее (Великобритания). 
Сборы из Пензенской области частично 
переданы на хранение в Зоологический 
музей МГУ.

Пономарёв Александр Викторович 
(1952 г. р.). Выпускник Ростовского уни-
верситета. Работал на противочумной 
станции в Гурьевской области Казахстана 
(пос. Махамбет), затем агрономом в одном 
из колхозов в Белгородской области. Ны-
не — сотрудник Южного научного центра 
РАН (Ростов-на-Дону). Область интересов 
— фауна и систематика пауков юго-восто-
ка европейской части России, Северного 
Кавказа и Западного Казахстана. Описал 
свыше 70 новых для науки видов пауков. 
Кандидатская диссертация «Пауки (Ara-
nei) Ростовской области: фауна, ландшаф-
тно-зональное распределение» (2005). 
Хранит большую личную коллекцию 
пауков. Типовые экземпляры в основном 
переданы в Зоологический музей МГУ.

Прокопенко Елена Васильевна (1971 
г. р.). Закончила кафедру зоологии До-
нецкого университета (1993), доцент уни-
верситета. Область интересов — фауна 
пауков юго-востока Украины и Украин-
ских Карпат. Кандидатская диссертация 
«Павуки (Aranei) природних та транс-
формованих територiй пiвденного сходу 
України (фауна та екологiя)» (на укр. яз., 
2001). Большая личная коллекция хранит-
ся в Донецке.

Редикорцев Владимир Владимиро-
вич (1873–1942). Выпускник Гейдель-
бергского университета, ученик О. Бюч-
ли, зоолог широкого профиля, профессор. 
Сотрудник ЗИНа с 1913 г. В 1930-е гг. 
дважды был выслан из Ленинграда, но 
потом возвращался; умер во время блока-
ды. Область интересов — ложноскорпи-
оны Старого Света. Коллекции хранятся 
в ЗИНе.
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Рябикова Татьяна Петровна (1954 г. р.). 
Выпускница Новосибирского педагогиче-
ского института. Работает там же (ныне 
педагогический университет). Область 
арахнологических интересов — фауна 
пауков семейства Araneidae Западной Си-
бири. Кандидатская диссертация «Пауки-
кругопряды сем. Araneidae юга Западной 
Сибири» (1990). Коллекцию пауков обе-
щает передать в ИСиЭЖ.

Савельева Лидия Георгиевна (?). Со-
стояла в аспирантуре у В.П. Тыщенко в 
Ленинграде, затем работала в педагоги-
ческом институте в Усть-Каменогорске 
(Казахстан). В начале 1990-х гг. пере-
ключилась на исследования по физиоло-
гии человека. Область арахнологических 
интересов — фауна пауков Восточного 
Казахстана. Кандидатская диссертация 
«Эколого-фаунистическая характеристика 
пауков Восточно-Казахстанской области» 
(1972). Коллекции пауков, в т. ч. типовые 
материалы, утеряны при переезде из Ле-
нинграда в Усть-Каменогорск в 1970-е гг. 
Небольшие фрагменты коллекции хранят-
ся в Зоологическом музее МГУ.

Сингаевский Евгений Николаевич 
(1982 г. р.). Закончил Киевский наци-
ональный университет имени Тараса 
Шевченко в 2006 г. Область интересов 
— фауна пауков Украины. Кандидатская 
диссертация «Павуки (Arachnida, Aranei) 
Середнього Приднiпров’я України: фауна 
та екологiя» (на укр. языке, 2014). Коллек-
ции пауков хранятся на кафедре зоологии 
Киевского национального университете 
им. Тараса Шевченко.

Снеговая Наталья Юрьевна (1972 г. р.). 
Закончила Бакинский университет в 1994 г. 
Кандидатская диссертация по простейшим 
(2001). Область интересов — фауна и си-
стематика сенокосцев Кавказа и Средней 
Азии. Коллекция частично в Институте 
зоологии (Баку), частично личная (см.).

Спасский Сергей Александрович 
(1882–1958). Родился в Москве, выпуск-
ник Московского университета (1904) и 
Московского сельскохозяйственного ин-
ститута (1907). С 1909 г. до конца жизни 
работал в Новочеркасске, в Донском по-
литехническом институте и других учреж-
дениях региона. Профессор (1920), доктор 
биологических наук (1935). Выдающий-
ся арахнолог, автор определителя пауков 
Донской области (1925), цикла работ по 
фауне пауков Кавказа, Средней Азии и 
Казахстана, а также очерков по биологии 
пауков. Большая коллекция пауков С.А. 
Спасского хранится ныне в ЗИНе. Описал 
46 новых для науки видов пауков.

Сычевская (Перелешина) Валенти-
на Ивановна (1901–1983). Выпускница 
Московского университета (1924), затем 
работала на Болшевской биологической 
станции МГУ (Московская обл.), в ряде 
дальневосточных учреждений, в Зооло-
гическом музее МГУ и Всесоюзном ин-
ституте экспериментальной медицины. 
Кандидат биологических наук (1935). В 
1937 г. репрессирована, в послевоенные 
годы работала в Средней Азии по биоло-
гии паразитических и синантропных мух. 
Основные арахнологические работы про-
ведены до 1937 г. Большинство коллекций 
хранится в Зоомузее МГУ.

Танасевич Андрей Викторович (1956 
г. р.). Выпускник Московского государ-
ственного педагогического института 
(1979), работал во ВНИИ охраны при-
роды, позднее в Центре по проблемам 
экологии и продуктивности лесов РАН, 
ныне — в Институте проблем экологии 
и эволюции РАН. Область интересов — 
систематика пауков семейства Linyphi-
idae Евразии. Описал свыше 310 новых 
для науки видов пауков. Кандидатская 
диссертация «Пауки рода Lepthyphantes 
Menge Северной Палеарктики» (1992). 
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Часть коллекции, в т. ч. значительная 
часть типовых экземпляров, хранится в 
Зоомузее МГУ.

Тунёва Татьяна Константиновна (1980 
г. р.). Выпускница Пермского универси-
тета (2003). Ныне работает в Институте 
экологии растений и животных УрО РАН 
(Екатеринбург). Область интересов — па-
уки Урала, особенно семейство Gnaphosi-
dae. Кандидатская диссертация «Биораз-
нообразие пауков сем. Gnaphosidae фауны 
Урала» (2007). Небольшая личная рабочая 
коллекция (около 200 видов и 1000 экзем-
пляров); материал регулярно поступает на 
кафедру зоологии беспозвоночных Перм-
ского университета (см. выше).

Тыщенко Виктор Петрович (1937–
1986). Выпускник и сотрудник Ленин-
градского университета, с 1969 г. заве-
дующий кафедрой энтомологии, доктор 
биологических наук, профессор. Основ-
ная область интересов — экофизиология 
(фотопериодизм) насекомых; пауки — 
формально лишь тема дипломной работы. 
Но арахнологическими исследованиями и 
воспитанием подрастающего поколения 
арахнологов занимался постоянно. Автор 
единственного определителя пауков евро-
пейской части СССР (1971). Небольшие 
коллекции хранятся в ЗИНе.

Уточкин Александр Степанович (1924–
1992). Выпускник Пермского универси-
тета, ученик Д.Е. Харитонова, работал 
в университете, доцент, заведовал кафе-
дрой зоологии беспозвоночных в 1972–
1983 гг. Область интересов — система-
тика пауков семейства Thomisidae, фауна 
пауков Урала и прилегающих регионов. 
Кандидатская диссертация «Пауки се-
мейства Xysticidae фауны СССР» (1964). 
Коллекции хрантся в основном в Перм-
ском университете; обработанные А.С. 
Уточкиным материалы по роду Xysticus 
(Thomisidae) есть также в ЗИНе.

Федоряк Мария Михайловна (1972 
г. р.). Закончила кафедру зоологии Чер-
новицкого университета (1994). Профес-
сор кафедры экологии и биомониторинга 
Черновицкого национального универси-
тета им. Ю. Федьковича. Кандидатская 
диссертация по биохимии. Докторская 
диссертация «Аранеоиндикация урбоэ-
косистем (на примере Украины)» (на укр. 
языке, 2011). Область интересов — синан-
тропные пауки Украины, фауна пауков 
Буковины. Большая личная коллекция.

Фет Виктор Яковлевич (1955 г. р.). Вы-
пускник Новосибирского университета 
(1976), работал в заповедниках Туркме-
нии (Бадхызский, Сюнт-Хасардагский), в 
1988 г. уехал и работает в США. Область 
интересов — систематика скорпионов ми-
ровой фауны, ранее также фауна пауков 
Средней Азии. Кандидатская диссертация 
«Фауна и эколого-биогеографические осо-
бенности пауков Юго-Западного Копетда-
га» (1984). Коллекции пауков и скорпио-
нов с территории Средней Азии хранятся 
в основном в Зоологическом музее МГУ.

Фомичёв Александр Анатольевич 
(1992 г. р.). Выпускник Алтайского госу да-
р ственного университета (2015). В насто-
ящее время аспирант этого университета. 
Область арахнологических интересов — 
фауна и таксономия пауков Центральной 
Азии (Алтая, Монголии, Казахстана и при-
легающих территорий), особенно семей-
ства Gnaphosidae, Lycosidae, Thomisidae. 
Описал 16 новых видов пауков. Коллекция 
пауков хранится в ИСиЭЖ, в Зоологиче-
ском музее МГУ и немного в Манчестер-
ском музее (Великобритания).

Фрейберг (Вольногорский) Павел 
Робертович (1864–1921). Выпускник Мо-
с ковского университета, куратор кол-
лекции паукообразных в Зоологическом 
музее университета в 1890-е гг., потом 
отошёл от научной работы. Область на-
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учных интересов — фауна пауков Мо-
сковской губернии и других регионов Ев-
ропейской России. Коллекции хранятся в 
Зоологическом музее МГУ.

Харитонов Дмитрий Евстратьевич 
(1896–1970). Выпускник и позднее про-
фессор Пермского университета, заведу-
ющий кафедрой энтомологии (1932–1945) 
и зоологии беспозвоночных (1945–1958) 
этого университета. Степень кандидата 
биологических наук присвоена в 1936 г. 
без защиты диссертации. Выдающийся 
арахнолог, автор до сих пор не превзой-
дённого каталога пауков СССР (1932) 
и дополнения к нему (1936); воспитал 
плеяду учеников-арахнологов. Область 
интересов чрезвычайно широка — пауки 
Урала, Крыма, Кавказа и Средней Азии, 
систематика пауков семейства Dysderidae 
и многое другое. Описал 70 новых для на-
уки видов пауков. Основные коллекции 
пауков, собранные и обработанные Д.Е. 
Харитоновым, хранятся на кафедре зо-
ологии беспозвоночных Пермского уни-
верситета.

Чевризов Борис Пименович (1951–
1993). Выпускник кафедры зоологии бес-
позвоночных Московского университета. 
В аспиратуре в ЗИНе, затем работал во 
Всесоюзном институте защиты растений 
(ВИЗР), позднее в Магадане. Область ин-
тересов — сенокосцы европейской части 
СССР и Кавказа. Кандидатская диссерта-
ция «Сенокосцы (Opiliones) Европейской 
части СССР» (1981). Сохранившиеся кол-
лекции в ЗИНе.

Чемерис Алексей Николаевич (1975), 
выпускник Томского университета (1997), 
позднее состоял там в аспирантуре, с 
2000 г. работает в государственно-ком-
мерческих структурах. Область интере-
сов — фауна и систематика сенокосцев 

Азиатской России. Коллекции по мере 
обработки передаёт в ИСиЭЖ.
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Табл. 1. Число видов в отрядах паукообразных мировой фауны (по: Ми-
хайлов, 2014).

Table 1. Species number in the arachnid orders of the world fauna (after Mi-
khailov, 2014).

Табл. 2. Видовое разнообразие отрядов паукообразных (без клещей) 
фа уны России и республик бСССР (в скобках указана доля в миро-
вой фауне).

Table 2. Species diversity in the arachnid orders (without ticks) of the fauna 
of Russia and republics of ex-USSR (percent of the world fauna indicated 
in brackets).

Отряд Число 
видов Отряд Число 

видов
Scorpiones 2126 Acariformes 41939
Uropygi 110 Parasitiformes 12311
Tartarides, Schizomida 267 Holothyrida 27
Amblypygi 163 Opilioacarina 35
Palpigradi 87 Итого по клещам 54312
Pseudoscorpiones 3533

ВСЕГО   113212

Solifugae 1113
Opiliones 6534
Ricinulei 61
Aranei 44906
Итого по паукообразным 
(без клещей) 58900

Отряд Фауна России Фауна республик 
бСССР Источник

Scorpiones 4 (0.19) 18 (0.85) В.Я. Фет, личное сообщ.
Uropygi ?1 (?0.61) ?1 (?0.61) Редикорцев, 1937
Palpigradi 0 1 (1.15) Christian, 2014
Pseudoscorpiones 48 (1.36) 144 (4.08) Ориг.
Solifugae 1 (0.09) 62 (5.57) А.В. Громов, личное сообщ.
Opiliones 87 (1.33) 178 (2.72) Ориг.
Aranei 2366 (5.27) 3340 (7.44) Mikhailov, 2013
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Табл. 4. Видовое разнообразие пауков фауны России и республик бСССР.
Table 4. Species diversity of the Aranei of the fauna of Russia and republics 

of ex-USSR.

Регион Площадь
(кв. км × 103) Число видов

бСССР 22400 3340

Россия 17075.4 2366

Эстония 45.1 511

Латвия 64.5 419

Литва 65.2 445

Беларусь 207.6 431

Украина 603.7 1008

Молдова 33.7 292

Грузия 69.7 520

Азербайджан 86.6 663

Армения 29.8 136

Казахстан 2717.3 966

Узбекистан 447.7 331

Туркменистан 488.1 394

Кыргызстан 198.5 479

Таджикистан 143.1 318



691 Арахнология в России/СССР

Табл. 5. Видовое разнообразие фауны пауков основных физико-геогра-
фических регионов бСССР.

Table 5. Species diversity of the Aranei of the fauna of principal physiographic 
re gions of ex-USSR.

Регионы Число видов

Атланто-Арктическая область 2

Фенноскандия 557

Русская равнина 1362

Новая Земля 24

Урал 799

Карпаты 537

Крым 520

Кавказ 987

Армянское нагорье 233

Копетдаг 247

Горы Средней Азии 915

Пустыни Средней Азии 401

Казахстанский мелкосопочник 172

Западная Сибирьa 664

Средняя Сибирь 669

Горы Южной Сибири 1022

Северо-восточная Сибирь 410

Континентальный север Дальнего Востока 449

Камчатка 240

Северные Курилы 82

Командорские о-ва 20

Континентальный юг Дальнего Востока 864

Сахалин 363

Южные Курилы 170
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The Tentelic Thesis explicates the attributes and roles of collections of 
preserved natural science specimens in epistemology. Combining the Latin 
roots Tena (to hold) with Tela (a web), tentelism describes how specimens 
inform the sciences; specimen preservation maintains the fe cundity, fi delity 
and veracity of both existing and future knowledge. Natural science 
collections preserve tentelic specimens as the focal sources of sci entifi c 
verifi cation and innovation. 

The tentelic attributes of specimens hold two interfacing roles in the 
changing landscape of science. They maintain the veracity of existing 
knowledge; and they equally catalyse new discoveries across the frontiers 
of scientifi c exploration. Alongside verifying and refi ning published kno-
wledge, tentelic specimens are centrally positioned to support and inform 
a spectrum of unanticipated discoveries.

The maturation of 21st century science expands and elevates the core 
roles of collections in generating knowledge. Burgeoning refi nements in 
analytical methods enable new insights from old specimens. Advances in 
methods de veloped in the Earth and life sciences are exemplifi ed in how 
analytical instrumentation quantifi es minerals, biochemicals and organismal 
stru cture at the molecular scale. These advances hinge on refi nements of the 
Principles of Specifi city, which increase the resolution and precision of sci-
entifi c methodologies. Continu ing advances in geno mics and geochemistry 
open up new opportunities to explore collections, and in driving the emerging 
integration of the earth and life sciences, increase the relevance and scope of 
the Tentelic Thesis. I argue these developments are focused in the emergence 
of geobiology, which consolidates Earth System science.

Geobiology creates unprecedented opportunities to integrate tentelic 
information in biodiversity collections into a geological framework. This 
is because the chain of epistemic dependency extends from collections 
through natural history to support earth system science.

Collecting and preserving are still the core operations in natural history, 
ever since these roles became established in the 19th century. To avoid 
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repeating past mistakes, we need to understand the signifi cance of this 
emerging consolidation of natural history, because the triumphant voyage 
of the sciences through the 20th century carried natural history as a barely 
tolerated stowaway.

Continuing progress in analytical applications by improving access to 
col lections, is set to expand applications of tenetic evidence across Earth 
sys tems. The emergence of geobiology teaches us how the arma mentarium 
of molecular tools opens up unforeseen opportunities: empowering re-
examinations of old specimens that allow us to ask entirely new que-
stions. The history of science reminds us that we can only guess at fu-
ture methods and questions. The challenges of Earth Stewardship in 
the Anthropocene underscore the importance of this quest, especially 
where it bears on the ecological integrity of Earth’s Critical Zone and 
biodiversity conservation.

 
ТЕНТЕЛИЧЕСКИЙ ТЕЗИС, МЕЖДИСЦИПЛИНАРНОСТЬ И 
СИСТЕМА НАУК О ЗЕМЛЕ: КАК ЕСТЕСТВЕННОНАУЧНЫЕ 

КОЛЛЕКЦИИ ПОДДЕРЖИВАЮТ ГЕОБИОЛОГИЮ
Фентон П.Д. Коттерилл

Тентелический тезис эксплицирует характеристики и значение ес-
тественнонаучных коллекций в эпистемологии. Объединяя латинские 
корни tena (удерживать) и tela (паутина), тентелизм подчёркивает ин-
формационное значение коллекционных экземпляров в науке: их со-
хранение обеспечивают плодотворность, точность и истинность как 
существующего, так и будущего научного знания. Естественнонауч-
ные коллекции обеспечивают сохранение тентелических экземпляров 
в качестве ключевых средств верификации прежнего и получения но-
вого научного знания. 

Тентелические атрибуты экземпляров выполняют две сопряжён-
ные функции меняющегося научного ландшафта. Они поддерживают 
истинность имеющихся знаний и вместе с тем катализируют новые 
открытия в междисциплинарных научных исследованиях; это являет-
ся наиболее значимым атрибутом музейного экземпляра. 

Созревание науки XXI в. расширяет и повышает ключевую роль 
коллекций в формировании знаний. Расширяющиеся возможности 
аналитических методов в науках о Земле и жизни позволяют извле-
кать новое знание из старых экземпляров, относящееся к минера-
лам, биохимическим и организменным структурам на молекулярном 
уровне. Эти достижения зависят от уточнённой трактовки принципа 
специфичности, который увеличивают разрешающие возможности и 
точность научных методологий. Новые методы геномики и геохимии 
открывают новые возможности для изучения коллекций, повышая 
актуальность и масштабы тентелического тезиса прежде всего там, 
где происходит объединение наук о Земли и жизни. Это объедине-
ние знаменует собой появление геобиологии как важного раздела 
наук о Земле.
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Геобиология открывает беспрецедентные возможности для инте-
грации тентелической информации, содержащихся в коллекциях по 
биоразнообразию, в геологический контекст. В этом проявляется эпи-
стемическая всеобщность геобиологии, вовлекающей коллекции в ра-
звитие наук о Земле.

Сбор и сохранение коллекций по-прежнему имеет то же ключевое 
значение в естественной истории, которое утвердилось в XIX в. Что-
бы избежать повторения прошлых ошибок, мы должны понять новое 
консолидирующее значение естественной истории, отодвинутой на 
периферию естествознания в ХХ в. в основном вследствие домини-
рования молекулярной биологии и экологии.

Рост наук о Земле, и в частности геобиологии, повышает значение 
естественнонаучных коллекций. В XXI  в. они позволят наукам о Зем-
ле и жизни количественно оценить темпы и формы развития Земли. 

Прогресс в области аналитического инструментария повышает до-
ступ к коллекциям, что расширяет применение тентелических данных 
по всем земным системам. Появление геобиологии показывает, ка-
ким образом разработка новых молекулярных методов открывает не-
виданные возможности: новые исследования старых коллекционных 
материалов позволяют задавать совершенно новые вопросы. История 
науки учит нас, что мы можем только догадываться о будущих мето-
дах и вопросах. Современный этап активного освоения планетарных 
ресурсов, открывающий начало антропоцена, подчеркивает важность 
изысканий, тесно связанных с экологической цельностью критиче-
ской зоны Земли и сохранением биоразнообразия.

1. Introduction
“The generation of diversity by cladogenesis 

furnishes every population with a unique 
set of historical legacies. In this sense an 

organism is a living record of its own history. 
In addition to whatever other values it may 

have, it has the same value as any other 
historical document. The loss of the Stellar 

sea cow and the Adam-and-Eve orchid were 
the same kind of loss to historical scholarship 

as the burning of the library at Alexandria”. 

(Williams, 1992, p, 76)

Earth system processes interlink exo-
sphere, hydrosphere, biosphere, geosphere, 
and the magnetosphere, and Life holds a 
pivotal role in their interplay; since Archae-
an times, abiotic and biotic processes have 
shaped the geobiology of the Critical Zone. 
Understanding these phenomena endorses 
interdisciplinary research. More critically, 
demands for credible research prescribe that 

scientists collect and preserve specimens; 
whether specialist or interdisciplinary, any 
study of any facet of this complexity depends 
fundamentally on collections of organisms 
and minerals: comprising the vast diversity 
of objects preserved in natural science col-
lections. What underlying episte mic rela-
tionships link all natural sciences so tightly 
to these preserved specimens?

The Tentelic Thesis explicates the roles of 
preserved natural science specimens in gene-
rating and maintaining reliable knowledge of 
the natural world in all its complexities. In 
any science, collecting, analysing and report-
ing observations and any other data carries 
fundamental responsibilities. These activi-
ties interrelate the: (1) qualities of primary 
data, especially veracity of observations; (2) 
independent and recurring reappraisals to 
verify data authenticity; (3) enable consen-
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sibility among all data informing scientifi c 
knowledge; and (4) collections propagate 
epistemic fecundity by availing new observa-
tions on old specimens. These core epistemic 
standards prescribe why scientists continue 
to build on the great collections assembled 
since the dawn of the Enlightenment.

Today, we continue to collect and preserve 
specimens in order to vouch for pu b lished 
data, and our ongoing studies of established 
collections yield new data. The billions of 
specimens comprising the World’s collections 
vouch for the veracity of the web of primary, 
baseline knowledge, and ultimately under-
pin the scope and robustness of nomothetic 
knowledge (Cotterill, Foissner, 2010). The 
state of 21st century science makes it timely 
to revaluate the irreplaceable roles and values 
of natural science specimens. Genomics and 
geobiology and earth system science stand 
out in reshaping the landscape of all the nat-
ural sciences; and we need to ask how these 
impacts change the sphere of causal infl uence 
in which spe cimens maintain and advance 
consensible science. The answers turn out to 
hold major implications for the relevance of 
the Tentelic Thesis.

We fi rst need to outline the broader con-
text of this paper, by revisiting the signifi -
cance of natural science collections. Inclu-
sive of their diversity of biotic and abiotic 
specimens, natural science collections deal 
in historical contingency. Natural history 
empowers scientists with the universal suite 
of theory and methods to integrate historical 
evidence preserved in tissues, genomes and 
minerals. The science of natural history in-
terlinks each of the world’s natural science 
collections — each node a library — into 
a vast system of knowledge. This situation 
where all biotic and geological phenome-
na are ultimately the result of contingency, 
caused by events in Earth history, explains 
why the epistemology of biology and geol-

ogy depends in fundamental ways on col-
lections.

Each of the myriad of specialized col-
lections in scientifi c institutions comprises 
many different objects in its respective de-
nomination (where object is a specimen of 
any historical provenance); here I inject the 
term ‘denomination’ deliberately; in a natural 
science, it is the provenance of a collection 
of objects that prescribes its denomination. 
As the outcomes of their individual phylo-
genetic, biogeochemical, or geochemical 
histories, the derived affi nities of objects 
stand out in two complementary facets of 
their uniqueness — both shaped by natural 
history. The currency of denomination is set 
within outer phylogenetic affi nities of histor-
ical provenance (e. g. Mammalia, Mollusca 
or Mantophasmatoidea, or mantle, extrater-
restrial, igneous or sedimentary, Himalayan 
metamorphic). As samples of natural individ-
uals that have evolved in the earth system, 
specimens form clusters of related popula-
tions affi liated by their shared origins. We 
are familiar with the individual collections of 
Insecta, Arachnida, Mollusca and Bryophyta, 
as equally as we distinguish complementa-
ry collections of living and fossil Mollusca, 
and the Apollo collections of Moon rocks. 
Analogous to biological individuals (spe-
cies and phyla), a metamorphic, igneous, 
or sedimentary rock has a unique origin in 
geological history. Thus, complementing its 
palaeontological collections, a geological 
department will house collections of mete-
orites alongside the specimens of igneous, 
metamorphic and sedimentary rocks. Their 
respective dominations collectively vouch 
for objects of diverse provenance.

The fundamental epistemic roles of pre-
served specimens are highlighted in how 
they maintain and improve the precision of 
taxonomy. This indivisible interdependency 
of naming and classifi cation demonstrates 
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how all facets of all biological and geological 
knowledge ultimately trace back to one (or 
more) specimens as unique tentelic sources 
of verifi cation. Equally, an accurate taxon-
omy maintains consensible knowledge in 
supporting communication of accurate and 
precise information. Consensibility is a core 
credential of credible science (cf. Ziman, 
1978; Cotterill, 1999, 2002a).

These few examples, set within the myr-
iad, illustrate how the strictures of historical 
origins dictate why scientists must collect 
and preserve. Nevertheless, we must probe 
deeper to explain why collections qualify as 
such remarkable and irreplaceable resources 
informing science and civilizations. Here, 
fortuitously, we can start from the platform 
established on the principle of historical con-
tingency, which undergirds and distinguishes 
natural history as a core science. And this is 
where the Tentelic Thesis explains why each 
natural science specimen stands apart as a 
unique and irreplaceable object. It further 
explains the unique epistemological process-
es entailed in specimen preservation. The 
Tentelic Thesis is grounded in the principles 
of historicity; inexorably, the epistemologi-
cal attributes of the specimen refl ect on the 
unique attributes of its ontology — encap-
sulated in its origins.

What is the relevance of the Tentelic 
Thesis to the natural sciences as a whole? 
The credibility of a scientifi c theory is deter-
mined by its ability to explain one (or more) 
set of generalities. Any generality described 
by a scientifi c theory comprises a cluster of 
idiographic data. The veracity of each in-
dividual data point sets deeper controls on 
the validity of an interpreted generality and 
thus a theory. As scientists, we undertake 
critical checks on data veracity. This is (or 
should be!) a fundamental epistemologi cal 
operation, whereby scientists discover, de-
rive and test theories.

A pertinent example is how the accuracy 
and precision of palaeoclimatic curves are 
determined by their summaries of series of 
collated data points, quantifi ed by different 
specialists in analyses of sediment and ice 
cores. The need for independent and/or future 
checks of individual measurements of prox-
ies (e. g. stable isotopes) and biostratigraph-
ic markers (including taxonomy of marine 
organisms) demand that investigators facili-
tate opportunities for independent research-
ers to examine the primary sources of data. 
In this particular example, it is the drill core 
maintained in a geological collection. The 
strictures of historicity engender these funda-
mental epistemological challenges. The ines-
capable constraints embodied in the nature of 
historical processes are pervasive: with wide-
spread and multitudinous impacts. They can 
be summarized in the statement of ‘the ubiq-
uitous of uniqueness’. Fundamentally, they 
explain why scientifi c specimens preserved 
in collections enable repeated referrals and 
follow ups by independent researchers, each 
affi liated to their specialities. Tentelism dic-
tates why space, earth and life scientists must 
collect and preserve specimens, wherever 
they seek to elucidate historical phenomena.

What is the derivation of the word “tentel-
ic”? Formulation of this argument (Cotterill, 
1995, 1997a, 1999, 2002a), lead from my 
surprise in discovering science had no suc-
cinct, pithy concept, with which to describe 
the formal roles of preserved specimens in 
maintaining the veracity of scientifi c knowl-
edge. I proposed the complementary neolo-
gisms, tentelic and scientela:

“…such that a preserved, correctly docu-
mented specimen preserves tokens of tentelic 
information; and so contributes a unique de-
tail of reliable information to a web of knowl-
edge assembled by biologists about life. Such 
tokens of tentelic information include its oc-
currence, identity, and age. The neologism, 
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scientela, describes this composite web of 
authentic knowledge about biodiversity, built 
of tentelic information. Singular properties of 
the scientela are consensibility and authentic-
ity, where authenticity is built from reliable 
and representative tokens of tentelic infor-
mation. Literally, the scientela is the “web 
of knowledge”, while the verb, tentela means 
“to hold together the web of knowledge”. The 
most critical epistemological contribution in 
biology of preserved specimens is their opera-
tion as tentelic tokens of reliable information” 
(Cotterill, 2002a, p. 254).

Building on the above, a synthesis of 
subjects structure this essay to revise the ul-
timate scope of the Tentelic Thesis. They all 
have a major bearing on the credentials of 
natural history, re-establishing its scientifi c 
status in the 21st century, despite its neglect 
and eclipse across science through the latter 
half of the 20th century. This history of its 
shifting status deserves to become generally 
known, and has major lessons for we teach 
and support science.

Moreover, belated scrutiny of the Eclipse 
of Natural History across the life sciences 
highlights the credentials of molecular biol-
ogy and proteomics — and geochemistry — in 
shaping the New Molecular Natural History. 
Maturation of the methodology of these sci-
ences positions them to make widespread and 
fruitful uses of natural science collections; 
moreover, studies of molecular biodiversity 
are beholden to collect and preserve vouchers 
of their individual subjects. This new natural 
history cannot ignore the fundamental roles of 
tentelic specimens in vouching for “Molecular 
Fingerprints of the Evolving Earth”.

All in all, mainstream science can no lo-
nger afford to treat natural history as at best 
a peripheral curiosity. Those 21st century 
scientists seriously committed to understand-
ing Earth history require multiple bodies of 
evidence of biotic and abiotic phenomena. 

Combining the epistemological attributes 
of natural history with the raw data and ten-
telic support of collections is pivotal to make 
sense of the tempo and mode of the spectrum 
of evolutionary events.

This argument opens up a more ambitious 
goal to examine how the Tentelic Thesis in-
terfaces with the earth sciences, especially 
where evidence preserved in biodiversity 
collections interfaces with geological evi-
dence–in a geobiological context. Set in the 
milieu of the challenges and expansion of 
21st century science, the rise of geobiology 
broadens the roles of tentelic specimens in 
supporting and consolidating explorations 
of the evolving Earth. This broader over-
view must also embrace the developments 
in genomics and Earth System Science (as 
defi ned by Earth System Sciences Commit-
tee, 1988; Condie, 2005; Dadson, 2010). An-
thropogenic impacts on Earth System under-
write the timeliness of geobiology. All these 
developments underscore why the future for 
natural science collections is so exciting and 
rich in opportunity.

Overall, the development of geobiology 
is interlinking several previously independ-
ent arenas of scientifi c research. Here, I de-
fi ne a link as the epistemological connection 
between two or more scientifi c disciplines 
and/or subjects. Such links between the more 
remote of these disciplines are yielding the 
most exciting discoveries in geobiology. 
Natural science collections are key to sup-
port these interdisciplinary developments.

This global overview confers two further 
benefi ts. One, it enables us to integrate a 
vast cluster of associated disciplines into the 
framework of Earth System science. Second, 
the spatial domain of the biosphere sets the 
real world framework to evaluate the overall 
relevance of all natural science collections, 
including geological specimens originating 
in the abiotic geosphere and outer space. To-
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gether, this synthesis positions us to appre-
ciate unique roles preserved specimens hold 
throughout the epistemology of the natural 
sciences. Moreover, it follows that no science 
engaged in the quest to understand any facet 
of biospheric complexity, nor the complex-
ity of the evolving Earth System, can ignore 
the fundamental epistemological principles 
embodied in the Tentelic Thesis. Its episte-
mological breadth integrates the earth and 
life sciences. These indivisible causal links, 
exemplifi ed in geobiology, straddle Earth 
System science. The latter’s interdiscipli-
nary scope subsumes all the geological and 
biological sciences.

My review of these topics unfolds thro-
ugh two main sections. Part I describes the 
credentials of the Tentelic Thesis and the 
status of Natural History. I ask how the main 
focus of scientifi c research through the 20th 
century caused the eclipse of this core sci-
ence across academia. Part II examines how 
refi nements in resolution and precision in 
the instrumentation of 21st century science 
catalyse the burgeoning integration of the 
earth and life sciences. The new research 
opportunities driving this groundshift across 
the natural sciences open up many new uses 
for old specimens. They expand the scope of 
the Tentelic Thesis.

2. The Tentelic Thesis, 
the state of natural history 
and eclipse from science
2.1. Tentelic specimens: information 
preservation into the future

The series of papers that developed the 
Tentelic Thesis (Cotterill, 1994, 1995, 1997a, 
1999, 2002a; Cotterill, Dangerfi eld, 1997; 
Cotterill, Foissner, 2010) spelt out the key-
stone roles of natural science specimens in 
epistemology. In summary:

Specimens preserve complex informa-
tion. Each multicellular organism is unique 

(Cotterill, 2002a; Mayr, 2004) and each bio-
logical specimen is an original sample from 
a population comprising organismal biodi-
versity. In its preserved form, a specimen 
is the best known means to preserve the 
complex information represented in its ge-
netic and phenotypic traits (Cotterill, 1995, 
1997a). New opportunities to study previ-
ously inaccessible properties of specimens 
(especially their preserved molecules) now 
allow unprecedented insights into biological 
variety. These continue to be facilitated by 
technological developments. Given novel 
accessibility to the properties of specimens, 
it is diffi cult to predict future uses and thus 
categorise values of specimens based solely 
on their current uses.

Historical information preserved in col-
lections ramifi es through science. The indi-
vidual constitution, together with a singular 
origin in time and space, confers a unique 
historicity on each specimen. Replacement 
of a specimen is impossible. Different groups 
of specimens, originally studied within their 
respective sub-disciplines, are equally es-
sential in many other life sciences. For ex-
ample, present uses of botanical specimens 
extend beyond fl oristics; they are the sources 
(and refutable vouchers) of biogeographical, 
systematic, ecological, and biochemical in-
formation, which interrelate with numerous 
other domains of biological knowledge.

Information derived from natural science 
specimens maintains knowledge. In addition 
to the myriad of uses of specimens through-
out the life sciences, their preservation 
maintains data quality. This is critical. For 
biologists to disseminate knowledge about 
organisms, such as individual plant species, 
taxonomies allow disparate facts to be col-
lated, compared, synthesised, and also re-
futed. In epistemological terms, taxonomies 
maintain consensibility (see Ziman, 1978) 
across sciences and wherever else knowledge 
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is applied. Here, types vouch for Linnaean 
binomials to allow universal communication 
of disparately derived data. Underpinning the 
construction and maintenance of taxonomies, 
preserved specimens are fundamental to au-
thenticate independently derived facets of in-
formation - whether an identity, relationship 
or other property published about an organ-
ism and its circumstances of existence. These 
epistemological functions of specimens, as 
unique sources of historical information, un-
derpin a web of consensible knowledge about 
the living world. Tentelism establishes the 
unique role of specimens in science.

Tentelic attributes of specimens operate in 
multifarious ways. For example, integral to 
vouching for all natural history data of indi-
vidual species, all these values are magnifi ed 
by the dependency of biodiversity maps on 
collection coverage; every georeferenced ge-
ographical record matters in reconstructions 
of biogeographical patterns. The many, acute 
gaps in distributional data weaken the cover-
age of biodiversity maps. This uncompleted 
state of knowledge — the Wallacean Enter-
prise — is embodied in the acute defi ciencies 
in our knowledge of species’ distributions. It 
endorses unprecedented biodiversity surveys 
(cf. Lomolino, 2004; Herkt et al., 2016). In 
short, the primary roles held by specimens 
in shaping the Tentelic Thesis undergird all 
subdisciplines of biology and geobiology: 
wherever we explore any facet of the Critical 
Zone in the evolving Earth System.

2.2. The path to the Tentelic Thesis

Before delving further into how collec-
tions relate to Earth System complexity, it is 
useful to summarize the origins of the Ten-
telic Thesis. This summary helps to place 
natural science collections and natural his-
tory into the context of modern science. 

Early in 1992, in no lack of crisis, my in-
terest in natural science collections came to 

a head. I soon realized the very real threats to 
the continued existence of these collections, 
and associated taxonomic expertise, are em-
bodied in the metaphor of the Alexandrian 
Tragedy — irreplaceable losses of scientifi c 
libraries preserving unique evolutionary in-
formation. Its impacts across the sciences are 
multifarious (Cotterill, 1997a,b). The impacts 
on biodiversity research and taxonomy are 
appropriately termed the Taxonomic Im-
pediment (Hoagland, 1996; Dubois, 2010). 
Grappling with these issues as Curator of 
Mammals, employed in the Natural History 
Museum of Zimbabwe, Bulawayo (NMZB), I 
soon realised the magnitude of a global crisis.

The obvious route to raising appreciation 
of collections lay in presenting a counter ar-
gument. Such an explication had to elevate 
the values of collections and all dependent 
science in the eyes of funders and administra-
tors. The quest for this argument highlighted 
the fundamental questions asking what col-
lections stood for. What is the real scientifi c 
value of a natural science specimen? Is natu-
ral history a science, and if yes, why? What 
are the ontological and epistemological cre-
dentials of natural history? Most pertinently, 
how do collections fi t into the epistemology 
of science?

Burrowing into the philosophy of sci-
ence, my quest for answers ransacked the 
literature of museum based journals and 
the life sciences. The few articles on values 
of collections in museum-focused journals 
shed little real light beyond the alarm and 
handwringing: replete in repeated com-
plaints and frustrations. Nevertheless, the 
role of specimens as vouchers of data, and 
their support of taxonomy stood out as rela-
tively well known — but only among a mi-
nority of museum-based scientists. I gained 
some traction from stimulating discussions 
at the UNEP Expert Conference on Biodi-
versity (Trondheim), and then soon after, 
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when I passed through Cambridge in June 
1993. On Trinity Street, in the famous Hef-
fers Bookshop, my eye fell on Natural Se-
lection: Domains, levels and Challenges by 
George C Williams (1926–2010); alongside 
the lucid, highly infl uential Adaptation and 
Natural Selection (Williams, 1966), both 
books rank as classics in evolutionary biol-
ogy. The insights and principles they espouse 
are ever more relevant to navigate the com-
plexities thrown up in the natural sciences. 
Yet, today, I am shocked at the number of 
younger biologists, who have never heard 
of either book!

In emphasizing the signifi cance of the 
Codical Domain of genetic inheritance, Wil-
liams (1992) defi ned and named Dretske’s 
Principle to fi x the lack of a principle explain-
ing the conservation of information (in con-
trast to the conservation of matter). The bib-
liography cited the two key works by Dretske 
(1981, 1985). Soon, I was able to ex trapolate 
on Dretske’s philosophy. Now I was posi-
tioned to explicate the semiotic roles of pre-
served specimens in the epistemology of the 
natural sciences: with universal implications 
for all scientifi c operations (Cotterill, 1995, 
1996, 1997a, 1999; Cotterill, Dangerfi eld, 
1997; Cotterill, 2002a, 2003). Subsequent 
philosophical work on the species problem 
(Cotterill, 2002b, 2003a,b, 2006; Cotterill 
et al., 2014) uncovered the wider scope of 
tentelism; where the ubiquity of uniqueness 
underpinning the Tentelic Thesis interfaces 
with Michael Ghiselin’s Individuality Thesis 
(Ghiselin, 1997; 2005a,b).

But to return to the mid-1990s, Williams 
cited the infamous confl agration of the Li-
braries of Alexandria as a metaphor of ex-
tinction. His highlighting the loss of unique 
evolutionary information struck a Pavlovian 
chord; especially when my rele ntless quest 
for context was rewarded yet again. Return-
ing to Heffers Bookshop in Cambridge the 

following year, I discovered Ayres (1994). 
Ayres extended information theory to inte-
grate evolutionary economics with ecology, 
and much else besides; notwithstanding its 
defi ciencies, this work remains an exemplary 
example of interdisciplinary synthesis. The 
opening phrase in the book leapt out at me 
— “Evolution as Accumulation of Useful 
Information”. I embedded this loaded phrase 
into the library metaphor to highlight a most 
worthy cause: recasting the stark state of 
museum collections as “The Second Alex-
andrian Tragedy” (Cotterill, 1997a).

By the late 1990s, the need for a pithy 
concept describing the informational role of 
preserved specimens in preserving scientifi c 
knowledge became all the more apparent. I 
was surprised no such concept existed. This 
was despite the considerable interest already 
being paid to an independent philosophy of 
biology (including the writings of David 
Hull, and Ernst Mayr, among others). The 
Latin roots of Tela (a web) and Tena (to hold) 
coined the apt neologism (Cotterill, 1999). 
More recently, a response to a particularly 
extreme case of woolly thinking, applied to 
biology (Baveye, 2009), invoked the articula-
tion of the scientifi c status of natural history 
(Cotterill, Foissner, 2010). 

This recent argument is grounded in my 
theory of tentelism, and it leans centrally on 
Ghiselin’s Individuality Thesis. In important 
respects, the current paper builds on argu-
ments I had synthesized by 1996, which ex-
plicated the roles — and thus socio-economic 
values — of natural science collections in bi-
odiversity characterization (Cotterill, 1996). 
Most recently, an interesting example of a 
pioneering application of the Tentelic Thesis 
supported a novel legal decision in support 
of biodiversity conservation. This was the 
proclamation of a protected area to protect 
the ecological and geomorphological integ-
rity of the shared type locality of nearly 100 
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genera and species of free-living protozoans 
(Anon., 2013; Cotterill et al., 2013).

2.3. Collections and natural history 
in paradoxical crisis

Nevertheless, the trends in funding and 
publishing suggest that the tenets and con-
straints of the Tentelic Thesis remain periph-
eral to mainstream interests and priorities in 
21st century science. This prevailing attitude 
stands out in the Pervasive Denigration of 
Natural History (Cotterill, Foissner 2010). 
This strange situation is really remarkable, 
in fact bizarre, in the paradox undermining 
the integrity of 21st century science; espe-
cially when we consider the argument jus-
tifying the epistemological status of natural 
history. It is the core discipline maintaining 
the integrity of the earth and life sciences, 
and thus the latter’s profi les in academia, 
societal support and publishing. Ultimately, 
they are all grounded in museum-based sci-
ence. Arguably, more and more sciences are 
becoming all the more dependent on natural 
science collections, as the singular resource 
to maintain scientifi c integrity and push back 
frontiers of ignorance.

Here, the primary concerns underpinning 
these relationships between the sciences and 
collections centre on analytical rigour. The 
argument is bolstered by the growth and re-
fi nement in intensively analytical sciences 
to resolve the complexity of biotic and abi-
otic phenomena at the molecular scale (of 
genomes, cells — and — geochemicals and 
minerals, respectively). I argue that the path-
way leading to this remarkable state of affairs 
can be traced back to the Golden Age of Mo-
lecular Biology (see Stent, 1968, 1969, 1970, 
1985), which has also increased tensions 
between the molecular sciences versus both 
traditional geology and organismal biology. 
We can identify a parallel thread of history 
in how the quantitative prowess of the earth 

sciences grew over the same decades; we see 
this progress in the status of geochemistry 
and geochemistry today. Never before, has 
science held such remarkable power in the 
unprecedented precision and resolving power 
of its instrumentation, whose automation is 
tightly dependent on digital technology (cf. 
Lee, 2014).

Yet, in contrast to this progress enabled 
by 21st century instrumentation, far too many 
museums and collections struggle forward in 
crisis. These institutions lack even the most 
basic support and staffi ng. The bigger picture 
of this paradoxical crisis — the Alexandrian 
Tragedy — positions academic traditions in 
a bizarre, counterproductive tension against 
innovate ideas and new opportunities in sci-
ence: collectively empowered by unprec-
edented technology.

The irony and tensions arise where more 
traditional sciences meet the technologically 
intensive quests of molecular-based sciences 
(e. g. genomics). Asymmetrical support of 
the latter recognizes the prowess of their 
instrumentation, which has never been so 
powerful. Ironically, this bias overlooks how 
the great potential in these refi ned analytic 
methods positions earth and life scientists to 
explore the evolving Earth System in unprec-
edented depth and detail.

Although these exciting initiatives enrich 
the state of science, their penetration into its 
mainstream continues to be held back by 
recalcitrant barriers subdividing academia’s 
ivory archipelago (cf. Roberts, 2001; Wilson, 
2007). These barriers to integrate tradition-
ally isolated disciplines persist in the com-
forts of conservatism. The paradox stands 
out where such integration is fundamental 
to realize the tentelic wealth of natural sci-
ence collections in all its breadth and depth. 
This multifaceted paradox raises interest-
ing questions, when one contrasts the state 
of academia against such an unprecedented 
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breadth and depth of opportunities. Here, 
the Alexandrian Tragedy and the Pervasive 
Denigration of Natural History highlight the 
state of pedagogy and scientifi c literacy in 
mainstream academia, and funding strate-
gies responsible for directing public funds 
to support 21st century science.

2.4. Planet Earth’s Critical Zone: 
sources of collections

First, we need to defi ne the universal 
spatial framework that structures the overall 
provenance of the world’s natural science 
collections. Vernadsky’s concept of the Bio-
sphere delimits the focal source and sphere 
of biological collecting; but the full scope of 
natural science collections includes all the 
abiotic specimens originating in the mantle 
and upper exosphere, as well as objects of 
extraterrestrial provenance. The spatio-tem-
poral domain of the evolving Earth System 
sets the universal domain, which frames the 
many sources of specimens. Examples in-
clude meteorites, bubbles of ancient Earth’s 
atmosphere preserved in fossils and ice 
cores, mantle rocks and other xenoliths, to-
gether with all biological and lithospheric 
specimens.

Increasingly, the concept of the bio-
sphere is recast as the Critical Zone (cf. 
Amundson et al., 2007; Brantley et al., 2008; 
Lin, 2010; Brantley, Lebedeva, 2011; Ras-
mussen et al., 2011; Banwart et al., 2013). 
Considered in the Earth System framework, 
the Critical Zone encompasses each and 
every habitat supporting Life. This spatial 
domain of Life gives us the global context 
to map out origins of biodiversity collec-
tions, and specimens with geomorphologi-
cal affi nities. It comprises the landforms 
supporting biodiversity in landscapes and 
seascapes, and their abiotic and biotic parts. 
Defi nitions of the extent of the Critical Zone 
differ between disciplines.

This integrated defi nition — the Critical 
Zone embedded in the evolving Earth Sys-
tem — overcomes the parochial spatial and/
or functional defi nitions specifi c to different 
disciplines; they each focus on one suite of 
surface, hydrological, subaerial and/or deep-
er habitats. The total spatial domain of suba-
erial and subterranean habitats includes the 
vadosic and phreatic realms, the pedozone, 
and all other subaerial domains comprising 
the regolith (using the regolith concept in its 
broadest context). The Critical Zone also ex-
tends across seascapes, notably marine sedi-
ments and the underlying upper portions of 
oceanic lithosphere into which water and dis-
solved gases and minerals reticulate (and/or 
are subducted). These domains sustain Life 
within the upper temperature “biopach”: con-
tingent on the depth of the local geotherm. 
Equally, the outer spatial domain of the bio-
sphere includes all the highly dynamic do-
mains of the atmosphere inhabited by Life, 
notably aerial planckton and their preda-
tors, and migratory biodiversity (Kunz et 
al., 2008; Womack et al., 2010; Diehl, 2013; 
Smith, 2013). Populations of organisms per-
sist in all these domains of the Critical Zone. 
Nevertheless, it is humbling to acknowledge 
that science is still mapping out the ultimate 
depths of the biopachs: the ecophysiological 
limits (including the extreme “osmopachs” 
of hyperhaline habitats, (cf. Stevenson et al. 
2015) within which Life exists in the conti-
nental and oceanic lithosphere.

This entire spectrum of habitats support-
ing Life extends deep within the oceanic 
and continental lithosphere at the weather-
ing fronts of rocks; at their greatest depths, 
these outermost boundaries to Life comprise 
the hot, deep biosphere. The fractal and/or 
near-fractal spatial topology of these habi-
tats scale from the microscopic to the global 
domains of Earth’s continental and oceanic 
plates, and it extends upward into the highly 
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dynamic domains of the atmosphere inhab-
ited by organisms. In encompassing all bi-
otic assemblages, the entirety of the Critical 
Zone includes all ecosystems that interlink 
the geosphere and exosphere. The greater 
portion of the Critical Zone comprises the 
Earth’s regolith extending into the Deep, 
Dark Biosphere. It is the focal realm of the 
biogeochemical dynamics interlinking geo-
sphere, hydrological and atmosphere.

Fractal boundaries shape distinct biotic 
and abiotic landscapes of the Critical Zone, 
and the geosphere, and exosphere, respec-
tively, and these spatial units provide practi-
cable guidelines to focus research questions 
and quests. This diversity of landscapes 
forms the collective domain explored by the 
many disciplines comprising the earth and 
life sciences. The specialities of individual 
scientists fall out across the vast range of 
opportunities presented in this collective do-
main, where often just one, or a few, research 
questions contain and guide a scientist’s life-
time career. In many cases, a single domain 
(e. g. pedozone and vadosic zone) focus a dis-
cipline’s traditions, and prevailing paradigm. 
It is understandable why practical demands 
and resources contain one’s attention to focus 
on only one, or a few, discrete facets in the 
spectrum of opportunities of landscapes and 
research subjects. Geomorphology, palynol-
ogy, sedimentology, speleology, and the fi ner 
scaled subdisciplines of the life sciences are 
pertinent examples.

The full epistemic scope of natural sci-
ence collections straddles all diverse facets 
in this material universe of the Earth Sys-
tem and Critical Zone. Individual special-
ists may fi nd the context of this universal 
domain too remote, if not irrelevant. It is not 
surprising to see new initiatives in interdis-
ciplinary research struggle to fi nd accept-
ance and gain traction, where they embrace 
a broader range of challenges presenting in 

the material complexity of the Earth Sys-
tem. Nevertheless, each body of discipline-
specifi c knowledge is by no means isolated 
within the larger arena of complexity of the 
Earth System. Each science links into the 
whole, wherever respective taxonomies un-
dergird biology, mineralogy, and petrology, 
and all their dependent knowledge.

Taxonomy is a good example of how ten-
telism enables us to map out the diversity 
of empirical evidence, within and across 
different bodies of interdependent knowl-
edge. These classifi cations of preserved 
specimens of minerals, organisms (and fos-
sils) can logically be integrated, especially 
over the timescale of the geological record, 
and/or in synthetic maps of landscapes. 
Consider, for example, soil samples (where 
some may exist only in reference type sec-
tions) and other specimens — including 
type localities — vouching for attributes of 
geomorphological landforms and geological 
formations, which inform classifi cations of 
soil and lithology on which maps of biodi-
versity are integrated. Although I have only 
summarized the rich diversity of the Critical 
Zone in brief, this overview paints out its 
complexity: in all the diversity of habitats 
and landscapes shaping the 3-dimensional 
spatial domain wherever Life can exist. Al-
though specialized disciplines only study a 
discrete spatial domain and/or subjects, sci-
ences collectively hold all that our species 
has come to know about the complexity of 
the biosphere, and its relationships with the 
evolving Earth System. Further treatment of 
this topic lies beyond the scope of this paper.

The message of this all too brief summary 
is relatively simple. It emphasizes: (1) research 
efforts across the vast diversity of physical 
(spatial) domains and biodiversity has to be 
partitioned to optimize efforts, but disciplines 
too often work in isolation; (2) all relevant 
sciences are unifi ed in complementary quests 
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to explore this entirety of habitats throughout 
its 3-dimensional spaces — no matter how re-
mote any science may appear in the focus of 
its local specializations; (3) vast regions of the 
Critical Zone remain barely explored; and (4) 
the overall extent of the Critical Zone frames 
and unifi es the global coverage of all collec-
tions of natural science specimens. 

Natural science collections provide Earth 
System science with its most tangible and ro-
bust suite of material proxies. We can study 
preserved specimens to map out what science 
has explored, and where and when a natural-
ist collected each of these facets of material 
evidence, and furthermore, we can estimate 
the times of ultimate origin of vouchers sam-
pled through geological time.

2.5. T.H. Morgan’s deviation: 
how did molecular biology 
eclipse Natural History?

“The sciences in our century, to be sure, have 
been marked almost wherever one looks by 

momentous discoveries, by extraordinary 
people, by upheavals of understanding — 
by a dynamism that deserves to be called 

permanent revolution. Twice, especially, 
since 1900, scientists and their ideas have 

generated a transformation so broad and 
so deep that it touches everyone’s most 

intimate sense of things. The fi rst of these 
transformations was in physics, the second in 

biology. Between the two, we are most of us 
spontaneously more interested in the science 

of life; yet until now it is the history of the 
transformation of physics that has been told”.  

(Judson, 2013: p. xxxi)

We now move on to establish why aca-
demia treated — and continues to treat — the 
science of natural history in widespread con-
tempt. As recounted by Wilson (1994), mo-
lecular biology stands apart in its notorious 
disregard for natural history. The scientifi c 
importance of molecular biology needs no in-
troduction and its inaugural history is narrated 
in detail (Stent, 1968, 1969, 1970; Morange, 
1998; Judson, 2013). The above quote from 

the Eighth Day of Creation (Horace Judson’s 
remarkable book) hides more than a trace 
of irony, especially considering the peculiar 
situation of natural history. In contrast, the 
great advances that so dominated so many 
sciences through the last century, into the 
present, stand tall in contrast to the profi le of 
natural history, whose decline has attracted 
repeated attention (e. g. Bartholomew, 1986; 
Donoghue, Alverson, 2000; Eisner, Wilcove, 
2000; Beehler, 2009, 2011; Cotterill, Foiss-
ner, 2010; Dubois, 2010; Ricklefs, 2012; 
Tewksbury et al., 2014; Boero, 2015). 

The anomaly that stands out in Judson’s 
scoping statement is the failure to mention 
that other key sciences underwent their re-
spective revolutions through the period inau-
gurated in the discovery of the DNA structure 
in 1953, and the rapid progress that unfolded 
over the 1960s in shaping the Golden Age of 
molecular biology. Consider the theory of 
plate tectonics, the rise of paleobiology and 
the consolidation of comparative biology 
on the foundations of Hennigian philosophy 
(see below). The tendency to overlook these 
sciences was often criticized by Stephen Jay 
Gould (Gould, 2002); for historical science 
is too often judged inferior to nomothetic 
science: with this tension encapsulated in 
the inferiority complex of biology — termed 
“physics envy”.

