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РЕЗЮМЕ

Гибридизация видов – широко распространённое явление в эволюции животных. Она имеет важное зна-
чение в видообразовании. Кратко рассмотрена история проблемы. Даны определения основных терминов 
и их обсуждение. Рассмотрены различные категории гибридизации и гибридных зон по их форме (узкие, 
широкие), генетической и пространственной структуре (клинальные, мозаичные, сетчатые, остаточные; сим-
патрические; уни- и бимодальные), билатеральная и асимметричная интрогрессия генов, механизмы фор-
мирования и поддержания гибридных зон, стабильность и подвижность зон, а также связь гибридизации с 
таксономией, зоогеографией и охраной видов. 
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ABSTRACT

Hybridization is a widely distributed phenomenon among animals. It is an important factor of speciation. The 
history of problem is briefly outlined. Principal terms are defined and discussed. Various categories of hybridization 
and hybrid zones in terms of their shape (narrow, broad), genetic and spatial structure (clinal, mosaic, reticulate, and 
residual; sympatric; uni- and bimodal zones), bidirectional and asymmetric introgression, mechanisms of origin and 
maintenance of hybrid zones, stability and movement of zones, as well as the relation of hybridization to taxonomy, 
zoogeography and conservation are considered.
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«<...> доводов недостаточно, необходим опыт»
Роджер Бэкон (1267) «Opus Majus»1

ВВЕДЕНИЕ

Вопрос о роли гибридизации в образовании 
видов был поставлен ещё в XVIII веке. Великий 
шведский реформатор систематики Карл Линней 
(Carl Linnaeus, 1707–1778) на основе опытов по 
скрещиванию растений предположил, что так 
называемые первичные, или изначально сотворён-
ные виды могли, скрещиваясь между собой, дать 
множество вторичных видов. Он полагал, что 
гибридизация протекала в два этапа. Согласно 12-
му изданию «Systema Naturae» (1767), сначала за 
счёт смешения возникло столько растений, сколь-
ко сейчас родов, а потом смешение последних при-
вело к образованию существующих ныне видов 
(см. Комаров 1940: 21; Гайсинович 1988: 38–43; 
Боркин 2009: 47). Карл Линней, по-видимому, 
первым отметил значительно бóльшую редкость 
межвидовых гибридов у животных по сравнению 
с растениями (Linnaeus 1751: 3). 

Другой, не менее знаменитый натуралист 
XVIII века, «французский Плиний» и антагонист 
Линнея, Жорж Бюффон (Georges Louis Leclerc, 
Comte de Buffon, 1707–1788) также много внима-
ния уделил проблеме гибридизации. Обсуждая её 
у животных, он предложил в качестве критерия 
вида так называемый «половой метод»: отсутствие 
потомства или бесплодность гибридов указывают 
на принадлежность скрещиваемых родителей к 
разным видам, а плодовитость гибридов – к одно-
му. Он также заметил, что птицы более склонны к 
межвидовым скрещиваниям, чем млекопитающие 
(см. Канаев 1966: 91, 168–184 и 211).

Замечательный российский учёный Пётр 
Симон Паллас (Peter Simon Pallas, 1741–1811) в 
1780 г. в своей академической речи об изменчиво-
сти животных отверг гипотезу Линнея, который 
распространял её и на животных (Паллас 2011: 
75 и 79). Более того, Паллас даже перечислил 

четыре «препятствия» для скрещивания между 
дикими видами (с. 86).2 Это – непреодолимость 
инстинкта («взаимное отвращение»), бесплодие 
гибридов, их слабость и несовершенство (низкая 
жизнеспособность, выражаясь современным 
языком), а также рассеивание видов по различ-
ным пределам земного шара (т.е. географическая 
изоляция). Таким образом, он предвосхитил кон-
цепцию механизмов репродуктивной изоляции, 
детально разработанную в рамках синтетической 
теории эволюции в XX веке (Dobzhansky 1953; 
Майр 1968, 1974).

Основоположник современной эволюционной 
теории Чарлз Дарвин (Charles Robert Darwin, 
1809–1882) посвятил анализу гибридизации це-
лую главу IX «Происхождения видов» (1859). Он, 
как и большинство тогдашних натуралистов, при-
знавал, что скрещивание разных видов приводит 
к бесплодным гибридам, но предлагал различать 
две категории стерильности: у гибридов первого 
поколения и у последующих гибридов (Дарвин 
1991: 237). Следует заметить, что почти вся гла-
ва была построена преимущественно на опытах 
по скрещиванию растений, проведённых Йозе-
фом Кёльрейтером3 (Joseph Gottlieb Koelreuter, 
1733–1806) и Карлом Гертнером (Carl Friedrich 
Gärtner, 1772–1850), а сведения о животных были 
незначительны. 

Современник Дарвина, французский бота-
ник Шарль Ноден (Charles Naudin, 1815–1899)4 

также прославился своими исследованиями по 
межвидовой гибридизации у растений. Он был 
сторонником эволюционного развития и полагал 
(независимо от Дарвина), что качественного раз-
личия между видами, расами и разновидностями 
нет. Поэтому, по его мнению, на практике очень 
трудно разграничивать так называемые гибриды 
(результат скрещивания разных видов) и помеси 
(результат скрещивания рас или разновидностей). 
Надо заметить, что другие ботаники того времени, 
например француз Доминик Годрон (Dominique 
Alexandre Godron, 1807–1880), настаивали на том, 

1Роджер Бэкон (Roger Bacon, около 1214–1292) – английский монах-францисканец, профессор Оксфордского уни-
верситета.
2П.С. Паллас допускал гибридное происхождение домашних животных.
3Результаты этих опытов и взгляды петербургского академика Йозефа Готлиба Кёльрейтера проанализировал 
А.Е. Гайсинович (1