Subjective tensions aside, no comprehen-
sive history of science can afford to overlook 
the consolidation of organismal biology, exem-
plifi ed in the behavioural sciences pioneered 
by Lorenz and Tinbergen (Mayr, 1982). Most 
fundamentally, the upheaval that overturned 
hardwired phenetic approaches to classify 
biodiversity and inform comparative biology 
stands out. Inaugurated in Darwin’s new world 
view, this rise of tree thinking (O’Hara, 1988, 
1997) ranks in its own right as a revolution in 
philosophy, let alone science (Ghiselin, 1971, 
2005a,b). Its impacts continue to play out in 
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taxonomic revisions informed by phylogenetic 
systematics. The penultimate epilogue in this 
revolution that has matured in modern system-
atics was catalysed by Hennig (1966). 

Nevertheless, as is so obvious in the 21st 
century, the Genomics Revolution holds un-
precedented profi le in science and society. 
The outstanding progress gained in under-
standing Life in all its molecular intricacies 
stand out in media attention to how geno m-
ics has transformed our understanding of the 
natural world. Ironically, as we shall see, the 
maturation of the Molecular Biology Revolu-
tion highlights the pivotal values of the great 
collections of natural science specimens pre-
served in museums and herbaria, and geno-
mics’ future is embedded in natural history!

Equally, Judson all failed to acknowledge 
the remarkable progress that reconstituted the 
earth sciences through the 1950s and 1960s. It 
catalysed and focused the signifi cant progress, 
we see in the analytical prowess of geochronol-
ogy, geophysics and geochemistry, especially in 
their quantitative methods. All these advances 
are especially relevant to geobiology. The pro-
gress enabled by the Plate Tectonics Revolution 
(Frankel, 2012a–d) dovetailed with the matura-
tion of geochronology. We see the impacts in 
the ability to date minerals with confi dence as 
fundamental and radical to quantify events in 
Earth history. The impacts resolve and  revise 
understanding of the Fossil Record and biotic 
evolution (Bowring, Erwin, 1998). Geochro-
nology continues to be refi ned, especially in its 
precision (Schmitz, Kuiper, 2013; Schoene et 
al., 2013; Schoene et al., 2015). Equally, refi ne-
ments in cosmogenic dating and thermochro-
nology have injected new life into megageo-
morphology (Summerfi eld, 2005; Granger et 
al., 2013).

Now, let us to return to examine how, 
through the latter half of the 20th century, the 
other sciences eclipsed natural history. One 
chapter stands out in the Eighth Day in its 

prospective analysis. Entitled On T.H. Mor-
gan’s Deviation and the Secret of Life, it is a 
synopsis of the state of molecular biology as 
it stood in the early 1970s. Presented as an 
Interlude after the fi rst of the three major Acts 
narrating the origins of the science (Stent’s 
“Golden Age”) the chapter relies centrally 
on the author’s interviews with Jacques Mo-
nod, Francis Crick and Sydney Brenner. The 
chapter’s title refers to a key statement by 
Brenner, who described the Golden Age of 
molecular biology as “Morgan’s Deviation”. 
This metaphor describes how, early in the 
20th century, the pioneering geneticist T.H. 
Morgan was forced to abandon his primary 
interest in developmental biology, because 
science fi rst had to solve the mysteries of mo-
lecular inheritance and cellular organization. 
Only once the core mechanistic knowledge 
of Life was deciphered, could biology move 
beyond Morgan’s Deviation. The successful 
outcomes are embodied in the tripartite theo-
ries of the Central Dogma, Sequence Hypoth-
esis and Genetic Code. Since then, biology 
turned to open up new lines of attack on cell 
and developmental biology. I emphasize how 
this impressive progress is empowered by the 
refi ning of molecular methods; this refi ned 
instrumentation continues to improve on the 
remarkable automation and precision it has 
developed through the past decade.

We can best understand the founding his-
tory of molecular biology as the progress that 
refi ned the Principles of Specifi city at the mo-
lecular level. This argument was fi rst empha-
sized by Judson (1993, 2013). It underpins a 
central theme in this paper, and it focuses and 
strengthens its core messages. We see the most 
tangible benefi ts in the progress of develop-
mental biology (among other life sciences) 
to attack their central problems, where major 
advances have increased since the 1970s. 

No other hypothesis comes close to ex-
plain how molecular biology has established 
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its wide epistemological reach and power; 
the specifi city obtained at the genomic level 
is embodied in our ability to read the se-
quences of chemical subunits with impres-
sive precision, and decode molecular mech-
anisms embodied as sequence information. 
Biology’s prowess in deciphering the codes 
of Life matured to dissect causes of mo-
lecular and cellular phenomena; and we can 
apply this understanding, outwards, far be-
yond the level of cellular organization. The 
applications are especially illuminating at 
organismal and higher levels (Judson, 1993, 
2013). Remarkably, Judson’s pithy explana-
tion for the success of molecular biology 
seems to attract little, if any, of the attention 
it deserves. I emphasize its importance here, 
especially in its allied and direct impacts on 
natural history.

The circumstances that shaped the his-
torical trajectory of discoveries to resolve 
and apply the Principle of Specifi city began 
with “[t]he man who released the present-
day understanding of molecular specifi city 
was Frederick Sanger” (Judson, 2013, p. 
585). By the early 1950s, Sanger had deci-
phered suffi cient empirical evidence to re-
veal that the unique biochemical functions 
of proteins are determined by the sequence 
specifi city of their aminoacids (Brownlee, 
2014). In its illumination of potential con-
cepts and mechanisms, Sanger’s break-
through rapidly catalysed ground-breaking 
discoveries: to elucidate the fundamental 
mechanisms of macromolecular interac-
tions (Walker, 2014). An outstanding break-
through stands tall in the formal articulation 
in 1957 of a universal manifesto for biol-
ogy. This comprised the twinned proposals 
of the Sequence Hypothesis and the Central 
Dogma (Crick, 1958).

In one bold synthetic stroke, proposing 
mutually consilient theories, Crick’s expla-
nation encapsulated the core mechanisms 

of information inheritance and translation; 
and most crucially, it explained how only a 
genetic code could explain inheritance (Jud-
son, 2013). Informed by pioneering research 
in the 1930s and earlier, these pivotal break-
throughs refi ned the Principles of Specifi city 
by ratcheting understanding upward across 
three major thresholds: (1) the discoveries in 
comparative protein sequencing by Sanger in 
1951 that characterized shared, derived vari-
ations in their sequences (Brownlee, 2014); 
(2) the articulation of the Sequence Hypoth-
esis and Central Dogma by Crick in 1957 
(Crick, 1958); which (3) was subsequently 
validated by experiments and discoveries of 
the universal biochemical mechanisms of 
inheritance and protein synthesis; and the 
penultimate elucidation of the Genetic Code, 
fi nally completed by 1970 (Judson, 2013).

Another way to appreciate the universal 
relevance of the Principles of Specifi city, 
spelled out by Judson (1994, 2013), is to 
recognize that they came to undergird the 
incorporation of Mendelian genetics (a phe-
nomenological theory) into a mechanistic 
theory of molecular genetics. The Principles 
of Specifi city remain all the more fundamen-
tal in modern biology. They explicate the 
keystone foundations of genomics, and all 
related subdisciplines (as classifi ed by Baker 
2013). Spelt out, they are:

— the linear sequences of biochemical 
residues (namely aminoacids, nucleic bases);

— the 3-dimensional structure of macro-
molecules that encode active sites (especially 
catalysis and allosteric induction);

— the specificity of the biotic codes 
represented in the diverse informational 
mechanisms of biosemiotics (cf. Barbieri, 
2003, 2015).

The elucidation of the genetic code mar-
ked the foreclosure of molecular biology’s 
classical period, if not its Golden Age (Stent, 
1968). The discovery of Sanger Sequencing 
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(Sanger et al., 1977), a decade on, initiated a 
new growth pulse in molecular biology. The 
developments it catalysed surmounted major 
challenges, not least in reducing the costs and 
coverage of genotyping methods (Sanger, 
1988; Judson, 2013; Berg, 2014; Brownlee, 
2014). DNA sequencing technology received 
its greatest boost with the dovetailing of mo-
lecular tools with computational biology, 
where after digital technology proceeded to 
revolutionize genomics (Venter et al., 2003; 
Rogers, Venter, 2005).

As we all know, these advances in bio-
technology underpin the exponential advanc-
es in the ability of biology to characterize 
entire genomes, and unabated progress con-
tinues to transform the biosciences (Ven ter et 
al., 2003; Mushegian, 2007; Stevens, 2012, 
2013; Richardson, Stevens, 2015). By the 
1980s, advances in biotechnology under-
pinned the swelling ground-shift in biology, 
which continue to rapidly refi ne the automa-
tion and precision of molecular methods to 
realize the practical potential embodied in 
the Principles of Molecular Specifi city. Most 
critically, these advances empower progress 
in genomics and proteomics (Johnson, 2007; 
Baker, 2013; Stevens, 2013).

Nevertheless, although the triumphs of 
nomothetic science appeared to set molecu-
lar biology above other life sciences, it was 
soon realized that completion of Morgan’s 
Deviation only marked a new — humbler 
— beginning for molecular and cell biology. 
Positioned beyond the strictures of Mendel’s 
Deviation, all of molecular and cell biology 
now faced the complexities of the evolving 
organism, but, today, fortunately biotechnol-
ogy has enabled these sciences to explore 
the molecular determinants of evolutionary 
mechanisms in more and more detail.

The real nature of this challenge had also 
become crystal clear by the end of the 20th 
century (if not earlier). By then, progress in 

comparative genomics demonstrated that 
biotic complexity is only understandable 
through the lens of history. Ever since, mo-
lecular analyses have depended on system-
atics to place discoveries into evolutionary 
context. The application of these methods 
is relatively recent. This was because such 
applications were only possible by the end 
of the 1980s, once the consolidation of Hen-
nigian philosophy and methods had fi rmly 
transformed the theory and practice of com-
parative biology.

Today, the scope and methods of phyloge-
netic systematics continue to strengthen and 
widen. Recent developments are exemplifi ed 
in advances in Bayesian and Maximum Like-
lihood approaches, which resolve evolution-
ary problems from the scale of proteomics 
and cell biology to biogeography, ecology 
and macroevolution (DeSalle et al., 2013; 
Stevens, 2013). Utilizing genomic evidence 
to decipher the complexities of genomes, 
cells and organisms, phylogenetic system-
atics consolidates the feasibility of 21st 
century biology to explore the new frontiers 
that biologists began to fi rst glimpse in the 
1980s. To return to the fi rst page of this pa-
per, molecular biology has had to reconcile 
that its ultimate raison d’etre is to decipher 
the intricacies of biochemical complexity 
generated by the historical contingencies of 
evolution. As I emphasize below, the events 
summarized in this paragraph have founded 
the new Molecular Natural History!

Although this philosophy reconciling with 
the pervasiveness of historical contingency 
is often paraphrased as “Nothing in biology 
makes sense except in the light of evolution” 
(Dobzhansky, 1973, and see Dilley, 2013), 
the most encompassing explanation I have 
yet to read between two covers is the book 
length treatment of Rose (1997). At all scales, 
evolutionary interpretations rule all biologi-
cal explanation, and the passage of history 
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explains the Ubiquity of Uniqueness. It is 
why  I emphasized this argument to label 
this state of affairs — a universal generality 
of biology — Darwin’s Law (Cotterill 2002a, 
2003a). The universal strictures and scope of 
Darwin’s Law are underscored in the Princi-
ples of Molecular Specifi city. It is why we can 
only understand differences between nucleic 
acid sequences as historical contingencies.

In so many ways, science is indebted to 
all the researchers who drove biology thro-
ugh Morgan’s Deviation, to unearth the Prin-
ciples of Specifi city; today, their endeavours 
and discoveries underwrite the progress 
continuing to transmogrify biological know-
ledge in the continuing fl ood of discoveries. 
It shows no sign of slackening off, but con-
tinues to open up in the widening frontier, 
which embraces more and more of science 
(Judson, 2013; Stevens, 2013; Richardson, 
Stevens, 2015; Cotterill, in prep). The future 
is uncertain; it is impossible to predict how 
these new discoveries will play out, especial-
ly beyond biology. One impending outcome 
is clear. We see a most important and central 
domain of this expansion in the increasingly 
detailed exploration of the genomic record 
at a global scale (Cotterill, in prep). We see 
this in the fl ood of discoveries along expand-
ing research frontiers across Earth’s Critical 
Zone. It reveals the exciting corollary; the 
jurisdiction of genomics is no longer con-
fi ned only within biology. 

2.6. Ecology: eclipse of history 
versus deciphering Earth history

Ecology holds a pivotal role in Earth 
System science. Nevertheless, the history of 
ecology also reveals curious deviations by 
its practioneers that lead the science away 
from the dictates of Darwin’s Law. Biases 
in ecology impacted as badly on natural 
history as did those of classical molecular 
biology. 

Ecology recently metamorphosed, ma-
turing to use key methods and data, such 
that evolutionary history sets ultimate lim-
its on neontological research explanations 
(i. e. attributes of extant ecosystems are 
determined by their historical origins); this 
dependency makes sound sense, when we 
acknowledge how historical contingencies 
ultimately determine all extant attributes 
of Life. Explanations of extant ecological 
phenomena have to seek deeper causes in 
phylogeny. Causal infl uences of phyloge-
netic constraints and innovations have come 
to be recognized as pivotal in explanations 
of not only ecological complexity but the 
origins of organismal diversity (Brooks, 
McLennan, 1991, 2002). 

In summary, the ultimate control of eco-
logical phenomena by historical contingency 
refl ects how Darwin’s Law underpins all or-
ganismal biology. Howsoever we study or-
ganisms, phylogeny structures all ideas and 
data. Phylogeny impacts across all scales: 
from the neontological realms of ecology 
and behaviour and ecophysiology, through 
to the broader arenas of paleontology and 
paleobiology (Cotterill, 2002a). The refi ned 
classifi cation methods of phylogenetic sys-
tematics resolve the deep and broad epistem-
ic scope of phylogenies (Cotterill, 2002a). As 
O’Hara (1988, 1997) argued so eloquently, 
systematics enables scientists to narrate the 
evolutionary chronicle. 

The reconciliation of ecology with this 
reality can be seen in the interesting trans-
formation of ecological journals over the past 
decade. More and more prominent papers 
published in active research areas rely on 
phylogenetic theory and methods. Compara-
tive biology has consolidated its keystone 
position — conceptually and empirically; 
this strengthens both ecology and ethology. 
As with any biotic lineage, the ubiquity of 
uniqueness of species and biotic assem-
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blages dictates why we can only understand 
new discoveries and competing hypotheses 
through the lens of history.

Yet, before quests for phylogenetic con-
text came to link ecology so tightly with 
systematics, ecologists sidelined natural hi s-
tory. Stung by Lord Kelvin’s stamp-collect-
ing quip, and responding to the founding 
successes of molecular biology, biologists 
focusing on ecology and behaviour came 
to identify themselves more clearly as or-
ganismal biologists. Growing through the 
1960s, ecologists made immense efforts to 
fi nd nomothetic explanations — exemplifi ed 
in assembly rules and competition theory 
— embodied in neontological mechanisms. 
Equally, physics-envy can be invoked to ex-
plain the focused investment in mathematical 
ecology, as evident in the contributions of 
MacArthur (1972). Brooks and McLennan 
(1991, 1999, 2002) argue that this phase in 
the growth of organismal biology caused 
an eclipse of history across much of the life 
sciences.

This eclipse was encapsulated in the  state 
of ecology through the 1950s into 1980s. 
We can however understand how methodo-
logical challenges at the time catalysed this 
eclipse. Comparative biology did not have 
robust methods until the late 1970s (at the 
earliest). It was only in the late 1960s that 
English speaking taxonomists discovered 
Hennigian philosophy, following the publica-
tion of Hennig (1966); moreover, the theory 
and methods of cladistics took over two more 
decades to transform comparative biology 
fully, and it has required maturation of model 
based (likelihood methods) and applications 
of Bayes Theorem to consolidate the modern 
science of phylogenetic systematics (Felsen-
stein, 2004; Wiley, Liebermann, 2011).

In contrast to the eclipse of history, begin-
ning in the 1960s, the new ideas and analyses 
of an emerging generation of palaeontolo-

gists and evolutionary biologists enabled a 
youthful science to revolutionize studies of 
the fossil record. This established paleobi-
ology. Its important outcome can be seen in 
increased profi les of museum collections, not 
least by broadening cognisance of their val-
ues across the earth and life sciences. New 
interpretations of the fossil record have been 
matched in enhanced public appreciation 
and interest. Particularly, we can single out 
the discoveries of global mass extinctions 
(Raup, 1991), the theories of disparity and 
contingency (Gould, 1989), and the Effect 
Hypothesis (Vrba, 1993; Eldredge, 2005a,b). 
They continue to impact across evolutionary 
research. Overall, this new body of interpre-
tations and theory developed in the Paleo-
biological Revolution revitalized the fi eld 
of macroevolution (Gould, 2002; Allmon et 
al., 2009; Sepkoski, 2012, 2014; Sepkoski, 
Ruse, 2013; Eldredge, 2015a,b). We should 
not underestimate the impacts on the status 
of museum collections as the focal sources 
of all tentelic information that undergirds 
revised insights into the tempo and mode of 
macroevolution (see Cotterill, 2002a, and 
Eldredge, 2015a,b for some examples).

Here it is important to include the no less 
fascinating arena of interdisciplinary pro-
gress, which has transformed developmen-
tal biology. We see this in the integration of 
macroevolutionary theory and evidence from 
paleobiology with studies of model organ-
isms. It embraces evidence of cell dynam-
ics in a genomic framework. This frontier 
of progress has also attracted long overdue 
attention to the epistemological status of 
standard model organisms, and how well 
the phylogenetic positions of standard model 
species relate to the encompassing diversity 
(Jenner, Wills 2007; Jenner, 2014).

Here we see how the expansion of tree-
thinking (O’Hara, 1988, 1997) continues to 
impact on the traditional roles of the stand-
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ard supermodel organisms — e. g. fruit fl ies, 
Aridodopsis, Mus musculus, Rattus norvegi-
cus — in modern genomics, cell bio logy and 
physiology (Jenner, 2014). Tree thinking 
reveals the established diversity of model 
species often misrepresents living complex-
ity, as the phylogenetic position of a speci-
es has a strong bearing of the feasibility of 
comparisons, where investigators seek to 
understand aspects of organismal complex-
ity. These demands challenge investigators 
to refi ne their choices of model species, and 
compile background natural knowledge of 
many more species, if they are to begin to 
tap into phylogenetic insights from compara-
tive studies. 

Moreover, and of key relevance to the 
Tentelic Thesis, model species maintained 
in laboratories are domesticated lineages 
that originated in wild species. Their modern 
status raises interesting questions about the 
provenance of laboratory models and found-
ing diversity (Jenner, 2014; Alfred, Baldwin, 
2015).  Reverse ecology (Li et al., 2008) us-
ing genomic reconstructions can only go so 
far to elucidate the origins of model species. 

Ideally, reconstructions of a model’s evo-
lutionary provenance need original tentelic 
information preserved in voucher specimens 
from founding populations. Do such speci-
mens exist of the fi rst rodents, nematodes, 
fruit fl ies, plants and microorganisms on 
which so much knowledge was published 
through the 20th century?

3. Emerging and future opportunities 
for Natural History

3.1. The New Natural History: molecular 
fi ngerprints of the evolving Earth

The previous sections position us to ex-
amine the impacts of new advances and re-
fi ned methods unfolding across the earth and 
life science, in all their parallel advances. 

Here I focus on the signifi cance of these fast-
moving developments to the Tentelic Thesis, 
wherever information from natural science 
collections informs science. Thus, the matu-
ration of biological methods, embodied in the 
resolution of Morgan’s Deviation, have been 
matched by progress since the Plate Tecton-
ics Revolution in refi ning the instrumenta-
tion of geochemistry and geophysics. They, 
collectively, continue to revolutionize our 
understanding of the Earth System.

Together, these advances in biology and 
geology realize the expanded scope of the 
Tentelic Thesis. Remarkable progress in 
the analytical sciences enables us to exploit 
molecular fi ngerprints of abiotic and biotic 
events to study the intricacies of Earth his-
tory since the Hadean. Science benefi ts from 
their collective epistemic powers in the com-
plementary Precision and Accuracy under 
girding analyses. The Principles of Mo lecular 
Specifi city underpin widening applications 
of these methods across the sciences. This 
progress in instrumentation is key to under-
stand how, in the 21st century, the natural 
sciences fi nd themselves in the most remark-
able circumstances. I argue we are seeing the 
growth and advance of a Molecular Natural 
History. In its expanding scope, the Tentelic 
Thesis undergirds the unfolding opportuni-
ties in Molecular Natural History (aka the 
New Natural History). 

I scope out selected examples in the fol-
lowing paragraphs. Three radical discover-
ies stand out in emphasizing how genomics 
bolsters the new natural history. They all 
hinge on tentelic information preserved in 
natural science collections. One comprises 
geobiology, an interdisciplinary science in 
its right, and its scope continues to widen as 
it integrates biology and geology. Second, 
mineralogy is the science traditionally clas-
sifi ed fi rmly within the abiotic domain of 
geochemistry. Yet, over the past decade, long 
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overdue discoveries of the biogenic origins 
of many of Earth’s minerals demand that we 
reconsider the affi nities of mineralogy within 
the earth and life sciences. This revolution 
has remarkable impacts on geochemistry. 

Third, increasingly, refi ned analyses of 
fossils inform reconstructions of palaeoeco-
logical and phylogenetic affi nities. These 
in sights include the direct dating of fossils 
(e. g. Price et al., 2013; Trueman, 2013; Lo-
uys et al., 2016) and characterization of pa-
laeoenviroments using fossil taphonomy (Tru-
eman, 2013). More remarkably, the successes 
in genotyping ancient DNA (aDNA) sourced 
in near-fossils are especially impressive and 
illuminating, not least in specimens of Mid-
dle Pleistocene provenance (DeSalle et al., 
2013). Recently celebrated breakthr oughs 
have sequenced Middle Pleistocene Homo. 
The fi ndings rewrite our understanding of our 
species’ origins (Calloway, 2016; Meyer et 
al., 2016). These discoveries exemplify how 
the epistemic fecundity of specimens opens 
up unsuspected discoveries.

Continuing refi nements in the precision 
and empirical reach of scientifi c instruments 
(especially mass spectrometry and molecular 
biology) are set to enhance and expand ap-
plications of “forensic” tools to probe speci-
mens. Our ability to read previously hidden 
evidence in these libraries enables us to scru-
tinize more and more of the multifarious fac-
ets of Earth history. Improved accessibility 
of specimen-data is set to inform an unprec-
edented spectrum of research fi elds; moreo-
ver, integration of this evidence is pivotal to 
consolidate Earth System science. A funda-
mental commonality in their methodology 
unites all the different disciplines positioned 
to exploit these new tools. Grounded in the 
Tentelic Thesis, each investigation derives 
unique idiographic evidence preserved in the 
tissues and genomes of organisms, which are 
interpreted in their individual historical con-

texts. Realizing the increasingly integrated 
potentials of the analytical sciences makes it 
hard to identify any natural science specimen, 
which does not in some way give us some 
new insight into the natural world.

The fi ne precision is exemplifi ed in laser 
probes — to analyse specimens directly: with 
minimal disruption to the integrity of pre-
served biological tissues, genomes and min-
erals (e.g. Copeland et al., 2011). Alongside 
uses of stable isotopes and other molecular 
tracers, we see the prominent example of 
these advances in the emerging “museomics 
revolution” enabled by 21st century genom-
ics (Cotterill et al., 2014; Guschanski et al., 
2014). The scope and precision of museomics 
continues to improve rapidly, delivering more 
and more data at exponentially decreasing 
costs; this progress hinges on the merging of 
bioinformatics with molecular analyses. Mu-
seomics exemplifi es how the world’s collec-
tions are opening up as massive libraries. We 
can anticipate the fl ow of discoveries from 
collections to increase, and to be consolidat-
ed, as integrated tentelic information inter-
links research frontiers across Earth System 
science. Geoecodynamics is one pertinent ex-
ample (cf. Cotterill, de Wit, 2011; Hoffmann 
et al., 2015; Cotterill, in prep.). Its opening 
up of the genomic record enables fi ner-scaled 
dating of landscape dynamics (in time and 
space). This resolution holds promising po-
tential to inform more complete evolutionary 
reconstructions of landscapes and palaeoen-
vironments (Cotterill, in prep.).

3.2. A retrospective interpretation of 
progress in 20th century science

For convenience, this section provides 
an interim summary of my developing ar-
gument. I identifi ed the signifi cance of Mor-
gan’s Deviation to understand the remarkable 
progress unfolding across 21st century sci-
ence, and how it hinges on the rise of mo-
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lecular biology dominating the life sciences 
through the second half of the 20th century 
into the present. Its early successes motivat-
ed major efforts to develop nomothetic ap-
proaches in organismal biology, notably in 
ecology and paleobiology. The strengthening 
of geochemistry and geophysics (notably in 
geomagnetism) has paralleled these events 
in biology. Exemplifi ed in geochronology, 
applications of these methods have had radi-
cal impacts across all the earth sciences, and 
equally in reconstructions of the history of 
Life. Underpinning conceptual and theoreti-
cal progress, the improved instrumentation 
in all these sciences proved essential to pro-
gress. Refi ned instrumentation underscores 
Horace Judson’s emphasis in attributing the 
gist of the revolution in molecular biology 
to “molecular specifi city”.

The innovations in scientifi c instrumen-
tation that transformed the sciences took off 
through World War 2 (Lee, 2014); we see 
the outcomes in imaging technology, space 
exploration, and hyper-precise characteriza-
tion of materials. These abilities continue to 
hinge on marrying analogue instruments with 
digital technology for greater effi ciency. This 
synergy has revolutionized the effi ciency of 
information fl ow from subject to fi nal target, 
such that today’s scientists work more and 
more with digital data from initial data collec-
tion through analyses to formal publication.

Three examples stand out; ultracentrif-
ugation, the Polymerase Chain Reaction 
(PCR) and the ability to label and track in-
dividual macromolecules with molecular 
probes (Johnson, 2007; Judson, 2013). The 
proliferation of ‘omics founding so many 
new specialized disciplines in 21st century 
biology (Baker, 2013) refl ects the major in-
vestments and rapid progress. Combining 
PCR, ngSQ methods and molecular probes 
— in attenuated microorganisms — to map 
neural connectomes exemplifi es the undi-

minished  importance of radical innovations 
in advancing  biology (see Zador et al., 2012; 
Oyibo et. al., 2014). Mass spectrometry con-
tinues to have equally pervasive impacts 
across the earth and life sciences. I argue that 
the opening out and continued refi nements 
of methods and discoveries grounded in the 
Principles of Specifi city go a long way to 
explain the explosive growth in both biol-
ogy and geology. 

It is very clear how an immensely pow-
erful armamentarium of analytical methods 
enable today’s scientists to obtain unprec-
edented insights into natural phenomena. 
Their relevance to this paper centres on how 
they enable discoveries across the abiotic and 
biotic worlds to resolve remarkable details 
in complexity at the molecular level. The 
Critical Zone holds the myriad of opportu-
nities for scientifi c exploration. Natural sci-
ence collections preserve the most accessible 
assemblage of original research materials, 
which uniquely foster tentelic analyses in 
laboratories. Ironically, given how natural 
science collections are irreplaceable, the 
persisting Alexandrian Tragedy emphasizes 
how widespread ignorance threatens their 
collective future. The past and present sta-
tus of natural history (Part I) underscores the 
gravity of this crisis.

3.3. Earth’s Proteome: proxy 
of the evolving biogeochemistry 
of the Critical Zone

“Biopolymers contain information about 
their evolution, structure, and function, and 
these three types of signals may interact in 

different ways, sometimes enhancing and 
in other cases interfering with each other. 
In a sense, whole biology for the past few 

decades has been dominated by the quest 
for ways to extract and analyze signals 

contained in molecular sequences. Genomics 
is a continuation of these efforts for our 

times, when complete genetic makeups of 
many species are known. At the same time, 
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genomics offers even more. Many times in 
this book, I will return to the argument that 
with complete genome sequences, we can 
answer many questions that we could not 
answer, or even could not think of asking, 

before. This is the new era in biology — 
the era of complete genomes”. 

(Mushegian, 2007, p. 4)

Enzymes are the intricately folded protein 
chains (polypeptides) that catalyze biochemi-
cal reactions. Together with all structural pro-
teins, this collective diversity comprises the 
Earth’s Proteome (Perez-Iratxeta et al., 2007), 
comprising a vast universe of functional 
complexity. Its greatest domain is contained 
among microbes. Only in a phylogenetic 
framework can we understand how the intri-
cate and shared attributes comprising Earth’s 
proteome. Over the past decade, continuing 
progress in structural phylogenomics informs 
a timeline of enzyme evolution. Here, the es-
timated ages of protein folds that represent 
the “structural scaffolding” of biocatalytic 
mechanisms are central to inform the phylo-
genetic reconstruction of proteomic diversity 
(Caeteno-Anollés et al., 2009, 2012). 

The core narrative of this proteomic 
time line unfolds as the natural history of 
biocatalysis: through all its major mecha-
nistic steps in diversifi cation throughout the 
planet’s Critical Zone. This diversity of pro-
tein folds and catalytic mechanisms maps 
out the spectrum of biogeochemical reac-
tions as metabolic complexity diversifi ed: 
ever since Life originated in the primordial 
chemistry of the young Earth, and established 
“Life’s nascent metabolic repertoire”; its in-
augural events are exemplifi ed in origins of 
redox metal binding domains that founded 
the young Tree of Life (Harel et al., 2014). 
This total diversity of enzymes and struc-
tural proteins of “Earth’s proteome” only 
assumes coherence when cast into a phylog-
enomic framework. Only then can we map 
out the protein universe, sampling the living 

expanses of extant biodiversity back to the 
events that inaugurated Life in the prebiotic 
world (Caeteno-Anollés et al., 2009, 2012; 
Caeteno-Anollés, 2016).

The dimensions of the “Earth’s Prote-
ome”, as the global inventory of all the pro-
teins so far known to proteomics, holds in-
triguing lessons. Firstly, it reveals science 
has already discovered the greater majority 
of all proteins. Second, this knowledge tes-
tifi es to the laudable progress by genomics 
(represented here by proteomics) in mapping 
out biotic and biochemical complexity at its 
very core. The third, and most powerful at-
tribute, lies in the illuminating contributions 
to geobiology, and all sciences researching 
the biogeochemistry of the Critical Zone. 
Earth’s Proteome provides us with a most 
useful index — in the currency of biogeo-
chemical reactions. This proxy gives us a 
narrative of the evolutionary events that im-
pacted on the Critical Zone.

In its global context and applications, 
Earth’s Proteome hints at future potential 
for other sciences, as the latter integrate with 
genomics; we can expect to see more and 
more genomic data fl ooding into interdisci-
plinary research arenas.  These explorations 
have already begun. The Microbial Earth 
Project (Microbial…, 2016) is generating 
a comprehensive genomic catalogue of all 
known Archaea and Eubacteria, while the 
Earth Microbiome Project (Earth…, 2011) 
uses metagenomics to analyse microbial di-
versity at a global scale. Furthermore, the 
practicalities of using Single-cell genomics 
can map out patterns representing biotic pro-
cesses within the Critical Zone with impres-
sive precision.  As it proceeds to complete a 
comprehensive sampling of all major branch-
es of the Tree of Life, this will provide “…for 
the fi rst time a global view of the evolution-
ary forces that have shaped Life on Earth” 
(Rinke et al., 2013). The insights resolving 
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key events in Earth history are nothing less 
than remarkable. For example, a recent study 
(Rothman et al., 2014) has attributed expan-
sion of acetoclastic Methanosarcina to a 
single horizontal gene transfer in the Late 
Permian, which caused biogeochemical dis-
ruption, together with massive volcanism that 
caused the Permo-Triassic extinction. This 
serves as an apt example of the resolution 
obtained from phylogenetic and ancestral trait 
analysis, which applied a molecular clock to 
calibrate rRNA genes to resolve the timing 
of horizontal gene transfer that culminated in 
massive methane upsurge. At the molecular 
scale, the transposon event that reshaped the 
proteome of Methanosarcina had sweeping 
impacts across the Earth System.

An index of progress toward obtaining 
this global view of evolutionary history is 
provided by a Time Tree that reconstructs 
the origins of 3249 microbial gene families. 
This timeline is rooted in the early Archaean. 
It highlights how the tempo and mode of 
biochemical innovation entailed signifi cant 
pulses, notably over the Archaean and Prote-
rozoic (David. Alm, 2011; Caetano-Anollés 
et al., 2012).  And a subsequent study has 
demonstrated that the timing of inaugural 
events in protein innovation provide strong 
support for the coevolution of biochemical 
and geochemical complexity.  These in-
novations are illustrated by the timings for 
the fi rst appearance of aerobic metabolism 
in the Proterozoic oceans (Kim, Caetano-
Anollés, 2012; Saito, 2012). These discov-
eries endor se the argument of Boussau and 
Gouy (2012), in proposing a focused inven-
tory of the genomic record to discover and 
characterize the inaugural, ancient events in 
biotic evolution, each of which interfaced 
with major events in the geological and cli-
matic evolution of the early Earth.

We can also examine the broader and 
deeper dimensions of the biochemical uni-

verse, in all its proteomic diversity by ex-
tending the argument of Gould (1989) and 
Pavlinov (2011). We can evaluate the evo-
lution of protein “morphospace” through-
out the Critical Zone to ask fundamental 
questions about its structure. Pertinently, is 
proteomic morphospace continuous or dis-
cretely structured? We fi rst need the robust 
primary idiographic data to inform search-
es for the ultimate causes and responding 
mechanisms that have directed, contained, 
and shaped proteome evolution. Inaugurated 
in pioneering phylogenomic research (cited 
above), this strategy propels proteomics into 
an Earth System framework. We are chal-
lenged to explain the interplay between the 
ecospace and geospace of the Critical Zone 
in the currency of biogeochemical evolution. 
This quest brings proteomics into a tight jux-
taposition with the molecular intricacies of 
mineral evolution (see below). 

I predict exciting times ahead as the in-
tegration of structural biology and phyloge-
nomics (Mushegian, 2007; Caeteno-Anollés 
et al., 2009; Caeteno-Anollés, 2016) interfac-
es with not only environmental microbiology 
and metagenomics (Falkowski et al., 2008; 
NRC, 2009; Doolittle, Zhaxybayeva, 2010) 
but especially mineral evolution (Hazen et 
al., 2008; Hazen, Ferry,  2010; Hazen, Pap-
ineau, 2012; Grosch, Hazen, 2015). Repre-
sentative inventories of Earth’s Proteome are 
challenged to frame surveys in geomorpho-
logical and geological maps of the diversity 
of landforms and Critical Zone processes. 

We can see the remarkable potential 
opening up across this entire fi eld to sur-
vey the functional diversity of the Critical 
Zone across all scales — from genome to 
ecosystem. Crucially, we will need to eval-
uate new proteomic and biochemical data 
using tentelic collections of microbes and 
their microhabitats (both biotic hosts and 
minerals). Here, surely, the consortium of 
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sciences mapping metagenomes and pro-
teomes is challenged to maintain tentelic 
repositories of microbes and samples, es-
pecially those obtained in costly surveys of 
extremophiles? Future scientists will likely 
apply more refi ned molecular methods in 
unprecedented advances in proteomic evo-
lution. Structured by Earth history, they will 
depend on tentelic repositories of proteomes 
as the essential sources of evidence to evalu-
ate, and either refute, or refi ne, pioneering 
discoveries.

3.4. Mineral evolution
In their consolidation since the 1950s, 

geochemistry and petrology qualifi ed as ana-
lytically rigorous sciences. Implicit in their 
practices, both sciences are rooted fi rmly in 
the physical sciences, and especially in in-
organic and physical chemistry (Johnson et 
al. 2013; Walker 2013). These interrelated 
disciplines do indeed hold strong nomothetic 
credentials. Just acknowledge the tight causal 
relationships between pressure, tempera-
ture and depth that determine metamorphic 
grades, and the remarkably interlinking of 
geochemical patterns and processes so tightly 
into the consilience of the kinematic theories 
undergirding plate tectonics (see Frisch et al., 
2010 and Frankel, 2012a–d for an overview 
and historical context, respectively); and 
we can equally invoke the fascinating ap-
plications of radioactive and stable isotopes 
to fi ngerprint the affi nities and evolution of 
minerals and rocks (Allègre, 2008). Exempli-
fi ed in development of a temperature probe 
of Earth’s temperature (Hoffmann, 2012), 
these advances hinge on advances in instru-
mentation, which enabled precise measure-
ments (Johnston et al., 2013) to discover and 
correlate palaeoenvironmental events. We 
see analogous breakthroughs in the refi ned 
applications of cosmogenic isotopes to date 
landforms (Granger et al., 2013).

The realisation that the diversity of Earth’s 
mineralogy is: (1) the outcome of evolution-
ary processes, and (2) that organisms have 
shaped mineralogenesis in increasingly dom-
inant roles since the Archaean is, to state it 
mildly, radical news. Over the past decade, 
the discoveries have fl owed out in a distinctly 
silent revolution in a series of papers (Ha-
zen et al., 2008, 2009, 2012, 2013a,b, 2014, 
2015a,b; Hazen, 2010, 2012; Hazen, Ferry, 
2010; Hazen, Papineau, 2012; Grew, Ha-
zen, 2014; Grosch, Hazen, 2015). It shakes 
geochemistry, petrology — and thus the all 
“hard-rock sciences” — to the inorganic 
roots of their nomothetic credentials. 

The stark lesson is that historical contin-
gency has shaped Earth’s mineralogy. These 
origins and dimensions of Earth’s mineral 
diversity can only be understood in the light 
of evolutionary history. Major transitions in 
the evolving Earth System can be read as a 
sequence of unique thresholds that have re-
shaped mineral diversity since the Hadean. 
Since the Archaean, the role of organisms 
has increased as the dominant agents of min-
eral formation, and driven the Earth System 
across each threshold, for example the switch 
from a reducing to an oxidizing atmosphere. 
As distinct events, each of these thresholds 
holds central causal relevance in the evolu-
tion of the Earth System.

So we might empathize with those earth 
scientists surprised, if not perplexed, at fac-
ing a revolution from within; one, which, 
not yet a decade old, positions geochemis-
try and petrology to overlap with biology. 
In realigning these sciences, this revolution 
is grounded fi rmly in the life sciences. It ex-
tends the principles of natural history. Most 
importantly, the “New Mineralogy” reposi-
tions the earth sciences fi rmly within the fold 
of geobiology. Just consider the now altered 
situation that petrology faces, given its man-
date that it “…is restricted to the study of the 
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processes that cause the differentiation of the 
terrestrial planets from which we have sam-
ples” (Walker, 2013, p. 2). 

The encompassing argument of this paper 
reveals that mineral collections attain a whole 
new status as tentelic sources for evolution-
ary research and Earth System science. The 
modern geochemist holding strong affi lia-
tions with the physical sciences faculty has 
to consider museums with due respect; this 
is nothing less than remarkable considering 
how it appears that mainstream geochemis-
try has seldom, if ever, considered including 
biology at the core of its curriculum.

It is interesting to see which of the world’s 
universities will lead the way forward to em-
brace and extend these frontiers of natural 
history. Which university will reshape its 
curricula and reach out to study collections 
of minerals and other specimens? The ori-
gins of each and every mineral formation are 
embedded in contingencies of Earth history. 
They are each unique. The origins of these 
minerals are all the more likely to have been 
causally interlinked with biospheric process-
es in the Critical Zone.

The Tentelic Thesis is especially relevant 
in mineralogical studies reliant on costly ana-
lyses (using mass spectrometry and other 
methods) to characterize minerals; the re-
sponsible scientifi c investigator is beholden 
to preserve tentelic references of mineral sub-
jects for future independent referrals. Meet-
ing this responsibility can only aid and abet 
calibrations of new methods in the future. 
This signifi cance of tentelism will increase 
in 21st century science, as the expanding 
quests to explain evolutionary phenomena 
in the evolving Critical Zone apply molec-
ular-focused methods (e. g. AMS, ngSQ) in 
analyses in researching the evidence to ex-
plain the evolutionary origins of phenomena. 

The swelling revolution in our under-
standing of the origins and complexity of 

mineral diversity meshes with studies of the 
proteomic, cellular and ecological complex-
ity of microbes, and all other organisms; at 
their very core, investigations of mineral 
diversity in space, time and form overlap 
broadly with those that structure the life sci-
ences. It is all natural history.

All these exciting new approaches con-
solidate the integration of biology and geolo-
gy in the framework of Earth System science. 
Together, they underscore why the complex-
ity being revealed in the “New” mineralogy 
only makes sense when classifi ed into a his-
torical framework. The mineral diversity of 
our planet has evolved through a recogniz-
able sequence of episodes. Organisms have 
exercised an increasingly dominant role in 
shaping mineral diversity. Moreover, in an 
even broader context, all these new devel-
opments mesh geobiology ever closer with 
molecular biology, as the challenges of evo-
lutionary questions propel molecular biol-
ogy (in all its new subdisciplinary special-
ties, Baker, 2013) fi rmly into the bosom of 
natural history.

3.5. Molecular natural history: toward 
a geobiotic record of Earth history

“To place all the scattered pages of Earth 
history in their proper chronological order is 

by no means an easy task”. 
(Holmes, 1965, p. 148)

“It is now clear that the stratigraphic 
record is more than just incomplete. To 

extend Ager’s (1993a,b) famous thought: 
there are gaps within the gaps, and the 
record is permeated with them, at every 

scale. The frozen accidents that the gaps 
enclose can still tell us a great deal, but 

only if  we get the time scale right”. 

(Miall, 2015a, p. 31)

We have seen how the scientifi c histo-
ries embodied in Morgan’s Deviation and 
the Eclipse of History hold instructive les-
sons. They highlight the eventful upheav-
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als in the passage of natural history since 
the 19th century. They further emphasize 
how advances in scientifi c instrumentalism 
facilitate and enable unexpected studies in 
natural history. By opening up new research 
opportunities across collections, I argue the 
armamentarium of the 21st century sciences 
is reincarnating natural history; albeit the 
science is now dressed up in the uniform of 
molecular evolution. The origins and scope 
of molecular natural history are best under-
stood as the graduations of twinned siblings, 
which until recently grew up in isolation. 
One twin is molecular biology. Geochem-
istry is the other.

The state of genomics and proteomics 
in modern biology testifi es to the vibrant 
growth of molecular natural history. These 
sciences can only advance by extending the 
principles of the classical science of natural 
history in their quest to decipher the histori-
cal origins of biomolecules. Today, the ex-
plosive growth that propelled molecular bi-
ology forward, beyond Morgan’s Deviation, 
focuses increasingly on applying molecular 
solutions to problems in organismal biology. 
These applications are by no means restricted 
to solving the riddles of how animals and 
plants develop.

Here it is instructive to compare the epi-
stemological scope of different sciences. 
Studies of animal behaviour, for example, 
focus on researching organisms, but expla-
nations extend to explain how impacts of 
behavioural diversity have shaped emergent 
attributes of ecosystems over time; we see in 
the accumulation of nutrients into tertiary 
consumers, how countless predation events 
culminate in biological magnifi cation within 
food webs. The explanatory scope of some 
sciences, however, penetrates deeper and 
further, where their threads of causal ex-
planation span unprecedented expanses of 
phenomena.

This greater reach enables such sciences 
to explore vertically upward, and/or down-
ward, in mapping out the complexities of 
the natural world. An excellent example is 
the ability of molecular analyses to map out 
the impacts of the expansion of acetoclastic 
Methanosarcina in the Permo-Triassic ex-
tinction (Rothman et al., 2014). The resolv-
ing spans of such scientifi c explanations 
ex tend across nested levels of hierarchical 
organization: from genomes and minerals, 
through cells and organisms, to solve prob-
lems in the structure and origins of ecosys-
tems and landscapes at the global scale. Such 
a science exhibits expanded epistemic scope. 
Equally, structured in applications of the 
Tentelic Thesis, signifi cant discoveries and 
explanations of such sciences illustrate the 
impacts of the mechanism of high epistemic 
fecundity: major and/or unanticipated dis-
coveries motivate and lead scientists to ask 
unanticipated questions (see below).

Genomics and geochemistry exemplify 
sciences with a broad epistemic scope (and 
often high epistemic fecundity). Geochem-
istry can exploit fi ngerprints of minerals to 
track events within and across individuated 
units of continental and oceanic lithosphere, 
and this approach can resolve ancient events 
in their revealing details. This analytical 
resolution of geochemistry extends into 
ecosystems to map out trophic pathways. In 
genomics, the threads of explanation extend 
from within cells outward through the intri-
cacies of organisms to populations, species 
and biota. Its resolution does not stop there. 
It extends deep into geological history, as 
we see in how genomic evidence estimates 
the timings and locations of events within 
ecosystems. These applications rely on mo-
lecular clocks to date events in the genomic 
record (Cotterill, de Wit, 2011; DeSalle et al., 
2013). Here, we can extend insights revealed 
by these quantifi ed events in geoecodynam-
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ics to explicate the tempo and mode of other 
earth processes at larger scales of organiza-
tion (Cotterill, in prep).

Separately, and in combination, the ex-
panded epistemic scope of geochemistry and 
genomics can map out details in earth history 
at fi ne precision; with insights extending out-
wards across the macroscale of the evolving 
Earth System. The discoveries they enable 
blur the traditional boundaries demarcat-
ing the earth and life sciences. We can track 
fi ngerprints of target molecules to map out 
and resolve chains of causal explanation that 
extend upward and outward to explicate the 
events, processes and patterns that played out 
in magma, sediments, and/or in ecosystems. 
Albeit, the resolution of the genomic record 
is restricted to zones where Life has always 
persisted, and preserved its genomic record 
in DNA and RNA.

These reveal new challenges across Earth 
System science; they include the challenges 
of how to integrate our knowledge of these 
two great evolutionary systems that present 
in such a wealth of abiotic and biotic evi-
dence. Their integration can only reinforce 
our understanding. This follows especially 
where the consilience, conferred by combin-
ing separate lines of evidence, explicates how 
shared links among scattered impacts point 
to a singular cause. The pairing of molecu-
lar clocks with rock clocks holds exciting 
opportunities to obtain these reciprocal in-
sights. This is where there is vast potential 
to refi ne the precision and resolution of mo-
lecular clocks, by tuning biochronological 
dates against precisely constrained geologi-
cal events dated with geochronological tools 
(cf. Benton, 2015; Benton et al., 2015). These 
opportunities raise interesting questions as 
to what new proxies — applying such in-
tegrated methods — await to be discovered 
and developed in natural science collections?

This is also the appropriate place in this 
es say to highlight the fascinating patterns of 
congruence, which interlink the tempo and 
mode of events recovered across the geo-
logical and biological records of planetary 
evolution. These stratigraphic, geomorpho-
logical and palaeoclimatic records, and also 
what is currently known of mineral evolu-
tion, correlate in their principal dynamics. 
The overall congruence in these abiotic re-
cords reveal even broader synchrony with 
the major trends preserved in the fossil and 
genomic records of biotic evolution. This 
congruence is robust. Its signals stand out 
despite respective gaps and patchiness in 
coverage of the different records. Signifi -
cantly, the physical domain of their correla-
tion is congruent with the Critical Zone. The 
strongest shared signals point to impacts of 
rarer events of higher magnitude in their im-
pacts on the Critical Zone. Each represents 
the wide-acting impacts of comparatively 
rare volcanic eruptions, and major climatic 
and tectonic events. These mega-impacts 
have controlled abiotic and biotic processes 
at macroscales across the Critical Zone and 
Earth System. Catastrophes hit Earth rarely, 
but they hit hard. 

It follows that making sense of the under-
lying causes of the common events and pat-
terns, represented in these patterns of earth 
history, will consolidate the integration of the 
earth and life sciences. Nevertheless, to date, 
the pertinent research efforts have largely 
progressed in parallel; cross-pollination is 
the exception. This state of affairs reveals 
the rich opportunities to synthesize evidence 
from the earth sciences (geomorphology, and 
sedimentary and tectonic geology) with the 
life sciences (landscape ecology, palaeoecol-
ogy and paleobiology). Arguably, genomic 
evidence strengthens reconstructions, where 
geoecodynamics obtains the high fi delity 
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resolution to link biotic events with abiotic 
records (Cotterill, in prep).

The intensively studied histories of sedi-
mentary systems hold poignant lessons, 
where we seek to understand the tempo and 
mode of Earth history. The nature of the 
stratigraphical record exemplifi es a pattern 
dominated by large gaps over the passage of 
time, which are interleaved by rock forma-
tions formed during shorter, rarer, forma-
tive events. Continuity in the rock record is 
the exception. Studied in either exposure or 
core, any layer cake of sediments is mostly 
empty of evidence: being full of gaps punc-
tuated by rare deposition events fortuitously 
preserved (Miall, 2013, 2014, 2015a,b). To 
quote the late Derek Ager, this pattern of the 
rock record aptly fi ts the alternative descrip-
tion “of a net as a lot of holes tied together 
with string. The stratigraphical record is a lot 
of holes tied together with sediment”. Thus 
“the sedimentary record at any one place on 
earth is nothing more than a tiny fragmen-
tary record of vast periods of earth history” 
(Ager, 1993a, p. 53).

Moreover, the universal pattern of “fro-
zen accidents” that shaped the mostly empty 
Rock Record fi ts well with the argument by 
Brunsden (1993, 1996) that formative events 
are relatively rare in geomorphic systems. 
It is the rarer, higher energy events that can 
overwhelm the thresholds of resistance to 
change in landscapes. Rare, higher magni-
tude events have done most of the work of 
reshaping landscapes over evolutionary time 
scales, reshaping topography and earth sur-
face regimes (Brunsden, 1993, 1996, 2001). 
Even where geologists cannot fi nd mate-
rial evidence of their impacts on the Criti-
cal Zone, the genomic record can preserve 
exemplary clues of impacts, because DNA 
has tracked the turnovers of biodiversity 
over evolutionary timescales (Cotterill, de 
Wit, 2011).

The congruence we see emerging across 
all these bodies of evidence in stratigraphy, 
radiometric geochronology, geomorphol-
ogy, macroevolution, palaeoecology, paleo-
biology and geoecodynamics are unlikely 
to refl ect spurious signals. Each record in-
dependently testifi es to the shared impacts 
of singular formative events: each of their 
impacts overlapped at a particular time and 
places in Earth’s history (Cotterill, in prep.). 
In this context, the “Sloshing Bucket Hypoth-
esis” accounting for major biotic turnovers 
— punctuations of species’ stasis — in the 
fossil record, through geological time, also 
invokes large scale environmental changes 
as their ultimate drivers; for these hard-
hitting events that modifi ed the biosphere 
reveal their tendency to cluster at regional, 
continental and global scales. The Slosh-
ing Bucket Hypothesis provides a unifying 
explanation for the major macroevolution-
ary patterns, which focus intensive research 
in paleobiology (Eldredge, 2003, 2008, 
2015a,b).

It follows that it will prove rewarding to 
correlate uni que events in the rock record 
against those revealed in corresponding re-
cords of Earth history, especially the biologi-
cal evidence. Thus the evidence represented 
in individual strata (facies), surfaces — and 
thus events preserved in the exposures, or 
cores, or landscapes studied by earth scien-
tists can also be read in corresponding suites 
of tentelic information in preserved biologi-
cal specimens. Opportunities opening up in 
the new disciplines of biogeomorphology 
and geobiology extend to the repositories of 
tentelic evidence preserved in collections; 
here, specimens of fossils and extant bio-
diversity hold vast potential to fi ngerprint 
individual formative events. We should se-
riously explore the feasibility of collating 
consilient databases that integrate all avail-
able evidence. Ideally, the synthesis for a 
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discrete span of geological time will build on 
the scaffolding of calibrations represented as 
individual events represented in the discrete 
lithological units of the rock record. Where 
it proves possible to integrate geobiological 
evidence into such a narrative, key facets 
of evidence will explain salient details of 
events that occurred during great lapses in 
sedimentation (so escaping preservation in 
the rock record).

The nature of surviving rock formations 
raises the interesting hypothesis that their 
long-lived surfaces comprised long-lasting 
Earth surfaces, each of which fostered geo-
morphological regimes, inclusive of their 
bio diversity. This leads to the possibility 
that some of these surfaces may preserve 
geobiotic signatures, which we can read 
from representative rock and sediment speci-
mens using stable isotopes? Some of these 
younger, anaerobic units in the rock record 
might preserve semi-fossils with readable 
ancient DNA? 

 And indeed they do: palaeolimnologi-
cal studies of aDNA in Late Quaternary lake 
sediments validate this method, which can 
resolve events within 104 years (Epp et al., 
2010, 2015; Boessenkool et al., 2014; Stager 
et al., 2015). These interrelated records of the 
evolving Earth System have a powerful rel-
evance to the core topics of this paper, and 
they are no less fundamental to the central 
challenges faced by stratigraphers. Their po-
tential embraces and extends the argument of 
Miall (2015a,b). Reconstructing the tempo 
and mode of Earth history demands robust 
consilient evidence. It is by no means just 
a matter of getting the scale right in reading 
the spectrum of events that shaped the rock 
record.

All these collective opportunities hold a 
keystone, epistemic role in the quest to un-
derstand the shared signals exhibited in the 
tempo and mode of records of Earth history: 

preserved in patterns of biodiversity dynam-
ics (fossils and genomes), land surfaces (geo-
morphic), and rock formations. They empha-
size why we should not hold back from the 
search for interdisciplinary solutions in sci-
ence. This emerging research arena equally 
illustrates the widening embrace of the Ten-
telic Thesis, wherever the wealth of speci-
mens can resolve the spectrum of signals in 
diverse arrays of evidence of Earth history. 

And, these opportunities highlight the 
procative metaphor that compares the strati-
graphical record to music: “…the intervals 
between the notes are every bit as impor-
tant as the notes themselves, so the bedding 
planes are as important as the beds” (Ager, 
1993a, p. 53). If they have survived in rock 
formations that should come to attain all the 
status of laggerstätten (cf. Nudds, Seldon, 
2008; Seldon, Nudds, 2012), geobiotic prox-
ies could revolutionize our ability to read the 
tempo and mode of the evolving planet; and 
so we will come to see details in its history 
in a whole new light.

Including stable isotopes, prospective 
applications of geobiotic proxies hinge on 
the genomic record, which opens interesting 
opportunities (Johnson, 2007; Cotterill, de 
Wit, 2011; Cotterill, in prep) to close gaps in 
sedimentary and geomorphic records. It ex-
ploits the unbroken chains of evidence accu-
mulated in the genome. The latter’s integrity 
is enabled by the uninterrupted recording by 
the processes of genetic inheritance through 
generations; these accumulated global rep-
ertoires of DNA in genomes — the “Delphic 
Boats” (Danchin, 2002) — preserve a unique 
record. Pioneering progress in reading the 
genomic record reveals that we can indeed 
read details of landscape history hiding 
among the vast gaps of the rock record (albeit 
for younger events since the Late Mesozoic, 
see Cotterill, de Wit, 2011; Hoffmann et al., 
2015; Cotterill, in prep.). 
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Together, all these insights point to the fe-
asibility of combining complementary bodies 
of evidence, representing shared episodes of 
Earth history: in fossils, genomes, landforms 
and palaeoclimates. This is where I argue 
(Cotterill, in prep) that resolving the current-
ly obscured linkages across climatic, fossil, 
genomic, geological and geo morphological 
records will integrate evidence for events and 
their causal mechanisms. Consilient evidence 
will strengthen the current state of palaeoen-
vironmental reconstructions, where, current-
ly, ubiquitous gaps and patchy coverage of 
single records hinder deeper, synthetic under-
standing of the hidden details of Earth his-
tory. I argue that this interdisciplinary strat-
egy holds interesting potential to reveal the 
wider spheres of causal infl uences — in the 
currencies of their origins and mechanisms.

In summary, where historical records can 
be integrated in all their consilient resolu-
tion, our success in synthesizing their com-
plementary narratives will provide Earth 
System science with a singular, multifaceted 
geobiotic record of Earth history. The Criti-
cal Zone preserves the richest repositories of 
evidence. And this is where natural science 
collections are uniquely positioned to aid and 
abet researchers endeavouring to decipher a 
consilient narrative. The shared challenges 
centre on decoding universal aetiological ex-
planations: revealing the singular causes in-
terrelating respective patterns in the different 
records. Arguably, resolution of these narra-
tives will reveal how the tempo and mode of 
the evolutionary dynamics played out across 
the Critical Zone.

Provided it embraces natural history, we 
can be confi dent that 21st century science — 
in its remarkably advanced instrumentation 
— holds the tools to resolve an integrated 
classifi cation of all the events encoded in the 
bodies of stratigraphic, geomorphic, palaeo-
climatic, biotic and genomic evidence. This 

emerging research frontier, focusing on the 
evolving Critical Zone, will shed new light 
on our understanding of the tempo and mode 
of mineral evolution. Consilience will hold 
a keystone role in structuring this robust 
narrative. 

Where science succeeds in deciphering 
these consilient narratives, we can be justly 
proud in obtaining an unprecedented geobio-
logical resolution of Earth history. We will 
have made constructive sense of many scat-
tered pages of fragmentary evidence. Em-
powered by refi ned instrumentation, natural 
science collections are uniquely positioned 
to undergird these interdisciplinary quests for 
geobiotic narrative of Earth history.

4. Conclusions
Darwin’s “Worm Book” is too often dis-

missed as the quaint nature notes of an aged 
sage. Nothing could be further from the truth. 
An enlightened interpretation positions The 
Formation of Vegetable Mould through the 
action of worms (Darwin, 1881) as a mature 
exposition of how so many contingent, mi-
croscale events can accumulate to shape the 
macroscale patterns of the Critical Zone; 
thus, published decades ahead of its time, this 
monograph on the behaviour and ecology of 
the Oligochaeta ranks as the defi nitive state-
ment establishing bioturbation. The tripartite 
of bioturbation, process and form drive the 
dynamics of evolving continental surfaces 
(cf. Johnson, 2002). The significance of 
this founding treatise of geobiology is even 
greater, for Darwin celebrates the status of 
the Enlightenment by the late 1800s.

Darwin’s unifying lesson highlights the 
keystone position natural history holds in the 
sciences; above all — in over arching tribute 
to earthworms’ profound, macroscale impacts 
— the work celebrates the discovery of Deep 
Time; this revolution has proved eminently 
foundational; such that, well over a century 
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since the concept matured, it undergirds all 
the evolutionary sciences. Manifestly, clear-
cut logic dictates why Deep Time magnifi es 
the keystone role of natural history in any 
scientifi c characterization of evolutionary 
phenomena. Yet, in the decisive decades since 
1881, in con trast to its grand triumph in the 
Enlightenment, natural history experienced 
decidedly shifting fortunes. Notwithstanding 
all their outstanding achievements, the voy-
age of the sciences through the 20th century 
carried natural history as a barely tolerated 
stowaway. Finally, emerging from its pro-
longed metamorphosis, the stamp of natural 
history illuminates a spectrum of cutting-edge 
discoveries. Building on the foundations es-
tablished by the Enlightenment pioneers, 21st 
century opportunities and developments con-
solidate this core science.

In all its impacts and outcomes across 
a spectrum of scales and form, historical 
contingency has set pervasive controls on 
the tempo and mode of Earth history. Ever 
improving tools enable us to make sense of 
how this complexity has evolved from the 
molecular scale through to the diversities and 
historical fates of organisms and landforms; 
and we can map out and classify each mac-
roscale process, dominating the solid, liquid 
and gaseous spheres, in the context of Earth’s 
history. The prism of historical contingency 
has shaped this spectrum of evolutionary 
outcomes. It equally structures how science 
works at the research frontier challenging a 
multitude of disciplines. All their interpre-
tations continue to build on the Enlighten-
ment’s pioneering discoveries that founded 
biology and geology; and we rely on the In-
dividuality Thesis and Darwin’s Law for the 
universal ontology to identify and classify 
any evolving pattern or process. The Tentelic 
Thesis enables, and supports, the epistemol-
ogy of this entire research frontier. Tentelism 
prescribes why each research domain collects 

and preserves vouchers of the multitude of 
singular observations.

The history and current status of science 
testifi es to how dogmatic paradigms too often 
suppress innovative questions and research; 
this is especially where inertia quashes oppor-
tunities and initiatives. The ivory archipelago 
of academia (Wilson, 2007) dominates the 
teaching and funding of science. The major-
ity of investigations continue to be framed 
within scientific disciplines, administered 
and directed from within each of these intro-
spective silos curating traditional disciplines. 
In this context, the peerless epistemological 
values of natural science specimens remain 
poorly appreciated, especially overarching 
roles and relevance. The credentials of the 
Tentelic Thesis are very poorly recognized, 
let alone taught. The time is long overdue 
to fi x this disturbing defi ciency. Obviously, 
pedagogy is the way forward. Museums are 
challenged to lead efforts, and broadcast why 
it is that tentelism is the primary raison d’etre 
for why scientists collect and preserve speci-
mens, and seek out new insights.

Contrary to naive belief, and how whig-
gish histories of science position the Voy-
ages of Discovery as events in the past 
(central in the emergence of biology dur-
ing the 19th century), our explorations of 
the biosphere remain very inadequate. The 
Wallacean Shortfall un derscores big gaps 
in biodiversity maps (Lomolino, 2004). 
Ongoing inventories continue on land and 
sea (Donoghue, Alverson, 2000), and in the 
air (Womack et al., 2010; Smith, 2013).  At 
least one quarter of Earth’s minerals are un-
discovered (Hazen et al., 2015b). A wealth of 
discoveries continues to pour into museums, 
at a time when scientifi c instrumentation is 
superbly strengthened to explore the com-
plexity of the natural world from genomes, 
cells, and mineral grains, outward across the 
Critical Zone. 
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This knowledge defi cit, together with 
the challenges and opportunities, endorse 
earth and life scientists to work more close-
ly together. Today’s sciences are uniquely 
empowered to work in partnerships: in af-
fi liations the pioneering founders of these 
disciplines could never have anticipated. 
The challenges of Earth System science 
and the complexities of geobiology make 
immanent changes hard to avoid. Given the 
latters’ demands, the signifi cance of natural 
science collections has never ranked higher. 
This is where specimens hold pivotal roles 
in all the ways whereby epistemic fecundity 
and epistemic fi delity  underpin scientifi c 
discoveries. Here, especially, precise deter-
minations of biochemicals and geochemicals 
— refi ning Principles of Specifi city —  ex-
pand the epistemic scope for new, surpris-
ing discoveries.

These epistemological realities and op-
portunities underscore why the state of 21st 
century science — its refi ned instrumentation 
especially — broadens the scope and deepens 
the signifi cance of the Tentelic Thesis. I have 
argued that refi nements of molecular meth-
ods (demonstrated and potential) rejuvenate 
natural history, and unify the natural scienc-
es. These developments, in turn, elevate the 
values and relevance of natural science col-
lections in research. In this overarching role, 
as the core science in 21st century science, 
natural history enables any research activity 
reliant on collections. In its expanding epis-
temic scope, natural history can integrate and 
classify a diversity of historical data: fl owing 
from specimens into the many different spe-
cialist disciplines. This potential is exempli-
fi ed in the emerging opportunities to build a 
consilient evolutionary narrative of the Criti-
cal Zone; in which natural history integrates 
geological and biological records preserved 
in extinct and extant biodiversity, palaeocli-
mates, landscapes and the rock record.

Among all mechanisms of discovery,  his-
tory reveals how the two overlapping opera-
tions of epistemic fecundity and interdiscipli-
nary integration advance science. Epistemic 
fecundity fl ourishes in those unique circum-
stances of academic environments that foster 
the asking of new, unanticipated questions. 
Invariably, established scientists had never 
anticipated the subjects nor bearing of these 
new questions. Their impacts act via posi-
tive feedbacks, as new insights open out into 
larger perspectives, which in turn reshape 
previous frontiers of ignorance. Science is 
then able to see further, deeper, and can of-
ten identify entirely new research challenges.

A cluster of fruitful scientifi c questions 
can catalyse pulses of unanticipated growth, 
which can be suffi cient to attract and estab-
lish a new discipline in its own right. Here, 
epistemic fecundity dovetails with interdis-
ciplinary integration; our abilities to identify 
new questions often occur, in the fi rst place, 
in the unanticipated meeting of scientists 
from very different backgrounds. Analo-
gously, the integration of two or more dis-
ciplines can engender the most unexpected 
outcomes, when they consolidate remotely 
isolated ideas and methods. 

Natural science collections are uniquely 
suited to foster such unanticipated meetings 
between scientists of very different back-
grounds. And this is where the mechanisms 
of epistemic fecundity and integration are 
already expanding the scope and signifi -
cance of the Tentelic Thesis; under the aegis 
of Earth System science, widening integra-
tion of biology and geology empowers new 
insights: identifying new questions poised 
along previously unrecognized frontiers of 
discovery. It is instructive to examine these 
two interlinked mechanisms in more detail.

Clearly, epistemic fecundity and integra-
tion operate in mutual tandem. Prominent 
episodes in the history of science, exempli-
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fi ed in geophysics and molecular biology, 
demonstrate why the integration of formerly 
isolated sciences is a powerful epistemologi-
cal mechanism. Emboldened by entirely new 
questions, the histories of both these sciences 
reveal “…research at its best is the fi nding of 
answers about the world that have not previ-
ously been asked.” (Maddox, 2013, p. xxvi). 
Such successes emphasize how a wealth of 
serendipitous discoveries grow and bear fruit 
along new frontiers of discovery. In this pa-
per, I have argued that the new (and refi ned) 
analytical methods revitalizing natural his-
tory enable science to ask entirely new ques-
tions about the evolving Earth System.

Underpinned by tentelic veracity, struc-
tured by taxonomy, a universal methodol-
ogy enables and empowers natural history. 
Married with the refi ned instrumental preci-
sion of the analytical sciences, the epistemic 
scope of its discoveries are enabled by the 
unique ability of this methodology to clas-
sify facets of historical evidence. We have no 
competing methodology able to inform and 
guide research within, and across, the many 
traditionally isolated disciplines informing 
Earth System science (Cotterill, in prep). 
The origin of life, geoecodynamics, and the 
“New Mine ralogy” are three of the exciting 
research arenas opening up across geobiol-
ogy. The expansion of geobiology testifi es to 
how integration of disciplines identifi es new 
research opportunities. We can anticipate yet 
more unanticipated insights, as refi ned meth-
ods allow new ways to study old specimens. 
As libraries preserving inestimable epistemic 
fecundity, the world’s irreplaceable natural 
science collections preserve a wealth of op-
portunities. Never before have collections 
been so empowered to engender a new Age 
of Discoveries.

The fundamental roles of type specimens 
in taxonomy ranks as perhaps the best known 
attribute of collections: in classifying and 

naming biological species, mine rals and mol-
ecules. As the epistemic fecundity and scope 
of collections increases, taxonomies structure 
the expanding tentelic loom — the scientela 
— wherever we apply knowledge. More than 
ever before, the earth and life scientists need 
the theories, methodologies, and above all 
the data, structured by natural history to make 
sense of the historical events that shaped the 
Earth. This applies particularly to attempts to 
model the complex dynamics of the evolving 
Earth. The operational rule that “all models 
are wrong but some are useful” (Box, 1976) 
underscores why we need robust, representa-
tive idiographic knowledge to inform, and 
especially validate, any model we build in a 
supercomputer to try and approximate natu-
ral complexity. And if it is to begin to try and 
approximate reality, any such model has to 
be framed in not only phylogenetic history 
but palaeoenvironmental history.

Those researchers and institutions that 
embrace and extend the expanding epistemic  
scope of natural history stand to reap rich 
dividends in discoveries, enabled by integrat-
ed research strategies. There is convincing 
evidence that geobiology, biogeomorphol-
ogy and geoecodynamics hold remarkable 
opportunities: not least where evolutionary 
insights inform biotechnology and other ap-
plied sciences. Burgeoning discoveries being 
enabled by the armamentarium of modern 
science demonstrate the new insights fl ow-
ing from the genomic and isotopic evidence 
preserved in tentelic specimens in all their 
unprecedented details. 

We can only guess at what future explora-
tions will reveal in the way of new insights 
and applications. We can expect unexpected 
partnerships and collaborations to explore 
collections of organisms and minerals with 
yet more new methods. Framed in the vast 
scope and potential of Earth System explora-
tion, and founded on natural science collec-
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tions, the revival of natural history challenges 
orthodox academia at very roots.
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БИОРАЗНООБРАЗИЕ И БИОКОЛЛЕКЦИИ: 
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В статье исследуются теоретические вопросы общей проблемы со-
ответствия между биоколлекциями и биоразнообразием (БР). Крат-
ко рассмотрены научные предпосылки возникновения интереса к 
БР, охарактеризованы фундаментальные проявления БР (фрагменты, 
уровни ирерархии, аспекты). Очерчено расширенное понимание био-
информатики как дисциплины, изучающей информационное обеспе-
чение исследований БР; биоколлекции являются частью этого обе-
спечения в качестве  специфической ресурсной базы. Долговременно 
сохраняющиеся музейный биоколлекции гарантируют опытную вы-
водимость и опытную проверяемость (верификацию) знания о БР, 
делая это знание вполне научным. Показано, что биоколлекция, в ка-
честве информационного ресурса, в работах по БР выполняет роль 
исследовательской выборки. Рассмотрены основные характеристики 
биоколлекции: наиболее общей является её научная значимость, бо-
лее частные делятся на три основные группы: «собственные» (содер-
жательность, информативность, достоверность, адекватность, доку-
ментированность, систематичность, объём, структура, уникальность, 
стабильность, лабильность), «внешние» (разрешающая возможность, 
используемость, этическая составляющая), «служебные» (музеефи-
цированность, обеспеченность системой хранения, включённость в 
метаструктуру, стоимость).

BIODIVERSITY AND BIOCOLLECTIONS: 
РROBLEM OF СORRESPONDENCE

Igor Ya. Pavlinov
Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University; igor_pavlinov@zmmu.msu.ru

The focuse of biology, as a science, on the study and explanation of the 
similarities and differences between organisms led in the second half of 
the 20th century to the recognition of a specifi c subject area of biological 
research, viz. biodiversity (BD).
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One of the most important general scientifi c prerequisites for this shift 
was understanding that (at the level of ontology) the structured diversity 
of nature is its fundamental property equivocal to subjecting of some of its 
manifestations to certain laws. At the level of epistemology, this led to the 
acknowledging that the “diversifi cationary” approach to description of the 
living nature is as justifi able as the formerly dominated “unifi cationary” 
approach.

This general trend has led to a signifi cant increase of attention to BD 
proper. From a pragmatic perspective, its leitmotif was conservation of 
BD as a renewable resource; from a scientifi c perspective, the leitmotif 
was studying BD as a specifi c natural phenomenon. These two points of 
view are combined by recognition of the need for scientifi c substantiation 
of BD conservation strategy, which implies the need for detailed research 
of the very BD.

At the level of ontology, in the study of BD (leaving aside the question 
of its genesis), one of the key problems is elucidation of its structure, which 
is interpreted as a manifestation of the structure of the Earth’s biota itself. 
With this, it is acknowledged that the subject area of empirical research is 
not the BD as a whole ( “Umgebung”) but its various particular individual 
manifestations (“Umwelts”). Within the latter, it is suggested herewith to 
recognize: fragments of BD (especially taxa and ecosystems), hierarchical 
levels of BD (primarily within- and interorganismal ones), and aspects of 
BD (before all taxonomic and me ronomic ones).

Attention is drawn to a new interpretation of bioinformatics as a dis-
cipline that studies the information support of BD research and pro tection. 
An im portant fraction of this support are museum (and eventually any 
other) bio collections.

The scientifi c value of biocollections means that they provide a pos-
sibility of both em pirical inferring and testing (verifi cation) of the kno-
w ledge about BD. This makes biocollections, in their epi ste molo gi-
cal status, equivalent to experiments, and so it makes collection-based 
studies on BD quite scientifi c. It is emphasized that collections of natural 
objects (naturalia) contain primary (objective) information about BD, 
while information retrieved somehow from these objects is a secondary 
(subjective) one.

Collection, as an information resource, serves as a research sample in 
the studies of BD. Collection pool, as the totality of all materials kept in all 
collections over the world, can be treated as a general sample, with every 
single collection being a local sample. The main characteristic of collection 
as a sample is its representativeness; so the basic strategy of development of 
the collection pool is to maximize its representativeness as a means to ensure 
correspondence of the structure of the biocollection pool to that of BD itself.

The most fundamental characteristic of the collection pool, as an in-
formation re source for BD studies and protection, is its scientifi c sig-
ni fi cance. More particular chara cteristics of research collections are as 
following:
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— the “proper” characteristics of every collection are its meaningfulness, 
in formativeness, reliability, adequacy, documenting, systematicity, vo-
lume, structure, uni queness, stability, lability;

— the “external” characteristics of collection are its resolution, usa-
bility, ethic con stituent;

— the “service” characteristics of collection are its museofi cation, sto-
rage system se curity, inclusion in metastructure, cost.

In the contemporary world, development of the biocollection pool, as a 
specifi c resource for BD research and conservation, requires development 
of an “extravertal” strategy and considerable organizational efforts, inc-
luding “information support” aimed at demon strating nece ssity of the exi-
stence and development of museum bio col lections.

Основной задачей биологической на-
уки всегда было и остаётся выявление и 
объяснение сходств и различий между 
организмами: как они возникают, в чём 
проявляются, в чём их функциональный, 
адаптивный и эволюционный смысл и т. п. 
Вся классическая биология занималась 
решением этой глобальной головоломки: 
почему организмы разные (Уоддингтон, 
1970). И хотя биология ХХ в., став во мно-
гом экспериментальной и сосредоточив-
шись в основном на субклеточных и эко-
логических уровнях организации живого 
вещества, попыталась «откреститься» от 
классики, на самом деле задача осталась 
той же: объяснить а) почему организмы 
дифференцированы структурно и функ-
ционально и б) почему они различаются 
по способам структуризации и по своей 
роли в природных сообществах.

В последней трети ХХ в. традици-
онное внимание к разнообразию орга-
низмов, раздробленное между разными 
биологическими дисциплинами, офор-
милось в особую целостную предметную 
область, получившую название биологи-
ческое разнообразие (биоразнообразие, 
БР) (Wilson, 1988). Редактор только что 
указанной книги в предисловии к ней на-
звал БР довольно поэтично «величайшим 
чудом нашей планеты». Прагматично на-

строенные чиновники в начале 1990-х гг. 
в законодательном порядке включили БР 
в число важнейших природных ресурсов, 
сохранение которого было объявлено од-
ним из условий устойчивого развития 
человечества (Декларация…, 1992). Эта 
«Декларация Рио» послужила своего ро-
да триггером в разворачивании бурного 
обсуждения и решения широкого круга 
вопросов и задач, так или иначе связан-
ных с изучением, сохранением и исполь-
зованием БР.

Частью этого обсуждения стало выяс-
нение вопроса о том, что является эмпи-
рической (ресурсной) базой для изучения 
БР: что позволяет судить о его структуре 
и динамике на глобальном и локальном 
уровнях. Поскольку в качестве ключево-
го аспекта БР с самого начала фигуриро-
вало таксономическое (главным образом 
видовое) разнообразие, а его фактологией 
традиционно были музейные коллекции, 
повышенное внимание к БР неизбежно 
распространилось и на коллекционные 
собрания. 

Подчёркивая значение биоколлекций 
для изучения и отчасти сохранения БР, 
их афористически стали называть «ар-
хивом», «библиотекой» или «обсервато-
рией» БР (Калякин и др., 2001; Cotterill, 
2002; Горяшко, Калякин, 2004; Winston, 
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2007; Калякин, Павлинов, 2012; ICOM…, 
2013). Это вдохнуло «новую жизнь» в 
«старые музеи», показав их востребован-
ность в решении современных проблем 
БР (Miller, 1985; Tyndale-Biscoe, 1992; Al-
berch, 1993; Chalmers, 1993; Miller, 1993; 
Duckworth et al., 1993; Shetler, 1995; Cot-
terill, 1996, 1997a,b, 2002; Mehrhoff, 1997; 
Butler et al., 1998; Krishtalka, Humphrey, 
2000; Ponder et al., 2001; Bates, 2007; Ward, 
2012). Новое понимание предназначения 
музейных собраний отразил термин Bio-
diversity Collections, а сами эти собрания 
были обозначены как  Biodiversity Reposi-
tories (Biodiversity Collections…, 2008, 
2013, 2015; Global…, 2013; Matsunaga et 
al., 2013). 

При рассмотрении коллекционного 
фонда, объединяющего «коллекции био-
разнообразия», в таком ключе — как преи-
мущественно информационного ресурса, 
на основе ко торого проводятся исследо-
вания БР, — одной из ключевых являет-
ся проблема соответствия коллекций. 
Последнее понятие весьма многозначно, 
для целей настоящей статьи для него до-
статочно указать два общих смысла. Один 
из них подразумевает соответствие му-
зейных коллекций неким критериям на-
учности: оно позволяет рас считывать на 
то, что проводимые на основе коллекций 
исследования БР как природного явления 
являются «научными» в достаточно стро-
гом значении этого слова. Другой смысл 
подразумевает, что структура коллекци-
онного фонда соответствует структуре 
самого БР: в таком случае мы можем рас-
считывать на то, что результаты изучения 
музейных коллекций с высокой надёж-
ностью отражают реальные свойства БР.  

В настоящей статье в достаточно сжа-
том виде (т. е. не обсуждая разные точки 
зрения и не вдаваясь в полемику) рассмо-
трены ключевые вопросы, относящиеся 

к указанной «титульной» проблеме. В 
первую очередь изложены соображения, 
касающиеся научных предпосылок воз-
никновения современного интереса к БР 
(раздел 1). Охарактеризованы фундамен-
тальные проявления самого БР, которые 
являются конкретными предметами ис-
следований, — его аспекты, фрагмен-
ты, уровни иера рхии и т. п. (раздел 2). 
В связи с интерпретацией биоколлекций 
как информационного ресурса для из-
учения БР кратко охарактеризовано рас-
ширенное понимание биоинформатики 
как дисциплины, изучающей информа-
ционное обеспечение исследований БР 
(раздел 3). Вслед за этим кратко пред-
ставлено понимание биоколлекций как 
спецического биоресурса для указанных 
исследований (раздел 4) и рассмотрены 
общие основания, позволяющие при-
сваивать биоколлекциям статус научных 
(раздел 5). В завершение выделены базо-
вые характеристики биоколлекций, рас-
сматриваемых в таком ключе, которые 
позволяет считать их а) научными и б) 
надёжным информационным ресурсом 
для изучения БР. Очерчены три базовые 
группы этих характеристик и указано их 
основное содержание (раздел 6).

1. Разнообразие vs. единообразие
По-видимому, любая деятельность 

че ловека, направленная на внешний по 
отношению к нему мир (вещей и идей), 
так или иначе связана с упорядочением 
— прежде всего представлений об этом 
мире, а по мере необходимости и возмож-
ности и самого этого мира. Цель упоря-
дочения — приспособить мир к своим 
нуждам, сделать глобальный «мир вооб-
ще» (Umgebung, «умгебунг») локальным 
«миром для себя» (Umwelt, «умвельт») 
(Утехин, 2005). В результате происходит 
некая редукция реального (объективно-
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го) разнообразия к такому его уровню, с 
которым конкретно имеет дело человек в 
своей деятельности. 

При этом понятно, что такое упоря-
дочение само по себе «упорядоченно» 
— оно является мотивированным и фор-
мируется теми или иными потребностями 
упорядочивающего субъекта. Эти потреб-
ности и определяемые ими мотивы могут 
быть весьма разными, здесь необходимо 
указать две наиболее общие — конкрет-
ную утилитарную и абстрактную позна-
вательную. 

Утилитарная мотивация формирует 
вполне локальные цели и задачи, опре-
деляясь конкретными потребностями 
локальных сообществ людей. Поэтому 
достигаемая на её основе редукция раз-
нообразия в каждом конкретном случае 
достаточно неполная, а результаты разных 
«локальных» редукций в той или иной 
мере различны. 

В отличие от этого, познавательная 
мотивация в рамках доминировавшего 
до самого недавнего времени классиче-
ского рационализма нацеливает субъект 
на всеобъемлющий охват «умгебунга» и 
тем самым делает его редукцию глобаль-
ной по изначальной интенции. В основе 
такой редукции лежит ключевая идея — 
представление об «умгебунге» как о раци-
онально устроенной детерминированной 
системе, подчиняющейся единой причине 
(чем бы она ни была).

Начальная форма упорядочения вся-
кого разнообразия, а тем самым и его на-
чальная познавательно мотивированная 
редукция, — классифицирование в самом 
общем понимании. Оно заключается в 
выделении в наблюдаемом разнообразии 
некоторых группировок, объединяющих 
элементы разнообразия на основании 
их сходства по тем или иным классифи-
цирующим признакам. В результате по-

тенциально бесконечное и потенциально 
непрерывное разнообразие редуцируется 
до некоторого конечной совокупности 
дискретных групп, составляющих некую 
классификационную систему. Последняя 
представляет собой форму качественной 
редукции разнообразия.

Основной мотивацией разработки 
классификационных систем на уровне 
онтологии с самого начала становления 
современной науки (XVI–XVII вв.) была 
и остаётся идея всеобщей Системы при-
роды. На уровне эпистемологии ей перво-
начально соответствовало представление 
о всеобщем аналитическом языке «каче-
ственного» (в форме классификаций) на-
учного описания всего сущего (Slaughter, 
1982); новейшим воплощением такого 
языка можно считать т. н. классиологию 
(Покровский, 2006). Конечной целью яв-
ляется разработка такой единой всеобщей 
классификационной системы, основное 
назначение которой состоит в редукции 
всего разнообразия проявлений приро-
ды к некоторому единственному (по ис-
ходному условию) «наивысшему роду», 
полагая выделяемые «промежуточные 
роды» не более чем его детализациями. С 
точки зрения сущностного видения «ум-
гебунга» основной смысл такой системы 
— связывание между собой бесконечно-
го количества свойств, характеризующих 
элементы классифицируемого множества, 
через их (свойства) редукцию к некоторой 
ограниченной совокупности сущностей 
— в пределе, разумеется, к единственной. 
На этом основании можно считать, что 
полностью разработанная «естественная 
классификация» выполняет функцию за-
коноподобного обобщения (Розова, 1986; 
Забродин, 1989).

Существенно иной является количе-
ственная форма редукции разнообра-
зия, результатом которой являются па-
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раметрические системы (о термине см.: 
Субботин, 2001). Последние редуцируют 
разнообразие, подводя его элементы под 
некую «формулу», которая чаще всего 
имеет математическое выражение. Как и 
классификационная система, параметри-
ческая связывает между собой свойства 
элементов многообразия; важное отли-
чие состоит в том, что всякая «форму-
ла» делает одни из свойств вычислимой 
функцией других — в пределе какого-то 
одного параметра (иногда его называют 
«любищевским», см.: Расницын, 2002). 
В результате «умгебунг» редуцируется до 
такого «умвельта», который задан гради-
ентом значений такого параметра; при  же-
лании его можно соотносить с сущностью 
в эссенциалистской натурфилософии, что 
соответствует концепции «естественного 
рода» в понимании Куайна (1996). При 
этом понятно, что, как и в случае клас-
сификационной системы, параметриза-
ция «умгебунга» в пределе должна быть 
глобальной: идеалом является всеохват-
ная количественная «формула», которая 
связывает с одним каким-то параметром 
(аргументом) все возможные свойства 
элементов «умгебунга» (Вайнберг, 2008). 
Очевидно, такая формула полностью от-
вечает условиям выше упомянутого ана-
литического языка науки: здесь крайности 
сходятся.

Несмотря на единство общего идеала, 
присущего классической рациональности, 
— разработки некой всеобщей системы, 
будь то классификационная или параме-
трическая, — между качественным и ко-
личественным способами редукции «ум-
гебунга» существует важное различие. 
Первый представляет структуру разноо-
бразия в явном виде — как так или иначе 
организованную совокупность группи-
ровок разного уровня общности; второй 
же это разнообразие скрывает, сводя его 

к некоей «формуле» (Розов, 1995; Суб-
ботин, 2001). На этом основании в кон-
тексте основной проблематики данной 
статьи первый способ описания можно 
обозначить как «диверсификационный», 
в нём разнообразие подчёркивается. Вто-
рой способ заслуживает обозначения как 
«унификационный», в нём разнообразие 
так или иначе затушёвывается, считается 
чем-то вроде досадной «помехи» (напри-
мер, при применении статистических ме-
тодов реальное разнообразие низводится 
до статуса «погрешности»). 

В той мере, в какой качественные ха-
рактеристики элементов «умгебунга» не 
сводимы к количественным, классифика-
ционные системы не сводимы к параме-
трическим (Уайтхед, 1990; у него иная 
терминология). Впрочем, они могут так 
или иначе комбинироваться, порождая, 
например, периодические системы (По-
пов, 2008), а также совмещаться на уровне 
описания неких общих закономерностей 
организации БР (Пузаченко, 2010; также 
его статья в настоящем сборнике). Эта 
несводимость, по-видимому, означает, 
что «умгебунгу» изначально присущ не-
кий неустранимый «базовый фон» разно-
образия, представимый лишь средствами 
классификационной системы. Понимание 
недостаточности «унификационного» 
подхода заложено в одно из новейших 
представлений о том, каким образом на 
«диверсификационной» основе надлежит 
организовывать знание о безграничном 
разнообразии проявлений материального 
и духовного мира (Hey et al., 2009). Дан-
ное общее заключение, к которому мы ещё 
вернёмся, важно иметь в виду, поскольку 
оно имеет самое прямое отношение к ис-
следовательской проблематике БР. 

На этом основании оба указанных спо-
соба описания (редукции) «умгебунга» 
можно полагать равноправными в том 
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смысле, что каждый из них решает опти-
мальным способом некие специфические 
познавательные задачи, которые «не по 
зубам» другому. Такое понимание скла-
дывается в рамках современной некласси-
ческой научной рациональности: само по 
себе «диверсикационное», оно означает 
признание правомочности разнообразия 
исследовательских программ, которое в 
какой-то мере соответствует разнообра-
зию форм упорядоченности (структури-
зации) познаваемого «умгебунга» (Куайн, 
1996). Эта общая позиция более глубоко 
обосновывается эволюционной эписте-
мологией (см. далее настоящий раздел).

Проблема здесь в том, что до самого 
недавнего времени как в науке, так и, со-
ответственно, в обывательских представ-
лениях о ней, абсолютно доминировал 
идеал классической рациональности, в 
основе которого лежит представление о 
научной состоятельности лишь одного 
— и при этом строго «унификационного» 
— способа редукции «умгебунга». Это до-
минирование оказывало и пока ещё оказы-
вает весьма сильное влияние на характер 
восприятия научным и «околонаучным» 
сообществом того, каков статус иссле-
дований, так или иначе связанных с БР. 
Поэтому указанному идеалу следует по-
святить здесь хотя бы несколько абзацев. 

Этот идеал, как кратко указано выше, 
заключается в признании следующего: 
а) «умгебунг» представляет собой детер-
минированную систему, подчиняющуюся 
единой и потому единственной причине, 
б) этой последней соответствует некото-
рая единая и потому единственная теория, 
которая исчерпывающе описывает «ум-
гебунг», в) формой представления такой 
«всеобщей теории всего» служит единая и 
потому единственная «формула», синтак-
сис которой заимствуется из математики 
(в общем смысле).

Только что указанные позиции (а) и 
(б) восходят к Античности (к платонов-
скому Единому или к аристотелевскому 
Первоначалу). В период становления 
классической науки картезианского толка 
эту общую идею активнейшим образом 
подпитывала библейская монотеистиче-
ская натурфилософия — представление о 
том, что весь тварный мир во всём много-
образии его проявлений является вопло-
щением единого божественного «Плана 
творения», а его единственная начальная 
причина — «Божественный замысел» 
(или «промысел») (Гайденко, 1997). Это 
представление достаточно полно и глу-
боко выразил один из отцов-основателей 
современной биологической систематики 
Карл Линней, провозгласив: Natura est lex 
Dei (Breidbach, Ghiselin, 2007).

Позиция (в) также погружена в до-
вольно глубокую натурфилософию всё 
того же библейского толка. Одной из важ-
ных предпосылок к этому стала метафора 
Авр. Августина, уподобившего саму При-
роду «книге Природы», которую можно 
читать точно так же, как Библию — «кни-
гу Откровения» (Harrison, 2006). В конце 
XVI в. Г. Галилей, с именем и работами 
которого связано начало становления нау-
ки Нового времени, заявил, что эта «книга 
Природы написана на языке математики». 
В конце XVIII в. философ И. Кант в ра-
боте «Метафизические начала естествоз-
нания» закрепил этот афоризм чёткой 
формулировкой: «в любом частном уче-
нии о природе можно найти науки в соб-
ственном смысле лишь столько, сколько 
имеется в ней математики» (цит. по: Кант, 
1999, с. 58). И наконец к началу ХХ в. этот 
общий тренд развития рациональности 
породил физикалистскую парадигму, со-
гласно которой научно лишь то, что вы-
разимо аналитическим количественным 
языком (= «формулой») физики. 
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В этом месте уместно напомнить, 
что на рубеже XVI–XVII вв. Ф. Бэкон, 
за кладывая философские основания со-
временного естествознания, разделил его 
на «естественную философию» и «есте-
ственную историю». Первая оперирует 
точным математическим языком и откры-
вает законы, вторая оперирует классифи-
кациями и просто упорядочивает с их по-
мощью наблюдаемые явления. В XIX в. 
этим двум разделам естествознания бы-
ли присвоены эпитеты «номотетика» и 
«идеография» (У. Уэвэлл), в наше время 
относящимся к ним дисциплинам при-
своен статус «теоретических» и «клас-
сифицирующих» («таксономических») 
(Розов, 1995). В рамках современной 
классической рациональности первая 
считается «наукой» в строгом смысле, 
вторая этого статуса лишена: вспомним 
известный афоризм (то ли Кельвина, то 
ли Резерфорда) о «физике» и «собира-
нии марок». 

Понятно, что вся проблематика изу-
чения разнообразия живой природы на 
основе качественной формы редукции и 
разработки классификационных систем 
относится ко второй категории, т. е. — 
с точки зрения физикализма — должна 
считаться (и многими действительно 
считалась и считается) «ненаукой», «ве-
щью второго сорта». Основным способом 
поднятия научного статуса этой пробле-
матики и связанных с нею биологических 
дисциплин (прежде всего систематики) 
в рамках физикалистской доктрины по-
лагается её номотетизация (Любищев, 
1968, 1972) — т. е. подчинение «дивер-
сификационного» способа исследования 
и представления структуры БР «унифи-
кационному». В частности, в рамках этой 
исследовательской программы предлага-
ется выстраивать «логические классифи-
кации» (Любищев, 1972; Кожара, 1982) 

или разрабатывать уже упоминавшиеся 
периодические системы для животных и 
растений по образу таковой системы хи-
мических элементов (Попов, 2008).

Этот общий «унификационный» тренд 
развития естествознания стал постепенно 
сдавать доминирующие позиции начиная 
со второй половины XIX в. 

«Первой ласточкой» явилось отрица-
ние самоочевидности и единственности 
аристотелевской логики, составляющей 
подспудную основу всей классической 
рациональности. Её заменило множество 
логических систем, по-разному обосно-
вываемых per se и по-разному формули-
рующих правила вывода одних суждений 
из других (Шуман, 2001). 

Следующим важнейшим шагом, с ко-
торым связано начало становления совре-
менной неклассической научной рацио-
нальности, стало признание равноправия 
разных исследовательских программ (в 
широком смысле) (Куайн, 1996; Хахлеег, 
Хукер, 1996; Лакатос, 2003). Этот переход 
радикально порвал с морально устарев-
шей претензией «унификационистов» на 
владение «единственно верным учением» 
о том, что такое наука как способ и сово-
купный результат познания структуры 
«умгебунга». Согласно новой научной 
парадигме, разным проявлениям (аспек-
там и т. п.) этой структуры соответствуют 
разные исследовательские программы, 
онто-эпистемологические основания ко-
торых наиболее адекватны соответству-
ющим специфическим проявлениям ис-
следуемой реальности. С данной точки 
зрения качественный способ построения 
«умвельта» ничуть не хуже количествен-
ного, а «классификации» ничуть не хуже 
«формул» — разумеется, строго в рамках 
сферы их компетенции.

Наконец, как представляется, для при-
знания безусловной правомочности «ди-
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версификационного» видения  и описания 
структуры «умгебунга» определённое зна-
чение имеет активное развитие неравно-
весной термодинамики, или синергети-
ки. Она на уровне онтологии утверждает 
разнообразие как неотъемлемое свойство 
всякой достаточно сложно устроенной 
системы, а диверсификацию — как не-
отъемлемое свойство её развития (При-
гожин, Стенгерс, 1986; Баранцев,  2003); 
к числу таких систем относится биота 
(Brooks, Wiley, 1986). Примечательно, что 
этот общий принцип перенесён на эписте-
мологию, породив её новейшую эволюци-
онную версию: она подводит свою теоре-
тическую базу под только что отмеченное 
признание того, что развивающейся науке 
неизбежно присуща диверсификация по-
знавательных систем (Hull, 1988; Хахлеег, 
Хукер, 1996; Поппер, 2000).

Всё это вместе взятое стало предпо-
сылкой к вызреванию понимания того, 
что разнообразие как таковое не может и 
не должно исключаться из научной сферы 
как нечто «постороннее» по отношению 
к изыскиваемым наукой «унифициру-
ющим» законам. Напротив, это разноо-
бразие может и должно быть предметом 
познавательной деятельности (и вообще 
частью новейшей культурной традиции: 
см. статью С.В. Чебанова в настоящем 
сборнике). Соответственно этому усилия 
должны быть направлены на корректное 
определение самого этого предмета (что 
такое разнообразие, как оно организова-
но и т. п.), методологию его исследования 
(базовые  алгоритмы и т. п.), способы его 
представления («классификации» и т. п.).

Понятно, что развитие «диверсифи-
кационного» подхода и включение его 
в сферу науки на равных правах с «уни-
фикационным» сыграло важную роль в 
формировании современных представле-
ний о БР как о самостоятельном и вполне 

самодостаточном объекте научных иссле-
дований. Это, в свою очередь, повлекло 
за собой повышение интереса к методо-
логическим и эмпирическим основани-
ям таких исследований, в числе которых 
оказались научные коллекции.

2. Структура биоразнообразия

Сказанное в предыдущем разделе о 
том, что всякое изучение всеобщего «ум-
гебунга» неизбежно сопряжено с его ре-
дукцией до некоторого множества част-
ных «умвельтов» и что способ каждой 
их этих редукций неизбежно сопряжён 
с исходной мотивацией, надо полагать 
справедливым и в отношении БР. Это по-
следнее, будучи в некотором глобальном 
масштабе уже неким «умвельтом», выде-
ленным в результате некоторой операции 
редукции из глобального «умгебунга»-
Вселенной, в рамках собственно био-
логической проблематики выступает в 
качестве локального «умгебунга», подле-
жащего дальнейшей редукции. 

Очевидно, то, как оно понимается 
и определяется, какие проявления его 
структуры вычленяются в качестве ос-
новных и подлежащих изучению, — всё 
это изначально зависит от (не побоюсь 
этого слова) мировоззренческой позиции 
(от номинализма через концептуализм до 
реализма) и целевой установки (от сугу-
бого исследования до сохранения или ис-
пользования) субъекта, обратившего своё 
внимание на БР.

2.1. Способы определения 
структуры биоразнообразия

Разнообразие точек зрения на то, что 
собой представляет БР, настолько вели-
ко, а посвящённая этой проблеме лите-
ратура настолько обширна, что едва ли 
имеет смысл представлять здесь хотя бы 
беглый обзор. Большинство точек зрения 
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сложилось в конце прошлого столетия, их 
содержание достаточно полно отражено в 
одном из выпущенных в то время весьма 
«знаковом» сборнике (Reaka-Kudia et al., 
1997). С тех пор, как представляется, в 
понимании того, что такое БР, мало что в 
сущности изменилось, разве что заметно 
развились IT-технологии в способах его 
представления, описания и оценки.

Вместо такого обзора, оставаясь в рам-
ках основного контекста настоящей ста-
тьи, хотелось бы обратить внимание на то, 
что конкретное содержание концепции БР 
самым непосредственным образом может 
сказываться на понимании того, каким об-
разом надлежит развивать биоколлекции 
как часть ресурсной базы для изучения 
БР. Действительно, «геноцентрическая» 
концепция БР, акцентирующая внимание 
на генетическом разнообразии живых 
организмов, делает во многом избыточ-
ным весь тот огромный «классический» 
коллекционный материал, который пред-
ставляет морфологическое разнообразие. 
То же самое можно сказать о «видоцен-
тричной» или «экоцентричной» концеп-
циях БР, согласно которым в коллекциях 
достаточно сохранять только т. н. «ваучер-
ные» экземпляры, служащие эталонами 
для выяснения видовой принадлежности 
добываемых в природных сообществах 
материалов. Столь же однобокой являет-
ся, в сущности, «таксоноцентрическая» 
концепция, согласно которой в основе ис-
следований по БР лежит систематика, со-
ответственно чему прочие его проявления 
имеют второстепенное значение. 

Для дальнейшего изложения автор-
ских представлений о том, что такое БР 
и как оно структурировано, необходимо 
очень кратко изложить некоторые клю-
чевые понятия.

Условимся считать, что основной объ-
ектной областью для биологии, к ведению 

которой относится БР, является биота — 
«живое вещество» планеты Земля. «Эле-
ментарным кирпичиком» биоты является 
организм. 

При базовом элементаристском рас-
смотрении БР представимо как совокуп-
ность всех и всяческих различий и сходств 
между организмами: так его нередко и 
определяют.

Холистическое рассмотрение «живого 
вещества» ставит в центр внимания гло-
бальную сложно структурированную био-
ту. С этой точки зрения БР можно мыслить 
как некий эпифеномен, в котором «внеш-
не» проявляется структура самой биоты, и 
представлять его как всеобщую структуру 
разного типа отношений. Эта последняя 
структура в конкретной познавательной 
ситуации выступает как «умгебунг», ко-
торый может быть редуцирован до не-
которых частных «умвельтов». В таком 
качестве фигурируют разные проявления 
структуры БР, каковыми можно считать 
его аспекты, уровни и фрагменты (Пав-
линов, Россолимо, 2004; Pavlinov, 2007); о 
них подробнее см. далее в настоящем раз-
деле. Одни из них объективно формируют-
ся теми или иными причинно-следствен-
ными связями, структурирующими саму 
биоту; другие субъективно вычленяются 
по каким-то основаниям, структурирую-
щим отношение людей к биоте; а в кон-
кретных познавательных ситуациях возни-
кают сложные сети объектно-субъектных 
взаимодействий при структуризации БР. 

Попутно замечу, что последнее озна-
чает принципиальную невозможность 
определить раз и навсегда заданную еди-
ную для всех целей и задач категориза-
цию проявлений БР. Скорее, речь может 
идти о разработке для разных категориза-
ций некой совокупной достаточно гибкой 
«фа сетной классификации» (о ней см.: 
Broughton, 2006). 



743 Биоразнообразие и биоколлекции

Таким (или любым иным) способом 
выделяемые проявления БР могут быть 
разного уровня общности и по-разному 
соотноситься с его глобальной структу-
рой. Дебаты о том, какие из них более 
и какие менее «значимы», достаточно 
бесплодны вне указания того, на каких 
принципах вводятся критерии оценки их 
«значимости» — для изучения? для со-
хранения? для использования? ещё для 
чего-то? (Sarkar, 2002). Составляющий 
доминанту настоящей статьи научный 
(и отчасти философский) взгляд на БР 
предполагает, что выделяемые в нём са-
мые разные частные «умвельты» имеют 
равный познавательный статус — в том 
смысле, что в равной мере могут претен-
довать на осмысленность и тем самым 
на необходимость их изучения. Соответ-
ственно этому равный статус имеют и кон-
кретные исследовательские программы, 
каждая со своей предметной областью и 
задачей, со своими методами и своей фак-
тологической базой. Прочие расстановки 
приоритетов в данном случае имеют вто-
ричный характер.

Вся совокупность так или иначе фор-
мируемых «умвельтов» БР разного уров-
ня общности организована иерархически. 
Важно подчеркнуть, что поскольку эти 
«умвельты» во всякой познавательной 
ситуации возникают не сами по себе, но 
лишь в связи со способами их вычле-
нения субъектом-исследователем, здесь 
имеется в виду не только иерархия самих 
«умвельтов» в обыденном смысле (вроде 
стандартной таксономической), но и спо-
собов вычленения. 

Как можно полагать, чем более редук-
ционен тот или иной способ рассмотрения 
БР за счёт отбрасывания каких-либо его 
характеристик, тем более частным оказы-
вается вычленяемое и исследуемое прояв-
ление (аспект, уровень, фрагмент) БР, тем 

меньше в нём отражено свойств послед-
него. Например, можно реконструировать 
(в форме классификации) Естественную 
систему мира живых организмов на ос-
нове интегративного подхода, учитываю-
щего все характеристики организмов, — а 
можно только на основе какой-то одной 
признаковой системы (например, семан-
тидной). Как представляется, в первом 
случае получаемое представление БР в 
форме названной системы будет более 
адекватно его структуре, чем во втором.

Впрочем, эта проблема последователь-
ной редукции в какой-то мере и в каких-то 
частях снимается фрактальностью иерар-
хически организованной структуры БР и 
способов её представления (Brown et al., 
2002; Olffa, Ritchieb, 2002; Гелашвили и 
др., 2013). Следовательно, в любом ос-
мысленно (не произвольно) выделенном 
проявлении БР, как можно полагать, в той 
или иной мере должна (или может?) быть 
отражена его структура в целом. Принци-
пиальный вопрос здесь — в какой мере и 
от чего она зависит?

Общий ответ на этот вопрос может 
состоять в следующем. Для того, чтобы 
это представление было по возможности 
более полным и, соответственно, чтобы 
результаты исследования того или иного 
проявления структуры БР как можно пол-
нее (как минимум неслучайным образом) 
соотносились бы с исследуемым предме-
том, последний (предмет, «умвельт») дол-
жен быть онтологизирован, т. е. вычленен 
из «умгебунга» неким естественным спо-
собом. Это в общем случае достигается 
указанием или (чаще) подразумеванием 
того, что тот или иной так или иначе фик-
сируемый (вычленяемый, определяемый) 
аспект, уровень, фрагмент т. п. БР: а) дей-
ствительно присущ БР по «природе» его и 
б) может вычленяться и исследоваться как 
некая цельная отдельность, также наде-
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лённая собственной «природой», которая 
не исчезает в результате его вычленения. 

Понятно, что здесь мы неизбежно 
сталкиваемся с тем, что разные мировоз-
зренческие позиции будут давать разные 
понимания «природы» и «естественно-
сти» как БР в целом («умгебунга»), так 
и каждого мыслимого его проявления, 
подлежащего исследованию в качестве 
того или иного «умвельта». Это нужно 
принимать в расчёт при обсуждении ис-
следовательских программ и проектов, 
касающихся БР: при рассмотрении сфер 
их приложения (предметных областей) 
не делать вид, что мы исследуем то, что 
«есть на самом деле» (т. е. глобальный 
«умгебунг»), но честно признаваться в 
том, что предметы нашего исследования 
фиксируются нами самими как некие ло-
кальные (частные) «умвельты» и что ос-
нования для их фиксации (определения) 
могут быть разными. Такова позиция кон-
цептуализма, который составляет общий 
онто-эпистемологический фундамент со-
временной неклассической науки (и на-
стоящей статьи).

[Хорошей иллюстрацией сказанному мо-
гут служить разрабатываемые биологической 
систематикой представления о том, какова 
природа (причины и структура) таксономи-
ческого разнообразия (ТР) и как её надлежит 
отображать в классификациях (Павлинов, 
2011а; Павлинов, Любарский, 2011). Так, 
таксономические теории каузального толка 
(т. е. натурфилософские в широком смысле) 
полагают, что ТР должно определяться через 
порождающие его предполагаемые причины. 
В отличие от этого, феноменологические те-
ории ограничиваются констатацией того, что 
структура ТР определяется операционально 
через сравнения реально наблюдаемых кон-
кретных экземпляров (философия позити-
визма). В первой группе теорий до начала 
XIX в. доминировало представление о том, 
что ТР, как и весь тварный мир, — «от Бога» 
и что естественные группы воплощают в се-

бе некие «божественные архетипы» (Линней, 
Агассис). Затем возобладала точка зрения, 
согласно которой всё это разнообразие — 
«от Эволюции» и что естественные группы 
должны определяться через генеалогическое 
родство (Дарвин, Геккель). В эволюционно 
интерпретированной систематике естествен-
ность групп трактуется в зависимости от то-
го, каким образом видится процесс эволюции: 
согласно этому основной акцент делается: в 
популяционной биосистематике (Кемп, Тур-
ресон, «ранний» Майр) — на локальных ра-
сах, в эволюционной таксономии (Симпсон, 
«поздний» Майр) — на биологических видах, 
в филогенетике (от Геккеля до Хеннига) — на 
монофилетических группах высокого ранга. 
Воплощения этих идей в конкретные клас-
сификации дают существенно разные формы 
представления структуры ТР. Каждая из таких 
форм (классификаций), как можно полагать, 
отражает некую особенность этой структу-
ры; согласно общему правилу (см. выше), 
чем более редукционен классификационный 
подход, тем меньше свойств ТР он способен 
отразить. Поэтому, например, кладистические 
классификации (особенно разрабатываемые на 
основе молекулярной филетики) содержатель-
но беднее классических филогенетических.] 

Современная специализация способ-
ствует тому, что конкретные исследова-
ния по структуре БР выполняются чаще 
всего в рамках того или иного достаточ-
но «узкого» его понимания. Но конеч-
ная задача, вообще говоря, состоит не 
в утверждении примата какой-то одной 
из частных форм представления БР, а в 
поисках возможных путей соединения 
разных форм в некую более полную и 
внутренне минимально противоречивую 
картину БР в целом (см. выше о «фасет-
ных классификациях»).

2.2. Проявления 
структуры биоразнообразия

Чтобы «что-то» соединить, надо пре-
жде это «что-то» разделить; в нашем 
случае — выяснить, какие проявления 
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БР имеет смысл вычленять и определять 
как некие отдельные «сущности», заслу-
живающие изучения. В данном случае 
более важным, чем разные способы их 
формального (логического) определе-
ния, представляется необходимость по-
нять, каким образом вычленяются эти 
проявления-«сущности». 

По-видимому, способы их вычлене-
ния можно свести к двум базовым прин-
ципам — предметному и аспектному. 
В первом случае имеются в виду сами 
природные объекты или по крайней мере 
такие проявления БР, которые можно счи-
тать «объектами», во втором — способы 
их субъектного рассмотрения. Здесь (без 
дополнительной «философической» аргу-
ментации) предлагается по предметному 
принципу выделять прежде всего фраг-
менты БР, а также (не столь очевидно, но 
допустимо) иерархические уровни БР; по 
аспектному принципу выделять (по тав-
тологии) собственно аспекты БР. 

Далее каждая из этих трёх обозначен-
ных основных категорий проявлений БР 
рассматривается несколько подробнее. 
И начнём мы, пожалуй, с того, что пред-
ставляется более простым, — с иерархии.
Иерархические уровни БР, вообще го-

воря, — это уровни организации «живого 
вещества»; из чего следует, что их обсуж-
дение имеет достаточно долгую историю, 
породившую широкое разнообразие точек 
зрения. Не вдаваясь в их разбор, можно 
отметить, что наиболее очевидно выделе-
ние трёх достаточно дискретных уровней 
— организменного (нередко отождествля-
емого с «генетическим», наверное не без 
влияния Докинза), популяционно-видово-
го и биоценотического (Залепухин, 2003; 
Бродский, статья в настоящем сборнике). 
Кроме того, принято выделять иерархи-
ческие уровни в пределах организма (от 
органов до биомолекул), а также для био-

ценозов (от биоты в целом до локальных 
экосистем). 

Эта глобальная иерархическая ор-
ганизация БР может дробиться как по 
«вертикали», так и по «горизонтали»: в 
первом случае речь идёт о детализации 
иерархии каждой данной выстраивае-
мой системы, во втором — об иерархии 
способов выделения этих систем. В обо-
их случаях наглядным примером служит 
Естественная система таксономистов: в 
пределах этой общей концепции можно 
дробить иерархию а) выделяемых таксо-
нов (классы>отряды>семейства>роды со 
всеми возможными приставками «над-» 
и «под-») или б) способов их выделения 
(типологически или филогенетически, 
во втором случае «слабо» или «строго» 
монофилетические, по морфологическим 
или генетическим признакам и т. п.).
Фрагменты БР можно, по всей оче-

видности, с большим или меньшим ос-
нованием выделять на любых уровнях 
иерархии. Во всех случаях речь идёт о 
неких «единицах» БР, которые в совокуп-
ности составляют его общую структуру. 
В качестве примера здесь можно указать 
способы их выделения на двух наиболее 
общих уровнях иерархии — внутриорга-
низменном и надорганизменном. 

Единицами внутриорганизменного 
разнообразия являются, прежде всего, 
части биологического индивидуума — 
органы, тканевые образования, клетки, 
органеллы, биомолекулы. Они выделяют-
ся на основании стандартных критериев 
гомологии и могут рассматриваться как 
организменные мероны (партоны). Кроме 
того, сюда же имеет смысл включать фа-
зы онтогенеза, особенно если они имеют 
(квази)дискретный характер — споро- и 
гаметофит у растений, личиночную и 
взрослую стадию у многих животных, 
особенно у насекомых с полным превра-
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щением. В отличие от этого, те атрибуты 
организма, которые не могут быть инди-
видуализированы в качестве его частей 
(например, окраска, поведение и т. п.), 
наверное, не могут считать фрагментами 
структуры организменного разнообразия.

Единицами надорганизменного разно-
образия, в полной мере претендующими 
на статус фрагментов БР, можно считать 
разного рода группировки индивидов; 
далее будет показано, что они определя-
ются в основном аспектно. Наиболее оче-
видными являются таксоны и биоценозы, 
выделяемые (отчасти в терминах Симпсо-
на, 2006), соответственно, по «сходству» 
(общность признаков) и по «смежности» 
(экологические или территориальные 
связи). Оба эти фрагмента структуры БР 
организованы иерархически, их иерар-
хии формируют два соответствующих 
глобальных компонента БР — таксоно-
мический (филогенетический) и эколо-
го-хорологический (Eldredge, 1992; Faith, 
2003; Павлинов, Россолимо, 2004; Pavli-
nov, 2007). В таком же ракурсе можно 
интерпретировать био(эко)морфы, пола-
гая их весьма значимыми единицами гло-
бальной организации БР (Чернов, 1991; 
Pavlinov, 2007; Павлинов, 2010). В пре-
делах биоценозов в качестве значимых 
фрагментов БР можно выделять сукцес-
сионные стадии, которые, вообще гово-
ря, более конкретны (существуют «здесь 
и сейчас»), чем собственно биоценозы 
(Разумовский, 1999). Сюда же следует 
причислить отображённые в структуре 
БР различные проявления социальной 
организации животных: многовидовые 
колониальные скопления (птичьи базары 
и т. п.), фундаментальные для некоторых 
организмов единицы внутривидовой ор-
ганизации (семьи, племена, касты) и т. д. 
Наконец, можно упомянуть также и дру-
гие проявления внутривидовой структу-

ры — например, половозрастные группы. 
Представленный здесь список, очевидно, 
не исчерпывающий.
Аспекты БР весьма многообразны: в 

общем случае они формируются согласно 
исходной мотивации субъекта, по той или 
иной причине обращающегося к БР как к 
объекту приложения своей активности. 

Начать, видимо, следует с указания 
того, что в зависимости от характера этой 
мотивации так или иначе фиксируемые 
аспекты рассмотрения БР могут быть в 
большей или меньшей степени нагруже-
ны онтологией. Первые (больше онтоло-
гии) подразумеваются главным образом 
исследовательской мотивацией, вторые 
(меньше онтологии) — прагматической 
мотивацией.

Исследовательская мотивация рассмо-
трения БР может быть теоретической или 
эмпирической. В первом случае репрезен-
тацией БР служит некая более или менее 
формализованная модель (например, ма-
тематическая), рассмотрению подлежат 
его фундаментальные свойства (Пузачен-
ко, 2010; также его статья в настоящем 
сборнике). Во втором случае БР анализи-
руется в его конкретных проявлениях, но 
цель та же — познание БР. Прагматиче-
ская мотивация рассмотрения БР, очевид-
но, является в своей основе прикладной, 
связана с решением практических задач 
сохранения или использования БР.

В случае онтологической нагруженно-
сти выявляемые аспекты обычно припи-
сываются самому БР, а не просто субъек-
тивному способу его рассмотрения. 

Аспектность их выделения заключает-
ся в том, что (согласно концептуалистской 
эпистеме) именно субъект-исследователь 
указывает, исходя из собственной мотива-
ции, по каким именно основаниям надле-
жит опознать тот или иной аспект БР. При 
этом (по умолчанию) подразумевается, 
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что (субъектный) аспект рассмотрения 
выделяет (объектный) аспект структуры 
собственно БР — т. е. что между ними 
есть определённое соответствие. Аспект-
ный характер рассмотрения БР в таком 
«онтологическом» ключе фундаменталь-
но важен: строго говоря, практически все 
единицы межорганизменного разнообра-
зия (фрагменты БР) распознаются, выде-
ляются и анализируются сначала именно 
по аспектному принципу, а затем уже по 
предметному (Павлинов, 2011а). Действи-
тельно, при рассмотрении структуры БР 
в первую очередь фиксируются его таксо-
номический и мерономический аспекты, а 
затем в пределах каждого выделяются те 
или иные его фрагменты. В первом случае 
вычленяются и исследуются фрагменты 
как таковые (организмы, таксоны, био-
ценозы и др.), во втором — их свойства 
как таковые (физиологические, типоло-
гические, экологические и т. п., несть им 
числа) (Мейен, 1977; Zeigler, 2007). 

Действительно, всё, что мы имеем пе-
ред глазами, — это конкретные организмы 
со всем многообразием их собственных 
(обычно наблюдаемых) свойств и (ино-
гда наблюдаемых, иногда нет) отношений 
между ними. Эти свойства и отношения 
рассматриваются в контексте мерономи-
ческого аспекта и фиксируются в зависи-
мости от задачи (мотивации) исследова-
ния. Выделяя те или иные свойства и/или 
отношения, мы на основании их анализа 
выявляем те или иные группировки орга-
низмов — экологические, биохорологиче-
ские, таксономические, социальные и т. п. 
В пределах каждого из таким образом вы-
деленного фрагмента БР общего порядка 
опять-таки на аспектной основе можно 
выделять более частные фрагменты: на-
пример, в пределах экологических групп 
по разным характеристикам выделяются 
локальные биоценозы, сукцессионные 

стадии, синтаксоны, гильдии и т. п. В рам-
ках биохорологического аспекта можно 
членить биогеографические выделы, ска-
жем, на основе эколого-географического 
или историко-географического подходов. 
Таксоны, в зависимости от положенных в 
основу их выделения характеристик, за-
дающих частные аспекты ТР, могут быть 
фенонами, монофилами, экоморфами и 
т. п. Фрагменты БР могут вычленяться и 
на более сложной аспектной основе: на-
пример, комплексный эколого-социаль-
но-пространственный аспект позволяет 
опознавать многовидовые колонии жи-
вотных (вроде упомянутых ранее птичьих 
базаров). 

Отчасти на аспектной основе, как мо-
жно полагать, вычленяются также и иерар-
хические уровни структуры БР: в данном 
случае аспектность задана масштабом 
рассмотрения. Так, изучение макроморфо-
логических признаков не подразумевает 
анализа гистологического или биохими-
ческого состава таким образом характе-
ризуемых частей организмов. Для анализа 
структуры биохорологического разноо-
бразия важны таксоны того или иного ран-
га, но не конкретные организмы, причём в 
зависимости от масштаба рассмотрения в 
качестве опорных таксонов могут высту-
пать виды или семейства.

Отдельного упоминания заслуживает 
морфологическое разнообразие, которому 
в последнее время уделяется значитель-
ное внимание (Foote, 1997; McClain et 
al., 2004; Erwin, 2007; Павлинов, 2008а; 
MacLaurin, Sterelny, 2008; Pavlinov, 2011). 
Такой аспект рассмотрения организмов 
служит важным дополнением к другим 
аспектам, позволяя особым образом ха-
рактеризовать специфику, скажем, эколо-
гически или таксономически выделяемых 
групп с точки зрения морфологической 
организации их членов. Поскольку струк-
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тура морфологического и таксономи-
ческого аспектов БР в общем случае не 
совпадает, первый выделяется в предмет-
ную областью исследований, имеющую 
самостоятельное значение.

Ещё один специфический аспект рас-
смотрения БР формируется «инструмен-
тально»: разные методы анализа позво-
ляют исследовать разные проявления 
(аспекты) разнообразия групп организ-
мов, выделенных иным способом. Тради-
ционным примером здесь служат разные 
количественные техники анализа ТР (пре-
жде всего фенетические и кладистиче-
ские), которые позволяют выявлять неко-
торые «тонкие» детали его организации. 
Другим примером служит применение ко-
личественных методов анализа размеров 
и формы организмов: они позволяют ис-
следовать разные аспекты структуры мор-
фологического разнообразия (см. статью 
А.Ю. Пузаченко в настоящем сборнике).

Аспекты рассмотрения БР, форми-
руемые преимущественно или исклю-
чительно на прагматической основе, не 
подразумевают вычленения в структуре 
БР каких-либо конкретных фрагментов 
или иерархических уровней (хотя обычно 
бывают приложены лишь к некоторым из 
них). Такие аспекты связаны с разными ви-
дами прикладной деятельности — приро-
доохранной, потребительской и т. п. и со-
ответственно мотивируются. Они нередко 
упираются в экономические оценки БР и 
поэтому ныне в значительной мере сво-
дятся к частной стратегии разработки не-
ких «экосистемных услуг» (Pearce, Moran, 
1997; Бобылев и др., 1999; Анализ…, 2010; 
Leadley et al., 2010; Букварёва, 2013; ста-
тья А. Бродского в настоящем сборнике).

3. «Новая» биоинформатика
В одной из мыслимых форм редукции 

всякого сложно организованного объекта, 

особенно пространственно распределён-
ного (каким является биота), он предста-
вим как информационная система, а все 
взаимодействия между её элементами — 
как процессы преобразования информа-
ции в ней. Соответственно, дисциплина, 
изучающая таким образом редуцируемые 
биосистемы, с достаточным основанием 
может обозначаться как биоинформатика.

Развитие биоинформатики и само со-
держание этой дисциплины первоначаль-
но связывалось с изучением биополиме-
ров, особенно семантид (нуклеиновых 
кислот), а её основной задачей считался 
анализ информационных процессов в 
молекулярных биосистемах (Hogeweg,  
2011). Несколько позже под влиянием 
бурно развивающихся информационных и 
лабораторных биохимических технологий 
к числу основных задач биоинформатики 
была отнесена разработка компьютерных 
методов обработки информации, содержа-
щейся в биополимерах (их секвенирова-
ние, сравнение сиквенсов и т. п.), создание 
больших баз данных (вроде ГенБанка), 
представление их структуры в древовид-
ной форме для целей филоинформатики 
(Page, 2005; Attwood et al., 2011; Parr1 et 
al., 2012).

Затем в содержание биоинформатики 
был внесён существенно новый акцент, 
связанный с активным развитием иссле-
довательских и прикладных проектов по 
БР. В англоязычной литературе родилось 
словосочетание «Biodiversity Informatics» 
(Biodiversity Informatics…, 1999), которое 
со временем при сокращении обратилось 
во всё ту же «биоинформатику». От ис-
ходной «молекулярной» трактовки содер-
жания этой дисциплины в ней осталась 
опора на современные информационные 
технологии; важным новшеством стал 
отказ от её привязки преимущественно 
к молекулярной биологии и включение в 
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сферу её приложения всего того, что бо-
лее или менее тесно связано с БР (Bisby, 
2000; Soberón, Peterson, 2004; Guralnick, 
Hill, 2009; Attwood et al., 2011; Heidorn, 
2011; Lapp et al., 2011; Hardisty, Roberts, 
2013). По сложившейся в науке тради-
ции её нарекли новой биоинформатикой 
(Jones et al., 2006).

Основная задача этой «новой» био-
информатики — интеграция в единую 
информационную систему (электронную 
базу данных) самых разных данных и 
метаданных о материальных и информа-
ционных биоресурсах, позволяющих ис-
следовать, сохранять и использовать БР. В 
первую очередь имеются в виду таксон-
информационные (систематика), геоин-
формационные (распространение) и эко-
информационные (синэкология) ресурсы, 
в совокупности позволяющие оценивать 
глобальную и локальную структуру и ди-
намику видового состава живых организ-
мов. Из этого видно, что в основу «новой» 
биоинформатики заложено вполне тради-
ционное — видо- и/или экоцентричное 
— понимание того, что такое БР. Вместе 
с тем, по мере развития этой проблема-
тики в её рамках начинает зарождаться 
многообещающая идея необходимости 
включения в глобальные оценки БР ин-
тегрированного подхода, включающего и 
иные его проявления — например, морфо-
логическое разнообразие (Peterson et al., 
2010). В таком понимании «новая» биоин-
форматика действительно предоставляет 
достаточно широкую концептуальную и 
технологическую платформу для оценки 
и использования ресурсной базы по БР в 
его почти всеобъемлющем понимании.

Основным достигнутым к настоящему 
времени результатом развития биоинфор-
матики в этом новом направлении стала 
организация огромного информационно-
го сетевого ресурса — международной 

интегрированной системы электронных 
баз данных по БР, в том числе: Biodiversi-
ty Information Platforms (Berendsohn et al., 
2011), The World Information Network on 
Biodiversity (REMIB, 2008), Global Biodi-
versity Information Facility (Lane, Edwards, 
2007; GBIF, 2016), European Biodiversity 
Observation Network (EU BON, 2012), Ин-
формационная система по биоразнообра-
зию России (Информационная…, 2003). 
Одним из важных разделов работы в этом 
направлении является разработка стан-
дартизованной системы описания и пред-
ставления данных по БР, которая на языке 
IT-технологов называется «онтологией» 
(к философскому пониманию отношения 
не имеет) (Franz, Thau, 2010; Wieczorek 
et al., 2012; Соловьёв, 2014; Walls et al., 
2014). Площадкой для обмена идеями 
и результатами в области «новой» био-
информатики стал журнал «Biodiversity 
Informatics».

С точки зрения основной темы насто-
ящей статьи особо значимым является 
включение в сферу деятельности «новой» 
биоинформатики биологических коллек-
ций как одного из ключевых разделов 
ресурсной базы для разнообразной дея-
тельности, направленной на БР (Graham 
et al., 2004; Berendsohn, 2007; Scoble, Ber-
endsohn, 2007; GBIF..., 2008; Ariño, 2010; 
Scoble, 2010; Drew, 2011; Буйкин и др., 
2012; Digitisation…, 2012; Holetschek et 
al., 2012). Разговоры о «компьютериза-
ции» музейных коллекций начались ещё 
в 1960-е гг. (Manning, 1969); позже имен-
но разработки 1990-х гг. по интегрирова-
нию в цифровом формате метаданных о 
европейских коллекциях и основанных на 
их изучении публикаций стало одной из 
ключевых предпосылок к созданию со-
временной сетевой базы стандартизован-
ных данных по БР (Berendsohn et al., 1999, 
2011; Scoble, Berendsohn, 2007). 
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Современная информатизация био-
коллекций подразумевает их оцифровку 
— перевод традиционных музейных ма-
териалов в цифровой формат с использо-
ванием доступных новейших технологий 
(Anderson, 1999; Дремайлов, Лагутин, 
2001; Baird, 2010; Beaman, Cellinese, 2012; 
Holetschek et al., 2012; Barbosa, 2013). 
Работа по оцифровке коллекционных ма-
териалов в настоящее время стала одной 
из вполне рутинных форм музейной дея-
тельности, которая обычно поддержива-
ется и финансируется международными 
и национальными программами и фон-
дами (Chavan, Krishnan, 2003; Häuser et 
al., 2005; Blagoderov, Smith, 2012; Hyam, 
2012). При крупных музеях организуются 
особые подразделения, основной задачей 
которых является оцифровка коллекцион-
ных фондов; в одном из музеев такое под-
разделение названо «Digitarium» (Tegel-
berg et al., 2012). 

Это направление музейной работы мо-
жет быть сведено к решению трёх основ-
ных задач: 1) оцифровка самих натурных 
объектов, 2) оцифровка информации о 
них и представление этой информации в 
форме компьютерных баз данных (мета-
данных), 3) организация сетей, интегри-
рующих оцифрованные коллекционные 
материалы в единую глобальную цифро-
вую базу метаданных. 

Значительное разнообразие биокол-
лекций по их структуре, исторически 
сложившимся традиционным методам 
фиксации информации о коллекционных 
материалах, многогранный «субъектив-
ный» фактор и т. п. — всё это на началь-
ном этапе реализации проектов по их 
оцифровке порождает некое «узкое гор-
лышко» в форме специфических проблем, 
не всегда поддающихся тривиальным лег-
ко формализуемым решениям (Murphey 
et al., 2004; Beaman et al., 2007; Cromey, 

2010; Vollmar et al., 2010; Haston et al., 
2012). Из-за этого возникают достаточно 
специфические технические проблемы, 
связанные с тем, что «погоня за количе-
ством» на основе стандартных процедур, 
позволяющих проводить оцифровку «кон-
вейерным методом» (Tann, Flemons, 2008; 
Blagoderov et al., 2012; Flemons, Berents, 
2012; Haston et al., 2012; Tegelberg et al., 
2014), может приводить к потере качества 
извлекаемой информации (Ariño, Galicia, 
2005; Mononen et al., 2014).

Достижение конечной (в рамках об-
щего «проекта информатизации») цели 
подразумевает в качестве одного из не-
обходимых начальных этапов выработку 
специфической «онтологии», уже упо-
минавшейся выше, но в данном случае 
со специфическим музейным оттенком 
(Walls et al.,  2014). Последнее подразуме-
вает выработку приоритетов и детальных 
стандартов описания и представления 
коллекционных данных и метаданных 
(An Information…, 1992; Berendsohn et al., 
1999; Chapman, 2005; Berents et al., 2010; 
Walls et al., 2014). 

Одна из руководящих идей развития 
«новой» биоинформатики применительно 
к коллекциям заключена в лозунге «выве-
сти коллекции из тьмы» хранилищ и сде-
лать их доступными для публики (Smith, 
Blagoderov, 2012). Наверное, эту цель мож-
но считать благой, поскольку её достиже-
ние в какой-то мере позволяет оправдать 
существование музейных коллекций в 
глазах обывателей (налогоплательщиков) 
и чиновников. Более того, размещённые 
в сети фотографии музейных предметов, 
особенно организованные в ресурсы вроде 
Morphobank (Morphobank, 2012), действи-
тельно могут быть полезными — напри-
мер, предоставлять важные материалы 
для образовательных и популяризацион-
ных программ (Stoitsis, Tsilimparis, 2012; 
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Cook et al., 2014; также статья последнего 
автора в настоящем сборнике). Однако в 
научных исследованиях потенциальные 
возможности такого рода материалов вряд 
ли стоит высоко оценивать. Во всяком 
случае, уравнивание «электронных экзем-
пляров», особенно типовых, с натурными 
музейными предметами (Monk, Baker, 
2001; Speers, 2005; Cromey, 2012) нельзя 
считать корректным. На самом деле такие 
«экземпляры» представляют не первич-
ную, а вторичную информацию, поэтому 
их потенциальная научная значимость су-
щественно ниже, чем натурных объектов 
(об этом см. раздел 5.1).

Решение третьей из указанных выше 
общих задач в рамках данного раздела 
«новой» биоинформатики привело к раз-
работке международной сети коллекци-
онных баз данных в составе упомянутых 
выше информационных платформ по БР. 
Интеграция с их помощью данных и ме-
таданных о биоколлекциях облегчает до-
ступ к хранящейся в них информации и 
тем самым повышает используемость кол-
лекций. Здесь следует указать прежде все-
го глобальную информационную систему 
Biological Collections Access Service (Bio-
CASe), её дополняют Access to Biologi cal 
Collection Data (ABCD) (Holetschek et al., 
2012), Biological Collection Information 
Service in Europe (BioCISE) (Berendsohn, 
Güntsch, 2001) и некоторые другие более 
локальные, в том числе российские (Бай-
ков и др., 2000; Смирнов и др., 2003). 

4. Биоколлекции как 
специфический биоресурс

Выше представленное общее понима-
ние биоколлекций как важной части об-
щей ресурсной базы, которая обеспечива-
ет разные формы деятельности, связанной 
с БР, подразумевает, что сами эти коллек-
ции являются специфическим биоресур-

сом. Во всяком случае, такая их трактовка 
вполне укладывается в понимание того, 
что хранимые в музеях материалы можно 
рассматривать как особого рода ресурсы, 
обеспечивающие те или иные потреб-
ности человеческого сообщества (Keen, 
2008; Latham, Simmons, 2014). В той ме-
ре, в какой этот ресурс представлен так 
или иначе сохраняемым коллекционным 
биологическим материалом, его можно 
обозначать в общем случае как коллек-
ционный биоресурс.

В зависимости от того, в какой форме 
представлен этот биоресурс и каким об-
разом он вовлекается в только что указан-
ную деятельность, его можно разделить 
на две основные категории — матери-
альный биоресурс и информационный 
биоресурс.

Материальный коллекционный би о-
ресурс представляет собой совокупность 
биологических объектов, которые непо-
средственно (как таковые) вовлекаются в 
деятельность, направленную на БР. Сюда 
относятся «живые» коллекции зоопарков 
и вивариев, ботанических садов, микро-
биологические культуры; также «условно 
живые» коллекции — высушенные и/или 
замороженные микроорганизмы, семена 
растений, гаметы животных. Здесь так-
же уместно упомянуть разного рода био-
коллекции, собираемые и используемые в 
сугубо прикладных целях, не связанных 
БР (биомедицина, биотехнология и т. п.).

Информационный коллекционный 
биоресурс, в отличие от предыдущего, 
состоит из объектов, которые вовлекают-
ся в деятельность, направленную на БР, 
не как таковые (в своём «материальном» 
выражении), но опосредованно. Имеет-
ся в виду, что коллекционные предметы, 
используемые в таком качестве, служат 
источником разного рода информации, 
оставаясь при этом (почти) неизменны-
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ми. Сюда относятся коллекционные ма-
териалы, представленные собственно 
натурными объектами (анатомические и 
гистологические препараты, пробы тка-
ней и др.), эписоматические материалы 
(записи голосов, фото- и киноматериалы 
и зарисовки, следы жизнедеятельности и 
др.), разного рода полевая документация.

Эти две базовые формы представления 
биоколлекций разграничены не дискрет-
но. Причина в том, что коллекционные 
предметы, относящиеся ко второй из ука-
занных категорий, в ходе исследований 
выступают нередко в качестве «матери-
ального» биоресурса. К их числу отно-
сятся, например, объекты, используемые 
в экспериментальной систематике для 
гибридологических экспериментов — 
как сами животные (например, Малыгин, 
1983; Мейер, 1984), так и выборки тоталь-
ной ДНК (например, Попов и др., 1973; 
Sibley, Ahlquist, 1984; Goris et al., 2007).

Следует подчеркнуть следующие важ-
ные обстоятельства, характеризующие 
биоколлекции как специфический ресурс. 

Прежде всего, это пополняемый ре-
сурс: научные биоколлекции постоянно 
пополняются вновь поступающими ма-
териалами (см. раздел 6.1).

С другой стороны, это в определённой 
мере невозобновляемый ресурс: деграда-
ция природных сообществ и исчезновение 
видовых популяций делает невозможным 
повторный сбор «тех же» коллекционных 
материалов (Cato et al., 2001). 

Наконец, это щадящий ресурс: при 
необходимости повторно исследовать ка-
кую-либо природную популяцию можно 
обращаться к ранее собранным и сохра-
нённым материалам, а не добывать новые.

5. Научный статус биоколлекций
С точки зрения основного предмета на-

стоящей статьи важнейшую часть коллек-

ционного фонда, входящего в ресурсную 
базу исследований БР, составляют науч-
ные биоколлекции. В настоящем разделе 
они рассмотрены с теоретической точки 
зрения в двояком ракурсе: а) в каком смыс-
ле коллекции могут считаться научными и 
б) что именно делает их таковыми.

В истории биологии коллекции возни-
кают, сохраняются и развиваются не спон-
танно, но с вполне определённой научной 
целью. Как только что было сказано, они 
обеспечивают необходимой ресурсной 
базой специфические исследовательские 
и связанные с ними прикладные задачи, 
решаемые некоторыми биологическими 
дисциплинами. Эту общую цель можно 
считать ключевой мотивацией существо-
вания и развития коллекций в биологии.

Значение биоколлекций многогранно 
— научное, образовательное, культурное, 
историческое, эстетическое, практиче-
ское, стоимостное и др. Из этого видно, 
что сфера их использования выходит да-
леко за пределы собственно науки. Однако 
можно полагать, что их научный статус 
имеет основополагающее и в некотором 
смысле «первичное» значение: именно от 
него  зависит эффективность многих про-
чих форм использования коллекций. Так, 
от того, насколько коллекция соответству-
ет статусу научной согласно некоторым 
заданным критериям (об этом см. далее), 
в конечном итоге зависит, насколько науч-
ными (достоверными) являются те «вто-
ричные» и «третичные» знания, которые 
извлекаются из неё по мере её вовлечения 
в учебную и просветительную деятель-
ность. То же самое верно и в отношении 
сугубо прикладных аспектов использова-
ния той или иной биоколлекции: резуль-
таты этого использования (например, в 
биомедицине, биотехнологии) во многом 
зависят от того, насколько научными (до-
стоверными) являются хранимые в кол-
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лекции и предоставляемые пользовате-
лям-прагматикам биоматериалы.

5.1. Научное значение коллекций

Научное значение коллекций, в самом 
общем случае, определяется возможно-
стью решения с их помощью главным об-
разом исследовательских и иных близких 
к ним по содержанию задач. 

На этом основании авторы, характери-
зуя научное значение коллекций, обычно 
ограничиваются перечислением такого 
рода задач (Pettitt, 1989; Nicholson, 1991; 
Allmon, 1994, 2005; Davis, 1996; Jeram, 
1997; Butler et al., 1998; Kress et al., 2001; 
Funk, 2004; Suarez, Tsutsui, 2004; A mat-
ter…, 2005; Winker, 2005; Pinto et al., 
2010; Pyke, Ehrlich, 2010; Clemannnn et 
al., 2014; MacLean et al., 2016). Разуме-
ется, это весьма важно в качестве «ин-
формационной поддержки» деятельности 
коллекционных собраний (см. 6.3). Но, 
как представляется, такого перечисления 
совершенно недостаточно для глубокого 
и полноценного понимания того, что та-
кое и чем определяется научный статус 
и научное значение биоколлекций. На 
самом деле обсуждение этого ключевого 
вопроса следует начинать с его постанов-
ки в более общем смысле — говорить об 
этом статусе и значении с точки зрения, 
если угодно, «философии науки» (Павли-
нов, 1990, 2008б; Cotterill, 1997a,b, 2002; 
статья последнего автора в настоящем 
сборнике).

Для этого, очевидно, необходимо апел-
лировать к общезначимым критериям, ко-
торые позволяют отличить науку от «не-
науки» — не в том узком смысле, который 
вложен в вышеупомянутое физикалист-
ское понимание науки, а в более общем 
эпистемологическом. Таковых критериев 
в общем немного (Ильин, 2003), среди них 
один из ключевых — опытная проверяе-

мость утверждений об исследуемом объ-
екте. Именно в нём — принципиальное 
отличие научного знания от любой другой 
формы представлений об окружающем 
нас мире. Названный общий критерий 
«обслуживают» два более частных: а) 
обоснование знания фактами и б) вос-
производимость такого знания. 

Его значение позволяет понять исто-
рию возникновения и развития научных 
музейных коллекций.

Ясное осознание эмпирического ха-
рактера науки Нового времени в началь-
ный период её становления (XVI в.) при-
вело к тому, что основной «доказательной 
базой» знания, претендующего на науч-
ный статус, стала апелляция не к Слову 
(к Священному писанию, к иным автори-
тетным источникам «истины в последней 
инстанции»), а к Факту — к тому, что под-
даётся наблюдению, опытной проверке и 
т. п. Именно это обстоятельство, как под-
чёркивают исследователи истоков форми-
рования музейного дела в Европе, стало 
причиной превращения прежних кунстка-
мер в систематизированные научные кол-
лекции (Hooper-Greenhill, 1992; Boylan, 
1999; Impey, Macgregor, 2001; Юренева, 
2002, 2003; Lourenço, 2003; Ale xander, Al-
exander, 2008). Они возникли как опытная 
(эмпирическая, фактологическая) основа 
исследований, так или иначе связанных с 
разработкой представлений о Естествен-
ной системе, тем самым укладывая их 
в общее русло рационального научного 
естествознания (Фуко, 1994; Павлинов, 
Любарский, 2011).

Утверждение этой общезначимой эпи-
стемологической максимы связано во 
многом с именем уже упоминавшегося 
Ф. Бэкона. Он же, как указано выше, раз-
делил естествознание на две основные 
ветви — на «естественную философию» и 
«естественную историю». Кроме разделя-
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ющего их ключевого критерия, также ука-
занного выше, — характера обобщающего 
знания (номотетика или идеография, со-
ответственно), их принципиально разли-
чает характер фактологии, используемой 
для обоснования эмпирического знания. 
В «естественной философии» (физика, 
химия) её основу составляют эксперимен-
ты, в «естественной истории» (биология, 
геология и др.) — научные коллекции 
(Уэвелл, 1867; Mayr, 1982). 

Какими бы важными ни были разли-
чия между этими двумя общими катего-
риями фактологии, их объединяет одна 
общая фундаментальная черта — и экс-
перименты, и коллекции обеспечивают 
возможность воспроизведения ранее по-
лученных знаний о соответствующих при-
родных объектах, а тем самым и его опыт-
ную проверку на предмет истинности или 
ложности. Из этого следует важное общее 
заключение: с точки зрения эпистемоло-
гии коллекции в «естественной истории» 
по своему фундаментальному значению 
вполне аналогичны экспериментам в 
«естественной философии», поскольку 
и те, и другие служат средством полу-
чения, воспроизведения и верификации 
научно го знания. Поэтому «естественная 
история» не может обходиться без кол-
лекций, точно так же как «естественная 
философия» не может обходиться без экс-
периментов. Соответственно, собрания 
научных коллекций «обречены» и на со-
хранение, и на развитие — точно так же, 
как лаборатории, в которых проводятся 
физические эксперименты, химические 
опыты и проч. (Павлинов, 2008б).

Столь высокий научный статус музей-
ных коллекций обеспечивается тем фун-
даментальным обстоятельством, что в них 
собираются и хранятся на долгосрочной 
неизменной основе подлинные предметы 
естественной истории — натурные объек-

ты. Принимая во внимание ту информа-
ционную терминологию, в которую ныне 
принято облекать рассуждения о коллек-
циях и их значения для изучения БР (см. 
предыдущий раздел), это основополага-
ющее (и поэтому в общем-то тривиаль-
ное для всякого музейщика) утверждение 
(Шляхтина, 2016) можно акцентировать 
следующим образом (Павлинов, 2008б).

Принципиальное значение собрания 
натурных объектов, с точки зрения эпи-
стемологии, заключается в том, что оно 
содержат первичную информацию о том 
«умвельте», для описания которого эти 
объекты собираются и хранятся. Буду-
чи заключённой в самих коллекционных 
материалах, эта информация в опреде-
лённом смысле является объективной: её 
содержание зависит лишь от структуры 
самих этих материалов (хотя, разумеется, 
её существенно ограничивают способы 
препаровки последних). 

В отличие от этого, та информация, ко-
торую исследователь извлекает из коллек-
ционных материалов и отображает в той 
или иной форме, является вторичной: она 
представляет собой результат некоторой 
так или иначе мотивированной операции 
над этими материалами. Поэтому вторич-
ная информация во многом субъективна: 
её содержание зависит от теоретических 
воззрений и практического опыта иссле-
дователя, от целей исследования, от ис-
пользованных методов и т. п. Иными сло-
вами, подобная информация, сколько бы 
скрупулёзной она ни была, представляет 
собой не объект как таковой, а его интер-
претацию; поэтому в современной эпи-
стемологии «факт» и «интерпретацию» 
нередко отождествляют (Поппер, 2000; 
Ильин, 2003). Это верно в отношении лю-
бых сведений, так или иначе извлекаемых 
из коллекционных материалов, будь то 
измерения или описание окраски макро-
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анатомических объектов, изготовленные 
по определённой методике гистологиче-
ские или цитогенетические препараты, 
помещённые в ГенБанк расшифровки 
молекулярных сиквенсов, фотографии 
коллекционных экземпляров (в том числе 
«виртуальные коллекции») и т. д.

Из этого видно, что первичную инфор-
мацию можно считать потенциально не-
исчерпаемой: формулировка новых задач, 
развитие новых методов — всё это делает 
возможным вновь обращаться к коллекци-
онным материалам, чтобы извлечь из них 
новую информацию, неинтересную или 
недоступную ранее. Содержание вторич-
ной информации существенно беднее: оно 
всегда ограничено ментальными, техниче-
скими и иными возможностями и потому 
является «конечной». Из этого следует 
фундаментальный вывод: натурные объ-
екты (naturalia) подлежат долгосрочному 
хранению как коллекционные материалы 
не только для верификации информации, 
извлечённой из них ранее, но и для извле-
чения новой информации в будущем. 

5.2. Научная коллекция как выборка

Для понимание того, каким образом 
соотносятся между собой БР и биоколлек-
ции и каким образом между ними устана-
вливается некое соответствие, принципи-
альное значение имеет трактовка научной 
коллекции как выборки. Эта трактовка вы-
текает из следующих соображений.

Прежде всего, следует напомнить, 
что БР представляет собой сложное при-
родное явление, непосредственное на-
блюдение и изучение которого в его все-
общности (таковости) принципиально 
невозможно (см. выше раздел 1). Это 
верно как в отношении БР в целом («ум-
гебунга»), так и любого из его частных 
проявлений («умвельтов»). Оно изучается 
не непосредственно, не само по себе, но 

лишь опосредованно — через некоторую 
совокупность извлечённых из биоты её 
«элементарых кирпичиков»-организмов. 
Такая совокупность, согласно стандарт-
ным формулировкам, представляет собой 
только что упомянутую выборку. 

Далее. В конкретных исследованиях 
эти организмы репрезентируют биоту не 
сами по себе, а лишь в форме так или 
иначе фиксированных фрагментов, на 
основании анализа которых исследова-
тели составляют их конкретные описания 
(признаки) исходя из своих конкретных 
исследовательских задач. Это «фрагмен-
тирование» имеет место в любой позна-
вательной ситуации и справедливо для 
любого организма: даже если исследова-
тель имеет дело с живым существом, он 
описывает не его тотальность, а лишь тот 
или иной аспект или фрагмент (скажем, 
пищевое или половое поведение, особен-
ности сигнальной окраски и т. п.). Такое 
«фрагментирование» тем более справед-
ливо в тех случаях, когда в качестве мате-
риального носителя описаний выступают 
те или иные остатки или дериваты мёрт-
вого организма. Именно фрагменты, а не 
сами организмы как таковые, в совокуп-
ности составляют выборку для изучения 
структуры БР.

Для того, чтобы соответствовать вы-
ше указанным основным критериям на-
учности (см. раздел 5.1), совокупности 
организменных фрагментов должны со-
храняться согласно определённым стан-
дартам, обеспечивающим их стабиль-
ность. В принятой терминологии такие 
сохраняемые совокупности принято обо-
значать как коллекции. Следовательно, 
биоколлекция, включающая фрагменты 
организмов в качестве коллекционных 
материалов как носителей первичной ин-
формации, по отношению к БР выступает 
как исследовательская выборка.
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Исследуемое биологами БР как слож-
но организованное природное явление, 
согласно этой же стандартной термино-
логии, представляет собой генеральную 
совокупность; очевидно, это же верно в 
отношении того или иного проявления БР. 
Весь наличный коллекционный материал 
самого разного содержания, предназна-
ченный для изучения БР, представляет 
собой генеральную выборку, которую 
можно обозначить как фонд коллекций 
биоразнообразия, или просто биоколлек-
ционный фонд (biocollection pool). Его 
основной структурной единицей — ло-
кальной выборкой — является конкретная 
коллекция как совокупность биоматериа-
лов, с указанной целью собираемых и на 
протяжении достаточно продолжительно-
го времени сохраняемых в минимально 
изменяемом состоянии в каком-то одном 
месте. 

Биоколлекция-выборка в исследова-
ниях выполняет функцию специфической 
операциональной модели (репрезентации) 
БР в целом или какого-то его проявления; 
результаты изучения выборки экстраполи-
руются (в рамках принятого доверитель-
ного интервала) на БР (проявление БР) 
как на генеральную совокупность. Надёж-
ность этой экстраполяции определяется 
тем, насколько выборка репрезентативна 
— т. е. насколько пóлно в ней отражено БР 
(проявление БР). Коль скоро выше было 
отмечено, что основным предметом ис-
следования на коллекционном материале 
является структура БР, то данное утверж-
дение можно переформулировать так: 
репрезентативность биоколлекционного 
фонда вообще и отдельных биоколлекций 
в частности определяется тем, насколько 
полно в их структуре отражена струк-
тура БР в целом или структура отдельных 
его проявлений (аспектов, фрагментов, 
уровней, см. раздел 2.2).

Таким образом, вынесенная в заго-
ловок статьи проблема соответствия БР 
и биоколлекций на операциональном 
уровне — это прежде всего проблема ре-
презентативности коллекционного фонда 
как генеральной выборки. В более узком 
понимании она раскладывается на две 
важные характеристики — достоверности 
и адекватности, рассматриваемые далее 
(см. раздел 6.1).

Соответствие двух указанных струк-
тур — БР и коллекционного фонда — 
можно рассматривать двояко: «сверху» 
и «снизу». В первом случае речь идёт о 
взгляде на всю эту познавательную ситу-
ации с позиции исследователя-теоретика, 
во втором — с позиции исследователя-эм-
пирика. Каждая из этих точек зрения име-
ет свои резоны и поэтому своё право на 
существование, что видно из следующего.

Взгляд «сверху» подразумевает, что 
некое общее представление о структуре 
БР служит основанием для суждения о 
том, какова должна быть структура кол-
лекционного фонда. Например, исходя из 
этого решается, нужно или нет собирать 
серийные материалы для изучения морфо-
логического разнообразия. В результате 
репрезентативность генеральной выборки 
максимизируется (оптимизируется) на той 
или иной теоретической основе, чтобы 
обеспечить её соответствие предполага-
емой (постулируемой) структуре БР.

Взгляд «снизу» имеет неоспоримый 
эмпирический фундамент: именно струк-
тура коллекционного фонда, вообще го-
воря, служит основанием для суждения 
о структуре БР. Обращаясь к наиболее 
очевидной и, возможно, наиболее из-
ученной составляющей последнего — к 
таксономическому разнообразию, мы 
можем констатировать, что репрезента-
тивность нашей генеральной выборки не 
слишком велика, поэтому обсуждаемое 
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соответствие далеко от желаемого. В этом 
убеждает анализ динамики ежегодного 
описания новых таксонов: судя по их 
темпам, наличная генеральная выборка 
биоколлекционного фонда отражает лишь 
малую часть реального разнообразия жи-
вых организмов, особенно в группах, ра-
нее не входивших в число приоритетных 
в науке (Mora et al., 2011; Zhang, 2013). 
Причина несоответствия кроется в тех 
разнообразных стимулах и ограничени-
ях, под воздействием которых развива-
ется коллекционный фонд, — начиная от 
исторических и кончая технологическими 
и даже субъективными.

Из предыдущего можно заключить, 
что эмпирическая генеральная выборка 
коллекционных материалов, на основа-
нии которой мы судит о структуре БР, 
является существенно смещённой. Это 
заключение можно считать справедли-
вым — даже в более сильной форме — и 
в отношении отдельных биоколлекций. 
Каждая из них репрезентирует лишь не-
значительную часть БР, при этом чем 
меньше масштаб коллекции, тем менее 
она в целом репрезентативна.

Как представляется, это общее заклю-
чение имеет принципиальное значение 
как для оценки существующего состо-
яния, так и для выработки ближайшей 
общей стратегии развития биоколлекци-
онного фонда. Несмотря на возражения, 
выдвигаемые «зелёными алармистами» 
(см. раздел 6.2), дальнейшее накопление 
коллекционных материалов представляет-
ся совершенно необходимым для макси-
мизации репрезентативности генеральной 
коллекционной выборки (Peterson et al., 
1998; Patterson, 2002; Pyke, Ehrlich, 2010; 
Feeley, Silman, 2011; Rocha et al., 2014). 
При этом следует всячески наращивать 
разнообразие форм хранимого материала, 
чтобы не только обеспечить более полное 

соответствие биоколлекционного фонда 
структуре БР, но и подготовить его (фонд) 
к «пост-БР эре» (Winker, 2004). 

Для последовательной максимизации 
соответствия структуры коллекционного 
фонда структуре БР важное значение име-
ет корректное определение приоритетов 
при планировании сбора коллекционных 
материалов. По-видимому, следует отка-
зываться от традиционной «интравертной 
тактики», когда пополнение коллекции 
зависит от интересов конкретных ис-
следователей, в пользу «экстравертной 
стратегии», которая предполагает ак-
центирование внимания на репрезента-
ции наименее изученных проявлений БР 
(Humphrey, 1991). 

В частности, при разработке стратегии 
развития как всего коллекционного фон-
да, так и его отдельных составляющих, 
приоритет должен отдаваться, очевидно, 
сбору материалов по тем таксономиче-
ским группам и биотическим комплексам, 
которые согласно экспертным оценкам 
считаются «белыми пятнами» и «горячи-
ми точками» БР. Такую стратегию можно 
уподобить той, которая подразумевается 
при планировании сети заповедников: их 
следует размещать не там, где возможно, 
а там, где действительно нужно (Pressey 
et al., 1993; Myers et al., 2000).

Выше было сказано о необходимо-
сти сбора и сохранения (включая музее-
фикацию) тех материалов, которые со-
бираются для молекулярно-генетических 
ис следований. Специального развития 
заслуживает фонд генетических ресурсов, 
который объединяет «живые» и «условно 
живые» коллекции, поддерживаемые ex 
situ в зоопарках и аквариумах, садах, в 
хранилищах семян и т. п. (Hutchins et al., 
1995; Hohn, 2007; Fowler, 2008; Hassapa-
kis, 2009; Rogers et al., 2009; Молканова и 
др., 2010; Blackburn, Boettche, 2010; Си-
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лаева, 2012; Zimkus, Ford, 2014). К этой 
категории относятся микробиологические 
коллекции, для которых существуют спец-
ифические организационные формы (Col-
well, 1976; Malik, Claus, 1987; Smith, 1997; 
Похиленко и др., 2009; Stackebrandt, 2010; 
Калакуцкий, Озерская, 2011). Многие из 
таких «генетических банков» имеют глав-
ным образом коммерческое значение, но 
велика их роль и в качестве потенциально-
го ресурса для изучения и сохранения БР.

Следует особо отметить значение кол-
лекционных выборок, которые служат 
специфической репрезентацией экосистем 
как особых фрагментов, выделяемых в 
структуре БР. Имеются в виду «экологиче-
ские» коллекции: этот термин был введён в 
научный оборот достаточно давно (напри-
мер, Carpenter, 1936; Mayr, Goodwin, 1956), 
но сейчас, по-видимому, забыт. Подобные 
комплексные коллекции (например, план-
ктонные и бентосные сборы) обычно со-
держатся в музеях недолго в качестве «сы-
рьевых» и со временем разбираются по 
таксономической принадлежности. Тем не 
менее, их продолжительное (как минимум 
десятки лет) компактное хранение в каче-
стве мониторинговых коллекций (Павли-
нов, 1990; Spellerberg, 2005; Смирнов и 
др., 2006) может быть вполне оправдано: 
они позволяют отслеживать (отсюда на-
звание) временнýю динамику структуры 
локальных природных сообществ. По-
видимому, к этой категории коллекций 
можно отнести также комплексные пробы 
так называемой «средовой ДНК», получа-
емые в ходе метагеномных исследований 
природных сообществ микроорганизмов 
(Wolfgang, Rolf, 2010). 

6. Основные характеристики 
научной биоколлекции

Очевидно, коллекции можно харак-
теризовать с самых разных точек зрения 

— например, с естественнонаучной (кол-
лекция как «инструмент» познания), музе-
еведческой (коллекция как совокупность 
музейных объектов), «материальной» 
(какие именно и в какой форме предметы 
составляют коллекцию) и т. п. (Шляхтина, 
2016). Коль скоро основная тема настоя-
щей статьи — соответствие между БР и 
биоколлекциями, то и характеристики по-
следних будут рассматриваться именно с 
этой точки зрения.

В настоящем разделе рассмотрены 
характеристики, определяющие прежде 
всего научный статус биоколлекции. Их 
обоснованное выделение имеет доста-
точно глубокий смысл. С одной стороны, 
они позволяют в совокупности оценивать 
конкретную коллекцию с точки зрения её 
соответствия критериям научности и воз-
можности вовлечения в решения научных 
задач, относящихся к проблематике БР. С 
другой стороны, эти характеристики вы-
ражают определённые параметры коллек-
ционного фонда в целом, оптимизируя ко-
торые, можно содействовать его развитию 
в желаемом направлении.

К сожалению, мне не известны рабо-
ты, в которых были бы эксплицитно и си-
стемно представлены характеристики на-
учных биоколлекций, рассматриваемых в 
предлагаемом здесь ключе — в качестве 
коллекционных исследовательских вы-
борок. Следуя общему стилю настоящей 
статьи, я позволю себе не вдаваться в 
пространное обсуждение этого важного 
вопроса, а просто изложу свои соображе-
ния, опираясь на ранее опубликованную 
предварительную их версию (Павлинов, 
1990, 2008б).

Наиболее общей интегрирующей ха-
рактеристикой всякой коллекции, очевид-
но, является её значимость. Как мне пред-
ставляется, несмотря на созвучие, она не 
тавтологична вынесенному в заголовок 
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предыдущего подраздела значению. Это 
последнее можно считать чем-то вроде 
некоего общего «оценочного суждения», 
значимость же более конкретна. Она мо-
жет быть определена как возможность на 
основе научной коллекции решать разно-
го рода задачи, связанные прежде всего с 
познавательной, а также с другими свя-
занными с нею формами деятельности 
человека, ради которых коллекция собира-
ется, хранится и пополняется. Очевидно, 
что чем более широкий круг такого рода 
задач позволяет решать коллекция, тем в 
целом выше её значимость.

В наиболее широком контексте зна-
чимость коллекции может быть опреде-
лена как потребительская: коллекция 
обеспечивает конкретные потребности 
обращающихся к ней субъектов для ре-
шения тех или иных конкретных задач 
(Boylan, 1999; Winker, 2004; Keen, 2008; 
Latham, Simmons,  2014; Шляхтина, 2016). 
Для коллекции, основное назначение ко-
торой — обеспечение научных исследо-
ваний, эта значимость и обозначается (по 
тавтологии) как научная. Коль скоро в 
настоящей статье речь идёт о БР, в целом 
значимость биоколлекции определяется 
тем вкладом, который она вносит в раз-
витие представлений о БР, обоснование 
принципов его сохранения и т. п. задач. 

Характеристики более частного поряд-
ка, обеспечивающие в совокупности науч-
ную значимость биоколлекции, несколько 
условно можно делить на три основные 
категории — «собственные», «внешние» 
и «служебные». Характеристики первой 
группы имеют отношение к коллекции 
как таковой, второй группы — к её вклю-
чению в решение пользовательских задач, 
третьей — к обеспечению возможности 
такого включения. 

Следует отметить, что излагаемая 
здесь система характеристик не претен-

дует ни на оригинальность, ни на завер-
шённость. Она лишь призвана показать, в 
каком направлении можно развивать этот 
раздел музееведения, который затрагивает 
биоколлекции как важный материальный 
и информационный биоресурс.

6.1. «Собственные» характеристики
К этой категории относятся, так ска-

зать, «сущностные» характеристики вся-
кой биоколлекции — такие, которые име-
ют отношение к ней самой и в основном 
определяют её научный статус. 

По-видимому, наиболее важной сущ-
ностной характеристикой коллекции мож-
но считать её содержательность: именно 
она определяет значимость последней, 
позволяя решать определённые научные 
задачи. Содержательность коллекции 
очевидным образом зависит от (по тав-
тологии) её содержания — от того, какие 
материалы и в каком количестве в ней 
представлены. Детализация этой харак-
теристики зависит от того, каким образом 
главным образом используется коллекция 
— как материальный (здесь не рассматри-
вается) или как информационный ресурс.

Коль скоро научная биоколлекция 
служит в основном в качестве информа-
ционного ресурса, её содержательность 
можно определить как информативность 
— т. е. объём (количество) и содержание 
(качество) имеющейся в ней первичной 
информации. Из этого определения видно, 
что информативность коллекции возрас-
тает по мере увеличения её объёма и рас-
ширения качественного состава (об этих 
характеристиках см. далее). 

При оценке информативности кол-
лекции следует иметь в виду, что, соглас-
но одной из многочисленных трактовок 
информации (Хургин, 2007), она не су-
ществует «сама по себе» вне субъекта, 
который её так или иначе считывает и 
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обрабатывает. Принимая это во внима-
ние, информативность биоколлекции 
сле дует рассматривать двояким образом. 
Как таковая, как проявление собственно-
го «содержания» коллекции (без вмеша-
тельства пользователя), информативность 
существует в потенциальной форме. Она 
переходит в реализуемую форму по ме-
ре того, как пользователи обращаются 
к коллекции для решения с её помощью 
конкретных исследовательских или иных 
задач. Очевидно, в первом случае речь 
идёт о первичной информации, во вто-
ром — скорее о вторичной информации.

Признание первичного информаци-
онного содержания биоколлекций как 
во многом потенциального имеет важ-
ное значение для понимания того, что 
их имеет смысл собирать не только для 
решения каких-то текущих задач, но и в 
расчёте на будущее. Существует весьма 
значительная часть первичной инфор-
мации, накапливаемой в коллекционном 
фонде, которая может перейти в реализу-
емое состояние лишь при определённом 
её количестве и при определённых запро-
сах на неё. Так, потребность в изучении 
внутривидовой изменчивости возникла 
в середине XIX в. в связи с формирова-
нием дарвиновской микроэволюцион-
ной концепции — но понимание значе-
ния внутривидовой изменчивости могло 
появиться лишь на фоне постепенного 
накопления всё большего объёма кол-
лекционных материалов, которые, соб-
ственно говоря, и побудили систематиков 
и эволюционистов «увидеть» этот при-
родный феномен и начать размышлять о 
нём (Павлинов, 2011б). Другим приме-
ром того, как проявляется потенциаль-
ная информативность коллекций, служит 
вовлечение «классических» музейных 
материалов в молекулярно-генетические 
исследования (см. далее).

С точки зрения основной темы статьи, 
подчёркнутой в начале настоящего разде-
ла, принципиальное значение имеют две 
взаимодополнительные характеристики 
коллекции — достоверность и адекват-
ность. Первая характеризует соответствие 
коллекции самой структуре БР («внутрен-
нее» соответствие), вторая — её соответ-
ствие тем задачам, которые возникают 
при изучении этой структуры («внешнее» 
соответствие). Их соотношение задаётся 
только что отмеченным двояким понима-
нием информативности коллекции — как 
её собственного свойства и как проявле-
ния взаимодействия между коллекцией 
и её пользователями. Обе они имеют от-
ношение к оценке репрезентативности 
коллекционного фонда как генеральной 
выборки (см. выше раздел 5.2).

Достоверность коллекции как ис-
точника информации — очень важная 
её характеристика, в конечном итоге во 
многом определяющая научную значи-
мость коллекции. Здесь в первую очередь 
имеется в виду точность данных, сопрово-
ждающих коллекционные объекты и тем 
самым делающих содержащуюся в них и 
извлекаемую информацию предметной — 
«привязанной» к определённому таксону, 
региону, сезону и т. п. 

Адекватность, как только что сказа-
но, означает соответствие коллекции тем 
конкретным запросам, ради которых она 
создаётся и хранится. Таким образом, 
адекватность по содержанию является 
не только «собственной» характеристи-
кой коллекции, но в определённой мере 
и «внешней». При рассмотрении адекват-
ности как «собственной» характеристики 
коллекции её можно считать частью со-
держательности, но между ними нет стро-
гой прямой корреляции. Например, кол-
лекция собирается в качестве справочной 
в данном заповеднике: её содержатель-
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ность не слишком велика в сравнении, 
скажем, с коллекцией общего назначения 
в каком-нибудь крупном научном центре, 
но конкретная «локальная» адекватность 
может быть выше, чем в этой последней.

Систематичность коллекции означа-
ет, что составляющие её коллекционные 
материалы хранятся в упорядоченной 
форме, обеспечивающей её использу-
емость. Иными словами, научная кол-
лекция — это не «куча» экземпляров, а 
их систематизированная (и потому си-
стемная) совокупность. При этом формы 
систематизации могут быть достаточно 
разными, что определяется мотивацией 
создания и поддержания коллекции. На-
учные коллекции, уходящие своими кор-
нями во времена изучения Естественной 
системы, прежде всего упорядочены по 
таксономическому принципу; проблема-
тика БР делает не менее актуальным ор-
ганизацию коллекций по экологическому 
принципу (см. выше). Свои коррективы 
в систематизацию музейных коллекции 
вносит разнообразие форм хранимых 
материалов (например, «сухие» и «влаж-
ные»), требующих раздельного размеще-
ния и курирования. 

Документированность коллекции оз-
начает, что в её состав, кроме самих натур-
ных предметов, в качестве обязательного 
элемента входит связанная с ними выше 
упомянутая «предметная» информация, 
хранящаяся в разной форме на разного 
рода носителях — от традиционных му-
зейных этикеток и учётных журналов до 
электронных баз данных. Здесь важно 
подчеркнуть, что музейная документация, 
фиксирующая эту информацию, является 
таким же коллекционным материалом, что 
и сами натурные предметы. Это столь же 
неотъемлемая и неотчуждаемая часть кол-
лекции, без такой документации последняя 
не может претендовать на статус научной. 

Объём коллекции является универ-
сальной характеристикой: он определя-
ется достаточно тривиально через коли-
чество единиц хранения в её составе. В 
настоящее время общий объём научного 
фонда биоколлекций по приблизительным 
оценкам составляет от 1.5 до 2.5 млрд 
единиц, хранящихся в 6.5 тыс. музеев и 
гербариев (Duckworth et al., 1993; Mares,  
1993; Ariño, 2010). В этих рамках рас-
пределение отдельных коллекций по их 
объёму, как можно с достаточным осно-
ванием полагать, подчиняется ранговому 
распределению Цифпа–Мандельброта: 
больших коллекций значительно меньше, 
чем коллекций малого объёма. Наиболее 
крупной является коллекция National Mu-
seum of Natural History в Вашингтоне, 
её объём оценивается в 126 млн единиц 
хранения; впрочем, сюда входят не только 
биоматериалы (Research…, 2016).

Структура (состав) коллекции зави-
сит от разнообразия и специфики форм 
хранения (каче ственный состав), широ-
ты охвата таксонов (таксономический со-
став), регионов (географический состав) 
и т. п. Очевидно, что чем разнообразнее 
структура представленных в данном со-
брании коллекционных материалов, тем 
в целом выше его значимость и инфор-
мативность.

В качестве отдельной «собствен-
ной» характеристики имеет значение 
уникальность коллекции. Она не столь 
очевидна, как прочие рассматриваемые 
в настоящем разделе, поскольку зависит, 
причём отнюдь не «линейно», от самых 
разных показателей. С одной стороны, 
уникальность прямо пропорциональна 
объёму и структурному разнообразию 
коллекционных материалов, собранных 
в одном месте. С другой стороны, хоро-
шо составленная небольшая коллекция, 
позволяющая решать какие-то специфи-
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ческие задачи, может с достаточным ос-
нованием считаться и сохраняться как 
некий частный «уникум».

Стабильность коллекции означает 
её определённую устойчивость по от-
ношению к тем или иным внешним воз-
действиям, способным снизить её содер-
жательность. Эта стабильность, кроме 
очевидного «бытового», имеет весьма 
серьёзный научный смысл, связанный с 
выше определённым эпистемологиче-
ским статусом научной коллекции. Дело 
в том, что она служит одной из необхо-
димых предпосылок воспроизводимости 
и проверяемости знаний, извлекаемых 
из научной коллекции. Действительно, 
если в физике и химии средством вери-
фикации служат проводимые согласно 
стандартным протоколам эксперименты 
и опыты, то в биологических дисципли-
нах это обеспечивается стандартизацией 
условий долгосрочного хранения — а тем 
самым стабильности — коллекционных 
материалов.

Лабильность коллекции очевидным 
образом обратна стабильности. При этом 
следует различать как минимум две общие 
формы лабильности — «негативную» и 
«позитивную». Первая связана с дегра-
дацией коллекций и вступает в противо-
речие с требованием их стабильности, 
вторая связана с развитием коллекций и 
дополняет их стабильность.

В теоретическом плане «негативную» 
лабильность, связанную с нарушением 
сохранности коллекционных материалов, 
можно рассматривать как прирост энтро-
пии в совокупном коллекционном фонде 
(Simmon, Muñoz-Saba, 2003). Из этого яв-
ствует, что некоторый темп постепенной 
деградации коллекций — вещь неизбеж-
ная; минимизировать этот процесс при-
звана комплексная система их хранения 
(см. далее раздел 6.3).

Основной причиной «позитивной» ла-
бильности коллекций является поступле-
ние новых материалов, увеличивающих 
объём и расширяющих качественный со-
став (структуру), а вследствие этого — их 
содержательность. Поэтому всякая нор-
мально развивающаяся коллекция — это 
растущая коллекция.

«Позитивная» динамика коллекцион-
ного фонда очевидным образом опре-
деляется динамикой мотивации самого 
его существования, обеспечивающей его 
развитие в направлении максимизации 
соответствия его собственной структуры 
структуре БР — т. е. его репрезентативно-
сти как коллекционной выборки. Это оз-
начает, что научные коллекции обречены 
развиваться вслед за развитием опираю-
щихся на них биологических дисциплин. 
Изменение содержания, методологии и 
технологии последних приводит к изме-
нению запросов, предъявляемых к кол-
лекциям, что в свою очередь ведёт к из-
менению самих коллекций. Если раньше 
научные коллекции формировались в ос-
новном таким образом, чтобы позволять 
реконструировать Естественную систему 
по «существенным» признакам, то в на-
стоящее время в основу их формирования 
положены представления о многоаспект-
ной структуре БР во всём многообразии 
его проявлений. Наглядная иллюстрация 
«позитивной» лабильности биоколлекций 
— их современная «молекуляризация» 
вслед за «молекуляризацией» системати-
ки и отчасти экологии. 

Лабильность коллекционного фонда, 
наряду с «внешней» мотивацией, опреде-
ляемой главным образом потребностями 
науки, в определённой мере задаётся не-
кой «внутренней» логикой его развития. 
Будучи некоим объектом системной при-
роды, он (фонд) отчасти способен разви-
ваться «сам по себе», без особых внешних 
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побудительных причин, что приводит к 
росту потенциальной информативности 
коллекций. 

Тот факт, что лабильность научных 
биоколлекций не отвергает, а дополняет 
их стабильность, означает, что поступле-
ния новых коллекционных материалов ни 
в коем случае не означает ликвидацию 
прежних. Долгосрочно существующие 
коллекции представляют собой нечто вро-
де «слоёного пирога», в котором старые 
коллекционные материалы соседствуют с 
постоянно поступающими новыми, при-
чём последние со временем также стано-
вятся «старыми» (Cotterill, 1997a; Павли-
нов, 1999, 2008б; Любарский, 2015). 

Поскольку долгое время хранящиеся 
и накапливающиеся коллекции позволя-
ют решать большое количество содержа-
тельных научных и основанных на них 
прикладных задач, можно утверждать, что 
«устаревших» научных коллекций не бы-
вает (Cotterill, 1997a,b; Pettitt, 1997). Более 
того, из-за невозобновимости некоторых 
коллекционных материалов их научное 
значение со временем возрастает (Cato et 
al., 2001). А поскольку некоторые задачи 
изучения БР могут решаться только при 
наличии больших объёмов данных, науч-
ных коллекций не бывает «слишком мно-
го» (Laubitz et al., 1983; Павлинов, 2011б).

Тем не менее, кураторам коллекций 
приходится тратить силы и время на от-
стаивание необходимости не только со-
хранения, но и пополнения коллекций 
(особенно «классического» типа) перед 
сторонниками всяческих новаций, «алар-
мистами» от охраны природы, а равно 
перед чиновниками, пекущимися о рас-
ходовании финансов (Danks, 1991; Chalm-
ers, 1994; Pettitt, 1997; Suarez, Tsutsui, 
2004; Гельтман, 2012; Roche et al., 2014; 
Schilthuizen et al., 2015). В связи с этим 
кураторы обычно приводят конкретные 

наглядные примеры той роли, которую 
«старые» коллекции могут играть в акту-
альных исследованиях некоторых аспек-
тов динамики БР вообще и экосистем в 
частности (Thompson et al., 1992; Remsen, 
1995; Shaffer et al., 1998; Green, Scharle-
mann, 2003; Rocque, Winker, 2005; Winker, 
2005; Cherry, 2009; Hoeksema et al., 2011; 
Lister et al., 2011; Rowe et al., 2011). Са-
мая недавняя блестящая демонстрация 
возможностей «отложенного» использо-
вания музейных коллекций — открытие 
в долгое время хранившихся бентосных 
сборах уникального древнейшего жи-
вотного Dendrogramma (Just et al., 2014). 

Стабильность и лабильность имеют 
отношение не только к совокупному кол-
лекционному фонду и отдельным кол-
лекциям, но (или даже прежде всего) к 
самим коллекционным предметам. Один 
из непреложных канонов музейного де-
ла утверждает, что музейные предметы 
должны быть максимально стабильны-
ми, а любые формы пользования ими — 
максимально щадящими. Однако к на-
учным биоколлекциям это требование, 
строго говоря, не применимо в полной 
мере. Во-первых, их подготовка к хра-
нению (начальная музеефикация) всегда 
подразумевает ту или иную препаровку 
и поэтому почти всегда является «разру-
шающей» (Williams, 1999). Во-вторых, 
их использование в научных исследова-
ниях также может подразумевать их ча-
стичное разрушение. Такова, например, 
препаровка гениталий у коллекционных 
образцов в некоторых группах животных 
для определения их видовой принадлеж-
ности. Частично разрушающим является 
также «перевод» цельных коллекционных 
экземпляров в иное состояние — в микро-
анатомические или гистологические пре-
параты, взятие проб тканей для анализа их 
молекулярного состава и т. п. 



764 И.Я. Павлинов

Поэтому в случае предметов, храня-
щихся в научных биоколлекциях, речь 
может (и должна) идти не об их тотальной 
безусловной сохранности, а о том, что в 
процессе использования они должны под-
вергаться минимальной порче и лишь по 
весьма уважительной причине, остатки 
их частичной деструкции должны сохра-
няться в музеях в форме специфических 
коллекционных материалов (препаратов 
и т. п.), полученные результаты должны 
быть опубликованы как научно значимые 
(Danks, 1991; Michalski,  1992; Cato, 1994; 
Lane, 1996; Nudds, Pettitt, 1997; Metsger, 
Byers, 1999; Payne, Sorenson, 2003; Suarez, 
Tsutsui, 2004; Williams, Hawks, 2007). 

6.2. «Внешние» характеристики

Характеристики этой категории — в 
известном смысле «вторичные» по отно-
шению к «собственным». Они в значи-
тельной мере складываются под влиянием 
внешних обстоятельств (отсюда и назва-
ние), прежде всего со стороны предъявля-
емых к коллекциям тех или иных запро-
сов. Именно в этом их ключевое значение: 
они делают возможным реализацию «су-
щностных» характеристик коллекций и 
поэтому, строго говоря, принципиально 
важны для определения и осуществления 
их научного статуса. 

Разрешающая возможность коллек-
ции задаётся количеством вторичной ин-
формации, которую потенциально можно 
извлечь из коллекции на том или ином 
этапе развития биологической науки. Эта 
характеристика очевидным образом зави-
сит от выше рассмотренной содержатель-
ности, в наибольшей степени связана с 
возможностью перевода потенциальной 
информации в реализуемую. Она во мно-
гом зависит от того, какие запросы могут 
быть и действительно бывают обращены 
к биоколлекциям, а эти запросы меня-

ются по мере развития биологических 
знаний, их теоретического базиса и ин-
струментария. Соответственно этому раз-
решающая возможность коллекций может 
существенно увеличиваться: например, в 
настоящее время из многих «старых» су-
хих и заспиртованных материалов можно 
извлекать ДНК. 

Используемость коллекции опреде-
ляется объёмом вторичной информации, 
которая реально извлекается из коллекци-
онных материалов. Она очевидным обра-
зом зависит от того, в какой мере коллек-
ции реально вовлечены в научный оборот, 
— прежде всего от их доступности для 
специалистов, руководствующихся со-
ответствующими исследовательскими 
задачами и вооружённых необходимыми 
техническими средствами. 

Неоднократно упомянутое выше во-
влечение «классических» музейных ма-
териалов в молекулярно-генетические 
ис следования — наглядный пример этого. 
Возможность экстрагирования фрагмен-
тов «древней ДНК» из музейных коллек-
ционных экземпляров впервые была по-
казана в 1980–1990-е гг.: сначала это были 
представители современных организмов, 
а затем и ископаемых (Paabo, 1989; Golen-
berg et al., 1991; Herrmann, Hummel, 1994; 
Thomas, 1994; Bada et al., 1999; Prendini 
et al., 2002); так родилась палеогеномика, 
она же «молекулярная палеонтология» с 
её разделом «молекулярная археология» 
(Birnbaum et al., 2000; Scheitzer, 2003, 2004; 
Ariffi n et al., 2007; Heintzman et al., 2015). 
Источником ДНК стали хранящиеся в му-
зеях и гербариях засушенные дериваты 
животных и растений, замороженные и 
фиксированные в спирте образцы тканей, 
фоссилизированные остатки; выяснилась 
возможность использования для этих це-
лей и формалинных материалов (Tang, 
2006; Palero et al., 2010). Первоначальные 



765 Биоразнообразие и биоколлекции

опыты давали довольно короткие фраг-
менты ДНК, но затем стало технически 
возможным извлекать «мегапоследова-
тельности» (Poinar et al., 2006). Совре-
менные методы, дополненные идеологи-
ей «баркодинга жизни», сделали такого 
рода исследования вполне рутинными 
и широкомасштабными (Mulligan, 2005; 
Ellis, 2008; Knapp, Hofreiter, 2010; Malone, 
2010; Särkinen et al., 2012; Bi et al., 2013; 
Nachman, 2013; Costa, Roberts,  2014; Га-
рафутдинов и др., 2015; Choi et al., 2015). 
В конечном итоге родилась некая дисци-
плина, которую называют «музейной ге-
номикой», «музеогеномикой» или совсем 
коротко — «музеомикой» (Rowe et al., 
2011; Guschanski et al., 2013; Волков, 2015).

В настоящее время при использовании 
коллекционных материалов для молеку-
лярно-генетических исследований всё бо-
лее актуальными задачами «музеомики» 
становятся поиски методов «щадящего» 
взятия музейных проб (особенно из типо-
вого материала), особых форм фиксации 
музейных материалов специально для ге-
нетического анализа, а также корректной 
музеефикации самого генетического ма-
териала (Rohland et al., 2004; Wisely et al., 
2004; Martin, 2006; Mandrioli, 2008; Stuart, 
Fritz, 2008; Rowe et al., 2011; Jackson et al., 
2012; Puillandre et al., 2012; Applequist, 
Campbell, 2014; Tin et al., 2014). 

С другой стороны, заработала «об-
ратная связь»: накопление генетических 
данных по большому количеству орга-
низмов повлекло за собой понимание не-
обходимости сохранения в музеях так 
называемых удостоверяющих (voucher) 
экземпляров, позволяющих проверять 
правильность таксономической идентифи-
кации сиквенсов, размещённых в ГенБан-
ке и других аналогичных ресурсах (Funk 
et al., 2005; Dubois, Nemésio, 2007; Lee et 
al., 2007; Rowley et al., 2007; Pleijel et al., 

2008; Jonas et al., 2013; Collection…, 2015; 
Federhen, 2015). Как стало понятно, несо-
хранение в музеях коллекционных вауче-
ров или хотя бы отсутствие ссылок на них 
в журнальных публикациях делает «как 
бы самую передовую науку», основанную 
на анализе молекулярных данных, невос-
производимой (Kageyama, 2003; Wheeler, 
2003; Kageyama et al., 2007; Culley, 2013; 
Turney et al., 2015) — а тем самым, при-
нимая во внимание сказанное выше (см. 
раздел 5.1), фактически «ненаукой». 

Используемость коллекций в большин-
стве случаев значительно ниже их раз-
решающих возможностей. Так, согласно 
прикидочным оценкам, в настоящее время 
не менее половины коллекционного фон-
да остаётся невостребованным в текущих 
исследованиях по БР (Thomson, 2005). 
Следует подчеркнуть, однако, что это ни 
в коей мере не снижает значимость науч-
ных коллекций: в ней неявно присутствует 
«отложенная» используемость. Как указа-
но выше, в музеях коллекционные мате-
риалы собираются и хранятся в расчёте 
на перспективу — на то, что они будут 
востребованы и исследованы в будущем. 

Одним из очевидных ключевых усло-
вий повышения используемости коллек-
ций является их включение в глобальные 
и региональные сетевые базы данных, от-
части упомянутые выше (Lane, Edwards, 
2007; Walls et al., 2014; см. также след. 
подраздел).

В рассмотрение «внешних» характе-
ристик коллекции, по-видимому, имеет 
смысл включать стоящую несколько особ-
няком этическую составляющую кол-
лекционного дела. В пользу этого недвус-
мысленно говорит недавно утверждённый 
ICOM «Кодекс этики для естественно-
исторических музеев» (ICOM Code…, 
2013). Эта характеристика многоаспект-
на, подразумевает определённые формы 
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регулирования а) изъятия организмов из 
живой природы для их превращения в 
музейные предметы научной коллекции, 
б) обеспечения необходимых стандартов 
хранения и использования этих предметов 
в научных и иных целях, в) соблюдения 
определённых специфических этико-мо-
ральных норм в случае антропологиче-
ских материалов. 

Пункт (а) отражает главным образом 
озабоченность сообщества «зелёных алар-
мистов» тем отрицательным эффектом, 
который «сверхколлекционная» актив-
ность может сказываться на (в принятых 
здесь терминах) структуре природных 
сообществ, прежде всего на численности 
редких видов; в данном случае речь идёт 
о биоэтике в её природоохранном (а не 
биомедицинском) значении (Loftin, 1992; 
Norton et al., 1994; Winker, 1996; Remsen, 
1997; Collar, 2000; Donegan, 2008; Winker 
et al., 2010; Minteer et al., 2014). Пункт (б) 
направлен на то, чтобы поступающие в 
коллекции материалы не выпадали из на-
учного и образовательного оборота: такое 
выпадение (синдром «скупого рыцаря») 
означает, что все траты на сбор и хранение 
коллекций, не говоря о влиянии на при-
родные сообщества, оказываются «зряш-
ными»; здесь имеется в виду прежде всего 
профессиональная этика кураторов (Пав-
линов, 1990; American…, 1992; Besterman, 
1992; Developing…, 2012; Turner, 2014; 
Ekosaari et al., 2015). Пункт (в) особенно 
активно обсуждается в связи с проблемой 
хранения и реституции материалов, если 
на них претендуют национальные, этниче-
ские, религиозные и т. п. сообщества (Sul-
livan et al., 2000; Verna, 2011; Kakaliouras, 
2014; Nichols, 2014).

6.3. «Служебные» характеристики

Сюда включены «третичные» харак-
теристики служебного характера, кото-

рые в совокупности отражают саму воз-
можность собрания натурных предметов 
считаться музейной (в широком смысле) 
коллекцией.

Этот перечень открывает музеефици-
рованность — интегральная характери-
стика, которая означает, что коллекция, 
как вся в целом, так и каждый коллек-
ционный предмет в отдельности: а) при-
годна к долгосрочному хранению в ми-
нимально изменённом состоянии и б) это 
хранение действительно осуществляется. 
В несколько более широком толковании 
ей приблизительно соответствует музей-
ность (Шляхтина, 2016). Музеефици-
рованность складывается из нескольких 
важных компонентов, рассматриваемых 
ниже. 

Начать следует, наверное, с указания 
музеефикации — подготовки натурных 
предметов к долгосрочному хранению 
согласно определённым стандартам и в 
то же время допускающей их научное 
использование также согласно опреде-
лённым стандартам. Хотя музеефикация 
как процедура, строго говоря, не явля-
ется «характеристикой», её включение в 
данный раздел представляется принци-
пиально важным: без музеефикации нет 
музеефицированности (да простится эта 
тавтология). Без большого преувеличения 
можно утверждать, что вся история раз-
вития естественнонаучных музеев — это 
во многом история разработки методов 
и стандартов музеефикации. Проблем 
здесь много, по мере развития коллекций 
одни из них так или иначе решаются, на 
их месте возникают новые в связи с рас-
ширением структуры биоколлекций, они 
постоянно обсуждаются в текущей лите-
ратуре и отражены в издаваемые руко-
водствах и стандартах (см. далее данный 
подраздел). Так, в настоящее время одним 
из наиболее актуальных стало решение 
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задачи музеефикации материалов, соби-
раемых, хранимых и используемых для 
молекулярно-генетических исследований.

Обеспеченность системой хране-
ния — одна из ключевых «служебных» 
характеристик любой коллекции, хоть 
сколько-нибудь претендующей на статус 
научной. Причина достаточно очевидна: 
лишь надлежащее хранение коллекции, 
включая её защиту от разного рода по-
вреждающих агентов, профессиональное 
курирование, развитую инфраструктуру 
(в том числе информационно-поисковую 
систему) и т. п., может гарантировать 
как её стабильность, так и возможность 
вовлечения в решение научных и иных 
пользовательских задач. 

Необходимость обеспечения стандар-
тов музеефикации, системы сохранения 
и развития коллекций служит основной 
причиной возникновения особого рода 
коллекционных «концентраторов». Со-
гласно исторической традиции и специ-
ализации, такие «концентраторы» назы-
ваются музеями, гербариями, зоопарками, 
ботаническими садами и т. п. В последнее 
время для их обозначения в оборот введе-
ны термины из современного «бюрокра-
тического новояза» — биодепозитарии 
(в русскоязычном обороте нередко фигу-
рирует калька «репозиторий»), биобанки, 
биоресурсные центры (например, Био-
коллекции…, 2015; Биобанк..., 2016; Glo-
bal…, 2016; Biological…, 2016; NMNH..., 
2016; и т. п.). Правда, таким образом чаще 
всего называют собрания биоколлекций 
прикладного характера, используемых в 
биомедицине, биотехнологии и т. п. Но, 
по-видимому, ничто не мешает придать 
этому термину более общий смысл и 
обозначать как биодепозитарии любые 
«концентраторы» биоколлекций самого 
разного содержания. Принимая во внима-
ние вовлечение биодепозитариев (в при-

нятом здесь понимании) в решение задач, 
так или иначе связанных с проблематикой 
БР, их иногда в общем случае называют 
центрами (коллекциями) биоразнообразия 
(например, Global…, 2013; ADBC, 2016; 
NA3…, 2013).

Развитая система сохранения, по по-
нятным причинам, присуща прежде все-
го крупным коллекционным собраниям с 
долгой историей. Небольшие коллекции, 
особенно в развивающихся странах, в 
этом отношении наименее благополучны 
(Carter, Walker, 1999).

Включённость в метаструктуру от-
ражает положение коллекций в общем 
коллекционном фонде, от чего в значи-
тельной мере зависит не только их вы-
сокий научный и иной пользовательский 
статус, но порой и сама возможность их 
полноценного существования и развития. 
Под метаструктурой здесь понимается 
совокупность организаций, так или иначе 
поддерживающих, координирующих и от-
части регулирующих коллекционное дело. 

Названная метаструктура, рассматри-
ваемая в глобальном масштабе, организо-
вана во многом иерархически, но с замет-
ным присутствием особенностей сетевой 
и ячеистой организации. Её основу состав-
ляют следующие важнейшие элементы:

— международные, региональные, на-
циональные и локальные профессиональ-
ные объединения и организации. Наибо-
лее крупным из них является International 
Council of Museums (в русскоязычной 
версии Международный совет музеев) 
(ICOM, 2016); для реального развития 
коллекционного дела большее значение 
имеют более специализированные обще-
ства, среди которых особого упоминания 
заслуживают (перечислены в алфавит-
ном порядке) Association of Systematics 
Collections (ASC, 2015), Natural Science 
Collections Alliance (NSC, 2004), Natural 
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Sciences Collections Association (NatSCA, 
2016), Network Integrated Biocollections 
Alliance (Network, 2010); Society For The 
Preservation of Natural History Collec-
tions (SPNHC, 2010); коллекции культур 
микроорганизмов объединены в World 
Federation for Culture Collections (WFCC, 
2016); «утилитарные» (сервисные) био-
коллекции объединены в Global Biological 
Resource Centre Network (GBRCN, 2012);

— международные проекты, поддер-
живающие те или иные формы коллек-
ционной деятельности, в последние годы 
связаны главным образом с вовлечением 
биоколлекций в оценки БР и их оцифров-
ку: Global Biodiversity Information Facility 
(GBIF, 2016), The World Information Net-
work on Biodiversity (World…, 2008), Dis-
tributed Information Network for Biological 
Collections (SpeciesLink, 2016), Integrated 
Digitized Biocollections и Advancing Digi-
tization of Biodiversity Collections (ADBC, 
2016), Biological Collection Access Service 
(Biological…, 2016); 

— международные конгрессы и кон-
ференции, посвящённые коллекционно-
му делу; среди них особого упоминания 
заслуживает World Congress on the Pres-
ervation and Conservation of Natural His-
tory Collections (Palacios et al., 1993; Can-
non-Brookes, 1996); 

— разные формы обучения коллекци-
онному (и вообще музейному) делу, на-
чиная с курсов музееведения при ВУЗах 
и колледжах и кончая школами и семина-
рами по разным вопросам коллекционно-
го дела; в качестве примера можно упо-
мянуть ежегодную школу Natural History 
Collections and Biodiversity (Advanced…, 
2015–2016) 

— подготовка руководств по принци-
пам, формам и методам музейной работы, 
хранению коллекций, частью в рамках чи-
таемых учебных курсов, частью имеющих 

самостоятельное значение (например, 
Herholdt, 1990; Paine, 1992; Duckworth et 
al., 1993; Hoagland, 1994; Collins, 1995; 
Rose et al., 1995; Юренева, 2004; Digiti-
sation…, 2008; Сотникова, 2011; Шлях-
тина, 2016). 

— обсуждение и разработка приори-
тетов и стандартов коллекционного (и 
вообще музейного) дела на международ-
ном и/или национальном уровнях (на-
пример, Michalski, 1992; Rose, de la Torre, 
1992; Cato, 1994; Hoagland, 1994; Metsger, 
Byers, 1999; Williams,  1999; Cato et al., 
2001; Williams, Hawks, 2007; Macdonald, 
2011); в рамках отечественной традиции 
особое значение имеют разного рода ди-
рективные документы («инструкции»), 
особенно те, которые исходят из прави-
тельственных офисов (например, Единые 
правила…, 2009); 

— международные и национальные 
периодические издания, посвящённые 
коллекционному делу, среди них наибо-
лее значимы: «Museum Management and 
Curatorship», «Journal of Natural Science 
Collections», «Collection Forum», «Cura-
tor», «Вопросы музеологии».

Стоимость коллекции также относит-
ся к числу её важных потребительских 
«третичных» характеристик. Это в пер-
вую очередь относится к коллекционным 
биоресурсам прикладного характера, во-
влечённым в разного рода коммерческие 
биомедицинские и биотехнологические 
проекты; здесь они не рассматриваются. 
Стоимостное выражение научных био-
коллекций не очень принято обсуждать, 
однако и для них в некоторых случаях счи-
тается необходимым использовать «мо-
нетарный эквивалент» научного и иного 
значения (Cato, Williams, 1993; Doughty, 
1993; Price, Fitzgerald, 1996).

Стоимостная характеристика коллек-
ции подразумевает те финансовые и иные 
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ресурсные затраты, без которых невоз-
можно серьёзное коллекционное (и во-
обще музейное) дело. Это значит, что 
научные коллекции действительно стоят 
денег — как они сами, так и средства их 
сохранения, развития и использования, 
а также подготовка профессиональных 
хранителей, организация метаструктур-
ной сети со всеми её многообразными 
проявлениями и т. п. Имеющихся средств 
всегда не хватает, их недостаток серьёзно 
ограничивает содержательность и «пози-
тивную» динамику коллекций и, наобо-
рот, повышает их «негативную» динами-
ку. При этом приходится принимать во 
внимание то важное обстоятельство, что 
работа по хранению научных коллекций 
подобна непрерывному производствен-
ному процессу: она требует постоянного 
внимания и постоянного вложения фи-
нансовых и иных средств. Всё это делает 
финансовое и иное материальное обе-
спечение коллекций предметом особого 
внимания музейных менеджеров (Mayr, 
Goodwin, 1956; Danks, 1991; Allmon, 
1994; Nudds, Pettitt, 1997; Dalton, 2003; 
Bradley et al., 2014; Музычук, Хаунина, 
2015; Шляхтина, 2016).

В связи с последним комментарием 
хотелось бы обратить внимание на следу-
ющее важное обстоятельство. В большом 
современном внимании к биоколлекциям, 
о чём свидетельствует довольно объём-
ный список литературы в конце настоя-
щей статьи (более 300 наименований), 
присутствует тревожная нотка. Появ-
ление многих публикаций обусловлено 
необходимостью доказывать важность 
существования и развития коллекций 
лицам, от которых зависит финансовая и 
иная поддержка коллекционного фонда. 
Некоторые авторы прямо пишут о явных 
признаках угрожающего состояния науч-
ных коллекций, в том числе и достаточно 

известных, с высокой международной ре-
путацией (Cotterill, 1997a, 2002; Леванов-
ский, 2010; Гельтман, 2012; Gropp, 2013; 
Funk, 2014; Hammond, 2015; Paknia et al., 
2015). Примечательно, что эта тревога 
высказывается и по поводу перспектив 
развития налаженной систе мы коллек-
ций «вторичной» информации по гене-
тическим материалам в форме ГенБанка 
и т. п. (Strasser, 2008). 

Всё это означает, что коллекционный 
фонд, чтобы и далее эффективно функци-
онировать в качестве важного биоинфор-
мационного ресурса, нуждается не только 
в налаженном текущем хранении, но и в 
постоянной «агитационной» работе, на-
правленной на демонстрацию необходи-
мости существования и, соответственно, 
поддержки биоколлекций даже и в «post-
biodiversity» эру (Winker, 2004).

7. Заключение
Ориентация биологии как науки, на-

правленной на изу чение и объяснение 
сходств и различий между организма-
ми, во второй половине ХХ в. привела к 
вычленению специфической предметной 
области биологических исследований — 
биологического разнообразия (БР). 

Одной из важных общенаучных пред-
посылок к этому стало понимание того, 
что (на уровне онтологии) структуриро-
ванное разнообразие природы — столь же 
фундаментальное её свойство, как и под-
чинение некоторых её проявлений опре-
делённым закономерностям. На уровне 
эпистемологии это привело к признанию 
того, что «диверсификационный» под-
ход к описанию живой природы столь же 
правомочен, как и доминировавший пре-
жде «унификационный». 

Этот общий тренд привёл к значитель-
ному росту внимания к БР: его лейтмо-
тивом с точки зрения прагматики стало 
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сохранение БР как возобновляемого ре-
сурса, с точки зрения науки — его изуче-
ние как специфического природного яв-
ления. Эти две точки зрения объединяет 
признание необходимости научного обо-
снования стратегии сохранения БР, что 
предполагает необходимость детального 
изучения самого БР.

На уровне онтологии в изучении БР 
(оставляя в стороне вопрос о его генези-
се) одной из ключевых проблем считается 
определение его структуры, которая трак-
туется как проявление структуры самой 
биоты. Признаётся, что предметной об-
ластью эмпирических исследований яв-
ляется не БР в целом («умгебунг»), а его 
отдельные проявления («умвельты»). В 
качестве таковых предлагается рассматри-
вать фрагенты БР (прежде всего таксоны 
и экосистемы), иерархические уровни БР 
(прежде всего внутри- и межорганизмен-
ный) и аспекты БР (прежде всего таксо-
номический и мерономический).

Обращается внимание на новую трак-
товку биоинформатики как дисциплины, 
изучающей информационное обеспечение 
исследований БР. Частью этого обеспече-
ния являются биоколлекции.

Научное значение коллекций заключа-
ется в том, что они обеспечивают опытную 
выводимость и опытную проверяемость 
(верификацию) знания о БР. Это делает 
биоколлекции по своему эпистемологи-
ческому статусу эквивалентными экспе-
риментам, а исследования БР — вполне 
научными. Подчёркивается, что коллек-
ции натурных объектов содержат первич-
ную (объективную) информацию о БР; та 
информация, которая так или иначе из-
влекается из коллекционных материалов, 
является вторичной (субъективной).

Коллекция, в качестве информацион-
ного ресурса, в работах по БР выполняет 
роль исследовательской выборки. Кол-

лекционный фонд как общая совокуп-
ность всех коллекционных материалов 
выступает в качестве генеральной вы-
борки, всякая отдельная коллекция фигу-
рирует как локальная выборка. Основная 
характеристика коллекции как выборки 
— её репрезентативность; основная стра-
тегия развития коллекционного фонда — 
максимизация его репрезентативности 
как средство обеспечения соответствия 
структуры биоколлекций и БР. При раз-
работке общей стратегии развития кол-
лекционного фонда приоритет должен 
отдаваться сбору материалов по наиме-
нее изученным проявлениям (аспектам, 
фрагментам и т. п.) БР.

Наиболее общей характеристикой кол-
лекции как информационного ресурса яв-
ляется её научная значимость. Выделены 
следующие три основные группы харак-
теристики более частного порядка:

— «собственные» характеристики 
коллекции: содержательность, информа-
тивность, достоверность, адекватность, 
объём, структура, уникальность, стабиль-
ность, лабильность;

— «внешние» характеристики кол-
лекции: разрешающая возможность, ис-
пользуемость; 

— «служебные» характеристики кол-
лекции: музеефицированность, обес-
печенность системой хранения, докумен-
тированность, систематичность, вклю   
чённость в метаструктуру, стоимостное 
значение.

В современном мире развитие био-
коллекционного фонда, обеспечивающего 
исследования БР, требует значительных 
организационных усилий, включая рабо-
ту по их «информационной поддержке», 
направленную на демонстрацию необхо-
димости существования биоколлекций 
не только в современной, но и в будущей 
«post-biodiversity» эре (Winker, 2004).



771 Биоразнообразие и биоколлекции

Благодарности
Работа выполнена при частичной под-

держке грантов РНФ № 14-50-00029 и 
РФФИ № 15-29-02445.

Литература
Анализ… 2010. Анализ общей картины оцен-

ки биоразнообразия и экосис темных ус-
луг. UNEP/IPBES/3/INF/1/Add.1. http://
www.ipbes.net/sites/default/files/downloads/
UNEP_IPBES_3_INF_1_Add.1_RU.pdf.

Байков К.С., Ермаков Н.Б., Колчанов Н.А. и др. 
2000. Электронные коллекции и проблемы 
биоразнообразия. — Вторая всероссийская 
научная конф. «Электронные библиоте-
ки: перспективные методы и технологии, 
электронные коллекции», 26–28 сентября 
2000 г. Протвино. С. 58–65.

Баранцев Р.Г. 2003. Синергетика в современ-
ном естествознании. Москва: УРСС. 144 с.

Биобанк. 2016. Биобанк СЗФМИЦ им. В.А. 
Алмазова. http://www.almazovcentre.ru/? 
page_id=4750.

Биоколлекции… 2015. Биоколлекции, био-
ресурсные центры. http://mydocx.ru/7-60 
759.html.

Бобылев С.Н., Медведева О.Е., Сидоренко 
В.Н. и др. 1999. Экономическая оценка 
биоразнообразия. Москва: Проект ГЭФ 
«Со хранение биоразнообразия». 112 с.

Буйкин С.В., Брагина Е.Ю., Конева Л.А., Пу-
зырёв В.П. 2012. Базы данных коллекций 
биологического материала: организация 
сопроводительной информации. — Бюл-
летень сибирской медицины, 1: 111–120.

Букварёва Е.Н. (ред.). 2013. Экосистемные 
ус луги наземных экосистем России: 
пер вые шаги. Status quo report. Москва: 
Центр ох раны дикой природы. 45 c.

Вайнберг С. 2008. Мечты об окончательной 
теории: Физика в поисках самых фунда-
ментальных законов природы. Изд. 2. 
Мос ква: URSS. 256 с.

Волков А. 2015. Музеогеномика – новая на-
учная ниша. — Знание-сила, 11: 5–16.

Гайденко П.П. 1997. Христианство и гене-
зис новоевропейского естествознания. 
— Фило софско-религиозные истоки на-
уки. Москва: Инст. философии РАН. С. 
45–87.

Гарафутдинов Р.Р., Нагаев Н.Р., Сахабутди-
нова А.Р., Чемерис А.В. 2015. Аутентич-
ность, сохранность и доступность дре-
в ней ДНК. — Вестник Башкирского 
уни верситета, 20 (2): 432–439. 

Гелашвили Д.Б., Иудин Д.И., Розенберг Г.С. 
и др. 2013. Фракталы и мультифракталы 
в биоэкологи. Нижний Новгород: Изд-во 
Нижегордс. госуд. универ. 370 с.

Гельтман Д. 2012. Российская наука и науч-
ные коллекции. — Троицкий вариант,  
22 (116). http://elementy.ru/lib/431778.

Горяшко А., Калякин М. 2004. Архив биораз-
нообразия. Формирование, хранение и 
значение зоологических коллекций. — 
Биология, 18. http://bio.1september.ru/
view_article.php?ID=200401801.

Декларация… 1992. Рио-де-Жанейрская де-
кларация по окружающей среде и раз-
витию. Принята Конференцией ООН по 
окружающей среде и развитию, Рио-де-
Жанейро, 3–14 июня 1992 года. http://
www.un.org/ru/documents/decl_conv/decla 
rations/riodecl.shtml. 

Дремайлов А.В., Лагутин А.Б. 2001. АДИТ. 
От компьютеризации музеев к информа-
ционному менеджменту. http://www.fu-
ture.museum.ru/part01/010603.htm.

Единые правила организации формирова-
ния, учета, сохранения и использования 
музейных предметов и музейных кол-
лекций, находящихся в музеях Россий-
ской Федерации (утв. приказом Мин-
культуры РФ от 8 декабря 2009 г. № 842). 
http://www.garant.ru/products/ipo/prime/
doc/97240/.

Забродин В.Ю. 1989. К проблеме естествен-
ности классификаций: классификация и 
закон. — Кочергин А.И., Митрофанова 
С.С. (ред.). Классификация в современ-
ной науке. Новосибирск: Наука. С. 59–73.

Залепухин В.В. 2003. Теоретические аспек-
ты биоразнообразия. Волгоград: Изд-во 
Волгоград. госуд. универ. 192 с.

Ильин В.В. 2003. Философия науки. Москва: 
Изд-во Московск. госуд. универ. 360 с.

Информационная… 2003. Информационная 
система по биоразнообразию России. htt 
p://www.zin.ru/biodiv/Index.html.

Калакуцкий Л.В., Озерская С.М. 2011. Био-
логические ресурсные центры: совре-



772 И.Я. Павлинов

менное состояние в России и мире, 
проблемы организации, перспективы 
развития. — Вестник биотехнологии и 
физико-химической биологии им. Ю.А. 
Овчинникова, 7 (1): 28–40.

Калякин М.В., Павлинов И.Я. 2012. О стра-
тегии научного использования зоологи-
ческих коллекций. — Зоологические 
кол лекции в России в XVIII–XXI ве-
ках: социально-политический и науч-
ный кон текст. Санкт-Петербург: Изд-во 
СПБГЭТУ «ЛЭТИ Санкт-Петербург». С. 
13–29.

Калякин М.В., Редькин Я.А., Томкович П.С. 
2001. Коллекционное дело: состояние к 
2001 г. и перспективы. — Достижения и 
проблемы орнитологии Северной Евра-
зии на рубеже веков. Труды междунар. 
конф. «Актуальные проблемы изучения 
и охраны птиц Восточной Европы и Се-
верной Азии». Казань: Магариф. С. 50–67.

Кант И. 1999. Метафизические начала есте-
ствознания. Москва: Мысль. 1710 с.

Кожара В.Л. 1982. Функции классифика-
ции. — Теория классификации и анализ 
данных. Ч. 1. Новосибирск: ВЦ СО АН 
СССР. С.5–19.

Куайн У.В.О. 1996. Онтологическая относи-
тельность. — Современная философия 
науки. Москва: Издат. корп. «Логос». С. 
40–61.

Лакатос И. 2003. Методология исследовате-
льских программ. Москва: АСТ. 380 с.

Левановский В. 2010. Вавиловская коллек-
ция под угрозой уничтожения. — Скеп-
сис. http://scepsis.net/library/id_2796.html.

Любарский Г.Ю. 2015. Невидная наука Зо-
ологического музея. — Знание-сила, 11: 
124–127.

Любищев А.А. 1968. Проблемы системати-
ки. — Воронцов Н.Н. (ред.). Проблемы 
эволюции, Т. 1. Новосибирск: Наука. С. 
7–29.

Любищев А.А. 1972. К логике систематики. 
— Воронцов Н.Н. (ред.). Проблемы эво-
люции, Т. 2. Новосиб.: Наука. С. 45–68.

Малыгин В.М. 1983. Систематика обыкно-
венных полевок. Москва: Наука. 207 с.

Мейен С.В. 1977. Мерономия и таксономия. 
— Вопросы методологии в геологиче-

ских науках. Киев: Наукова думка. С. 
25–33. 

Мейер М.Н. 1984. Комплексный таксономи-
ческий анализ в систематике грызунов 
на примере серых полевок (род Microtus) 
фауны СССР. Дисс… докт. биол. наук. 
Ленинград: Зоологический инст. РАН. 
538 с.

Молканова О.И., Коротков О.И., Ветчинки-
на Е.М. и др. 2010. Генетические банки 
растений: проблемы формирования, со-
хранения и использования. — Вестник 
Удмуртского универ., 3: 33–39.

Музычук В.Ю., Хаунина Е.А. 2015. Меха-
низмы поддержки музеев в условиях 
экономического кризиса (на примере 
крупнейших музеев Европы и России). 
— Журнал Новой экономической ассо-
циации, 1 (25): 132–161.

Павлинов И.Я. 1990. Научные коллекции как 
феномен культуры. — Природа, 4: 3–9.

Павлинов И.Я. 2008а. Морфологическое раз-
нообразие: общие представления и осно-
вные характеристики. — Сборник трудов 
Зоологического музея МГУ, 49. С. 343–388

Павлинов И.Я. 2008б. Музейные коллекции 
как феномен науки. — Известия Музей-
ного фонда им. А.А. Браунера (Одесса), 
5 (4): 1–4.

Павлинов И.Я. 2010. Замечания о биоморфи-
ке (экоморфологической систематике). —   
Журнал общей биологии, 71 (2): 187–192.

Павлинов И.Я. 2011а. Как возможно выстра-
ивать таксономическую теорию. — Зоо-
логические исследования, 10: 45–100.

Павлинов И.Я. 2011б. Когда коллекций не 
бывает слишком много. — Природа, 10: 
48–50.

Павлинов И.Я., Любарский Г.Ю. 2011. Био-
логическая систематика: эволюция идей. 
Сборник трудов Зоологического музея МГУ, 
51. Москва: Т-во науч. изд. КМК. 667 с.

Павлинов И.Я., Россолимо О.Л. 2004. Струк-
тура биологического разнообразия. — Аг-
рарная Россия, 4: 21–24.

Покровский М.П. 2006. Классиология как си-
стема. — Вопросы философии, 7: 95–104.

Попов И.Ю. 2008. Периодические системы 
и периодический закон в биологии. Мо-
сква: Т-во науч. изд. КМК. 223 с.



773 Биоразнообразие и биоколлекции

Попов Л.С., Антонов А.С., Медников Б.М., 
Белозерский А.Н. 1973. О естественной 
системе рыб: итоги применения метода 
гибридизации ДНК. — Доклады Акаде-
мии наук СССР, 211 (3): 737–739.

Поппер К.П. 2000. Эволюционная эпистемо-
логия. — Лахути Д.Г., Садовский В.Н., 
Финн В.К. (ред.). Эволюционная эписте-
мология и логика социальных наук: Карл 
Поппер и его критики. Москва: УРСС. 
С. 57–74.

Похиленко В.Д., Баранов А.М., Детушев К.В. 
2009. Методы длительного хранения кол-
лекционных культур микроорганизмов 
и тенденции развития. — Известия выс-
ших учебных заведений. По волжский ре-
гион. Медицинские науки, 4 (12): 99–121.

Пригожин И., Стенгерс И. 1986. Порядок из 
хаоса. Москва: Прогресс. 432 с.

Пузаченко Ю.Г. 2010. Биологическое разно-
образие в биосфере: системологический 
и семантический анализ. — Биосфера, 1 
(1): 25–38. 

Разумовский С.М. 1999. Избранные труды: 
Сборник научных статей. Москва: КМК 
Sci. Press. 560 с.

Расницын А.П., 2002. Процесс эволюции 
и методология систематики. — Труды 
Русского энтомологического общества, 
73. 108 с. 

Розов М.А. 1995. Классификация и теория 
как системы знания. — На пути к теории 
классификации. Новосибирск: Изд-во Но-
во сибирск. госуд. универ. С. 81–127.

Розова С.С. 1986. Классификационная про-
блема в современной науке. Москва: На-
ука. 222 с.

Силаева О.И. 2012. Хранение коллекции се-
мян мировых растительных ресурсов в 
условиях низких положительных темпе-
ратур – оценка, состояние, перспективы. 
— Труды по прикладной ботанике, гене-
тике и селекции, 169: 230–239.

Симпсон Дж. Г. 2006. Принципы таксоно-
мии животных. Москва: Т-во науч. изд. 
КМК. 293 с.

Смирнов И.С., Лобанов А.Л., Алимов А.Ф., 
Кривохатский В.А. 2003. Электронные 
коллекции Зоологического института 
РАН. — Труды 5-й Всероссийской на-

учной конференции «Электронные би-
блиотеки: перспективные методы и 
технологии, электронные коллекции», 
Санкт-Петербург, Россия, 2003. Санкт-
Петербург: Изд-во Санкт-Петербург. го-
суд. универ. С. 275–278. 

Смирнов И.С., Лобанов А.Л., Алимов А.Ф. 
и др. 2006. Зоологические электронные 
публикации: коллекции и идентифика-
ционные системы. — Интернет и совре-
менное общество. Труды IX всероссий-
ской объединенной конференции, 14–16 
ноября 2006 г., Санкт-Петербург. Санкт-
Петербург: Санкт-Петербург. государ. уни-
вер. С. 115–118.

Соловьёв И.В. 2014. Онтологии предметной 
области в науках о Земле. — Perspestives 
of Science and Education, 1: 74–78.

Сотникова С.И. 2011. Естественноисториче-
ская музеология. Томск: Изд-во Томск. 
госуд. универ. 304 с.

Субботин А.Л. 2001. Классификация. Мо-
сква: Инст. филос. РАН. 89 с.

Уайтхед А.Н. 1990. Избранные работы по 
философии. Москва: Прогресс. 717 с.

Утехин И.В. 2005. Введение в семиоти-
ку. ИДПО «Европейский университет в 
Санкт-Петербурге». http://old.eu.spb.ru/
ethno/courses/et_p10_add.htm.

Уоддингтон К. 1970. На пути к теоретиче-
ской биологии, Т. 1. Пролегомены. Мо-
сква: Мир. 184 с. 

Уэвелл У. 1867. История индуктивных наук, 
Т. 2. Санкт-Петебург: Изд-во Русск. книж. 
торг. 431 с.

Фуко М. 1994. Слова и вещи. Археология 
гуманитарных наук. Санкт-Петербург: 
A-cad. 406 с.

Хахлеег К., Хукер К. 1996. Эволюционная 
эпистемология и философия науки. — 
Современная философия науки. Москва: 
Логос. С. 158–198.

Хургин В.М. 2007. Об определении понятия 
«информация». — Информационные ре-
сурсы России, 3 (97): 1–8.

Чернов Ю.И. 1991. Биологическое разноо-
бразие: сущность и проблемы. — Успехи 
современной биологии, 111 (4): 499–507.

Шляхтина Л.М. 2016. Основы музейного дела: 
теория и практика. Санкт-Петер бург: Изд-
во «Лань». 248 с.



774 И.Я. Павлинов

Шуман А.Н. 2001. Философская логика: ис-
токи и эволюция. Минск: Экономпресс. 
368 с.

Юренева Т.Ю. 2002. Западноевропейские есте-
ственно-научные кабинеты XVI–XVII ве-
ков. — Вопросы истории естество знания и 
техники, 4: 765–786.

Юренева Т.Ю. 2003. Музей в истории мировой 
культуры. Москва: Русское слово. 532 с.

Юренева Т.Ю. 2004. Музееведение. Москва: 
Академический Проект. 560 с.

A matter.... 2005. A matter of life and death: 
Natural science collections: why keep them 
and why fund them? — NatSCA. 2005. A 
report published by the Natural Sciences 
Collections Association in the UK. 14 p. 
http://www.spnhc.org/media/assets/AMat-
terOfLifeAndDeath.pdf.

ADBC. 2016. The National Science Founda-
tion’s Advancing Digitization of Biodi-
versity Collections (ADBC). https://www.
idigbio.org/content/nsf-adbc-program-in-
formation; https://www.nsf.gov/funding/
pgm_summ.jsp?pims_id=503559.

Advanced… 2015–2016. Advanced Courses — 
Natural History Collections and Biodiver-
sity. http://ce3c.ciencias.ulisboa.pt/training/
ver.php?id=17.

Alberch P. 1993. Museums, collections, and 
biodiversity inventories. — Trends in Ecol-
ogy and Evolution, 8 (10): 372–375.

Alexander E.P., Alexander M. 2008. Museums 
in motion. An introduction to the history 
and functions of museums. New York: Al-
tamMira Press. 352 p.

Allen B., Steel M. 2001. Subtree transfer ope-
rations and their induced metrics on evo lu-
tionary trees. — Annals of Combi natorics, 
5: 1–13.

Allmon W. D. 1994. The value of natural his-
tory collections. — Curator, 37 (1): 82–89.

Allmon W.D. 2005. The importance of museum 
collections in paleobiology. — Paleobiolo-
gy, 31 (1): 1–5.

American Association of Museums. 1992. Code 
of ethics. American Association of Muse-
ums, Washington (DC). 4 p.

An information model for biological collec-
tions. 1992. Report of the Biological Col-
lections Data Standards Workshop August 

18–24, 1992. Association of Systematics Col-
lections

Anderson M. 1999. Museums of the future: the 
impact of technology on museums practices. 
— America’s Museums, 128 (3): 129–162.

Applequist W.L., Campbell L.M. (eds). 2014. 
DNA Banking for the 21st Century. Pro-
ceedings of the U.S. Workshop on DNA 
Banking. St. Louis (MO): The William L. 
Brown Center at the Missouri Botanical 
Garden. 194 р.

Ariffin S.H.Z., Wahab R.M.A., Zamrod Z. et 
al. 2007. Molecular archeology of ancient 
bone from 400 year old shipwreck. — Asia 
Pacific Journal of Molecular Biology and 
Biotechnology, 15 (1): 27–31.

Ariño A. 2010. Approaches to estimating the 
universe of natural history collections data. 
— Biodiversity Informatics, 7 (2): 81–92.

Ariño A.H., Galicia D. 2005. Taxonomic-grade 
images. — Häuser C.L., Steiner A., Holstein 
J., Scoble M.J. (eds). Digital imaging of bi-
ological type specimens. A manual of best 
practice. Results from a study of the Eu-
ropean Network for Biodiversity Informa-
tion. Stuttgart: Staatliches Museum für Na-
turkunde; London: The Natural History 
Mu seum. Р. 87–125.

ASC. 2015. Association of Systematics Collec-
tions. https://en.wikipedia.org/wiki/Associa-
tion_of_Systematics_Collections; http://siar-
chives.si.edu/collections/siris_arc_217612.

Attwood T.K., Gisel A., Eriksson N.-E., Bong-
cam-Rudloff E. 2011. Concepts, historical 
milestones and the central place of bioin-
formatics in modern biology: A European 
perspective. — Mahdavi M.A. (ed.). Bioin-
formatics — trends and methodologies. In 
Tech — Open Access Publ. P. 1–38. http://
www.intechopen.com/books/bioinformat-
ics-trends-and-methodologies.

Bada J.L., Wang X.S., Hamilton H. 1999. Pres-
ervation of key biomolecules in the fossil 
record: current knowledge and future chal-
lenges. — Philosophical Transactions of the 
Royal Society of London, Ser. B, Biological 
Sci., 354: 77–86.

Baird R. 2010. Leveraging the fullest poten-
tial of scientific collections through digiti-
zation. — Biodiversity Informatics, 7 (1): 
130–136.



775 Биоразнообразие и биоколлекции

Barbosa C.C. 2013. Innovation in museums 
through the use of ICTs. Master Programme 
in European Studies of Society, Science, 
and Technology (ESST). Oslo: University 
of Oslo. 105 p. https://www.duo.uio.no/bit-
stream/handle/10852/35928/CostaBarbosa_
MasterESSTTIKsenter.pdf?sequence=1.

Barrowclough G.F. 1985. Museum collections 
and molecular systematics. — Miller E.H. 
(ed.).  Museum collections: Their roles and 
future in biological collections. Victoria: 
British Columbia Provincial Museum. Р. 
43–54.

Bates J. 2007. Natural history museums. World 
centers of biodiversity knowledge now and 
in the future. — The Systematist, 29: 3–6.

Beaman R., Macklin J., Donoghue M., Hanken 
J. 2007. Overcoming the digitization bottle-
neck in natural history collections: A sum-
mary report on a workshop held 7–9 Septem-
ber 2006 at Harvard University. http://www.
etaxonomy.org/wiki/images/b/b3/Harvard_
data_capture_wkshp_rpt_2006.pdf.

Beaman R.S., Cellinese N. 2012. Mass digiti-
zation of scientific collections: New oppor-
tunities to transform the use of biological 
specimens and underwrite biodiversity sci-
ence. — ZooKeys, 209: 7–17.

Berendsohn W.G. (ed.). 2007. Access to bio-
logical collection data. ABCD Schema 2.06 
— ratified TDWG Standard. TDWG Task 
Group on Access to Biological Collection 
Data, BGBM, Berlin. http://www.bgbm.
org/TDWG/CODATA/Schema/default.htm.

Berendsohn W.G., Anagnostopoulos A., Hage-
dorn G. 1999. A comprehensive reference 
model for biological collections and sur-
veys. — Taxon, 48 (8): 511–562.

Berendsohn W.G., Güntsch A. 2001. Resource 
identification for a Biological Collection In-
formation Service in Europe (BioCISE). — 
Bocconea, 13: 257–260. 

Berendsohn W.G., Güntsch A., Hoffmann N. 
et al. 2011. Biodiversity information plat-
forms: From standards to interoperability. 
— Smith V., Penev L. (eds). e-Infrastruc-
tures for data publishing in biodiversity sci-
ence. ZooKeys, 150: 71–87.

Berents P., Hamer M., Chavan V. 2010. Towards 
demand-driven publishing: Approaches to 
the prioritization of digitization of natural 

history collection data. — Biodiversity In-
formatics, 7 (2): 113–119.

Besterman T. 1992. Disposals from museum 
collections: Ethics and practicalities. — 
Museum Management and Curatorship, 11 
(1): 29–44.

Bi  K., Linderoth T., Vanderpool D. et al. 2013. 
Unlocking the vault: Next generation mu-
seum population genomics. — Molecular 
Ecology, 22 (24): 6018–6032.

Birnbaum D., Coulier F., Pébusque M.-J., Pon-
tarotti P. 2000. “Paleogenomics”: Looking 
in the past to the future. — Journal of Ex-
perimental Zoology, 288 (1): 21–22. 

Biodiversity Collections … 2008. Biodiversity 
Collections Index. http://hangingtogether.org/ 
?p=477.

Biodiversity Collections… 2013. Biodiversity 
Col lections. Department of Integrative Bi-
ology. https://integrativebio.utexas.edu/bio-
diversity-collections.

Biodiversity Collections … 2015. Biodiversity 
Collections. Science @ NYBG. http://www.
nybg.org/science-new/explore/biodiversity-
collections.php.

Biodiversity Informatics… 1999. Biodiversi-
ty Informatics — The Term. http://www.
bgbm.org/BioDivInf/TheTerm.htm.

Biological… 2016. Biological Collection Ac-
cess Service. http://www.biocase.org/.

Bisby F.A. 2000. The quiet revolution: biodi-
versity informatics and the internet. — Sci-
ence, 289 (10): 2309–2312.

Blackburn H.D., Boettche P.J. 2010. Options 
and legal requirements for national and re-
gional animal genetic resource collections. 
— Animal Genetic Resources, 47: 91–100.

Blagoderov V., Kitching I.J., Livermore L. et al. 
2012. No specimen left behind: Industrial 
scale digitization of natural history collec-
tions. — ZooKeys, 209: 133–146.

Blagoderov V., Smith V.S. 2012. No specimen 
left behind: Mass digitization of natural his-
tory collections. Sofia–Moscow: PenSoft. 
267 p.

Boylan P.J. 1999. Universities and museums: 
Past, present and future. — Museum Man-
agement and Curatorship, 18 (1): 43–56.

Bradley R.D., Bradley L.C., Garner H.J., Bak-
er R.J. 2014. Assessing the value of natural 
history collections and addressing issues re-



776 И.Я. Павлинов

garding long-term growth and care. — Bio-
Science, 64 (12): 1150–1158.

Breidbach O., Ghiselin M.T. 2007. Baroque 
classification: A missing chapter in the 
history of systematics. — Annals of the 
History and Philosophy of Biology, 11 
(2006): 1–30.

Brooks D.R., Wiley E.O. 1986. Evolution as en-
tropy. Chicago: Univ. Chicago Press. 335 p.

Broughton V. 2006. The need for a faceted clas-
sification as the basis of all methods of in-
formation retrieval. — Aslib Proceedings: 
New Information Perspectives, 58 (1/2): 
49–72.

Brown J.H., K. Gupta V. Li B.-L. et al.  2002. The 
fractal nature of nature: power laws, ecological 
complexity and biodiversity. — Philosophical 
Transactions of the Royal Society of London, 
Ser. B, Biological Sci., 357: 619–626.

Butler D., Gee H., Macilwain C. 1998. Museum 
research comes off list of endangered spe-
cies. — Nature, 394: 115–117. 

Cannon-Brookes P. 1996. Second World Con-
gress on the preservation and conservation 
of natural history collections, 1996. — Mu-
seum Management and Curatorship, 15 (3): 
323–325.

Carpenter J.R. 1936. Quantitative community 
studies of land animals. — Journal of An-
imal Ecology, 5 (2): 231–245.

Carter D., Walker A. 1999. Care and conserva-
tion of natural history collections. Oxford 
(UK): Butterworth-Heinemann Ltd. 288 р.

Cato P.S. 1994. Guidelines for the care of nat-
ural history collections. — Society for the 
Preservation of Natural History Collecti-
ons. http://cool.conservation-us.org/byorg/
spnhc/spnhc1.html.

Cato P.S., Dicus D.H., von Endt D. 2001. Con-
servation research: Results of a survey of 
the SPNHC membership. — Priorities for 
natural history collections research: Results 
of a survey of the SPNHC membership. 
Collection Forum; 15 (1–2): 1–25.

Cato P.S., Williams S.L. 1993. Guidelines for 
developing policies for the management and 
care of natural history collections. — Col-
lection Forum, 9 (2): 84–107.

Chalmers N. 1993. Achieving strategic change: 
Natural history collections for the twen-

ty-first century. — Rose C.L., Williams 
S.L., Gisbert L. (eds). International Sympo-
sium and First World Congress on the pres-
ervation and conservation of natural history 
collections: Congress book, Vol. 3. Madrid: 
Dirección General de Bellas Artes y Archi-
vos, Ministerio de Cultura. P. 143–146. 

Chalmers N. 1994. The failure of the natural 
history museum: a reply to Y.Z. Erzinçlio-
glu. — Journal of Natural History, 28 (3): 
739–740.

Chapman A.D. 2005. Principles and methods of 
data cleaning — primary species and spe-
cies-occurrence data, version 1.0. Report 
for the Global Biodiversity Information Fa-
cility. Copenhagen. 71 p.

Chavan V., Krishnan S. 2003. Natural history 
collections: A call for national information 
infrastructure. — Current Science, 84 (1): 
34–42.

Cherry M.I. 2009. What can museum and her-
barium collections tell us about climate 
change? — South African Journal of Sci-
ence, 105 (1/2): 87–88. 

Choi J.H., Lee H.J, Shipunov  A. 2015. All that 
is gold does not glitter? Age, taxonomy, 
and ancient plant DNA quality. — PeerJ 3: 
e1087. DOI 10.7717/peerj.1087.

Clemannnn N., Rowe K.M.C., Rowe K.C. et al. 
2014. Value and impacts of collecting ver-
tebrate voucher specimens, with guidelines 
for ethical collection. — Memoirs of Muse-
um Victoria, 72: 141–151.

Collar N.J. 2000. Collecting and conservation: 
cause and effect. — Bird Conservation In-
ternational, 10: 1–15.

Collection… 2015. Collection of voucher speci-
mens. Animal Research Review Panel Guide-
line 5. http://www.animalethics.org.au/policies
-and-guidelines/wildlife-research/voucher- 
specimens.

Collins C. (ed.). 1995. Care and conservation of 
paleontological materials. Oxford: Butter-
worth-Heinemann Publ. 139 p.

Committee on Computerization and Network-
ing. http://cool.conservation-us.org/lex/
datamodl.html.

Cook J.A., Edwards S.V., Lacey E. et al. 2014. 
Aiming up: Natural history collections as 
emerging resources for innovative under-



777 Биоразнообразие и биоколлекции

graduate education in biology. — BioSci-
ence, 64 (8): 725–734.

Costa C.M., Roberts R.P. 2014. Techniques for 
improving the quality and quantity of DNA 
extracted from herbarium specimens. — Phy-
toneuron, 48 (1): 1–8.

Cotterill F.P.D. 1996. The socio-economic val-
ues of biodiversity collections and the chal-
lenges of measuring organismal and ecolog-
ical biodiversity. Invited Keynote Address. 
— Second World Congress on Natural Sci-
ence Collections. Cambridge, UK, 20th to 
24th August 1996, Cambridge Universi-
ty. https://www.researchgate.net/publica-
tion/292931602.

Cotterill F.P.D. 1997a. The second Alexandria 
tragedy, and the fundamental relationship 
between biological collections and scientific 
knowledge. — Nudds J.R., Pettitt C.W. (eds). 
The value and valuation of natural science 
collections: Proceedings of the International 
Conference, Manchester, 1995. London: The 
Geological Society. P. 227–241.

Cotterill F.P.D. 1997b. The growth of the 
WCCR or the extinction of biosystematic 
resources? Beyond the Second World Con-
gress on Natural History Collections. — 
ICOM Natural History Collections News-
letter, 11: 7–11.

Cotterill F.P.D. 2002. The future of natural sci-
ence collections into the 21st Century. — 
Conferencia De Clausura. Actas Del I Sim-
posio Sobre El Patrimonio Natural En Las 
Colecciones Públicas En Espaсa. Vitoria. Р. 
237–282.

Colwell R.R. (ed.). 1976. The role of culture 
collections in the era of molecular biology. 
Washington (DC). American Society for 
Microbiology. 76 р.

Cromey D.W. 2010. Digital imaging: Ethics. 
Southwest Environmental Health Sciences 
Center, University of Arizona, Tucson, Ar-
izona. http://www.columbia.edu/cu/compli-
ance/pdfs/Digital_Imaging_Ethics.pdf.

Cromey D.W. 2012. Digital images are data: 
And should be treated as such. — Methods 
in Molecular Biology, 931: 1–27.

Culley T.M. 2013. Why vouchers matter in bo-
tanical research. — Applications in Plant 
Sciences, 1 (11): 1–5. 

Dalton R. 2003. Natural history collections in 
crisis as funding is slashed. — Nature, 423: 
575.

Danks H.V. 1991. Museum collections: Funda-
mental values and modern problems. — Col-
lection Forum, 7 (2): 95–111.

Davis G.M. 1996. Collections of biological spe-
cimens essential for science and society. — 
Association of Systematic Collections News-
letter, 24: 77–78, 88–90.

Developing… 2012. Developing a collections 
management policy. Alliance reference 
guide. American Alliance of Museums. 
12 p. http://www.aam-us.org/docs/default-
source/continuum/developing-a-cmp-final.
pdf?sfvrsn=4.

Digitisation… 2008. Digitisation of natural his-
tory collections data. GBIF training manual 
1. Copenhagen: Global Biodiversity Infor-
mation Facility. 518 р.

Digitisation… 2012. Digitisation: A strate-
gic approach for natural history collections. 
CSIRO. http://www.ala.org.au/wp-content/up-
loads/2011/10/Digitisation-guide-120223.pdf.

Donegan T.M. 2008. New species and subspe-
cies descriptions do not and should not al-
ways require a dead type specimen. — Zoo-
taxa, 1761: 37–48. 

Doughty R.S. 1993. Collections assessments 
and long-range planning. — International 
Symposium and First World Congress on 
the Preservation and Conservation of Natu-
ral History Collections, Vol. 3. Madrid: Di-
rección General de Bellas Artes y Archivos, 
Ministerio de Cultura. P. 275–288.

Drew J. 2011. The role of natural history insti-
tutions and bioinformatics in conservation 
biology. — Conservation Biology, 25 (6): 
1250–1252.

Dubois A., Nemésio A. 2007. Does nomencla-
tural availability of nomina of new spe-
cies or subspecies require the deposition of 
vouchers in collections? — Zootaxa, 1409: 
1–22.

Duckworth W.D., Genoways H.H., Rose C.L 
1993. Preserving natural science collec-
tions: chronicle of our environmental her-
itage. Washington (DC): National Institute 
for the Conservation of Cultural Property. 
140 p.



778 И.Я. Павлинов

Eglington G., Curry G.B. (eds). 1991. Mole-
cules through time: Fossil molecules and bio-
chemical systematics. Philosophical Trans-
actions of the Royal Society of London, Ser. 
B, Biological Sci., 333. 119 p.

Ekosaari M., Jantunen S., Paaskoski L. 2015. 
A checklist for museum collections man-
agement policy. Museum 2015 Project and 
National Board of Antiquities. 26 p. http://
www.nba.fi/fi/File/2404/museum-collecti-
ons-management-policy.pdf.

Eldredge N. 1992. Where the twain meet: caus-
al intersections between the genealogical 
and ecological realms. — Eldredge N. (ed.). 
Systematics, ecology and the biodiversity 
crisis. New York: Columbia Univ. Press. P. 
1–14.

Ellis R. 2008. Rethinking the value of biologi-
cal specimens: Laboratories, museums and 
the Barcoding of Life Initiative. — Museum 
and Society, 6 (2): 172–191.

Erwin D.H. 2007. Disparity: morphological 
pattern and developmental context. — Pal-
aeontology, 50 (1): 57–73.

EU BON. 2012. EU BON — Building the Eu-
ropean Biodiversity Observation Network. 
http://www.eubon.eu/show/project_2731/.

Faith D.P. 2003. Biodiversity. — Zalta E.N. 
(ed.). The Stanford Encyclopedia of Philos-
ophy (Summer 2003 edition). http://plato.
stanford.edu/archives/sum2003/entries/bio-
diversity/.

Federhen S. 2015. Type material in the NCBI 
Taxonomy Database. — Nucleic Acids Re-
search, 43 (Database issue): D1086–D1098.

Flemons P., Berents P. 2012. Image based digi-
tisation of entomology collections: Lever-
aging volunteers to increase digitization ca-
pacity. — ZooKeys, 209: 203–217.

Foote M. 1997. The evolution of morphologi-
cal diversity. — Annual Review of Ecology 
and Systematics, Vol. 28. Р. 129–152

Fowler C. 2008. The Global Crop Diversity 
Trust: securing the future of agriculture. 28 
р. https://blogs.worldbank.org/files/climat-
echange/The%20Svalbard%20Seed%20
Vault_Global%20Crop%20Diversity%20
Trust%202008.pdf.

Franz N.M., Thau D. 2010. Biological taxono-
my and ontology development: Scope and 

limitations. — Biodiversity Informatics, 7 
(1): 45–66.

Feeley K.J., Silman M.R. 2011. Keep collect-
ing: Accurate species distribution modeling 
requires more collections than previously 
thought. — Diversity and Distributions, 17: 
1132–1140.

Funk V. 2004. 100 uses for an herbarium. The 
Yale University Herbarium. 4 р. http://
www.peabody.yale.edu.

Funk V. 2014. The erosion of collections-based 
science: Alarming trend or coincidence? — 
Plant Press, 17 (4): 1–4.

Funk V.A., Hoch P.C., Prather L.A., Wagner 
W.L. 2005. The importance of vouchers. — 
Taxon, 54 (1): 127–129.

GBIF. 2008. GBIF training manual 1: Digita-
tion of natural history collections. Global 
Biodiversity Information Facility. Copen-
hagen: Global Biodiversity Information Fa-
cility. http://www.gbif.org/resource/80630. 

GBIF. 2016. Global Biodiversity Information 
Facility. http://www.gbif.org/. 

GBRCN. 2012. Global Biological Resource 
Centre Network. http://www.gbrcn.org/.

Global… 2013. The Global Registry of Biodi-
versity Repositories (GRBio). http://grbio.
org/.

Global… 2016. Global Biobank Directory, Tis-
sue Banks and Biorepositories. http://speci-
mencentral.com/biobank-directory/.

Golenberg E., Brown T.A., Bada J.L. et al. 1991. 
Amplification and analysis of Miocene 
plant fossil DNA [and discussion]. — Phil-
osophical Transactions of the Royal Soci-
ety of London, Ser. B, Biological Sci., 333: 
419–427.

Goris J., Konstantinidis T.K., Klappenbach 
J.A. et al. 2007. DNA–DNA hybridization 
values and their relationship to whole-ge-
nome sequence similarities. — Internation-
al Journal of Systematic and Evolutionary 
Microbiology, 57 (1): 81–91.

Graham C.H., Ferrier S., Huettman F. 2004. 
New developments in museum-based infor-
matics and applications in biodiversity anal-
ysis. — Trends in Ecology and Evolution, 
19 (9): 497–503.

Green R.E., Scharlemann J.P.W. 2003. Egg and 
skin collections as a resource for long-term 



779 Биоразнообразие и биоколлекции

ecological studies. — Bulletin of the British 
Ornithologists’ Club, 123A: 165–176.

Gropp R.E. 2013. Are university natural sci-
ence collections going extinct? — BioSci-
ence, 53 (6): 550.

Guralnick R., Hill A. 2009. Biodiversity infor-
matics: automated approaches for document-
ing global biodiversity patterns and process-
es. — Bioinformatics, 25 (4): 421–428.

Guschanski K., Krause J., Sawyer S. 2013. Next-
generation museomics disentangles one of 
the largest primate radiations. — System-
atic Biology, 62 (4): 539–554. 

Hardisty A., Roberts D. 2013. A decadal view 
of biodiversity informatics: challenges and 
priorities. — BMC Ecology, 13: 16. http://
www.biomedcentral.com/1472-6785/13/16.

Harrison P. 2006. The Bible and the emerge-
nce of modern science. — Science & Chri-
stian Belief, 18 (1): 115–132. http://epub lica-
tions.bond.edu.au/hss_pubs/68/.

Hassapakis C. 2009. The Frozen Ark Project: 
the role of zoos and aquariums in preserv-
ing the genetic material of threatened ani-
mals. — Issue International Zoo Yearbook, 
43 (1): 222–230. 

Haston E., Cubey R., Harri D.J. 2012. Data con-
cepts and their relevance for data capture in 
large scale digitisation of biological collec-
tions. — International Journal of Human-
ities and Arts Computing, 6 (1–2): 111–119. 

Haston E., Cubey R., Pullan M. et al. 2012. De-
veloping integrated workflows for the dig-
itization of herbarium specimens using a 
modular and scalable approach. — Zoo-
Keys, 209: 93–102.

Häuser C.L., Steiner A., Holstein J., Scoble M.J. 
(eds). 2005. Digital imaging of biological 
type specimens. A manual of best practice. 
Results from a study of the European Net-
work for Biodiversity Information. Stuttgart: 
Staatliches Museum für Na turkunde; Lon-
don: The Natural History Mu seum. 309 p. 

Heidorn P.B. 2011. Biodiversity informatics. 
— Bulletin of the American Society for In-
formation Science and Technology, 37 (6): 
38–44.

Heintzman P.D., Soares A.E.R., Chang D., Sha-
piro B. 2015. Paleogenomics. — Reviews 

in Cell Biology and Molecular Medicine, 1: 
243–267.

Herholdt E.M. (ed.). 1990. Natural history col-
lections: Their management and value. Pre-
toria: Transvaal Museum. 172 р.

Herrmann R.G., Hummel S. (eds). 1994. Ancient 
DNA: Recovery and analysis of genetic ma-
terial from paleontological, archeological, 
museum, medical and forensic specimens. 
New York: Springer Verlag. 262 p.

Hey T., Tansley S., Tolle K. (eds). 2009. The 
fourth paradigm: Data-intensive scientific 
discovery. Redmond (WA): Microsoft Re-
search. 251 р.

HoagIand K.E. 1994. Risks and opportunities 
for natural historyc ollections: Moving to-
ward a unified policy. — Curator, 37 (2): 
129–132. 

Hoagland K.E. (ed.) 1994. Guidelines for insti-
tutional policies and planning in natural his-
tory collections. Washington (DC): Associa-
tion of Systematics Collections. 120 p.

Hogeweg P. 2011. The roots of bioinformatics in 
theoretical biology. — PLoS Computational 
Biology, 7 (3): e1002021.

Hoeksema B.W., van der Land J., Svan der Meij. 
E.T. et al. 2011. Unforeseen importance of his-
torical collections as baselines to determine 
biotic change of coral reefs: the Saba Bank 
case. — Marine Ecology, 32 (1):135–141.

Hohn T.C. 2007. Curatorial practice for botani-
cal gardens. Lanham (MD): AltaMira Press. 
227 Holetschek J., Droege G., Güntsch A., 
Berendsohn W.G. 2012. The ABCD of rich 
data access to natural history collections. 
— Plant Biosystems, 146 (4): 771–779.

Hooper-Greenhill E. 1992. Museums and the 
shaping of knowledge. London: Rourledge. 
183 p.

Hull D.L. 1988. Science as a process. Chicago: 
Univ. Chicago Press. 586 p.

Hammond E. 2015. Amid controversy and iro-
ny, Costa Rica’s INBio surrenders biodiver-
sity collections and lands to the State. — 
TWN Third World Network. http://www.
twn.my/title2/biotk/2015/btk150401.htm.

Hutchins M., Willis K., Wiese R.J. 1995. Stra-
tegic collection planning: Theory and prac-
tice. — Zoo Biology, 14 (1): 5–25.

Hyam R. 2012. NA3 Task 2.3 — Metadata on 
European Collections. Report and Forward 



780 И.Я. Павлинов

Plan. http://www.hyam.net/blog/wp-content 
/uploads/2011/06/report_02.pdf.

ICOM… 2013. ICOM Code of Ethics for Natu-
ral History Museums. http://icom.museum/
uploads/media/nathcode_ethics_en.pdf.

ICOM. 2016. International Council of Muse-
ums — ICOM. http://icom.museum/the-or-
ganisation/; http://icom-russia.com/.

Impey O., Macgregor A. (eds.). 2001. The or-
igins of museums: The cabinet of curiosi-
ties in sixteenth- and seventeenth-century 
Europe, 2nd ed. London: House of Stratus. 
431 р.

Jackson J.A., Laikre L., Baker C.S. et al. 2012. 
Guidelines for collecting and maintaining 
archives for genetic monitoring. — Conser-
vation Genetics Resources, 4 (2): 527–536.

Jeram A.J. 1997. Criteria for establishing the 
scientific value of natural science collec-
tions. — Nudds J.R., Pettitt C.W. (eds). The 
value and valuation of natural science col-
lections: Proceedings of the International 
Conference, Manchester, 1995. London: 
The Geological Society. P. 61–67.

Jonas J.A., Zhou X., Misof B. 2013. The impor-
tance of biobanking in molecular taxonomy, 
with proposed definitions for vouchers in a 
molecular context. — ZooKeys, 365: 67–70.

Jones M.B., Schildhauer M.P., Reichman O.J., 
Bowers S. 2006. The new bioinformatics: 
Integrating ecological data from the gene to 
the biosphere. — Annual Review of Ecolo-
gy, Evolution and Systematics, 37: 519–544.

Just J., Kristensen R.M., Olesen J. 2014. Dendro-
gramma, new genus, with two new non-bi-
laterian species from the marine bathyal of 
southeastern Australia (Animalia, Metazoa 
incertae sedis) — with similarities to some 
medusoids from the Precambrian Ediacara. 
— PLoS ONE, 9 (9): e102976.

Kageyama M., Monk R.R., Bradley R.D. et al. 
2007. The changing significance and defini-
tion of the biological voucher. — Williams 
S.L., Hawks C.A. (eds). Museum studies. 
Perspectives and Innovations. Washington 
(DC): Society for the Preservation of Natu-
ral History Collections. P. 257–264.

Kageyama M. 2003. Re-evaluation of museum 
voucher specimens in the modern biological 
research. Abstr. thesis in museum science. 

Lubbock (TX): Texas Tech University. 50 p. 
https://repositories.tdl.org/ttu-ir/bitstream/
handle/2346/10835/31295019165942.pd-
f?sequence=1&isAllowed=y.

Kakaliouras A.M. 2014. When remains are 
“lost”: Thoughts on collections, repatria-
tion, and research in american physical an-
thropology. — Curator, 57 (2): 213–223.

Keen S. 2008. Collections for people. Muse-
ums’ stored collections as a public resource. 
London: Institute of Archaeology. 84 p.

Knapp M., Hofreiter M. 2010. Next generation 
sequencing of ancient DNA: Requirements, 
strategies and perspectives. — Genes (Ba-
sel), 1 (2): 227–243.

Kress W.J., Miller S.E., Krupnick G.A., Love-
joy T.E. 2001. Museum collections and con-
servation efforts. — Science, 291: 828–829.

Krishtalka L., Humphrey P.H. 2000. Can natu-
ral history museums capture the future? — 
BioScience, 50 (7): 611–617.

Lane M.A. 1996. Roles of natural history col-
lections. — Annals of the Missouri Botani-
cal Garden, 83 (4): 536–545.

Lane M.A., Edwards J.L. 2007. The Global Bi-
odiversity Information Facility. — Curry 
G.B., Humphries C.J. (eds). Biodiversity da-
tabases: Techniques, politics, and applica-
tions. The Systematics Association Special 
Volume Series, 73.  Boca Raton (FL): CRC 
Press. P. 1–4. 

Lapp H., Morris R.A., Catapano T. et al. 2011. 
Organizing our knowledge of biodiversity. 
— Bulletin of the American Society for In-
formation Science and Technology, 37 (4): 
38–42. 

Latham K.F., Simmons J.E. 2014. Foundations 
of museum studies: Evolving systems of 
knowledge. Santa Barbara (CA): Libraries 
Unlimited. 152 p.

Laubitz D.R., Shih C.T., Sutherland I. 1983. 
Why should a museum maintain a large col-
lection? — Faber D.J. (ed.). Proceedings of 
1981 Workshop on Care and Maintenance 
of Natural History Collections. Syllogeus, 
44 (2): 169–171.

Leadley P., Pereira H.M., Alkemade R. et al. 
2010. Biodiversity scenarios: Projections 
of 21st century change in biodiversity and 
associated ecosystem services. Technical 



781 Биоразнообразие и биоколлекции

Series no. 50. Montreal: Secretariat of the 
Convention on Biological Diversity. 132 p.

Lee W.L., Bell B.M., Sutton J.F. 2007. Charac-
terization of voucher specimens. — Knell 
S.J. (ed.). Museums in a material world. 
Abingdon: Routledge. 46–50. 

Lister A.M., Brooks S.J., Fenberg P.B. et al. 
2011. Natural history collections as sources 
of long-term datasets. — Trends in Ecology 
and Evolution, 26 (4): 153–154.

Loftin R.W. 1992. Scientific collecting. — En-
vironmental Ethics, 14 (3): 253–264.

Lourenço M. 2003. Contributions to the histo-
ry of university museums and collections in 
Europe. — Museologia, 3 (1–2): 17–26.

Macdonald S. 2011. A companion to museum 
studies. Malden (MA): Wiley-Blackwell. 
487 p.

MacLaurin J., Sterelny K. 2008. What is biodi-
versity. Chicago: Univ. Chicago Press. 217 p.

MacLean B.S., Bell K.C., Dunnum J.L. et al. 
2016. Natural history collection-based re-
search: Progress, promise, and bеst practices. 
— Journal of Mammalogy, 97 (1): 287–297.

Malik K.A., Claus D. 1987. Bacterial culture 
collections: Their importance to biotech-
nology and microbiology. — Biotechnolo-
gy and Genetic Engineering Reviews, 5 (1): 
137–198.

Malone M.E. 2010. Increasing the use and val-
ue of collections: Finding DNA. A Thesis… 
Degree of Master of Arts. Waco (TX): Bay-
lor University. 104 р. 

Mandrioli M. 2008. Insect collections and DNA 
analyses: How to manage collections? — 
Museum Management and Curatorship, 23 
(2): 193–199.

Manning R.B. 1969. Automation in museum 
collections. — Proceedings of the Biologi-
cal Society of Washington, 82: 671–686.

Mares M.A. 1993. Natural history museums: 
Bridging the past and the future. — Rose 
C.L., Williams S.L., Gisbert L. (eds). Inter-
national Symposium and First World Con-
gress on the preservation and conservation 
of natural history collections: Congress 
book, Vol. 3. Madrid: Dirección General de 
Bellas Artes y Archivos, Ministerio de Cul-
tura. P. 367–404.

Martin G. 2006. The impact of frozen tissue 
and molecular collections on natural histo-
ry museum collections. — NatSCA News, 
10: 31–47.

Matsunaga A., Thompson A., Figueiredo R.J. 
2013. A computational- and storage-cloud 
for integration of biodiversity collections. 
— eScience. 2013 IEEE 9th International 
Conference on e-Science. Beijing. P. 78–
87. DOI 10.1109/eScience.2013.48.

Mayr E. 1982. The growth of biological 
thought: Diversity, evolution, and inher-
itance. Cambridge (MA): Belknap Press. 
974 p.

Mayr E., Goodwin R. 1956. Biological materi-
als. Part 1. Preserved materials and muse-
um collections. Biology Council Division 
of Biology and Agriculture Publication 
399. Washington (DC): National Academy 
of Sciences. 20 p.

McClain C.R., Johnson N.A., Rex M.A. 2004. 
Morphological disparity as a biodiversity 
metric in lower bathyal and abyssal gas-
tropod assemblages. — Evolution, 58 (2): 
338–348.

Mehrhoff L.J. 1997. Museums, research col-
lections, and the biodiversity challenge. 
—  Reaka-Kudia M.L., Wilson D., Wilson 
E.O. (eds). Biodiversity II: Understanding 
and protecting our biological resources. 
Washington (D.C.): Joseph Henry Press. P. 
447–466. 

Metsger D.A., Byers S. 1999. Managing the 
modern herbarium. Washington (DC): So-
ciety for the Preservation of Natural Histo-
ry Collections. 384 p.

Michalski S. 1992. Standards in the muse-
um care of biological collections. London: 
Museums & Galleries Commission. 55 pp.

Miller E.H. (ed.). 1985. Museum collections: 
Their roles and future in biological re-
search. Victoria: British Co lumbia Provin-
cial Museum. 222 р.

Miller E.H. 1993. Biodiversity research in mu-
seums: A return to basics. — Fenger M.A., 
Miller E.H. et al. (eds). Our living legacy: 
Proceedings of a Symposium on Biological 
Diversity. Victoria: Royal British Colum-
bian Museum. P. 141–173.



782 И.Я. Павлинов

Minteer B.A., Collins J.P., Love K.E., Pus-
chendorf R. 2014. Avoiding (re)extinction. 
— Science, 344: 260–261.

Monk R.R., Baker R.J. 2001. e-Vouchers and 
the use of digital imaginary in natural histo-
ry collections. — Museology, 10: 1–8. 

Mononen T., Tegelberg R., Sääskilahti M. et al. 
2014. DigiWeb – a workflow environment 
for quality assurance of transcription in dig-
itization of natural history collections. — 
Biodiversity Informatics, 9 (1): 18–29.

Mora C., Tittensor D.P., Adl S., et al. 2011. How 
many species are there on earth and in the 
ocean? — PLoS Biol, 9 (8): e1001127.

Morphobank. 2012. Morphobank – Homology 
of Phenotypes over The Web. http://www.
morphobank.org/index.php/Home/Index.

Mulligan C.J. 2005. Isolation and analysis of 
DNA from archaeological, clinical, and 
natural history specimens. — Methods in 
Enzymology, 395. Molecular Evolution, 
Producing the Biochemical Data, Part B: 
87–103.

Murphey P.C., Guralnick R.P., Glaubitz R. 
2004. Georeferencing of museum collec-
tions: A review of problems and automat-
ed tools, and the methodology developed by 
the Mountain and Plains Spatio-Temporal 
Database-Informatics Initiative (Mapstedi). 
— PhyloInformatics, 3: 1–29.

Myers N., Mittermeier R.A., Mittermeier C.G. 
et al. 2000. Biodiversity hotspots for conser-
vation priorities. — Nature, 403: 853–858.

NA3… 2013. NA3 Task 2.3 – Metadata on Eu-
ropean Collections – Report and Forward 
Plan. http://www.hyam.net/blog/wp-con-
tent/uploads/2011/06/report_02.pdf.

Nachman M.W. 2013. Genomics and museum 
specimens. — Molecular Ecology, 22 (24): 
5966–5968. 

NatSCA. 2016. Natural Sciences Collections 
Association – NatSCA. http://www.natsca.
org/.

Network. 2010. A strategic plan for establish-
ing a Network Integrated Biocollections 
Alliance. https://digbiocol.files.wordpress.
com/2010/08/niba_brochure.pdf.

Nichols C.A. 2014. Lost in museums: The ethi-
cal dimensions of historical practices of an-

thropological specimen exchange. — Cura-
tor, 57 (2): 226–236.

Nicholson T.D. 1991. Preserving the Earth’s bi-
ological diversity: The role of museums. — 
Curator, 34 (2): 85–108. 

NMNH. 2016. NMNH Biorepository. http://
naturalhistory.si.edu/rc/biorepository/.

Norton D.A., Lord J.M., Given D.R., De Lange 
P.J. 1994. Over-collecting: An overlooked 
factor in the decline of plant taxa. — Taxon, 
43 (2): 181–185.

NSC. 2004. Natural Science Collections Alli-
ance (NSC). http://www.gulfbase.org/orga-
nization/view.php?oid=nsc.

Nudds J.R., Pettitt C.W. (eds). 1997. The value 
and valuation of natural science collections: 
Proceedings of the International Confere-
nce, Manchester, 1995. London: The Geo-
logical Society. 276 р.

Olffa H., Ritchieb M.E. 2002. Fragmented na-
ture: consequences for biodiversity. — Land-
scape and Urban Planning, 58 (1): 83–92.

Pääbo S. 1989. Ancient DNA: extraction, char-
acterization, molecular cloning, and enzy-
matic amplification. — Proceedings of the  
National Academy of Sciences of USA, 86 
(6): 1939–1943.

Page R.D.M. 2005. Phyloinformatics: Towards 
a phylogenetic database. — Zaki M.J. et al. 
(eds). Data mining in bioinformatics, adva-
nced information and knowledge processing. 
Berlin: Schpringer Verlag. P. 219–241.

Paine C. (ed.). 1992. Standards in the museum 
care of biological collections. London: Mu-
seums & Galleries Commission. 5 p.

Paknia O., Rajaei H.S., Koch A. 2015. Lack of 
well-maintained natural history collections 
and taxonomists in megadiverse develop-
ing countries hampers global biodiversity 
exploration. — Organisms Diversity and 
Evolution. 11 p. http://www.zin.ru/anima-
lia/coleoptera/pdf/paknia_et_al_2015_bio-
diversity.pdf.

Palacios F., Martínez C., Thomas B. et al. (eds). 
1993. International Symposium and First 
World Congress on the preservation and 
conservation of natural history collections: 
Congress book, Madrid, Spain, 10–15 May 
1992. Madrid: Dirección General de Bellas 



783 Биоразнообразие и биоколлекции

Artes y Archivos, Ministerio de Cultura. 
328 p.

Palero F., Hall S., Clark P.F. et al. 2010. DNA 
extraction from formalin-fixed tissue: New 
light from the deep sea. — Scientia Marina, 
74 (3): 465–470.

Parr1 C.S., Guralnick R., Cellinese N., Page 
R.D.M. 2012. Evolutionary informatics: 
unifying knowledge about the diversity of 
life. — Trends in Ecology and Evolution, 27 
(2): 94–103.

Patterson B.D. 2002. On the continuing need 
for scientific collecting of mammals. — 
Journal of Neotropical Mammalogy, 9 (2): 
253–262.

Pavlinov I.Ja. 1996. Global biodiversity and 
museum collections: Problem of adequacy. 
— Abstr. International Senckenberg Con-
ference “Global Biodiversity Research in 
Europe”. Frankfurt am Main. Rose: Senck-
enberg Museum. P. 59–60.

Pavlinov I.Ya. 2007. On the structure of bio-
diversity: Some metaphysical essays. — 
Schwartz J. (ed.). Focus on Biodiversity 
Research. New York: Nova Sci. Publ. P. 
101–114.

Pavlinov I.Ya. 2011. Morphological disparity: 
An attempt to widen and to formalize the 
concept. — I.Ya. Pavlinov (ed.). Research 
In Biodiversity: Models And Applications». 
InTech – Open Access Publ. P. 341–364. 
http://www.intechopen.com/articles/show/
title/morphological-disparity-an-attempt-
to-widen-and-to-formalize-the-concept.

Payne R.B., Sorenson M.D. 2003. Museum col-
lections as sources of genetic data. — Bon-
ner zoologische Beiträge, 51 (3/4): 97–104.

Pearce D., Moran D. 1997. The economic val-
ue of biodiversity. London: Earthscan Publ. 
Ltd. 171 p.

Peterson A.T., Knapp S., Guralnick R.  et al. 
2010. The big questions for biodiversity in-
formatics. — Systematics and Biodiversity, 
8 (2): 159–168.

Peterson A.T., Navarro-Sigüenza A.G., Benítez-
Díaz H. 1998. The need for continued sci-
entific collecting: A geographic analysis of 
Mexican bird specimens. — Ibis, 140 (2): 
288–294. 

Pettitt C.W. 1989. Uses of biological specimens: 
a survey. — Biology Curators Group News-
letter, 5 (1): 1–2.

Pettitt C.W. 1997. The cultural impact of natu-
ral science collections. — Nudds J.R., Pettitt 
C.W. (eds). The value and valuation of natu-
ral science collections: Proceedings of the 
International Conference, Manchester, 1995. 
London: The Geological Society. P. 94–103.

Pinto C. M. Baxter B.D. Hanson J.D. et al. 2010. 
Using museum collections to detect patho-
gens. — Emerging Infectious Diseases, 16 
(2): 356–357.

Pleijel F., Jondelius U., Norlinder E., Thollesson 
M. 2008. Phylogenies without roots? A plea 
for the use of vouchers in molecular studies. 
— Molecular Phylogenetics and Evolution, 
48 (1): 369–371.

Poinar H.N., Schwarz C., Qi J. et al. 2006. 
Metagenomics to paleogenomics: Large-
scale sequencing of mammoth DNA. — 
Science, 311 (5759): 392–394.

Ponder W.F., Carter G.A., Flemons P., Chapman 
R.R. 2001. Evaluation of museum collection 
data for use in biodiversity assessment. — 
Conservation Biology, 15 (3): 648–657.

Prendini L., Hanner R., DeSalle R. 2002. Ob-
taining, storing and archiving specimens 
and tissue samples for use in molecular 
studies. — DeSalle R., Giribet G., Wheeler 
W. (eds). Techniques in molecular systemat-
ics and evolution. Basel: Schpringer Verlag. 
P. 176–248.

Pressey R.L., Humphries C.J., Margules C.R. 
et al. 1993. Beyond opportunism: Key prin-
ciples for systematic reserve selection. — 8 
(4): 124–128.

Price J.C., Fitzgerald G.R. 1996. Categories of 
specimens: A collection management tool. 
— Collection Forum, 12 (1): 8–13.

Puillandre N., Bouchet P., Boisselier-Dubayle 
M.-C. et al. 2012. New taxonomy and old 
collections: integrating DNA barcoding into 
the collection curation process. — Molecu-
lar Ecology Resources, 12 (3): 396–402.

Pyke G.H., Ehrlich P.R. 2010. Biological col-
lections and ecological/environmental re-
search: a review, some observations and a 
look to the future. — Biological Review of 



784 И.Я. Павлинов

Cambridge Philosophical Society, 85 (2): 
247–266.

REMIB. 2008. The World Information Network 
on Biodiversity – REMIB. http://www.cona-
bio.gob.mx/remib_ingles/doctos/remib_ing.
html.

Remsen J.V. 1995. The importance of continued 
collecting of bird specimens in ornithology 
and bird conservation. — Bird Conserva-
tion International, 5 (2–3): 177–212.

Remsen J.V. 1997. Museum specimens: science, 
conservation and morality. — Bird Conser-
vation International, 7 (4): 363–366.

Research… 2016. Behind the Scenes: NMNH 
Research and Collections. http://naturalhis-
tory.si.edu/rc/.

Rocha L.A., Aleixo A., Allen G. 2014. Speci-
men collection: An essential tool. — Sci-
ence, 344: 814–815.

Rocque D.A., Winker K. 2005. Use of bird col-
lections in contaminant and stable-isotope 
studies. — Auk, 122 (3): 990–994.

Rogers D.L., Qualset C.O., Mcguire P.E. 2009. 
The silent biodiversity crisis: Loss of ge-
netic resource collections. — Amato G. et 
al. (eds). Conservation genetics in the age 
of genomics. New York: Columbia Univ. 
Press. P. 141–159.

Rohland N., Siedel H., Hofreiter M. 2004. Non-
destructive DNA extraction method for mi-
tochondrial DNA analyses of museum spec-
imens. — BioTechniques, 36 (5): 814–821. 

Rose C.L. Hawks C.A., Genoways H.H. (eds). 
1995. Storage of natural history collections, 
Vol. 2: A preventive conservation approach. 
Iowa: Society for the Preservation of Natu-
ral History Collections. 448 p.

Rose C.L., de la Torre A.R. (eds.) 1992. Storage 
of natural history collections, Vol. 2: Ideas 
and practical solutions. Pittsburgh: Society 
for the Preservation of Natural History Col-
lections. 346 p.

Rowe K.C., Singhal S., Macmanes M.D. et al. 
2011. Museum genomics: Low cost and 
high-accuracy genetic data from historical 
specimens. — Molecular Ecology Resourc-
es, 11 (6): 1082–1092.

Rowley D.L., Coddington J.A., Gates M.W. 
2007. Vouchering DNA-barcoded speci-
mens: test of a nondestructive extraction 

protocol for terrestrial arthropods. — Mo-
lecular Ecology Notes, 7 (6):  915–924.

Sarkar S. 2002. Defining “biodiversity”; as-
sessing biodiversity. — The Monist, 85 (1): 
131–155.

Särkinen T., Staats M., Richardson J.E. et al. 
2012. How to open the treasure chest? Op-
timising DNA extraction from herbarium 
specimens. — PLoS ONE 7 (8): e43808.

Scheitzer M.H. 2003. The future of molecular 
paleontology. — Palaeontologia Electroni-
ca, 5 (2): 1–11.

Schweitzer M.H. 2004. Molecular paleontol-
ogy: Some current advances and problems. 
— Annales de Paléontologie, 90 (2): 81–102.

Schilthuizen M., Vairappan C.S., Slade E.M. et 
al. 2015. Specimens as primary data: Muse-
ums and ‘open science’. — Trends in Ecol-
ogy and Evolution, 30 (5): 237–238.

Scoble M.J. 2010. Natural history collections 
digitization: rationale and value. — Biodi-
versity Informatics, 7 (1): 77–80.

Scoble M.J., Berendsohn W.G. 2007. Network-
ing biological collections databases: Build-
ing a European infrastructure. — Curry G.B., 
Humphries C.J. (eds). Biodiversity databa-
ses: Techniques, politics, and applications. 
The Systematics Association Special Vol-
ume Series 73. Boca Raton (FL): CRC Press. 
P. 23–36.

Shaffer H.B., Fisher R.N., Davidson C. 1998. 
The role of natural history collections in 
documenting species decline. — Trends in 
Ecology and Evolution, 13 (1): 27–30. 

Shetler S.G. 1995. Association of Systematic Col-
lections strategic plane: Diverse in s ti tutions, 
common goals. — Association of Systematic 
Collections Newsletter, 23: 49–51.

Sibley C.G., Ahlquist J.E. 1984. The phyloge-
ny of the hominoid primates, as indicated 
by DNA–DNA hybridization. — Journal of 
Molecular Evolution, 20 (1): 2–15.

Simmons J.E., Muñoz-Saba Y. 2003. The theo-
retical bases of collections management. — 
Collection Forum, 18 (1–2): 38–49.

Slaughter M. 1982. Universal languages and 
scientific taxonomy in the seventeenth cen-
tury. Cambridge (UK): Cambridge Univ. 
Press. 288 p.



785 Биоразнообразие и биоколлекции

Smith D. 1997. Microbial genetic resources: Their 
use and organization. — Nudds J.R., Pettitt 
C.W. (eds). The value and valuation of natural 
science collections: Proceedings of the Inter-
national Conference, Manchester, 1995. Lon-
don: The Geological Society. P. 38–48.

Smith V.S., Blagoderov V. 2012. Bringing collec-
tions out of the dark. — ZooKeys, 209: 1–6. 

Soberón J, Peterson A.T. 2004. Biodiversity in-
formatics: managing and applying primary 
biodiversity data. — Philosophical Transac-
tions of the Royal Society of London, Ser. 
B, Biological Sci., 359: 689–698.

SpeciesLink. 2016. SpeciesLink — Distributed 
Information Network for Biological Collec-
tions. http://splink.cria.org.br/index? &set-
lang Zen&setlang=en.

Speers L. 2005. E-types – a new resource for 
taxonomic research. — Häuser C.L., Stein-
er A., Holstein J., Scoble M.J. (eds). 2005. 
Digital imaging of biological type speci-
mens. A manual of best practice. Results 
from a study of the European Network for 
Biodiversity Information. Stuttgart: Staatli-
ches Museum für Naturkunde; London: The 
Natural History Museum. Р. 13–18.

Spellerberg I. 2005. Monitoring ecological 
change, 2d ed. Cambridge (MA): Cam-
bridge Univ. Press. 411 p.

SPNHC. 2010. The Society for the Preservation 
of Natural History Collections (SPNHC). 
http://www.spnhc.org/.

Stackebrandt E. 2010. Diversification and fo-
cusing: strategies of microbial culture col-
lections. — Trends in Microbiology, 18 (7): 
283–287.

Stoitsis G., Tsilimparis X. 2012. Biodiversity 
digital collections. Challenges for educa-
tional use. The approach of Natural Europe 
Project. http://open-up.eu/sites/open-up.eu/
files/10.Biodiversity%20Digital%20Collec-
tions%20Challenges%20for%20Education-
al%20Use.pdf.

Strasser B.J. 2008. GenBank — natural history in 
the 21st century? — Science, 322: 537–538.

Stuart B.L., Fritz U. 2008. Historical DNA from 
museum type specimens clarifies diversity 
of Asian leaf turtles (Cyclemys). — Biolog-
ical Journal of the Linnean Society, 94 (1): 
131–141.

Suarez A.V., Tsutsui N.D. 2004. The value of 
museum collections for research and soci-
ety. — BioScience, 54 (1): 66–74.

Sullivan T.J., Abraham М., Griffin D.J.G. 2000. 
NAGPM: effective repatriation programs 
and cultural change in museums. — Cura-
tor, 43 (3): 231–260.

Tang E.P.Y. 2006. Path to effective recover-
ing of DNA from formalin-fixed biologi-
cal samples in natural history collections. 
Washington (DC): The National Academies 
Press. 41 p.

Tann J., Flemons P. 2008. Data capture of spec-
imen labels using volunteers. — Australian 
Museum. 17 p. http://australianmuseum.net.
au/document/data-capture-of-specimen-la-
bels-using-volunteers.

Tegelberg R., Haapala J., Mononen T. 2012. The 
development of a digitising service centre 
for natural history collections. — ZooKeys, 
209: 75–86.

Tegelberg R., Mononen T., Saarenmaa H. 2014. 
High-performance digitization of natural his-
tory collections: Automated imaging lines for 
herbarium and insect specimens. — Taxon, 
63 (6): 1307–1313.

Thomas R.H. 1994. Molecules, museums and 
vouchers. — Trends in Ecology and Evolu-
tion, 9 (11): 413–414.

Thompson D.R., Furness R.W., Walsh P.M. 
1992. Historical changes in mercury con-
centrations in the marine ecosystem of the 
north and north-east Atlantic Ocean as in-
dicated by sea bird feathers. — Journal Ap-
plied Ecology, 29 (1): 79–84.

Thomson K.S. 2005. Natural history museum 
collections in the 21st Century. — Action-
bioscience. N. p. http://www.actionbioscience. 
org/evolution/thomson.html.

Tin M.M.-Y., Economo E.P., Mikheyev A.S. 2014. 
Sequencing degraded DNA from non- de-
structively sampled museum specimens 
for RAD-tagging and low-coverage shot-
gun phylogenetics. — PLoS ONE, 9 (5): 
e96793.

Turner T.R. 2014. Large scale collections of bio-
logical material and ethical first principles. 
— Curator, 57 (2): 259–267.

Turney S., Cameron E.R., Cloutier C.A., Bud-
dle C.M. 2015. Non-repeatable science: as-



786 И.Я. Павлинов

sessing the frequency of voucher specimen 
deposition reveals that most arthropod re-
search cannot be verified. — PeerJ 3:e1168; 
DOI 10.7717/peerj.1168.

Tyndale-Biscoe H. (ed). 1992. Australia’s biota 
and the national interest: The role of biolog-
ical collections. Australian biologist, 5 (1). 
Darlinghurst (N.S.W.): Australian Institute 
of Biology. 106 p. 

Verna M. 2011. Museums and the repatriati-
on of indigenous human remains. — Re-
sponsibility, Fraternity, and sustainability in 
law. A symposium in honour of Charles D. 
Gonthier. Montréal: Canadian Institute for 
the Administration of Justice. 17 p. http://
cisdl.org/gonthier/public/pdfs/papers/Con-
f %C3%A9rence%20Charles%20D%20
Gonthier%20-%20Mara%20Verna.pdf.

Vollmar A., Macklin J.A., Ford L.S. 2010. Nat-
ural history specimen digitization: challen-
ges and concerns. — Biodiversity Informat-
ics, 7 (1): 93–112.

Walls R.L., Deck J., Guralnick R. et al. 2014. 
Semantics in support of biodiversity knowl-
edge discovery: An introduction to the bio-
logical collections ontology and related on-
tologies. — PLoS ONE, 9 (3): e89606.

Ward D.F. 2012. More than just records: Ana-
lysing natural history collections for bio-
diversity planning. — PLoS ONE, 7 (11): 
e50346.

WFCC. 2016. World Federation for Culture Col-
lections. http://www.wfcc.info/.

Wheeler T.A. 2003. The role of voucher speci-
mens in validating faunistic and ecological 
research. A brief prepared by the Biological 
Survey of Canada (Terrestrial Arthropods). 
Biological Survey of Canada (Terrestrial 
Arthropods) Document series no. 9. http://
www.academia.edu/4913100/The_Role_of_
Voucher_Specimens_in_Validating_Fauni-
s tic_and_Ecological_Research.

Wieczorek J., Bloom D., Guralnick R. et al. 
2012. Darwin Core: An evolving communi-
ty-developed biodiversity data standard. — 
PLoS ONE, 7 (1): e29715.

Williams S.L. 1999. Destructive preservation: 
A review of the effect of standard preser-
vation practices on the future use of natu-

ral history collections. — Acta Universitatis 
Gothoburgensis. 206 р.

Williams S.L., Hawks C.A. (eds). 2007. Muse-
um studies. Perspectives and innovations. Wa-
shington (DC): Society for the Preservation 
of Natural History Collections. 281 р.

Wilson E.O. (ed.). 1988. Biodiversity. Washing-
ton (DC): National Academy Press. 538 р.

Winker K. 1996. The crumbling infrastructure 
of biodiversity: The avian example. — Con-
servation Biology, 10 (3): 703–707.

Winker K. 2004. Natural history museums in a 
postbiodiversity era. — BioScience, 54 (5): 
455–459.

Winker K. 2005. Bird collections: Development 
and use of a scientific resource. — The Auk, 
12 2(3): 966–971. 

Winker K., Reed J.M., Escalante P. et al. 2010. 
The importance, effects, and ethics of bird 
collecting. — The Auk, 127 (3): 690–695.

Winston J.E. 2007. Archives of a small planet: 
The significance of museum collections and 
museum based research in invertebrate tax-
onomy. — Zhang Z.-Q., Shear W.A. (eds). 
Linnaeus tercentenary: Progress in inverte-
brate taxonomy. Zootaxa, 1668: 47–54.

Wisely S.M., Maldonado J.E., Fleischer R. 
2004. A technique for sampling ancient 
DNA that minimizes damage to museum 
specimens. — Conservation Genetics, 5 (1): 
105–107.

Wolfgang S., Rolf D. (eds). 2010. Metagenom-
ics. Methods and Protocols. New York: Hu-
mana Press. 341 р.

World… 2008. The World Information Network 
On Biodiversity. http://www.conabio.gob.
mx/remib_ingles/doctos/remib_ing.html.

Zhang, Z.-Q. (ed.). 2013. Animal biodiversity: An 
outline of higher-level classification and sur-
vey of taxonomic richness (Addenda 2013). — 
Zootaxa, 3703 (1): 1–82.

Zeigler D. 2007. Understanding biodiversity. We-
stport (CT): Praeger Publ. 173 p.

Zimkus B.M., Ford L.S. 2014. Genetic resource 
collections associated with natural history 
museums: A survey and analysis to estab-
lish a benchmark of standards. — Appleq-
uist W.L., Campbell L.M. (eds). DNA Bank-
ing for the 21st Century. St. Louis (MO): 
Missouri Botanical Garden. P. 9–44.



787 From museum cases to the classroom

Сборник трудов Зоологического музея МГУ им. М.В. Ломоносова
Archives of Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University

Том / Vol. 54   Cтр. / Pр. 787–799

© J.A. Cook et al., 2016.

FROM MUSEUM CASES TO THE CLASSROOM: 
EMERGING OPPORTUNITIES FOR SPECIMEN-BASED EDUCATION

Joseph A. Cook1, Eileen A. Lacey2, Stefanie M. Ickert-Bond3, 
Eric P. Hoberg4, Kurt E. Galbreath5, Kayce C. Bell1,              

Stephen E. Greiman1, Bryan S. McLean1, Scott Edwards6

1Museum of Southwestern Biology and Department of Biology, University of New Mexico
2Museum of Vertebrate Zoology and Department of Integrative Biology, University of California

3Museum of the North and Department of Biology and Wildlife, University of Alaska
4United States National Parasite Collection, Agricultural Research Service, USDA

5Department of Biology, Northern Michigan University
6Museum of Comparative Zoology, Harvard University

Corresponding author: Joseph A. Cook, cookjose@unm.edu

The value of museum collections to biological research is well esta-
blished. However, the role and potential of collections in educational 
activities has been less thoroughly explored, due in part to concerns about 
making fragile specimens available to large numbers of students. Now, 
global efforts to digitize museum collections are creating unprecedented 
opportunities for educators to employ the vast resources contained in 
such collections and to engage students directly in the process of natural 
history and biodiversity research. These emerging opportunities have the 
potential to become prominent elements of biological education because 
they provide authentic, inquiry-based learning activities that can be tai-
lored to be relevant to local biodiversity studies (i. e., place-based). In 
sum, the amazing wealth of biological information contained in natural 
history collections that was previously available to only a few can now be 
readily incorporated into exciting, important lessons about fundamental 
biological concepts. To illustrate how museum collections can be used to 
design activities that encourage active, integrative exploration of biology, 
we provide several examples drawn from our own efforts to promote the 
use of natural history collections in undergraduate education. As digital 
archives improve and awareness of the instructional power of these ma-
terials increases, we expect that the greater use of museum specimens in 
educational programs will generate renewed efforts to build and to maintain 
these critical resources. 
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1. Introduction
Natural history collections are one of 

the most powerful resources available for 
documenting the effects of changing envi-
ronmental conditions on global biodiversity. 
Worldwide, more than 1.5 billion specimens 
(Ariño, 2010) are contained in natural history 
museums. These materials, collected over 
vast temporal and spatial scales, represent 
an irreplaceable record of fl oral and faunal 
diversity, a substantial proportion of which 

no longer exists and thus cannot be resam-
pled. Accordingly, the information contained 
in natural history collections is an invaluable 
source of information regarding spatial and 
temporal patterns of organismal diversity. 

To harness the full power of natural his-
tory collections, it is critical that museum 
scientists engage teachers and students to 
understand the value of these resources for 
addressing scientifi c questions and societal 
issues. In addition to improving understand-

ИЗ МУЗЕЙНЫХ ШКАФОВ В АУДИТОРИЮ: ВОЗМОЖНОСТИ 
ПРЕПОДАВАНИЯ НА ОСНОВЕ МУЗЕЙНЫХ ОБРАЗЦОВ
Джозеф Кук, Эйлен Лэйси, Стефани Айкерт-Бонд, Эрик Хоберг, 

Кёрт Гэлбрит, Кейс Белл, Стефен Греймэн, Брайан МакЛин, Скотт Эдвардс
Автор для переписки: Джозеф Кук, cookjose@unm.edu

Значение музейных коллекций для биологических исследований 
хорошо известно. Однако роль и возможности коллекций в образова-
тельной деятельности не столь глубоко исследованы, отчасти вслед-
ствие проблемы предоставления хрупких экземпляров в распоряже-
ние большого числа учащихся. В настоящее время глобальные усилия 
по оцифровке музейных коллекций создают беспрецедентные воз-
можности преподавателям использовать огромные ресурсы, содержа-
щиеся в таких коллекциях, и включать студентов непосредственно в 
процесс исследований в области естественной истории и биоразноо-
бразия. Эти возрастающие возможности имеют хорошие перспективы 
сделать коллекции важным элементом биологического образования, 
поскольку позволяют основывать учебную работу на аутентичной ис-
следовательской деятельности и подключать её к исследованиям по 
биоразнообразию в данной местности. В целом, потрясающий объём 
информации, содержащейся в естественнонаучных коллекциях, ко-
торый ранее был доступен лишь немногим, теперь может быть легко 
включён в захватывающие и важные уроки, посвящённые фундамен-
тальным биологическим концепциям. Чтобы показать, как музейные 
коллекции могут использоваться в организации деятельности с целью 
поощрения активного всеохватного изучения живого, мы приводим 
несколько примеров, заимствованных из наших собственных подхо-
дов, направленных на содействие использованию естественнонаучных 
коллекций в преддипломном обучении. Мы полагаем, что с ростом 
цифровых архивов и ознакомлением с обучающей действенностью 
этих материалов, более широкое использование музейных экземпля-
ров в образовательных программах приведёт к возобновлению усилий 
по развитию и поддержанию этих важных источников информации.
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ing of the natural world, such efforts are es-
sential to producing scientists, educators, and 
citizens capable of addressing the many chal-
lenges facing humans now and in the future. 
Specimen collections provide a rich resource 
in the form of fi eld-collected (original) data, 
but the specimens themselves further serve 
as the basis for generating new (derivative) 
data in critical sample-based studies (Fig. 1). 
Original data (e. g., species identity, date of 
collection, georeferenced collection locality, 
standard specimen measurements) can im-
mediately inform biodiversity assessments 
and models used to project and mitigate the 
response of organisms to future conditions. 
Derivative data, such as gene sequences, 
stable isotope ratios, high-dimensional mor-
phometric data and parasite-host associa-
tions, are now routinely acquired from speci-
mens in subsequent research projects and 
available for analysis as long as specimens 

and materials are preserved. Because many 
museums are now tracking and linking the 
web-accessible datasets that host derivative 
data, a powerful, highly integrative and now 
freely available resource on biodiversity and 
related environmental conditions is emerg-
ing for investigators and educators alike. The 
question is: How can we mobilize this rich 
and ever-expanding data source to address 
pressing societal issues?

To fi nd solutions for global challenges, 
such as those relating to changing envi-
ronmental conditions (e. g., threats to food 
security, emerging pathogens, loss of bio-
diversity), and to fully exploit the potential 
of specimen-based data archives, we need 
to think strategically about how to develop 
an informed and creative future work force. 
Fortunately, natural history collections pro-
vide numerous opportunities for educators to 
engage students in original, data-driven ex-

Fig. 1. Holistic specimens are now routinely preserved in ways that allow 
multiple investigators from diverse subdisciplines in biology to explore 
important questions, all centered around a single specimen.

Рис. 1. В настоящее время цельные экземпляры стандартно со хра ня ются 
в такой форме, которая позволяет многим исследователям разных био-
логических специальностей выяснять важные вопросы, обращаясь 
к одному и тому же экземпляру.
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ercises that encompass the biological knowl-
edge, analytical abilities, and computational 
skills required to shape responses to loom-
ing real-world problems. The educational 
potential of natural history collections is 
particularly powerful given the authenticity 
of the specimens that form the core of these 

resources. As tangible, physical records of 
biodiversity, museum specimens have an 
unparalleled ability to intrigue and excite 
students of all backgrounds and programs 
of study. 

To illustrate the value of museum resourc-
es to undergraduate education, we outline 

Fig. 2. Each museum specimen can be the basis for signifi cant new or derived datasets to ad-
dress diverse sets of scientifi c questions (e. g., stable isotopes ecology, molecular genetics, 
parasitology). Because these diverse studies are all tied together through a single voucher 
specimen, educators and students can more easily understand how diverse perspectives 
can be integrated for a more holistic understanding of biology.

Рис. 2. Каждый музейный экземпляр может служить основой для значимых оригинальных 
или вторичных данных, позволяющих решать разнообразные исследовательские 
задачи (например, экология на основе анализа стабильных изотопов, молекулярная 
генетика, паразитология). Поскольку все эти разнообразные исследования связаны 
между собой посредством единого удостоверяющего экземпляра, преподаватели 
и студенты могут легче понять, каким образом разные исследования могут быть 
объединены для более целостного понимания живого.
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three themes that provide excellent oppor-
tunities for educators to use natural history 
specimens and data in their lessons. As part 
of these discussions, we indicate how muse-
um resources provide novel, integrative, and 
highly collaborative opportunities to develop 
new strategies for biology education (Fig. 2). 
We encourage museum scientists, even those 
without formal classroom responsibilities, 
to promote the use of natural history collec-
tions for educational purposes. These efforts 
will serve to produce better trained and more 
integrative scientists, health practitioners, 
and policy makers; they will also serve to 
increase general understanding of the impor-
tance of natural history collections, thereby 
helping to ensure that these critical reposito-
ries of biodiversity remain vital, active and 
ever expanding. 

2. Digital museum resources
Specimen-based databases, such as GBIF, 

iDigBio, MorphBank, Map of Life, and Gen-
Bank, are profoundly changing how biolo-
gists conduct research and share their data 
(Wen et al., 2015; Buerki, Baker, 2016). 
Large-scale digitization of museum data 
andspecimen images (Beaman, Celinese, 
2012; Smith, Blagoderov, 2012) increases 
availability of data worldwide through ini-
tiatives such as the Global Biodiversity In-
formatics Facility (GBIF). Many countries 
also have national digitization initiatives (e. 
g., iDigBio in the United States of America) 
and these provide incredible opportunities 
to develop new educational modules and 
let students explore our planet’s diversity. 
New bioinformatics resources (e. g., Map of 
Life; Jetz et al., 2012) also are making use 
of specimen data.

Digitized original data provide an acces-
sible gateway for young scientists to learn 
about the challenges of using big data and 
the ways in which large and diverse datasets 

can be integrated into their studies (Cook et 
al., 2014). As students are exposed to the 
complexity of the planet’s biodiversity, they 
can develop and pursue their own research 
questions in evolutionary and environmen-
tal biology. An increasing recognition of the 
value of inquiry-based approaches to educa-
tion, as opposed to passive-learning models 
(e. g., Feldman et al., 2012), further moti-
vates efforts to incorporate natural history 
specimens and the diversity that they docu-
ment into educational initiatives. 

3. Natural history resources 
and education

There are numerous ways that specimens 
and associated data can fi t into undergradu-
ate and graduate educational initiatives, from 
mining raw data for student biodiversity 
lessons, to independent phylogeographic 
or phylogenetic analyses from associated 
genetic data derived from specimens, to the 
possibility of helping to identify specimens 
online or create new metadata for existing 
specimens (e. g., Notes From Nature, http://
www.notesfromnature.org). However, the 
use of these new databases by teachers re-
mains limited and needs further encourage-
ment from the museum community. One 
serious impediment is the lack of intuitive, 
user-friendly portals or publicly accessible 
interfaces for museum collections. 

There also are relatively few examples of 
widely distributed and freely accessible les-
son plans that successfully incorporate speci-
mens. This presents excellent opportunities 
to develop educational modules (Cook et al., 
2014) and implement approaches that take 
advantage of the vast new datasets managed 
by natural history collections. New tools for 
educators should enhance access, analysis, 
and visualization of specimen data. The 
collections resource must engage teachers 
worldwide and fi nd ways to encourage par-
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ticipation in building and using collections 
through guided collections-based research 
by students. This will ultimately contribute 
to a more informed citizenry. 

Examples of ways in which museum 
resources can be used to create exciting, 
authentic learning experiences include the 
following.

3.1. Understanding our changing world: 
Natural history collections, 
climate change, and biodiversity 

The current, unprecedented rate of cha-
nge in global climates represents a signifi cant 
threat to biodiversity. This includes not just 
the loss of existing taxa, but also the assem-
bly of new communities of organisms, some 
of which are expected to have negative con-
sequences for humans (e. g., emerging path-
ogens). Both of these topics are commonly 
encountered in the popular media; however, 
many students may not have considered 
them beyond an abstract level. It is thus im-
portant that educators convey the utility of 
natural history collections and their associ-
ated data sets as critical tools for discovering, 
understanding, and ideally developing well-
informed strategies for mitigating negative 
effects of these changes. 

In response to changing climatic condi-
tions, species may move, adapt, or go extinct 
(Parmesan, 2006). Each of these responses 
can be explored using natural history col-
lections data. First, specimen locality data 
from different points in time can be corre-
lated with temperature changes and used 
to investigate climate-related range shifts. 
Comparisons of trapping localities for 
small mammals captured in the Sierra Ne-
vada Mountains of California have revealed 
sometimes profound changes in the eleva-
tional distributions of these animals over the 
past century (Moritz et al., 2008) coincident 
with temperature increase, but there are also 

idiosyncratic shifts among species and local-
ities (Moritz et al. 2008; Rowe et al., 2015). 
This, in turn, reiterates the importance of 
broad geographic sampling contained in 
natural history collections. 

Second, characterization of phenotypic, 
genotypic and/or phenological variation over 
time can identify potential in situ adaptation 
to changing conditions (Hoffmann, Sgró, 
2011). Herbarium specimens, for example, 
can provide insight into shifts in fl owering 
time, a key character related to individual 
plant fi tness and fi tness of associated organ-
isms such as pollinators, herbivores, and 
parasites. With many (but not all) plant spe-
cies fl owering earlier in response to warming 
conditions (Primack et al., 2004; Panchen et 
al., 2012), changes in fl owering phenology 
may have cascading effects on ecosystem 
function. Museum data highlight these fl o-
ral resources for pathogens and pollinators, 
as well as information on insect emergence, 
bird, bat, and insect migration, seed disper-
sal, and timing of reproduction. Understand-
ing phenological changes has particular 
signifi cance for agriculture and is directly 
related to food security.

Finally, integration of specimen local-
ity data with ecological niche modeling can 
provide insight into potential fates of species 
at specifi c localities in the face of changing 
environmental conditions; application of 
this analytical strategy to locality records for 
birds (Thomas et al., 2004) suggests the po-
tential for climate-driven extinction of up to 
37% of the species examined. Using museum 
records, Hope et al. (2013) also used predic-
tive modeling to assess future distribution 
of tundra plant communities and associated 
shrews (Sorex spp.) in Alaska. In sum, the 
multifaceted data contained in natural history 
collections are central to efforts to describe 
and predict the diverse impacts of changing 
global climates. Given the scale and antici-
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pated catastrophic outcomes of the climatic 
changes now underway, it is imperative that 
we prepare students to investigate and to 
develop solutions to these challenges. Natu-
ral history collections provide a logical and 
compelling foundation for inquiry-driven 
learning experiences designed to provide that 
training. Examples of such activities are pro-
vided by Lacey et al. (in review), who have 
developed a series of web-based educational 
exercises that harness the power of digital 
museum resources to examine responses of 
Sierra Nevadan small mammals to a century 
of environmental change. These exercises are 
only a starting point; although a complete se-
ries of activities in their own right, they can 
be easily modifi ed to fi t the specifi c needs 
of different instructional settings.  Learning 
how to investigate the temporally deep edu-
cational resource held in museum collections 
provides students with perspectives on how 
organisms and ecosystems will respond to 
changing climate. 

3.2. Learning about emerging 
parasites and pathogens 
through museum collections

Parasites in the broad sense, including vi-
ruses, bacteria, protozoans, fungi, helminths, 
and arthropods, are often obscure to students 
and certainly are among the most underap-
preciated components of biological systems. 
Incongruously, however, these organisms 
collectively represent in excess of 40–50% 
of species on Earth, play a role in at least 
75% of trophic junctions within food webs 
(Dobson et al., 2008), and are signifi cant me-
diators of health and well-being for people 
and animals. Their infl uence bears on food 
sustainability, food security and safety, socio-
economic development, and the integrity of 
ecological structure and ecosystem services 
that contribute to continuity and connectivity 
in the biosphere (Brooks et al., 2014).

The myriad ways in which parasites in-
teract with their environment create com-
pelling pathways for students to learn about 
fundamental biological phenomena. For ex-
ample, patterns of geographic distribution 
and host association among parasites offer 
unique insights into both natural and an-
thropogenic processes that have structured 
biodiversity over deep history (e. g., Hoberg, 
1997, 2010). These observations open win-
dows into changing patterns of distribution 
and emergence of pathogens in contempo-
rary time (e.g., Huberg, Brooks, 2008, 2015), 
providing access points for students to learn 
about rapidly emerging and interacting cri-
ses linking global climate, burgeoning hu-
man populations, environment, ecological 
disruption, species loss, and emergent dis-
eases (Brooks, Hoberg, 2013). For example, 
as in the ecological niche modeling above, 
disease vectors (e. g. ticks) are predicted to 
have range shifts corresponding to changing 
climate (Brownstein et al., 2005; Gray et al., 
2009), which can be modeled using museum 
specimen data. 

Specimen-derived parasite data provide 
opportunities for students to make novel dis-
coveries. Parasites often interact with other 
parasites or harbor their own endosymbionts 
that may not harm their parasite host, but may 
harm the vertebrate host of the parasite. Key 
examples include the endosymbiotic bacteria 
Wolbachia and Neorickettsia. Wolbachia are 
endosymbionts of fi larial nematodes that are 
essential to the normal development and fer-
tility of the nematodes. However, when the 
fi larial nematodes are targeted by anti-fi larial 
drugs, the bacteria are released from the nem-
atode host and cause the pathology seen in 
diseases such as river blindness (Onchocer-
ciasis; see Taylor et al., 2005). Neorickettsia 
are obligate intracellular endosymbionts of 
parasitic fl ukes (Digenea) and pass through 
the entire complex life cycle of the parasite 
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by vertical transmission. In some cases, ne-
orickettsiae are transmitted horizontally from 
digeneans to their defi nitive vertebrate hosts 
where the bacteria can infect leucocytes and 
cause debilitating disease in horses, dogs, 
and humans (Vaughan et al., 2012). With 
the advent of next generation sequencing, 
it is possible to sensitively and conclusively 
detect such endosymbionts. Publishing these 
large sequence datasets in databases like 
GenBank enables students to conduct their 
own research to discover pathogenic endos-
ymbionts, potentially known or unknown but 
often in as yet undetected hosts. 

Finally, burgeoning amounts of host ge-
netic data can also be integrated with parasite 
occurrence records to educate students on 
emerging infectious diseases. For example, 
the spread of white-nose syndrome, a fun-
gal disease affecting North American cave-

dwelling bats, was partially predicted by the 
degree of interconnection of certain bat pop-
ulations to other species in their respective 
ecological communities (Wilder et al., 2015). 
Where host genetic data are properly linked 
to spatially-defi ned museum specimens, si-
milar investigations using other organisms 
and infection scenarios are possible. Para-
site collections with online databases linking 
host and parasite data offer an extraordinary 
resource for educators to introduce students 
to biological complexity (Fig. 3). For exam-
ple, georeferenced specimens can be used to 
generate ecological niche models to examine 
possible scenarios for environmental change 
and the distribution of disease (Waltari, Per-
kins, 2010). Records with host association 
data can validate predictions about biologi-
cal outcomes of ongoing geographic colo-
nization and host switching (e. g., Hoberg 

Fig. 3. Parasite specimens, when combined with their hosts, provide integrated pathways for 
students to learn about the relationships between research, public health and mitigation.

Рис. 3. Экземпляры паразитов, рассматриваемые совместно с их хозяевами, позво ля ют 
студентам по лу чить целостное представление о связях между наукой, здраво охра-
нением и про филактикой.
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et al., 2013; Kutz et al., 2013; Laaksonen et 
al., 2015).

To date, few parasite collections meet 
their full potential as resources for student 
training. This result may be driven by prob-
lems with data quality (e. g., incomplete host 
or geographic data associated with parasite 
records), but is more often a consequence 
of database limitations that create barriers 
to creative manipulation of the information 
housed within. Issues of data quality can be 
partially addressed with more widespread 
implementation of standardized fi eld col-
lection protocols that effectively record and 
track host and parasite data. One such strat-
egy for investigating complex host-parasite 
systems (Hoberg et al., 2015) codifi es ap-
proaches for biodiversity informatics, link-
ing fi eld collections, archived specimens, 
and derivative data acquired from museum 
resources. Moreover, involving students di-
rectly in specimen-based biological surveys 
creates powerful hands-on learning oppor-
tunities that can foster a lifelong fascination 
with diversity and the complexity of biologi-
cal interactions.

3.3. Using museum collections 
to engage educators in rural 
and indigenous communities

Museum collections are especially valu-
able for developing so-called “place-based” 
lessons in which educators can use locally 
and culturally relevant examples to teach 
new skills and essential biological principles. 
Advancing the Integration of Museums into 
Undergraduate Programs (AIM-UP!) was a 
network of museum scientists and educators 
that examined ways to increase the use of 
natural history collections in undergraduate 
edu cation. One set of modules (aimup.unm.
edu) developed for the rural communities 
of the Alexander Archipelago of Southeast 
Alaska uses fundamental concepts from is-

land biogeography to explore patterns and 
processes of diversity across this vast set of 
islands that differ in size, distance to main-
land and geologic history. Because young 
people in these small communities already 
know many of the local organisms, these 
lessons have readily engaged students in 
authentic exploration of their surroundings 
and their research projects emerging from 
these lessons have been recognized in Alaska 
statewide science competitions.

Rural populations can contribute to 
building signifi cant collections and monitor 
changes due to their subsistence lifestyles in 
diffi cult to access areas. By building broad 
networks across these communities through 
meaningful educational engagement, muse-
ums can gain access to large-scale geographic 
sampling. A number of efforts are now under-
way to engage rural communities in monitor-
ing change (Sigman, 2015); however, most 
of these efforts are observational and do not 
result in permanent archives of specimens. In 
the 1990’s we (Cook et al., 1999) established 
long-term collaborations between Native-
organized subsistence commissions and the 
University of Alaska Museum to help build 
a temporally deep and spatially broad ar-
chive of marine mammal specimens. We also 
partnered with local high schools to explore 
changes in small mammal communities over 
time. These efforts had strong community and 
student engagement and over time resulted in 
signifi cant series of mammals for scientifi c 
study. Both the original and subsequent deriv-
ative data are now available on-line (arctos.
database.museum) so that rural students can 
explore how local specimens have fostered 
new scientifi c insights.

Students from rural communities have 
potential to make meaningful scientifi c con-
tributions with far-reaching impacts, and 
the experience of participating in such work 
can have equally profound consequences 
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for student life trajectories. For example, 
high-latitude communities are experiencing 
accelerating environmental change in some 
of the most sensitive environments on the 
planet. Ongoing survey and inventory of 
complex northern ecosystems has already 
demonstrated substantial ecological pertur-
bation in marine and terrestrial habitats (e. 
g., Hoberg et al., 2013; Kutz et al., 2013; 
Meltofte et al., 2013; Dudley et al., 2015; 
Hoberg, Brooks 2015). Collaborative ef-
forts among educators and researchers can 
maintain research continuity in these remote 
environments while providing authentic, 
potentially transformative educational ex-
periences for students (e. g., Hoberg et al., 
2015). Concurrently, communication among 
stakeholders can offer opportunities for bi-
directional exchange of critical information, 
including both recent scientifi c discover-
ies and ecological knowledge about animal 
pathogens and disease (e. g., Hoberg et al., 
2013; Dudley et al., 2015).

4. A pressing need to develop       
easier-to-access specimen-based 
electronic resources for education

As is evident from the ideas presented 
above, digitized museum data are a common 
factor facilitating a variety of new education-
al experiences for students of many ages. We 
have discussed only a few ways in which they 
can link major ecological and societal issues 
such as climate change, biodiversity loss, and 
emerging pathogens to the fundamental sci-
entifi c concepts that are typical of many mod-
ern classrooms. Because specimens span the 
spectrum of biological units from genomes 
to organismal biology to studies of complex 
ecosystems, specimen-based lessons can 
reveal the process of scientifi c discovery 
and how scientists investigate the impact of 
abiotic systems on the structure of biotic di-
versity. Specimens can be a relatively simple 

point of entry for beginning students to learn 
about such basic concepts as variation, scal-
ing across time and space, ecological com-
plexity, and sustainability (Cook et al., 2014). 
As a vast amount of original natural history 
museum data becomes available online, as 
well as more intuitively linked to derivative 
specimen data, an unparalleled platform is 
emerging for inquiry-based science learning 
that is increasingly accessible across student 
socioeconomic status or physical access to 
biodiversity objects.

Museum databases were originally cre-
ated to manage specimens, but now there 
is a growing trend to make these data avail-
able via the internet through international 
initiatives such as the Global Biodiversity 
Information Facility (GBIF.org). The result 
is that museum data are used not only by col-
lection managers, but a spectrum of scientists 
and educators have been incorporating this 
incomparable resource on the planet’s di-
versity into their activities. Indeed, museum 
specimens now fi ll an important pivot point 
between signifi cant clusters of other big data 
available on the web. This unique pivot or 
connection is because specimens represent 
temporally-anchored and georeferenced re-
cords on individual organisms from across 
the globe, hence providing a critical layer for 
spatial analyses using Geographic Informa-
tion Systems (GIS) approaches. Therefore, 
in the future, there is a critical need for mu-
seum staff to continue collaborating with in-
formation scientists to implement protocols 
ensuring that their database structures and 
levels of accessibility will stimulate even 
greater use by both researchers and educa-
tors. In particular, user-friendly, searchable 
databases should provide unimpeded access 
to specimens and associated original and 
derivative data. 

Traditionally, natural history museums 
engaged a limited number of students in bi-
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odiversity studies through specimen-based 
laboratories in university courses, field 
projects, or training in specimen prepara-
tion and curation. They have also, of course, 
provided the scientifi c foundation and de-
tailed information for numerous fi eld and 
nature guides used by millions of students, 
teachers and recreationalists worldwide. 
New educational directions are now pos-
sible with teaching modules that take ad-
vantage of the growing cyberinfrastructure 
that has been developed through museum 
digitization efforts (e. g., DryadLab 2016, 
AIM-UP! 2016, iDigBio 2016). Museum 
specimens can now reach and be used by 
educators, students, and even citizen scien-
tists. Educational modules provide unique 
opportunities for teachers to incorporate 
inquiry-based exercises and lesson plan 
development in the sciences (e. g. Cook 
et al., 2014). Finally, there is potential to 
draw on increasing access to remote com-
puting and online implementation of some 
advanced software programs in developing 
new lessons along the lines of those we de-
scribe above (e. g., phylogenetic, phylogeo-
graphic, ecological modeling). 

Natural history museums connect stu-
dents to our natural world in a variety of 
ways. We must bear this in mind, even while 
continuing to develop new and innovative 
educational initiatives that employ digital 
specimen data. First, when students par-
ticipate in natural history fi eld studies, they 
may learn how to record basic environmen-
tal and specimen data as they press plants, 
pin insects, or prepare a variety of other 
museum specimens. Later, as specimens 
become curated and available for study, 
there are often opportunities for students to 
conduct cutting-edge, sample-based science 
in fi elds as diverse as molecular evolution, 
stable-isotope ecology, and developmental 
biology. Many universities now provide op-

portunities for direct student involvement 
in research projects as educators recognize 
that active participation in science is the 
most effective means of instruction (e. g., 
Museum Research Apprenticeship Program 
at the University of Alaska, Fairbanks). Be-
cause specimens can serve as the basis for 
so many different kinds of questions, col-
lections naturally bridge perceived gaps 
between various disciplines in biology. By 
pointing out how a single specimen might 
have been used in multiple studies to address 
different hypotheses (see Fig. 1), students 
more easily grasp how science integrates and 
transforms perspectives on diversity (Dun-
num, Cook 2012).The instructional power 
of all of these approaches can lead not only 
to greater use of museum specimens in edu-
cational programs, but also bolster renewed 
efforts to build and to maintain these critical 
resources for the benefi t of biodiversity and 
society in an era of profound global change. 
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The data on 218 primary types from 33 families of Diptera kept in 
collection of the Zoological Museum of Moscow State University are given. 
One new synonymy was established: Protopiophila caucasica Ozerov, 2008 
was shown to be a junior synonym of Protopiophila latipes (Meigen, 1838).
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Статья включает данные о номенклатурных типах 218 видов дву-
крылых из 33 семейств, хранящихся в коллекции Зоологического му-
зея Московского университета. Установлен один новый синоним: 
Pro to piophila caucasica Ozerov, 2008 является младшим синонимом 
Protopiophila latipes (Meigen, 1838).

The Dipteran collection of the Zoologi-
cal Museum of Lomonosov Moscow State 
University includes primary types of more 
than 1,000 species. The part of information 
about these types has earlier been published 
elsewhere (Ozerov, 2005, 2010; Krivoshei-

na, Ozerov, 2006). The present publication 
includes information on the primary types 
registered in the collection of the Museum 
after 2010. Provided herewith is information 
about nomenclatorial types of   218 species 
belonging to 33 families.
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The families as well as the species within 
each family are listed alphabetically. The fol-
lowing data are provided for each species:

— original name (bold) of the species 
typifi ed, its author, year of the original pub-
lication, page, followed by the genus name 
(bold, in brackets) with which the species 
name was originally combined; nomencla-
torial status of the type specimen (holotype 
= HT, syntype = ST, lectotype = LT), and its 
Museum registration number (= RG);

— original text from the labels; geo-
graphic localities and abbreviations are com-
mented and restricted in the square brackets 
upon a necessity; majority of the original 
Russian local geographical names are given 
in transliteration, while names of some larg-
er geographical regions (e. g. Amur Oblast, 
Sakhalin Oblast, Primorskiy Kray) follows 
Merriam Webster’s Geographical Diction-
ary (1997);

— condition of the type specimen (safety, 
lost or damaged parts, etc.).

Family Bombyliidae
maculithorax Paramonow, 1926: 128 (Bom-
bylius). HT #. RG Di0414.
LABELS. Gold circle, “Tashkent, Ak-Tash 
15.V.1925” [written in ink], “Ак-Таш [Ak-
Tash] 15.V.25” [written in pencil], “Bombylius 
maculithorax sp. n. # Typus Paramonov det”.
REMARKS. Holotype pinned; tarsomeres 
4–5 of mid right leg, tarsomeres 2–5 of mid 
left leg and all tarsomeres of hind left leg 
lost, otherwise condition good.
rohdendorfi Paramonov, 1925: 145 (Villa). 
HT #. RG Di0408.
LABELS. “Transcaspia distr., Merv st. Utsh-
Adzhi 3.V.1923” on reverse “E. Smirnov”, 
“Villa rohdendorfi nov. sp. # Typus Para-
monov determ.”.
REMARKS. Holotype pinned; mid left leg 
lost, otherwise condition good.

tashkentica Paramonov, 1925: 144 (Villa). 
HT #. RG Di0409.
LABELS. “Ak-Tash, Ajk-Yaj distr Tash-
kent. 21.VIII.1922. E. Smirnov coll”, “Vil-
la taschkentica nov. sp. # Typus Paramo-
nov det”.
REMARKS. Holotype pinned. Some evi-
dence of beetle damage to head; fore left leg 
lost except coxa, otherwise condition good.

Family Calliphoridae 
alajensis Rohdendorf, 1926: 101 (Pollenia). 
HT #. RG Di0410.
LABELS. Yellow square crossed out along 
the middle by red line with number “28.” 
[=28.07.1871], “Кчи Алай”   [Kchi Alai], 
“18”, “Typus Pollenia alajensis Rohdendorf 
1926”, “Holotypus Pollenia alajensis Roh-
dendorf 1928”, “= Pollenia sytshevskajae Gr. 
K. Rognes det. 1985”.
REMARKS. Exemplar from A.P. Fedchen-
ko’s collection. Holotype pinned. The right 
wing damaged; both fore legs (except coax) 
and genitalia lost, otherwise condition good.
pallida Rohdendorf, 1926: 103 (Pollenia). 
LT #, by designation of Rognes, 1991: 230. 
RG Di0411.
LABELS. “dsr. Tashkent Ak-Tash 21.VI-
II.1922 B. Rohdendorf”, “Lectotype # Pol-
lenia pallida Rodendorf, 1926: 103 (cf. Ro-
dendorf, 1928: 338) K. Rognes des. 1987”, 
“Pollenia viatica R-D (pallida Rod.) # K. 
Rognes det. 91”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good, abdomen dissected and glued on a 
piece of carton pinned with the specimen, 
abdominal sternites and genitalia stored in a 
microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
solitaria Grunin, 1970: 480 (Pollenia). HT 
#. RG Di0415.
LABELS. “Краснодар. кр. Львовское 
[Krasnodar. Kray, L’vovskoie] 20.VII.1956 
Г. Викторов” , “Pollenia solitaria Gr. Grun-
in det. 970”, “Holotypus Pollenia solitaria 
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Grunin 1970”, “Pollenia venturii Zumpt, 
1956”, “К. Rognes det. 1991”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good, left postpedicel lost and genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen.
turanica Rohdendorf, 1926: 90 (Calliphora). 
HT #. RG Di0412.
LABELS. “Ak-Tash, dis. Tashkent 20.V. 
1922 B. Kuznetsov”, “Call. turanica Typus”, 
“Calliphora vicina R.-D. К. Грунин det. 
1966”.
REMARKS. Holotype pinned. Fore left leg 
(except coxa) and genitalia missing.

Family Carnidae 
pamphylica Ozerov, 2008: 491 (Meoneura). 
HT #. RG Di0272.
LABELS. “TURKEY: Antalya, ruins of Se-
leukeia near Şişeler (36.871752ºN, 31. 
475023ºE), 29.IX.2007, coll. A.L. Ozerov”, 
“Holotypus # Meoneura pamphylica sp. n. 
det. A.L. Ozerov, 2007“.
REMARKS. Holotype glued on a piece of 
carton. Condition good, genitalia dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.
vernicosa Ozerov, 2011: 10 (Meoneura). HT 
#. RG Di0391.
LABELS. “TURKEY: Antalya, ruins of Sil-
lyon (36.988600ºN, 30.983834ºE), 2.X.2007, 
coll. A.L. Ozerov”, “Holotypus # Meoneu-
ra vernicosa sp. n. det. A.L. Ozerov, 2011”.
REMARKS. Holotype glued on a piece of 
carton. Condition good, genitalia dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.
vikhrevi Ozerov, 2011: 10 (Meoneura) HT 
#. RG Di0390.
LABELS. “India, Rajastan, ~Sawai Mad-
hopur, 26.0N 76.4E N. Vikhrev, 25–27.
II.2011”, “Holotypus # Meoneura vikhrevi 
sp. n. det. A.L. Ozerov, 2011”.

REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition good, genitalia dissected and stored in 
a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
thaica Ozerov et M. Krivosheina, 2014a: 11 
(Meoneura). HT #. RG Di0467.
LABELS. “THAILAND, Kanchanaburi pr, 
Taweechai elephant camp, 14.215N 99.225E 
28.I.2014, N. Vikhrev”, “Holotypu s # Me-
oneura thaica sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition good, genitalia dissected and stored in 
a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.

Family Chloropidae 
fedchenkoi Nartshuk, 2011: 345 (Alaj-
ichlorops). HT #. RG Di0419.
LABELS. Yellow square crossed out along 
the middle by red line with number “23.” 
[=23.07.1871], “Алай [Alai]”, “Holotype 
Alajichlorops fedchenkoi Nartshuk”.
REMARKS. Holotype pinned. Left wing 
destroyed.
filippovi Ozerov, 2009b: 127 (Meromyza). 
HT #. RG Di0276.
LABELS. “Ев. Турц Бьюкдере [European 
Turkey, Biukdere] 19/VIII 938 Женжурист”, 
“№ 141”, “ Holotypus # Meromyza filip-
povi sp. nov. det. A.L. Ozerov, 2008”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good, end of abdomen dissected and stored 
in a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
olgafedchenkoae Nartshuk, 2011: 346 
(Chlorops). HT #. RG Di0420.
LABELS. Yellow square crossed out along 
the middle by red line with number “22.” 
[=22.07.1871], “Алай [Alai]”, “Holotype 
Chlorops olgafedchenkoae Nartshuk”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
palpata Nartshuk, 2011: 341 (Polyodaspis). 
HT $. RG Di0418.
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LABELS. Green square crossed out along 
the middle by red line with number “29.” 
[=29.06.1871], “Кизилъкумъ [Kyzylkum]”, 
“Holotypus Polyodaspis palpata Nartshuk”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good, left hind tarsus missing.
splendida Nartshuk, 2012: 134 (Polyodasp-
is). HT #. RG Di0442.
L ABELS. “Turkey: Antalya, to NE of Bu-
cak, river Korpü Irmagi (37.050923ºN, 
31.230474ºE), 1.X.2007, coll. A.L. Ozerov”, 
“Holotypus Polyodaspis splendida Nartshuk, 
2012”.
REMARKS. Holotype glued on a piece of 
carton. Condition good, end of abdomen dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen.
turcica Nartshuk, 2012: 134 (Meromyza). 
HT #. RG Di0443.
LABELS. “TURKEY: Antalya, to NE of Bu-
cak, river Korpü Irmagi (37.050923ºN, 
31.230474ºE), 1.X.2007, coll. A.L. Ozerov”, 
“Holotypus Meromyza turcica Nartshuk, 
2012”.
REMARKS. Holotype glued on a piece of 
carton. Condition good, abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.

Family Curtonotidae 
amurensis Ozerov, 2007: 2 (Curtonotum). 
HT #. RG Di0271.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 4.VIII.1981 А. Озеров”, 
“Holotypus # Curtonotum amurensis sp. n. 
det. A.L. Ozerov, 2007”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
maritimum Ozerov, 2007: 2 (Curtonotum). 
HT #. RG Di0270.
LABELS. “Прим., ГТСт. Супутинка [Pri-
morsky Kray, Suputinka (now Komarovka) 
River] 22.VII.1948 Гуссаковск [Gussako-

vsk]”, “Holotypus # Curtonotum mariti-
mum sp. n. det. A.L. Ozerov, 2007”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
shatalkini Ozerov, 2007: 4 (Curtonotum). 
HT #. RG Di0275.
LABELS. “Южн. Приморье Каменушка 
[S Primorsky Kray, Kamenushka] 1.08.1987 
Шаталкин”, “Holotypus # Curtonotum 
sha talkini sp. n. det. A.L. Ozerov, 2007”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, end of the abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.

Family Dolichopodidae 
baskunchakensis Grichanov, 2011a: 77 
(Vetimicrotes). HT #. RG Di0452.
LABELS. “RUS., Astrakhan reg., BAS-
KUN CHAK salt-lake 48,193ºN 46,813ºE, 
2–4.V. YPT 2010 coll. K.Tomkovich”, 
“Holotype # Vetimicrotes baskunchakensis 
Grichanov”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition good, genitalia dissected and stored 
in a microvial with glycerine pinned with 
the specimen.
caucasicus Grichanov, 2009b: 7 (Dolicho-
phorus). HT $. RG Di0453.
LABELS. “Azerbaijan: Lenkeran, Hirkan-
Bürceli env. 38º39’N 48º47’E, 15.V.2009 
I. Grichanov & K. Tomkovich”, “Holotype 
$ Dolichophorus caucasicus Grichanov”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition good, left wing missing.
ethiopiensis Grichanov, 2013a: 8 (Trigono-
cera). HT #. RG Di0459.
LABELS. “Ethiopia, Ambo, PPRC neigh-
bour cowshed, MT, 18.10–5.11.2011, leg. 
Rybalov L.”, “Holotype # Trigonocera 
ethiopiensis Grichanov”.
REMARK. Holotype stored in a microvial 
with glycerine.
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flavifemoratus (as ssp. of varicoloris) Gri-
chanov et Tonguç, 2010: 227 (Poecil obo th-
rus). HT #. RG Di0454.
LABELS. “TURK, Bolu reg, 1800 m, ~Ki-
bricik 40.498N 31.89E 01 Sept 2009 N. 
Vikhrev”, “Holotype # Poecilobothrus vari-
coloris flavifemoratus Grichanov & Tonguç”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
konstantini Grichanov, 2011a: 75 (Camp-
sicnemus). HT #. RG Di0450.
LABELS. “RUS., Astrakhan reg., BASKUN-
CHAK salt-lake 48,165ºN 46,820ºE, near 
fresh pond 3–6.V.2010 coll. K. Tomkovich”, 
“Holotype # Campsicnemus konstantini 
Grichanov”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good.
lopatini Grichanov, 2013b: 191 (Thambe-
myia). HT #. RG Di0460.
LABELS. “INDIA, Gujarat, Somnath 
20.883ºN 70.408ºE, seaside 7.IX.2012 K. 
Tomkovich”, “Holotype # Thambemyia lo-
patini Grichanov”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
tomkovichi Grichanov, 2009a: 10 (Camp-
sicnemus). HT #. RG Di0325.
LABELS. “Azerbaijan: Yardimli, Kürekçi, 
38º52’N 48º07’E, ~ 1700m asl 25.V.2009 I. 
Grichanov & K. Tomkovich”, “Holotype # 
Campsicnemus tomkovichi Grichanov”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Condi-
tion very good, right postpedicel missing.
varvara Grichanov et Vikhrev, 2009: 48 
(Medetera). HT #. RG Di0324.
LABELS. “Morocco, ~Essaouira 31.563N 
9.714W sand dune 29 Mar 2009 N. Vikhrev”, 
“Holotype # Medetera varvara Grichanov 
& Vikhrev”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition very good, genitalia dissected and 

stored in a microvial with glycerine pinned 
with the specimen.
vikhrevi Grichanov, 2011b: 6 (Nikitella). HT 
#. RG Di0451.
LABELS. “Senegal: Mbur, 14.405N 16. 
967W 4.III.2007, on tree trunks N. Vikh rev”, 
“Holotype # Nikitella vikhrevi Grichanov”.
REMARKS. Holotype glued on a piece of 
carton. Condition very good.
zhenzhuristi Smirnov et Negrobov, 1979: 41 
(Heriostomus). HT #. RG Di0461.
LABELS. “Токио Такао-Сан [Tokyo Takao-
san] 24.VII.1938 Женжурист”, “№ 372”, 
“Holotype Heriostomus zhenzhuristi Ne-
grob”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition good, only left mid tarsus missing.

Family Empididae 
adzharica Shamshev, 1998: 132 (Empis). 
HT #. RG Di0281.
LABELS. “Аджария, окр. Кобулети, Кин-
тришский запов. [Adzharia, Kobuleti env., 
Kintrishi Reserve] 17-5-971 В. Ковалев”, 
“Holotypus Empis adzharica Shamshev sp. n.”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, genitalia dissected and stored in 
a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
amurensis Straka, 1987: 5 (Hilara). HT #. 
RG Di0292.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 17.VI.1978 А. Шатал-
кин”, “holotype”, “Hilara amurensis sp. n. 
# Vl. Straka det. 1984”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.
aurea Straka, 1987: 1 (Hilara). HT #. RG 
Di0285.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 24.VII.1978 А. Шатал-
кин”, “holotype”, “Hilara aurea sp. n. # Vl. 
Straka det. 1984”. 
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REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
chinganensis Straka, 1987: 6 (Hilara). HT 
#. RG Di0288.
LABELS. “хр. Мал. Хинган р. Дичун [Les-
ser Khingan Range, the Dichun River] 7.
VII.1979 А. Шаталкин”, “holotype”, “Hi-
lara chinganensis sp. n. # Vl. Straka det. 
1984”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
cushcaensis Shamshev, 2001: 210 (Empis). 
HT #. RG Di0279.
LABELS. “1-й перевал окр. Кушки Моргу-
новка [1st pass near Kushka Morgunovka] 
13.IV.976 В. Ковалев” , “в траве” [=], “Hol-
otypus Empis cushcaensis Shamshev sp. n.”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
dichuensis Straka, 1987: 14 (Hilara). HT #. 
RG Di0286.
LABELS. “хр. Мал. Хинган р. Дичун [Les-
ser Khingan Range, the Dichun River] 7.
VII.1979 А. Шаталкин”, “holotype”, “Hi-
lara dicunensis sp. n. # Vl. Straka det. 
1984”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
grichanovi Shamshev et Kustov, 2008: 782 
(Empis). HT #. RG Di0282.
LABELS. “Краснодар. кр. Окр. Северской, 
Убинская [Krasnodar Kray, Severskaia env., 
Ubinskaya] 23-5-970 В. Ковалев”, “HOLO-
TYPE”, “Empis grichanovi Shamshev, Kus-
tov, sp. n.”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
kamenuschka Barták, 2003: 232 (Rham-
phomyia). HT #. RG Di0366.
LABELS. “Юж. Приморье Каменушка [S 
Primorskiy Kray, Kamenushka] 9.VI.1984 
А. Шаталкин”, “Holotypus Rhamphomyia 
kamenuschka Barták”. 

REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.
kovalevi Barták, 2004: 247 (Rhamphomyia). 
HT #. RG Di0364.
LABELS. “Краснодар. кр. Окр. Северской, 
Убинская [Krasnodar Kray, Severskaia env., 
Ubinskaya] 12-5-970 В. Ковалев”, “Holoty-
pus Rhamphomyia kovalevi Barták”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition very good, genitalia dissected and 
stored in a microvial with glycerine pinned 
with the specimen.
kovalevi Barták, Plant et Kubík, 2013: 245 
(Bicellaria). HT #. RG Di0470.
LABELS. “Зап. Грузия Боржом зап. [W 
Georgia, Borzhomi Reserve] 8-VIII-69 В. 
Ковалев”, “Holotypus Bicellaria kovalevi 
Barták & Plant”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.
kovalevi Shamshev, 1998: 138 (Empis). HT 
#. RG Di0280.
LABELS. “Зап. Грузия Боржом зап. [W 
Georgia, Borzhomi Reserve] 10-8-69 В. 
Ковалев”, “Holotypus Empis (Xanthempis) 
kovalevi Shamshev sp. n.”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition very good, left wing and left hind leg 
missing, genitalia dissected and stored in a 
microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
laeta Straka, 1987: 8 (Hilara). HT #. RG 
Di0287.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur Ob-
last, Zeya City] 15.VI.1978 А. Шатал кин”, 
“holotype”, “Hilara laeta sp. n. $ Vl. Straka 
det. 1984”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
minutiforceps Barták et Kubík, 2008: 339 
(Rhamphomyia). HT #. RG Di0077.
LABELS. “Юж. Приморье Каменушка [S 
Primorskiy Kray, Kamenushka] 15.VI.1984 
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А. Шаталкин”, “Holotypus Rhamphomyia 
minutiforceps Barták”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition very good, genitalia dissected and 
stored in a microvial with glycerine pinned 
with the specimen.
minutiforcipella Barták et Kubík, 2008: 342 
(Rhamphomyia). HT #. RG Di0078.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 9.VII.1978 А. Шаталкин”, 
“Holotypus Rhamphomyia minutiforcipella 
Barták”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition good, both hind legs glued on a carton 
card, genitalia dissected and stored in a mi-
crovial with glycerine pinned with the spec-
imen.
ozerovi Barták, 2003: 234 (Rhamphomyia). 
HT #. RG Di0076.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 12.VI.1981 А. Озеров”, 
“Holotypus Rhamphomyia ozerovi Barták”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Condi-
tion good, both right mid and hind legs missing, 
genitalia dissected and stored in a microvial 
with glycerine pinned with the specimen.
ozerovi Straka, 1987: 12 (Hilara). HT #. 
RG Di0289.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] А. Озеров”, “17.VI.1982”, 
“holotype”, “Hilara ozerovi sp. n. # Vl. 
Straka det. 1984”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.
pallescens Kovalev, 1979: 197 (Platypal-
pus). HT #. RG Di0295.
LABELS. “Сев.-зап. Кавказ Гузерипль 
[NW Caucasus, Guzeripl’] 8-6-970 В. Ко ва-
лев”, “Holotypus Platypalpus pallescens V. 
Kovalev”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition good, end of abdomen dissected and 
destroyed.

pseudoflavipes Shamshev, 1993: 694 (Schi-
sto stoma). HT #. RG Di0294.
LABELS. “Туркмения Репетек [Turkmeni-
stan, Repetek] А.Л. Озе ров”, “6.V.1990”, 
“Holotypus Schistostoma pseudoflavipes 
Shamshev sp. n.”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition very good.
setitibia Barták, Plant et Kubík, 2013: 246 
(Bicellaria). HT #. RG Di0471.
LABELS. “Вост. Грузия Лагодех. зап. [E 
Georgia, Lagodekhi Reserve] 26–28VII-969 
В. Ковалев, “альп.–субальп.” [=], “Holoty-
pus Bicellaria setiti bia Barták & Plant”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.
shatalkini Barták, Plant et Kubík, 2013: 248 
(Bicellaria). HT #. RG Di0469.
LABELS. “р. Индигирка уст. р. Иньяли 
[Indigirka River, mouth of Inyali River] 
23.VI.976 В. Ковалев”, “листве ничник с 
ерником и мхом на склоне сопки” [larch 
forest with yernik and moss on hill slope], 
“Holotypus Bicellaria shatalkini Barták & 
Plant”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition very good.
shatalkini Straka, 1987: 9 (Hilara). HT #. 
RG Di0291.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 12.VI.1978 А. Шатал-
кин”, “12.VI”, “holotype”, “Hilara shatal-
kini sp. n. # Vl. Straka det. 1984”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good.
tarda Straka, 1987: 11 (Hilara). HT #. RG 
Di0293.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 20.VIII.1979 А. Шатал-
кин”, “holotype”, “Hilara tarda sp. n. # Vl. 
Straka det. 1984”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
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tuberifemur Barták, 2004: 251 (Rhampho-
myia). HT #. RG Di0365.
LABELS. “Аджария, окр. Кобулети, Кин-
тришский запов. [Adzharia, Kobuleti env., 
Kintrishi Reserve] 10-5-971 В. Кова лев”, 
“Holotypus Rhamphomyia tuberifemur Bar-
ták”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, genitalia dissected and stored in 
a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
zejaensis Straka, 1987: 3 (Hilara). HT #. 
RG Di0290.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur Ob-
last, Zeya City] А. Озеров”, “10.VII. 1982”, 
“holotype”, “Hilara zejaensis sp. n. # Vl. 
Straka det. 1984”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.

Family Ephydridae 

discostriata M. Krivosheina, 2008: 4 
(Discostriata). HT # RG Di0283.
LABELS. “Thai, Rayong, Khao Chamao 08 
Dec 2007 N. Vikhrev”, “Holotypus # Dis-
costriata discostriata sp. n. det. M. Kriv-
osheina, 2008”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
mathisi M. Krivosheina, 2013: 386 (Dryx-
ella). HT #. RG Di0449.
LABELS. “INDIA, Gujarat, Naliya env., 
Wadsar, r. Khari 23.345ºN 68.774ºE, 
4.X.2012 K. Tomkovich”, “Holotypus # 
Dryxella mathisi gen. et sp. n. det. M. Kriv-
osheina, 2012”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, genitalia dissected and stored in 
a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
nikita M. Krivosheina et Mathis, 2010: 386 
(Axysta). HT #. RG Di0434.

LABELS. “Thai, Chantaburi prov., Pong 
Nam Ron 21.XII.2008 N. Vikhrev”, “Holo-
typus # Axysta nikita sp. n. det. M.G. Kriv-
osheina et W.N. Mathis, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
thaica M. Krivosheina, 2010: 1 (Notiphila). 
HT #. RG Di0395.
LABELS. “THAILAND: Chanthaburi Prov., 
Khao Khitchakut National Park (12º50. 
2970N, 102º07.2481E) 20.XI.2006, A.L. 
Ozerov”, “Holotypus # Notiphila thaica sp. 
n. det. M. Krivosheina, 2009”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
vikhrevi M. Krivosheina, 2008: 6 (Disco-
striata). HT #. RG Di0284.
LABELS. “Thailand, Pattaya, Jomtien 15 
Dec 2007 N. Vikhrev”, “Holotypus # Dis-
costriata vikhrevi sp. n. det. M. Krivosheina, 
2008”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition excellent.
zlobini M. Krivosheina, 2009: 2 (Scatophi-
la). HT #. RG Di0344.
LABELS. “Мильково Камчатка [Kamt-
chatka Kray, Mil’kovo] 7.07.1985 Злобин”, 
“Holotypus # Scatophila zlobini sp. n. det. 
M. Krivosheina”.
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.

Family Fanniidae 

altaica Pont et Vikhrev, 2009: 231 (Fannia). 
HT #. RG Di0388.
LABELS. circle label “HOLOTYPE”, “Ал-
тай, Кош-Агачский р-н оз. Зерлюколь-
Нур, 2300–2400 м 49,6 с.ш. 88,2 в.д. [Altai, 
Kosh-Agach distr., Zerlyukol’-Nur Lake], 
2300–2400 м 49.6 с.ш. [N] 88.2 в.д. [E] 
23.06.2005 Сб. А. Баркалов”, “HOLOTY-
PE # Fannia altaica Pont & Vikhrev”.
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REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.

Family Hesperinidae 

ninae L.Papp et M. Krivosheina, 2010: 294 
(Hesperinus). HT #. RG Di0392.
LABELS. “№ 227а -14.VI.67 Кр. Поляна 
Мед. ворота [Krasnaya Polyana, Medvezh’i 
Vorota]”, “Holotypus # Hesperinus ninae 
sp. n. det. L. Papp, M. Krivosheina, 2009”.
REMARKS. Holotype pinned. Fore and mid 
legs, tibia and tarsus of right hind leg miss-
ing, otherwise condition good.

Family Limoniidae 

octobris Gavryushin, 2011: 109 (Erioptera). 
HT #. RG Di0436.
LABELS. “Russia: Krasnodar Territory, 
Sochi/Adler (43.4766ºN, 39.9067ºE) 18.X. 
2010, D. Gavryushin”, “Holotypus # Erio-
ptera octobris sp. n. det. D. Gavryushin, 
2011”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
scopifera Gavryushin, 2012: 101 (Rhipidia). 
HT #. RG Di0429.
LABELS. “India, Uttarakhand, Chamba 
30.363N 78.384E, 1800 m N. Vikhrev, 9–10.
IX.2011”, “Holotypus # Rhipidia scopifera 
sp. n. det. D. Gavryushin, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Both 
fore, left mid and high legs missing, genita-
lia dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition good.

Family Megamerinidae 

shatalkini N. Krivosheina, M. Krivosheina 
et Nartchuk, 1996: 1518 (Texara). HT #. 
RG Di0373.
LABELS. “о. Кунашир окр. влк. Менде-
леева [Kunashir Island, vicinities of Mend-
eleev volcano] 23.VII.1985 Чуркин С.”, 
“typus # Texara shatalkini Kr. Kr”.

REMARKS. Holotype minute pinned. Right 
postpedicel missing, genitalia dissected and 
stored in a microvial with glycerine pinned 
with the specimen, otherwise condition good.

Family Micropezidae 

hennigi M. Krivosheina et N. Krivosheina, 
1996b: 98 (Rainieria). HT #. RG Di0367.
LABELS. “498 28.6.77 Кунашир Менде-
леево [Kunashir Island, Mendeleevo] п/к 
пихты 14.7 Зайцев”, “Type # Rainieria 
hennigi Kriv. Kriv.”.
REMARKS. Holotype pinned. Lower half 
of tibia and tarsus of right fore leg and right 
mid leg missing, otherwise condition good.

Family Muscidae 

archangelica Sorokina, 2010: 37 (Spilo-
gona). HT #. RG Di0397.
LABELS. “Rus, around Narjan-Mar 08 July 
2008, N. Vikhrev”, “Holotypus Spilogona 
archangelica Sorokina, 2008”.
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
asetopleura Vikhrev, 2012c: 424 (Lispe). HT 
#. RG Di0439.
LABELS. “Ethiopia, Oromya, Langano L. 
1590 m, 7.646N 38.706E 13–15.VIII.2012 
N. Vikhrev”, “Holotypus Lispe asetopleura 
sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
asiatica Pont et Vikhrev, 2012: 328 (Hen-
nigmyia). HT #. RG Di0444.
LABELS. “Thailand., PhangNga prov. 
~KhaoLak, 8.76N 98.284E near elephant 
camp 16–21.XII.2009 N. Vikhrev”, “Holo-
typus Hennigmyi  a asiatica sp. n. Pont, Vi-
khrev det. N.E. Vikhrev, 2009”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
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asiatica (as ssp. of fulvitarsus) Vikhrev, 
2014: 164 (Lispe). HT #. RG Di0479.
LABELS. “Sri Lanka, Marawila 7.440N 
79.816E 23–31.XII.2012, N. Vikhrev”, “Hol-
otypus Lispe fulvitarsus asiatica ssp. n. det. 
N.E. Vikhrev, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
beuki Vikhrev, 2012a: 97 (Azelia). HT #. 
RG Di0430.
LABELS. “Thailand, PhangNga prov. 
~KhaoLak, 8.76N 98.284E near elephant 
camp 16–21.XII.2009 N. Vikhrev”, “Holo-
typus Azelia beuki sp. n. det. N.E. Vikhrev, 
2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
dawkinsi Vikhrev, 2009d: 347 (Thricops). 
HT #. RG Di0327.
LABELS. “Russia, Krasnodar reg., Adygeya, 
Lagonaki plateau 44,074ºN 40,013ºE, ~ 
1800m asl, upper forest margin, 20–23.VI-
II.2009, K. Tomkovich”, “Holotypus # Thri-
cops dawkinsi sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
dmitryi Vikhrev, 2014: 167 (Lispe). HT #. 
RG Di0476.
LABELS. “KENYA: Lake Elementeita, 
0.45172ºS, 36.25988ºE, 9 1777m 21.XI. 
2012, D. Gavryushin”, “Holotypus Lispe 
dmitryi sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
emdeni Vikhrev, 2012b: 107 (Lispe). HT #. 
RG Di0431.
LABELS. “India, Rajastan, Jaipur env. ~ 
26.96N, 75.85E N. Vikhrev, 21–23.II.2011”, 
“Holotypus # Lispe emdeni sp. n. det. N.E. 
Vikhrev, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. 
Condition excellent.

ethiopica Vikhrev, 2012d: 30 (Lispe). HT #. 
RG Di0437.
LABELS. “Ethiopia, Oromya, Langano L. 
1590 m, 7.646N 38.706E 13–15.VIII.2012 
N. Vikhrev”, “Holotypus Lispe ethiopica sp. 
n. det. N.E. Vikhrev, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
hennigi Vikhrev, 2012c: 428 (Lispe). HT #. 
RG Di0441.
LABELS. “Thailand, Mae Hong Son prov. 
19.57N 98.28E, 650 m asl 20–25.XI.2010 N. 
Vikhrev”, “Holotypus Lispe hennigi sp. n. 
det. N.E. Vikhrev, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
kosterini Vikhrev, 2009b: 5 (Coenosia). HT 
#. RG Di0322.
LABELS. “RUSSIA, W. Siberia, Omsk sub-
urbs lakes at Vorovskiy str., (54.89N 73.35E), 
30 June 2008, O. Kosterin”, “Holotypus # 
Coenosia kosterini sp. n. det. N.E. Vikhrev, 
2009”.
REMARKS. Holotype glued on plastic card. 
Condition excellent.
kosterini Vikhrev, 2013: 424 (Thricops). HT 
#. RG Di0448.
LABELS. “KAZ, E-Kazakhstan reg. Ust’-
Chindagatuy env., 1750 m, 49.25N 87.00E 
3–5.VI.2012, O.Kosterin”, “Holotypus Thri-
cops kosterini sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2013”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
kozlovi Vikhrev, 2012c: 431 (Lispe). HT #. 
RG Di0440.
LABELS. “RUS, Khakassia, Shira dist M 
Spirinsk L, 54.43N 90.15E 26.VI.2011, K. 
Tomkovich”, “Holotypus Lispe kozlovi sp. 
n. det. N.E. Vikhrev, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
martirei Vikhrev, 2014: 160 (Lispe). HT #. 
RG Di0474.
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LABELS. “Reunion, Plaine des Cafres env, 
1650m, 21.17S 55.59E 25.X.2012, D. Mar-
tire”, “Holotypus Lispe martirei sp. nov. det. 
N.E. Vikhrev, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
medvedevi Vikhrev, 2014: 155 (Lispe). HT 
#. RG Di0472.
LABELS. “MADAGASCAR, Toamasina 
Province, near Andasibe, 940 m., 18º56’S, 
48º25’E, 10.XII.2012 A.F. Medvedev”, 
“Holotypus Lispe medvedevi sp. nov. det. 
N.E. Vikhrev, 2014”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
ozerovi Vikhrev, 2009b: 2 (Coenosia). HT 
#. RG Di0321.
LABELS. “Russia, Sev. Osetia-Alania, near 
Verkhniy Zaramag, (42.694N 43.991E), 
1600 m, 16.07.1989, A. Ozerov”, “Holotypus 
# Coenosia ozerovi sp. n. det. N.E. Vikhrev, 
2009”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition very good.
polina Vikhrev, 2009a: 42 (Coenosia). HT 
#. RG Di0320.
LABELS. “RUS, KUNASHIR island, Gro-
zovoe env., Ivanovsky Cape (43º50’22.7’’N, 
145º24’39.9’’E) leg. I. Melnik 8–15.VI-
II.2008”, “Holotypus # Coenosia polina sp. 
n. N. Vikhrev, 08”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition good.
ponti Vikhrev, 2009c: 2 (Limnophora). HT 
#. RG Di0323.
LABELS. “Thai, Phuket, 8,043N 98,2778E 
27 Feb 2008, N. Vikhrev”, “Holotypus # 
Limnophora ponti sp. n. det. N.E. Vikhrev, 
2009”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
pyrrhopyga Pont, 1975: 191 (Helina). HT 
#. RG Di0352.

LABELS. circle label “Holotype”, “c. 
Троицкое Олекминск. р. Якутия [Toitskoie 
vil., Olekminsk distr., Yakutia] 14.VIII.1970 
Аммосов” , “Holotype # Helina pyrrhopy-
ga A.C. Pont”.
REMARKS. Holotype pinned.  Both wings 
partly damaged, both mid legs and tarsomer-
es 3–5 of left hind leg missing, otherwise 
condition good.
secunda Pont et Vikhrev, 2010: 102 (Hucke-
ttomyia). HT #. RG Di0387.
LABELS. circle label “HOLOTYPE.”, “Rus, 
Sochi reg, m. Akhun 27 Oct 2007 N. 
Vikhrev”, “Holotype # Huckettomyia se-
cunda sp. nov., Pont & Vikhrev”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
tomkovichi Vikhrev, 2009d: 346 (Thricops). 
HT #. RG Di0326.
LABELS. “Russia, Krasnodar reg., Adygeya, 
Lagonaki plateau env.: 44.093ºN 40.019ºE, 
~ 1725 m asl, Abies forest, 26–28.VI.2009, 
K. Tomkovich”, “Holotypus # Thricops 
tomkovichi sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2009”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
tomkovichi Vikhrev, 2014: 156 (Lispe). HT 
#. RG Di0473.
LABELS. “India, Assam st, Chapar env 
Champamati R, 26.32N 90.46E 1–3.I.2014, 
K. Tomkovich”, “Holotypus Lispe tomkovi-
chi sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
triangularis Vikhrev, 2014: 161 (Lispe). HT 
#. RG Di0475.
LABELS. “Kenya, Nakuru Co, Elementaita 
Lake, 0.477S, 36.266E, 1780 m 17.XII.2013, 
N. Vikhrev”, “Holotypus Lispe triangularis 
sp. nov. det. N.E. Vikhrev, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
valentinae Pont, 1975: 193 (Pogonomyia). 
HT #. RG Di0351.
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LABELS. circle label “Holotype”, “станция 
АН [Academy of Sciences station] 24.VI. 
1953”, “хр. Терскей Чонкызылсу [Terskei 
Range, Chonkyzylsu] Д. Панфилов”, “Hol-
otype # Pogonomyia valentinae A.C. Pont”
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
vikhrevi Sorokina, 2010: 35 (Spilogona). HT 
#. RG Di0396.
LABELS. “Rus, 60 km N Narjan Mar, Pe-
chora r. 10 July 2008, N. Vikhrev”, “Holoty-
pus # Spilogona vikhrevi Sorokina 2008”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.

Family Odiniidae 

graciosa (as spp. of stackelbergi) N. Kri vo-
sheina et M. Krivosheina, 1996: 141 (Tura-
nodinia). HT $. RG Di0377.
LABELS. “№ 5 15.VIII.75 Наурзум. з-к 
[Naurzum Reserve] натёк на тополе А. Зай-
цев”, “typus T. stackelb. graciosa”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, last abdominal segments dissect-
ed and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.
stackelbergi N. Krivosheina et M. Krivo-
sheina, 1996: 141 (Turanodinia). HT $. RG 
Di0376.
LABELS. “Туркмения Геок-Тепин. р. Ба-
ба раб [Turkmenistan, Geok-Tepe Distr., Ba-
barab] 16.3.82 натёк/караг. 43 В 27.4 Н. 
Кр.”, “typus # Turanodinia stackelbergi 
Kriv. Kriv”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, last abdominal segments dissect-
ed and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.

Family Otitidae 

ussurica N. Krivosheina et M. Krivosheina, 
1997: 675 (Pseudotephritis). HT #. RG 
Di0371.

LABELS. “Приморский кр. Лазовский рн 
Сокольчи [Primorskiy Kray, Lazovski distr. 
Sokol’chi] 26.6.79 п/к дуба 114 В. 16.8. Н. 
Крив.”, “type Pseudotephritis ussurica Kriv 
Kriv. 1966 #”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, last abdominal segments dissect-
ed and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.

Family Phoridae 
amurensis Mostovski et Mikhailovskaya, 
2003: 153 (Gymnophora). HT # . RG 
Di0302.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur Ob-
last, Zeya City] 30.VII.1978 А. Шатал кин”, 
“Holotype Gymnophora amurensis # Mos-
tovski”. 
REMARK. Holotype stored in a microvial 
with glycerine.
nigra Naumov, 2013: 145 (Saetulaptera). 
HT #. RG Di0456.
LABELS. “Nov. КАЗАХСТАН Заилийский 
Ала тау Карагайлинское ущелье [Kazakh-
stan, Zailiiskii Alatau Range, Karagaili go-
rge] 15.03.1974 Мариковский П”, “Заи-
лийский Алатау Ущелье Чапаева [Zailiiskii 
Alatau Range, Chapaev gorge] Мариковский 
05.03.1974”, “HOLOTYPE male Saetu-
laptera nigra Naumov”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Right postpedicel, right fore tibia and 
tarsus missing; left damaged wing and fore 
left leg glued on a carton card; last abdomi-
nal segments dissected and stored in a mi-
crovial with glycerine pinned with the spec-
imen, otherwise condition good.
ozerovi Mostovski, 2002: 23 (Phora). HT 
#. RG Di0304.
LABELS. “Кавказ, Сев. Осетия, окр. пос. 
Бурон /Цейское ущелье/ [Caucasus, North 
Ossetia, Buron env./Tsei gorge/] А.Л. Озе-
ров”, “6.VI.1989”, “Holotype Phora oze-
rovi Mostovski”.
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REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Left mid and right hind legs missing; 
last abdominal segments dissected and stored 
in a microvial with glycerine pinned with the 
specimen, otherwise condition good.
perpropinqua Mostovski et Mikhailovskaya, 
2003: 161 (Gymnophora). HT # . RG 
Di0300.
LABELS. “CRIMEA, Bakhchisaraj D., 
Kayas-Dzhilga 14.VI.1995 M. Mostovski 
leg.”, “Holotype Gymnophora perpropinqua 
Mostovski #”.
REMARK. Holotype stored in a microvial 
with glycerine, discoloured.
victoria Mostovski et Mikhailovskaya, 2003: 
159 (Gymnophora). HT #. RG Di0301.
LABELS. “Киргизия, Баткен. рн, ур. Ма-
дыген [Kirgizstan, Batken Distr., Madygen 
hole], 16.V.1964 Панфилов Приты кина”, 
“Ho lotype Gymnophora victoria Mos to vski 
#”.
REMARK. Holotype stored in a microvial 
with glycerine, strongly discoloured.
zherikhini Mostovski, 2002: 24 (Phora). HT 
#. RG Di0303.
LABELS. “Ю. Сахалин, Стародубское [S 
Sakhalin, Starodubskoie] 24.7.73 Купоро-
сов leg.”, “Holotype Phora zherikhini Mos-
tovski”.
REMARK. Holotype stored in a microvial 
with glycerine, strongly discoloured.

Family Piophilidae 

caucasica Ozerov, 2008: 492 (Protopiophi-
la). HT #. RG Di0274.
LABELS. “Rus, ~ Sochi, Imeretinsk nizm 
[lowland] 26 Oct 2007 N. Vikhrev”, “Holo-
typus # Protopiophila caucasica sp. n. det. 
A.L. Ozerov, 2007”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition excellent.
IDENTITY. A junior synonym of Protopi-
ophila latipes (Meigen, 1838), syn. n.

vikhrevi Ozerov, 2008: 491 (Protopiophila). 
HT #. RG Di0273.
LABELS. “TURKEY: Antalya, to SW of 
Manavgat (36.763150ºN, 31.419503ºE), 
1.X.2007, coll. A.L. Ozerov”, “Holotypus # 
Protopiophila vikhrevi sp. n. det. A.L. Oze-
rov, 2007”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition excellent.

Family Platystomatidae 

soosi M. Krivosheina et N. Krivosheina, 
1996b: 175 (Platystoma). HT $. RG Di0375.
LABELS. “Таджик. Кург.-Тюбе [Tajikistan, 
Kurgan-Tyube] А. Романов 15.VI.1939”, 
“Platystoma suave Lw. $ L. Zimina det. 
VII.82”, “Holotypus $ Platystoma soosi M. 
Kriv. N. Kriv. 1994”.
REMARKS. Holotype pinned. Both post-
pedicels, both mid legs, right hind leg miss-
ing; last abdominal segments dissected and 
stored in a microvial with glycerine pinned 
with the specimen, otherwise condition good.

Family Rhinophoridae 

setiventris Rohdendorf, 1935: 101 (Mimode-
xia). HT #. RG Di0400.
LABELS. “Ташауз Туркмения [Turkmeni-
stan, Tashauz] Гребель ский! 5.V.33”, “11 
76”, “Morphodexia setiventris Typus B. Roh-
dendorf det 1934”.
REMARKS. Holotype pinned. Tarsomeres 
3–5 of right hind leg missing, otherwise con-
dition very good.

Family Sarcophagidae 

alajica Rohdendorf, 1927: 164 (Thereomy-
ia). HT #. RG Di0332.
LABELS. gold circle, “Шагимарданъ [Sha-
gi mardan]”, yellow square cro ssed out along 
the middle by red line with number “2.”, 
“Thereomyia alajica B. Rohdendorf 1927 
Typus”.
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REMARKS. Holotype pinned. Both mid legs 
and right hind leg missing, otherwise condi-
tion good.
alajicum Rohdendorf, 1930: 35 (Milto-
gramma). HT #. RG Di0334.
LABELS. “Алай[Alai]”, yellow square cro-
ssed out along the middle by red line with 
number “22.”, “alajicum”, “Miltogramma”.
REMARKS. Holotype pinned. Left wing 
destroyed, right wing and left lower calypter 
damaged, otherwise condition good.
alexii Rohdendorf, 1927: 167 (Pediasiomy-
ia). HT #. RG Di0328.
LABELS. gold circle, “Tirenj-Uzjak, distr. 
Perovsk Syr-Darja guber A. Zhelochovtsev 
coll. 10.VI.925”, “Pediasiomyia (s. str.) 
Alexii Typus 1936 B. Rohdendorf”.
REMARKS. Holotype pinned. Abdomen 
dissected and glued on a pin, tarsomeres 2–5 
of left hind leg and right hind leg missing, 
otherwise condition good.
bajkalensis Rohdendorf, 1925a: 56 (Sarco-
phaga). HT #. RG Di0378.
LABELS. gold circle, “21”, “Байкал [Bai-
kal]”, “Sarcophaga bajkalensis Typus”.
REMARKS. Holotype pinned. Tarsomeres 
2–5 of left fore leg missing, last abdominal 
segments dissected and presumed destroyed, 
otherwise condition good.
brahicera Rohdendorf, 1925b: 66 (Apoda-
cra). HT $. RG Di0402.
LABELS. gold circle, “Transcaspia Tedzhen 
15.VI.923”, “A.H. Zhelochovtsev”, “Apoda-
cra brahicera Rohdendorf 1923”.
REMARKS. Holotype pinned. Right wing 
sligthly damaged, otherwise condition good.
erythrogastra Rohdendorf, 1927: 162 (Ere-
masiomyia). HT $. RG Di0330.
LABELS. gold circle, “Transcaspia distr. 
Merv st[ation] Ursh-Adzhi B. Rohdendorf 
10.VI.1923”, “Eremasiomyia erythrogastra 
B. Rohdendorf 1923. Typus”.

REMARKS. Holotype pinned. Left fore and 
right mid legs missing, otherwise condition 
good.
fedtshenkoi Rohdendorf, 1969: 943 (Para-
sarcophaga). HT #. RG Di0381.
LABELS. silver circle, “Калаилябиоб [Ka-
lailyabiob] 1.VIII.47”, “Parasarcophaga 
fedtshenkoi B. Rohdendorf det. Coty”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
griseotomentosa Rohdendorf, 1925b: 63 
(Pediasiomyia). HT $. RG Di0401.
LABELS. gold circle, “Кизилъкумъ [Kyzyl-
kum]”, violet square crossed out along the 
middle by red line with number “12.”, “[?]
Turkmenacra griseotomentosa Rohdendorf 
1923”.
REMARKS. Holotype pinned. Head desse-
cted and glued on a pin, otherwise condition 
good.
heptapotamicum Rohdendorf, 1935: 51 
(Miltogramma). HT #. RG Di0340.
LABELS. “Дорога к Гавриловке Копальск. 
у. Семир об. [Semirechje Region, Kopal 
District, road to Gavrilovka] 26.VII.922”, 
“№ 5025”, “heptapotamicus Rohdendorf det. 
Type”, “Miltogramma”.
REMARKS. Holotype p inned. Condition 
good.
heptopotamica Rohdendorf, 1925b: 68 (Apo-
dacra). HT $. RG Di0404.
LABELS. gold circle, “Blagoviestchenskoe 
distr. Pishpek. prov. Semiretshje 28.VI.23.” 
on reverse “B. Kusin coll.”, “Apodacra hep-
topotamica Rohdendorf 1923”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
jagnobicum Rohdendorf, 1935: 123 (Taxi-
gra mma). HT $. RG Di0341.
LABELS. gold circle, blue square with num-
ber “22.”, “Ягнобъ [Yagnob]”, “ Eutaxigram-
ma jagnobicum Rohd. Rohdendorf det.”.
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REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
jaxartiana (as spp. of fasciata) Rohdendorf, 
1927: 163 (Thereomyia). HT $. RG Di0331.
LABELS. gold circle, “Каракъ [Karak]”, 
vi olet square crossed out along the middle 
by red line with number “7.”, “Thereomyia 
fasciata jaxartiana Rhd Typus. 1927.”.
REMARKS. Holotype pinned. Right mid and 
left hind legs missing, otherwise condition 
good.
karakumicum Rohdendorf, 1935: 119 (Taxi-
gramma). HT $. RG Di0339.
LABELS. gold circle, “Transcaspia distr. 
Merv st.[ation] Utsh-Adzhi B. Rohdendorf 
10.VI.1923”, “13 92”, “Paragusiellum kara-
kumicum Rh B. Rohdendorf det 1935”.
REMARKS. Holotype pinned. Right fore 
leg, left hind leg and tarsomeres 2–5 of right 
hind leg missing, otherwise condition good.
kizylkumi Rohdendorf, 1930: 26 (Aleximy-
ia). HT $. RG Di0342.
LABELS. gold circle, ”Каракъ [Karak]”, pink 
square crossed out along the middle by red 
line with number “7.”, “Typus Aleximyia 
kizylkumi Rohdendorf 1930”.
REMARKS. Holotype pinned. Head dis-
sected and glued to thorax, otherwise condi-
tion good.
latifrons Rohdendorf, 1935: 52 (Miltogra-
mma). HT $. RG Di0335.
LABELS. “Prov. Syr-Darja. distr. Perovsk. 
st.[ation] Tirenj-Uzjak A.N. Zhelochovtsev 
10.VI.925”, “№5035”, “Miltogramm[xxx] 
[xxx = illegible] latifrons Rohdendorf det. 
Type”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
leucocera Rohdendorf, 1925b: 66 (Apoda-
cra). HT #. RG Di0403.
LABELS. gold circle, “Кизилъкумъ [Kyzyl-
kum]”, violet square crossed out along the 

middle by red line with number “11.”, “Apo-
da cra leucocera Rohdendorf Typus”.
REMARKS. Holotype pinned. Right fore 
and both mid legs missing, otherwise condi-
tion good.
nana Rohdendorf, 1925b: 71 (Apodacra). 
HT $. RG Di0405.
LABELS. “Transcaspia distr. Merv st.[ation] 
Utsh-Adzhi B. Rohdendorf  9.VI.1923”, “Ty-
pus Apodacra (Xeromyia) nana B. Rohden-
dorf 1923”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
oxygona Rohdendorf, 1925b: 72 (Apodac-
ra). HT $. RG Di0406.
LABELS. gold circle, “Transcaspia distr. 
Merv st.[ation] Utsh-Adzhi B. Rohdendorf 
9.VI.1923”, “Typus Apodacra oxygona Roh-
dendorf”.
REMARKS. Holotype pinned. Right hind 
leg missing, otherwise condition good.
pritykinae Verves, 1982: 532 (Pediasiomy-
ia). HT #. RG Di0481.
LABELS. “Киргизия 20 км сев. Ляйляка 
[Kyrgyzstan 20 km N of Laylayk] 18.8.[19] 
69 Л. Притыкина”, “Holotypus Pediasio-
myia pritykinae Verves 1980”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
rossica Rohdendorf, 1925a: 54 (Sarcopha-
ga). HT #. RG Di0379.
LABELS. “11 16”, “Borovoje, prov. Akmo-
linsk. O. Tschernova 5.VII.928”, “Sarcopha-
ga rossica m Typus”.
REMARKS. Holotype pinned. Right fore leg 
missing, otherwise condition good.
rubrum Rohdendorf, 1930: 43 (Miltogra-
mma). HT #. RG Di0333.
LABELS. “Каракск. степь” [Karak Steppe], 
violet square crossed out along the middle 
by red line with number “5.”, “M”, “rubrum 
Rohdendorf det Typus”, “Miltogramma”.
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REMARKS. Holotype pinned. Right fore 
leg, left mid leg and both wings missing; 
thorax damaged.
smirnovi Rohdendorf, 1925a: 57 (Sarco-
phaga). ST #. RG Di0380.
LABELS. gold circle, “Петр-Разум [(Mos-
cow City), Petrovsko-Razumovskoe] 7.VI. 
922”, “45”, “Е. Сми рнов” [E. Smirnov].
REMARKS. Holotype pinned; genitalia dis-
sected and presumed destroyed, otherwise 
condition good.
sumbaricum Rohdendorf, 1935: 53 (Milto-
gramma). HT $. RG Di0338.
LABELS. Gold circle, “Kojne-Kassyr distr. 
Aschabad B. Rohdendorf 26.VI.923”, 
“№5033”, “Miltogramma sumbaricum Roh-
dendorf det. Typ”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
trichiosoma Rohdendorf, 1927: 161 (Sogdi-
anomyia). HT #. RG Di0329.
LABELS. Blue square with number “21.”, 
“Ягнобъ [Yagnob]”, “Typus Sogdianomyia 
trichiosoma B. Rohdendorf 1927”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
turkestanicum Rohdendorf, 1935: 55 (Milto-
gramma). HT $. RG Di0337.
LABELS. “Кизилъкумъ [Kyzylkum]”, pur-
ple square crossed by red line along the mid-
dle with figure “12.”, “№ 5016”, “turkestan-
icum Rohdendorf det Typ”, “Miltogramma”.
REMARKS. Holotype pinned. Left fore leg 
missing, otherwise condition good.
varzaminori Rohdendorf, 1935: 59 (Milto-
gramma). HT #. RG Di0336.
LABELS. Blue square with number “22.”, 
“Ягнобъ [Yagnob]”, “Myochromum varza-
mi nori B. Rohdendorf Typ”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.
zhelochovtsevi Rohdendorf, 1935: 125 (Ta-
xi gramma). HT #. RG Di0343.

LABELS. Gold circle, “Novaja Buchara 
7.VII.1930 A. Zhelochovtsev”, “14 14”, 
“Para gusia zhelochovtsevi Rohd. Rohden-
dorf det. 1934”.
REMARKS. Holotype pinned. Left mid leg 
glued on a carton card, its tarsomeres 4 and 
5 missing; tarsomeres 3–5 of left fore leg, 
right mid leg, tarsomere 5 of left hind leg and 
tarsus of right hind leg missing.

Family Scathophagidae 

amurensis Ozerov, 2010a: 160 (Nanna). HT 
#. RG Di0382.
LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 14.VI.1978 А. Шатал-
кин”, “Holotypus # Nanna amurensis sp. 
nov. det. A.L. Ozerov, 2009”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
arctica Ozerov, 2013: 85 (Acerocnema). HT 
#. RG Di0446.
LABELS. “РОССИЯ: Красноярский край, 
оз. Таймырское, зап. берег зал. Байнура-
Неру [RUSSIA: Krasnoyarsky Kray, Tai-
myrskoe lake, W shore of Bainura Neru bay] 
(~74.117698ºN, 100.950675ºE), 30.VII.–7.
VIII.1976 А. Расницын, И. Сукачёва”, 
“Holotypus Acerocnema arctica sp. nov. det. 
A.L. Ozerov, 2013”. 
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition very good.
basovi Ozerov, 2010b: 157 (Micropselapha). 
HT #. RG Di0383.
LABELS. “РОССИЯ: Татарстан, Волжс-
ко-Кам ский заповедник [Russia: Tatarstan, 
Volzhsko-Kamskii Reserve], (~55.897357ºN, 
48.733022 ºE) оз. Раифа [Raifa lake], 
13.V.2005, В. Басов”, “Holotypus # Mi-
cropselapha basovi sp. nov. det. A.L. Ozerov, 
2009”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, only tarsomeres 3–5 of left fore 
leg missing; abdomen dissected and stored 
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in a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
belousovi Ozerov, 2012c: 5 (Parallelomma). 
HT #. RG Di0423.
LABELS. “CHINA: Sichuan, SW Pingchuan 
Town (22 39 35N, 101 44 28E), 3445 m, 16. 
07.2011, leg. Belousov, Kabak”, “Holotypus 
# Parallelomma belousovi sp. n. det. A.L. 
Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
caucasicum Ozerov, 2010a: 314 (Paralle-
lomma). HT #. RG Di0363.
LABELS. “RUS., ADYGEYA, N Lagonaki 
mt., Azish cave env., 44.093ºN 40.019ºE, ~ 
1725 asl, Picea forest, 26–28.VI.2009, coll. 
K. Tomkovich”, “Holotypus # Parallel-
omma caucasicum sp. n. det. A.L. Ozerov, 
2010”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition very good, only abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.
chinensis Ozerov, 2012c: 4 (Parallelomma). 
HT #. RG Di0422.
LABELS. “CHINA: Sichuan, SW Mianning 
Town (28 15 19N, 101 43 42E), 3960 m, 
09.07.2011, leg. Belousov, Kabak”, “Holo-
typus # Parallelomma chinensis sp. n. det. 
A.L. Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good; abdomen dissected and stored in 
a microvial with glycerine pinned with the 
specimen.
fansipanicola Ozerov in Ozerov & M. Kri-
vosheina, 2011a: 5 (Scatomyza). HT #. RG 
Di0389.
LABELS. “VIETNAM: Lào Cai Province, 
road to Mt. Fansipan, 2055 m, (22.335885ºN, 
103.784281ºE), 31.III.2011, coll. A. Ozerov 
& A. Medvedev”, “Holotypus # Scatomyza 
fansipanicola Ozerov, sp. n. det. A.L. Oze-
rov, 2011”.

REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
flavostriatum Ozerov, 2009a: 423 (Norelli-
soma). HT #. RG Di0317.
LABELS. “Rus, Сочи, окр. Эстосадка, гора 
Псехако [Sochi, Estosadok env., Psehako 
Mt.], субальп. ~N 43º41’28, E 40º22’ K. Tom-
kovich 14–18.VI.2008”, “Holotypus # Norel-
lisoma flavostriatum sp. n. det. A.L. Ozerov, 
2008”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition very good, only end of abdomen dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen.
hadleyi Ozerov, 2013: 88 (Scathophaga). 
HT #. RG Di0447.
LABELS. “RUS, Shikotan Isl, Tserkovnaya 
Bay, (43.75N, 146.70E), 11–17.VI.2012, Yu. 
Sundukov”, “Holotypus Scathophaga had-
leyi sp. nov. det. A.L. Ozerov, 2013”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition very good, only abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.
kabaki Ozerov, 2012c: 7 (Parallelomma). 
HT #. RG Di0424.
LABELS. “CHINA: Sichuan, SW Pingchuan 
Town (22 39 35N, 101 44 28E), 3445 m, 
16.07.2011, leg. Belousov, Kabak”, “Holo-
typus # Parallelomma kabaki sp. n. det. A.L. 
Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Tarsus 
of left mid leg missing; right hind leg glued 
on a carton card, end of abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen, otherwise condi-
tion good.
karelica Ozerov, 2013: 83 (Scathophaga). 
HT #. RG Di0438.
LABELS. “РОССИЯ: Карелия, Пояконда 
[Russia: Karelia, Poyakonda] (66.5892200ºN, 
32.8286717ºE), 30.VI.2010, A.L. Ozerov”, 
“Holotypus Scathophaga karelica sp. n. det. 
A.L. Ozerov, 2012”.
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REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
kosterini Ozerov et M. Krivosheina, 2014b: 
207 (Cordilura). HT #. RG Di0477.
LABELS. “RUSSIA: Primorskiy Kray Lotos 
Lake (42.46N 130.64E), 1–3.VII.2014, coll. 
O. Kosterin”, “Holotypus # Cordilura kos-
terini sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Both 
wings slightly damaged, abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen, otherwise condi-
tion good.
melanothorax Ozerov, 2012c: 2 (Paralle-
lomma). HT #. RG Di0421.
LABELS. “CHINA: Sichuan, SW Mianning 
Town (28 15 19N, 101 43 42E), 3960 m, 
09.07.2011, leg. Belousov, Kabak”, “Holo-
typus # Parallelomma melanothorax sp. n. 
det. A.L. Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
monochroma Ozerov et M. Krivosheina, 
2014b: 209 (Cordilura). HT #. RG Di0468.
LABELS. “Russia: Sakhalinskaya Oblast’, 
Kuril Islands, Kunashir I., Yuzhno-Kurilsk 
(44.026N 145.862E), 6.VII.2013, leg. Yu. 
Sundukov”, “Holotypus # Cordilura mono-
chroma sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
montana Ozerov et M. Krivosheina, 2013b: 
2 (Gimnomera). HT #. RG Di0458.
LABELS. “30.V.1989”, “Кавказ, Сев. Осе-
тия, хр. Бахты Лаппарыраг, 10 км Ю-В 
Алагира [Caucasus, North Ossetia, Bakhty 
Lapparyrag range, 10 km SE of Alaghir], 
1600 м А.Л. Озеров”, “Gymnomera dor-
sata (Zetterstedt) det. A.L. Ozerov, March, 
1999 #”, “Holotypus Gimnomera montana 
sp. n. det. A.L. Ozerov, 2013”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. It is in very good condition.

nigroantennatus Ozerov, 2012c: 8 (Mega-
ph thalmoides). HT $. RG Di0425.
LABELS. “CHINA: Sichuan, SW Mianning 
Town (28 15 19N, 101 43 42E), 3960 m, 09. 
07.2011, leg. Belousov, Kabak”, “Holotypus 
$ Megaphthalmoides nigroantennatus sp. n. 
det. A.L. Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
nigrovenosum Ozerov, 2009a: 423 (Nore-
llisoma). HT #. RG Di0318.
LABELS. “АЗЕРБАЙДЖАН: Ленкоранский 
р-н, с. Бурджалы [Azerbaijan: Lenkoran distr., 
Burjaly] (38.65855ºN, 48.7793ºE) 27.X.2008, 
Д. Гаврюшин”, “Holotypus Norellisoma 
nigrovenosum sp. n. det. A.L. Ozerov, 2008”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good, only end of abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen.
oreinum Ozerov, 2010c: 231 (Norellisoma). 
HT #. RG Di0361.
LABELS. “RUS., ADYGEYA, N Lagonaki 
mt., Azish cave env., 44,093ºN 40,019ºE, ~ 
1725 asl, Picea forest, 26–28.VI.2009, coll. 
K. Tomkovich”, “Holotypus # Norellisoma 
oreinum sp. n. det. A.L. Ozerov, 2009”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
paveli Ozerov et M. Krivosheina, 2013b: 4 
(Microprosopa). HT #. RG Di0457.
LABELS. “РОСCИЯ: Чукотка, окр. п. 
Мейныпильгыно [Russia: Chukotka, Mey-
ny pil’gyno env.] (62.5385N, 177.0519E), 
5.VII.2013, П.С. Томкович”, “Holotypus 
Microprosopa paveli sp. n. det. A.L. Ozerov, 
2013”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition good.
pechorica Ozerov, 2010d: 240 (Neochiro-
sia). HT #. RG Di0362.
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LABELS. “Россия: Архангельская обл., 
Ненецкий заповедник, кордон “Большой 
Гусинец” [Russia: Arkhangel’sk Oblast, Nen-
etskii Reserve, Bol’shoi Gusinets cordon] 
(68.175957ºN, 53.645394ºE), 10.VII.2008, 
А.Л. Озеров”, “Holotypus # Neochirosia 
pechorica sp. n. det. A.L. Ozerov, 2010”.
REMARKS. Holotype pinned. End of abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition good.
pulchra Ozerov et M. Krivosheina, 2012: 331 
(Cordilura). HT #. RG Di0432.
LABELS. “VIETNAM: Lai Chau Province, 
Hoang Lien National Park, (22.347948ºN, 
103.769714ºE) 1900 m, 19.IV.2012, A.L.Oz-
erov”, “Holotypus # Cordilura pulchra sp. 
n. det. A.L. Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
rossolimoae Ozerov, 2010b: 161 (Nanna). 
HT #. RG Di0384.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 20.VII.1981 А. Озеров”, 
“Holotypus # Nanna rossolimoae sp. nov. 
det. A.L. Ozerov, 2009”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Con-
dition excellent.
sidorenkoi Ozerov et M. Krivosheina, 2012b: 
2 (Cordilura). HT #. RG Di0435.
LABELS. “РОССИЯ: Приморский край, 
Лазовский заповедник. кордон Просе-
лочный [Primorskiy Kray, Lazovskii Reserve, 
Proselochnyi cordon] (43.005750ºN, 134. 
123833ºE) 22–23.V.2007, В. Сидорен ко”, 
“Ho lotypus # Cordilura sidorenkoi sp. n. det. 
A.L. Ozerov et M.G. Krivosheina, 2011”.
REMARKS. Both head and body of the hol-
otype are glued on a carton card. Right fore 
and right hind legs missing; abdomen dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition good.

sundukovi Ozerov, 2013: 85 (Cleigastra). 
HT #. RG Di0445.
LABELS. “RUS, Shikotan Isl, Tserkovn [aya]. 
Bay, (43.75N, 146.70E), 10–14.VI.2012, Yu. 
Sundukov”, “Holotypus Clei gastra sunduko-
vi sp. nov. det. A.L. Ozerov, 2013”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
sychevskayae Ozerov, 2010b: 162 (Scatho-
phaga). HT #. RG Di0386.
LABELS. “Якутия Табалах [Yakutia, Ta-
balakh] 3.VIII.1969 В. Сычевская”, “кор. 
помет [cow-dung]” on reverse side, “Holo-
typus # Scathophaga sychevskayae sp. n. 
det. A.L. Ozerov, 2010”.
REMARKS. Holotype pinned. Left mid leg 
and tarsus of left hind leg missing; posterior 
part of thorax with both hind legs and abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen.
tatianae Ozerov et M. Krivosheina, 2013a: 
16 (Cordilura). HT #. RG Di0455.
LABELS. “VIETNAM: Lai Chau Province, 
Hoang Lien National Park, (22.33768ºN, 
103.77922ºE) (2068 m), 30.IV.2013, T.V. 
Galinskaya”, “Holotypus Cordilura tatianae 
sp. n. det. A.L. Ozerov, 2013”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
tomkovichi, Ozerov, 2010b: 158 (Norelli-
soma). HT #. RG Di0385.
LABELS. “RUS., ADYGEYA, N Lagonaki 
mt., ~ 1830 asl, 44.050ºN 40.018ºE, meadow 
coll. K. Tomkovich 20–23.VIII.2009”, “Hol-
otypus # Norellisoma tomkovichi sp. nov. 
det. A.L. Ozerov, 2009”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition good.
tomkovichi Ozerov, 2012a: 433 (Spazipho-
ra). HT #. RG Di0426.
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LABELS. “RUS, CHUKOTKA, ANADYR 
distr., MEYNYPIL’GYNO env. 62.567N 
177.033E, lake-morene 10–13.VII.2011, P.S. 
Tomkovich”, “Holotypus # Spaziphora tom-
kovichi sp. n. det. A.L. Ozerov, 2011”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition good.
vikhrevi Ozerov et M. Krivosheina, 2014b: 
204 (Acanthocnema). HT #. RG Di0478.
LABELS. “Rus, Magadan reg, Yablonevyy 
Pass (60.59N 151.53E), 900 m, 17.VII.2014, 
N. Vikhrev”, “Holotypus # Acanthocnema 
vikhrevi sp. n. det. A.L. Oz  erov, 2014”. 
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
zlobini Ozerov, 2009a: 421 (Microprosopa). 
HT #. RG Di0319.
LABELS. “Кавказ, Сев. Осетия, окр. пос. 
Бурон /Цейское ущелье/ [Caucasus, North 
Ossetia, Buron env./Tsei gorge/] А.Л. 
Озеров”, “4.VII.1990”, “Holotypus # Mi-
croprosopa zlobini sp. n. det. A.L. Ozerov, 
2008”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. It is in excellent condition.

Family Sciomyzidae 

shatalkini Vikhrev, 2008: 241 (Anticheta). 
HT #. RG Di0278.
LABELS. “Приморский кр. Каменушка 
[Primorskiy Kray, Kamenushka] 25.VII 1984 
А. Шаталкин”, “Holotypus # Anticheta 
shatalkini sp. n. det. N.E. Vikhrev, 2008”. 
REMARKS. Holotype minute pinned; last 
abdominal segments dissected and glued on 
a carton card with the specimen, otherwise 
condition good.

Family Sepsidae 

amharaica Ozerov, 2014: 81 (Sepsis). HT 
#. RG Di0465.

LABELS. “Ethiopia, Amhara, Blue Nile, 
1070 m, 10.08N 38.19E 31.VII.2012 N. 
Vikhrev”, “Holotypus # Sepsis amharaica 
sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
annamensis Ozerov et M. Krivosheina, 
2012a: 333 (Pseudonemopoda). HT #. RG 
Di0433.
LABELS. “VIETNAM: Lai Chau Province, 
Hoang Lien National Park, (22.347948ºN, 
103.769714ºE) 1900 m, 11.I  V.2012, A.L. 
Ozerov”, “Holotypus # Pseudonemopoda 
annamensis sp. n. det. A.L. Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
chinensis Ozerov, 2012b: 114 (Sepsis). HT 
#. RG Di0428.
LABELS. “CHINA: Yunnan, Ailaoshan Mt. 
Range W Shuitangzhen Town (24 08 31N, 
101 23 52E), 2555 m, 04.06.2011, leg. Bel-
ousov, Kabak”, “Holotypus # Sepsis chin-
ensis sp. n. det. A.L. Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype pinned. Fore right leg, 
except coxa missing; end of abdomen dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition good.
dmitrii Ozerov, 2014: 77 (Adriapontia). HT 
#. RG Di0464.
LABELS. “KEN: Kiambu Co., 3 km NE Ki-
jabe 0.93192ºS, 36.61637ºE, 16 2599 m 
18.XII.2013, D. Gavryushin”, “Holotypus 
# Adriapontia dmitrii sp. n. det. A.L. Oze-
rov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
dolichoptera Ozerov, 2012b: 113 (Aristina). 
HT $. RG Di0427.
LABELS. “CHINA: Sichuan, SW Mianning 
Town (28 15 19N, 101 43 42E), 3960 m, 
09.07.2011, leg. Belousov, Kabak”, “Holo-
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typus $ Aristina dolichoptera sp. n. det. A.L. 
Ozerov, 2012”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
elenae Ozerov, 2014: 80 (Afrosepsis). HT 
#. RG Di0463.
LABELS. “Ethiopia, Amhara, Blue Nile, 
1070 m, 10.08N 38.19E 31.VII.2012 N. 
Vikhrev”, “Holotypus # Afrosepsis elenae 
sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Con-
dition excellent.
kaloedka Ozerov et M. Krivosheina, 2011b: 
211 (Dicranosepsis). HT #. RG Di0393.
LABELS. “VIETNAM: Lào Cai Province, 
road to Mt. Fansipan, 2055 m, (22.335885ºN, 
103.784281ºE), 31.III.2011, coll. A. Ozerov 
& A. Medvedev”, “Holotypus # Dicrano-
sepsis kaloedka Ozerov, sp. n. det. A.L. Oze-
rov, 2011”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition excellent.
medvedevi Ozerov, 2014: 78 (Adriapontia). 
HT #. RG Di0466.
LABELS. “Ethiopia, Oromya, Debr Libanos, 
2500 m, 9.732N 38.816E 29–30.VII.2012 N. 
Vikhrev”, “Holotypus # Adriapontia med-
vedevi sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition very good.
pseudoviduata Ozerov, 2010e: 4 (Toxopo-
da). HT #. RG Di0374.
LABELS. “Thailand., Chonburi Jomtien, ~ 
12.875N 100.892E 20–22.XII.2009 N. 
Vikhrev”, “Holotypus # Toxopoda pseu-
doviduata sp. nov. A.L. Ozerov, 2010”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition very good.

sapaensis Ozerov et M. Krivosheina, 2011b: 
213 (Sepsis). HT #. RG Di0394.
LABELS. “VIETNAM: Lào Cai Province, 
Sa Pa, 1525 m, (22.341421ºN, 103.851068ºE), 
4.IV.2011, coll. A. Ozerov”, “Holotypus # 
Sepsis sapaensis Ozerov, sp. n. det. A.L. 
Ozerov, 2011”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition excellent.
vikhrevi Ozerov, 2014: 80 (Meroplius). HT 
#. RG Di0462.
LABELS. “Ethiopia, Oromya, Debr Libanos, 
2500 m, 9.732N 38.816E 29–30.VII.2012 N. 
Vikhrev”, “Holotypus # Meroplius vikhrevi 
sp. n. det. A.L. Ozerov, 2014”.
REMARKS. Holotype glued on a pin. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition very good.
vikhrevi Ozerov et Iwasa, 2008: 10 (Toxopo-
da). HT #. RG Di0277.
LABELS. “India, Goa, Calangute 19 Jan 
2008 N. Vikhrev”, “Holotypus # Toxopoda 
vikhrevi sp. nov. det. A.L. Ozerov, 2008”.
REMARKS. Holotype glued on a carton 
card. Condition excellent.

Family Sphaeroceridae 

acris Roháček et Papp, 1988: 109 (Parali-
mosina). HT #. RG Di0299.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 3.IX.1981 А. Шаталкин”, 
“Holotypus # Paralimosina acris sp. n. 
Roháček & Papp det. 1987”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition very good.
dyscola Roháček et Papp, 1983: 222 (Lepto-
cera). HT #. RG Di0297.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur Ob-
last, Zeya City] 25.VIII.1981 А. Шатал кин”, 



821 Primary types of Diptera (ZMMU). IV

“Holotypus Leptocera (s.str.) dyscola sp. n. 
# Roháček & Papp det. 1982”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Ter-
someres 2–5 of right hind leg missing; abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition very good.
minor Roháček et Papp, 1988: 137 (Parali-
mosina). HT #. RG Di0296.
LABELS. “Южн. Приморье, 40 км Ю-В 
Уссурийска [Primorskiy Kray, 40 km SE of 
Ussuriisk] А. Озеров”, “труп лягушки [frog 
cadaver] 10.00–11.00” on reverse side, “11.
VIII.1984”, “Holotypus # Paralimosina 
minor sp. n. Roháček & Papp det. 1987”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Abdo-
men dissected and stored in a microvial with 
glycerine pinned with the specimen, other-
wise condition very good.
vomerata Roháček et Papp, 1983: 213 
(Leptocera). HT #. RG Di0298.
LABELS. “Амурская обл. г. [Amur Oblast, 
Zeya City] Зея 3.IX.1981 А. Шаталкин”, 
“Holotypus # Leptocera (s.str.) vomerata 
sp. n. Roháček & Papp det. 1982”. 
REMARKS. Holotype minute pinned. Left 
tibia and tarsus missing; abdomen dissected 
and stored in a microvial with glycerine 
pinned with the specimen, otherwise condi-
tion good.

Family Strongylophthalmyiidae 

stackelbergi N. Krivosheina, 1981: 183 (Stro-
n gylophthalmyia). HT #. RG Di0369.
LABELS. “Менделеево [Mendeleevo] 25-
9-76 105 луб берёзы в 4.II.77 Кривошеина”, 
“Strongylophth. stackelbergi Kriv. # тип 
[type]”.
REMARKS. Holotype pinned. Abdomen di-
s sected and stored in a microvial with glyc-
erine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.

Family Syrphidae 

anatolii Mutin, 1998a: 9 (Sphegina). HT #. 
RG Di0347.
LABELS. “Примор. кр. Каменушка [Pri-
morskiy Kray, Kamenushka] 11.VII 1988 А. 
Шаталкин”, “Holotypus Sphegina (Asio-
sphegina) anatolii Mutin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
angustistriatum N. Krivosheina, 2002: 959 
(Temnostoma). HT #. RG Di0307.
LABELS. “Моск. обл. Абрамцево [Mos-
cow Oblast, Abramtsevo] 9.VI.1958 Е. Сми-
р нов”, “Temnostoma bombylans L. L. Zi-
mina det. 1.79”, “Holotypus Temnostoma 
angustistriatum Kr. 02 det. N. Krivosheina”. 
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
arkita Zimina, 1970: 46 (Chelosia). HT #. 
RG Di0346.
LABELS. gold semicircle, “Чаткал. хр. 
Аркит [Chatkal Range, Arkit] 6.VI.1952 Л. 
Зимина”, “Holotypus # Chelosia arkita L. 
Zimina 1966”. 
REMARKS. Holotype pinned. It is in very 
good condition.
dimorpha Sminov, 1924: 94 (Rohden dor-
fia). LT #, designated by Barkalov & Nie-
lsen [2010: 156]. RG Di0417.
LABELS.“Туркест. кр. [Turkestan Territo-
ry]”, “Type! Rohdendorfia cynorhina Smir-
nov E. Sminov det.”, “Lectotypus Rohden-
dorfia dimorpha Sminov Barkalov det., 
2006”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
erratica Barkalov et Peck, 1997: 1172 (Che-
ilosia ). HT #. RG Di0482.
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LABELS. Silver circle, “окр. Хорога Бот. 
сад [Khorog env., Botanical garden] 19.V. 
1956 2300[m] Желоховцев”, “Holotypus 
Cheilosia erratica Barkalov et Peck”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
flavifemur (as ssp. of bombylans) N. Krivo-
sheina, 2002: 963 (Temnostoma). HT $. RG 
Di0308.
LABELS. “Краснодар. кр. Львовское 
[Krasnodar Kray, L’vovskoie] 23.V.1956 Г. 
Викторов”, “Temnostoma bombylans F. L. 
Zimina det. X.56”, “Temnostoma bombylans 
flavifemur N. Krivoshe ina ”, “Holotypus $ 
Temnostoma bombylans flavifemur Kr det. 
N. Krivosheina, 02”.
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
karadaghensis Zimina, 1989: 25 (Merodon). 
HT #. RG Di0359.
LABELS. silver circle, “A in cop.”, “Крым 
Карадаг [Crimea, Karadag] 5.IX.1984 Л. 
Зимина”, “Merodon dzhalitae Par. # L. Zi-
mina det. X.84”, “Holotypus # Merodon 
karadagensis L. Zimina 1987”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
lola Zimina 1970: 48 (Chelosia). HT $. RG 
Di0349.
LABELS. gold circle, “окр. Хорога Бот. сад 
[Khorog env., Botanical garden] 2300 [м] 
19.V.1956 Желоховцев”, “Holotypus $ 
Chelosia lola L. Zimina 1965”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
magadanensis Mutin in Mutin & Barkalov, 
1999: 372 (Platycheirus). HT # . RG 
Di0313.
LABELS. “Магадан [Magadan] 15.VI.1963 
Желохов цев”, “Platycheirus clypeatus Mg. 
L. Zimina det. XI.64”, “Holotypus Platychi-
rus magadanensis Mutin”.

REMARKS. Holotype pinned. Left fore fe-
mur and tibia, right fore tibia and left wing 
missing; tarsus of left fore leg glued to plas-
tic card, otherwise condition good.
panfilovi Zimina, 1952: 329 (Spilogona). HT 
$. RG Di0354.
LABELS. gold circle, “Судзух. Зап. р. М. 
Тяпигоу [Sudzukhinski (now Lazovski) Re-
serve, Lesser Tyapigow River] 30.VII.1946 
Д. Панфилов”, “Spilogona panfilovi n. sp. 
typ! L. Zimina det. 1951”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
pulverum Mutin in Mutin & Barkalov, 1999: 
460 (Myolepta). HT #. RG Di0413.
LABELS. “Юж. Приморье Каменушка 
[Primorskiy Kray, Kamenushka] 13.VI 1984 
А. Шаталкин”, “Myiolepta # L. Zimina det. 
X.84”, “Holotypus Myolepta pulvereum Mu-
tin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
rohdendorfi Zimina, 1982: 38 (Callicera). 
HT $. RG Di0353.
LABELS. silver circle, “Сухум [Sukhum] 
30.X 1932 Б. Родендорф” , “Callicera rufa 
Schumm. L. Zimina det. V.72”, “Holotypus 
$ Callicera rohdendorfi L. Zimina 1977”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
shatalkini Mutin in Mutin & Barkalov, 1999: 
448 (Mallota). HT #. RG Di0315.
LABELS. “Юж. Приморье Каменушка 
[Primorskiy Kray, Kamenushka] 23.VI 1984 
А. Шаталкин”, “? Mallota # zarudniana 
Stack. L. Zimina det. X.84”, “Holotypus 
Mallota shatalkini Mutin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
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sigiktae Mutin in Mutin & Barkalov, 1999: 
372 (Platycheirus). HT #. RG Di0314.
LABELS. “Амурская обл. г. Зея [Amur 
Oblast, Zeya City] 24.VII.1981 А. Шатал-
кин”, “Platychirus immarginatus Ztt. # L. 
Zimina det. X.81”, “Holotypus Platycheirus 
sigiktae Mutin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Right mid leg 
missing; right wing damage, otherwise con-
dition good.
tabanoides Motschulsky, 1859: 504 (Voluvu-
cella). HT ?sex. RG Di0350.
LABELS. “Amur” on red rectangle, “Volvu-
cella tabanoides Motch Amur”.
REMARKS. Holotype pinned. Strongly 
damaged by beetles: remain part of scutum 
and scutellum only.
ussuriensis Mutin in Mutin & Barkalov, 
1999: 448 (Mallota). HT #. RG Di0309.
LABELS. “Ю. Приморье Каменушка [S 
Primorskiy Kray, Kamenushka] 3.VI 1989 
А. Шаталкин”, “Holotypus Mallota ussu-
riensis Mutin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Tarsomeres 
3–5 of right hind leg missing; genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
vtorovi Peck, 1969: 204 (Cheilosia). HT #. 
RG Di0357.
LABELS. “Тянь-Шань хр. Акшийрак 
Покровск. сырты [Tian Shan, Akshiyrak 
Range, Pokrovsk eminence] 21.VII.1964 П. 
Второв”, “Holotypus Cheilosia vtorovi Peck 
1965”. 
REMARKS. Holotype pinned. Antennae are 
missing; genitalia are dissected and stored in 
glycerol in microvial with the specimen; 
hairs on eyes are matted; otherwice condition 
rather good. 
zeya Mutin et Gilbert, 1999: 53 (Xylota). HT 
#. RG Di0348.

LABELS. “Амурск. обл. г. Зея [Amur Ob-
last, Zeya City] 23.VI.1979 А. Шатал кин”, 
“Xylota suecica Ringd. # L. Zimina det. 
IX.79”, “Holotypus Xylota zeya Mutin et 
Gilbert”. 
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
zhelochovtsevi Mutin, 1998b: 4 (Brachyo-
pa). HT #. RG Di0345.
LABELS. “Магад. обл. Усть-Омчуг [Maga-
dan Oblast, Ust-Omchug] 23.VI.1963 Же-
лоховцев”, “Brachyopa dorsata Ztt. L. Zi-
mina det. IX.63”, “Holotypus Brachyopa 
zhelochovtsevi Mutin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Genitalia dis-
sected and stored in a microvial with glycer-
ine pinned with the specimen, otherwise 
condition very good.
zhelochovtsevi Zimina, 1982: 37 (Callicera). 
HT $. RG Di0356.
LABELS. silver circle, “Карпаты В. Берез-
ный [Karpat Mts, Velykyi Bereznyi] 20.
VII.1964 Л. Зимина”, “Callicera aenea F. 
L. Zimina det. X.64”, “Holotypus $ Calli-
cera zhelochovtsevi L. Zimina 1977”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
ziminae Mutin in Mutin & Barkalov, 1999: 
404 (Sphaerophoria). HT #. RG Di0310.
LABELS. “Юж. Приморье Кедр. падь [S 
Primorskiy Kray, Kedrovaya Pad’ Reserve] 
29.VIII.1963 Л. Зимина”, “Sph. koreana 
Bank. L. Zimina det.”, “Holotypus Sphaero-
phoria ziminae Mutin”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
zlotini Peck, 1969: 205 (Cheilosia). HT #. 
RG Di0358.
LABELS. “Тянь-Шань хр. Акшийрак 
Покровск. сырты [Tian Shan, Akshiyrak 
Range, Pokrovsk eminence] 10.VIII.1964 Р. 
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Злотин”, “Holotypus Cheilosia zlotini Peck 
1965”. 
REMARKS. Holotype pinned, genitalia are 
dissected and stored in glycerol in microvial 
with the specimen; condition good.

Family Tabanidae 

kunashiri (as var. of suavis) Olsufjev, 1977: 
166 (Chrysops). HT $. RG Di0416.
LABELS. LABELS. “о. Кунашири [Kuna-
shir Is.] оз. [lake] xxx [xxx = illegible] 
1.09.1953 г. Н. Виолович”, “Chrysops 
suavis Lw. N. Violovitch det 1953”, “Holo-
typus Chrysops suavis var. kunashiri Olsu-
fjev”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.

Family Tachinidae 

amurensis Zimin, 1929: 218 (Servillia). HT 
#. RG Di0355.
LABELS. gold circle, “Амурск. об. [Amur 
Oblast] 1912”, “S. amurensis m. sp. nov. ty-
pus L. Zimin det.”, “Servillia amurensis Zim. 
L. Zimin det.”. 
REMARKS. Holotype pinned; genitalia dis-
sected and presumed destroyed, otherwise 
condition good.
gorbunovi Tschorsnig, 1993: 1 (Bithia). HT 
#. RG Di0158.
LABELS. “Tadjikistan, Shachristan p-s 5.
VI.1991, O. Gorbunov leg.”, “ex Bembecia 
zebo”, “HOLOTYPE”, “Bithia gorbunovi n. 
sp. Tschorsnig det.”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
kuzini Rohdendorf, 1924: 125 (Borisia). HT 
#. RG Di0305.
LABELS. gold circle, “Prov. Mosquensis, 
distr Zvenigorod loc. Lutjino, B. Kuzin 13.
VII.922”, “Borisia kuzini typus B. Rohden-
dorf 1923”, “typus Borisia kuzini Rohden-

dorf 1923”,“Subclytia rotundiventris Fall. A. 
Monko det. 1963”. 
REMARKS. Holotype pinned. Right mid and 
hind legs missing, otherwise condition very 
good.
mesnili Draber-Monko, 1965: 109 (Alopho-
ra). HT $. RG Di0072.
LABELS. “Сталингр. обл. Тингута [Stal-
ingrad (now Volgograd) Oblast, Tinguta] 
17.VII.52 Г. Викторов”, “$ Alophora par-
alophora mesnili sp. n. det. A. Monko. 
1961”, “725”, “Holotypus”.
REMARKS. Holotype pinned. Left mid and 
right hind legs missing, abdomen dissected 
(preparation on glass with elements of abdo-
men No.725), otherwise condition very good.
miranda Richter, 1978: 90 (Aphria). HT #. 
RG Di0316.
LABELS. “Туркм. а. Хор-Олум Кзыл-
Атрек. р. [Turkmenistan, Khor-Olum, Kzyl-
Atrek] 31.VIII.1933, А. Ушинский”, “Hol-
otypus Aphria miranda Richter”. 
REMARKS. Holotype pinned. Left mid leg 
missing, otherwise condition good. 
takanoi Draber-Monko, 1965:147 (Alopho-
ra). HT $. RG Di0071.
LABELS. “Судзух. Зап. Та-Чингоуз [Sud-
zukhinski (now Lazovski) Reserve, Ta-Chin-
gouz] 9.X. 1948 Гуссаковск.”, “1028”, 
“1025”, “Holotypus Alophora takanoi sp. n. 
A. Monko. 1963”.
REMARKS. Holotype pinned. Right hind 
legs missing, abdomen and left wing dis-
sected (preparation on glass with elements 
of abdomen No. 1028 and preparation on 
glass with wing No. 1025), otherwise condi-
tion very good. 

Family Tephritidae 

humosus Basov, 2001: 17 (Terellia). HT $. 
RG Di0311.
LABELS. “Липецкая обл., с. Донское за-
поведник “Галичья Гора” [Lipetsk Obl ast, 
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Donskoe, Ghalichia Ghora Reserve], Сбор 
соцве тий бодяка польского (Cirsium po-
lonicum (Petrak) Iljin) 08.05.1999. Выход 
имаго 14.06.1999 (Басов)”, “Holotypus Te-
rellia humosus sp. nov. V. Basov 2001”.
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
popovi Korneyev, 1985: 632. (Terellia). HT 
#. RG Di0407.
LABELS. “Киргизия, Ош. обл. Кара-Алма, 
Ферганский хребет [Kirgizstan, Osh distr. 
Kara-Alma, Ferghana Range], 1800 м VI. 
1957 Ю. Попов”, “Holotypus Terellia pop-
ovi V. Korneyev #”.
REMARKS. Holotype pinned. Both post-
pedicels, last tarsomere of right fore leg, left 
fore and mid legs, right hind leg and tarsus 
of left hind leg missing, otherwise condition 
good.
solaris Korneyev, 1984: 60 (Ulophora). HT 
$. RG Di0360.
LABELS. “Хорог, Таджикистан [Tajikistan, 
Khorog] 1.VIII.36 А. Иванов”, “Holotypus 
$ Ulophora solaris Korneyev, 1982”.
REMARKS. Holotype pinned. It is in good 
condition.
zhuravlevi Basov, 2000: 734 (Chaeto sto me-
lla). HT #. RG Di0312.
LABELS. “Татария Елабуга [Tatarstan, 
Elabuga], 4.VII.1995 В.М. Басов на Ser-
rratula coronata”, “Holotypus Chaetosto-
mella zhuravlevi sp. nov. det. Basov 2000”.
REMARKS. Holotype pinned. Left fore leg 
missing, otherwise condition excellent.

Family Tipulidae 

fedtshenkoi Dodonov, 1926: 107 (Pachy-
rhina). HT #. RG Di0398.
LABELS. Violet square with number “30.” 
[= 30.V.1869], “Заравш. дол. [Zaravshan 
valley.], “Pales bispinosa Al. (fedtshenkoi 
Dod.) des. опр. Е.Н. Савченко”.

REMARKS. Holotype pinned. All legs, ex-
cept left mid missing, otherwise condition 
good.
pygmaea Dodonov, 1926: 106 (Pachyrhina) 
HT #. RG Di0399.
LABELS. Yellow square crossed out along 
the middle by red line with number “21.” 
[=21.07.1871], “Алай [Alai]”.
REMARKS. Holotype pinned. Right fore 
and mid legs missing, otherwise condition 
good.

Family Ulidiidae 

mamaevi M. Krivosheina et N. Krivosheina, 
1996a: 109 (Homalocephala). HT $. RG 
Di0370.
LABELS.“Иштии-Хем [Tuva, Ishtii-Khem] 
4-7-74 др. лист венн. в. 7-7-74”, “H. mamae-
vi Kriv et Kriv”, “Typus #”.
REMARKS. Holotype pinned. Tarsus of left 
hind leg missing; genitalia dissected and 
stored in a microvial with glycerine pinned 
with the specimen, otherwise condition good.
ozerovi M. Krivosheina et N. Krivoshein  a, 
1998: 83 (Homalocephala). HT $. RG 
Di0368.
LABELS. “Южн. Приморье 40 км Ю-В 
Уссурийска [S Primorsky Kray, 40 km SE 
of Ussuriisk. A. Ozerov]. А. Озеров”, “14.
VIII.1983”, “Homaloceph sp. n. $ det. Kriv-
osheina 1994”, “Holotype # Homaloceph-
ala ozerovi Kr. Kr”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
excellent.
stackelbergi M. Krivosheina et N. Krivo-
sheina, 1995: 50 (Euxesta). HT #. RG 
Di0372.
LABELS. “Туркмения Геок-Тепин. р. Ба-
бараб [Turkmenistan, Geok-Tepe distr., Ba-
barab River] 19.4.82 59 п/к карагача 21.4 
Н. Кр.”, “Euxesta pechuman Curr. N. Kriv-
osheina det., 1987”, “typus # Euxesta stack-
elbergi M. Kriv. N. Kriv”.
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REMARKS. Holotype pinned. Condition 
good.

Family Xylomyidae 
zhelochovtzevi Krivosheina, 1999: 213 
(Xylomya). HT $. RG Di0306.
LABELS. “Armenia Delizhan 19.VI.34 A. 
Zhelohovtzev.”, “Solva maculata Mg. L. Zi-
mina det. XII.67”, “Type: Xylomya zhelo-
chovtsevi Krivosheina $”. 
REMARKS. Holotype pinned. Condition 
very good.
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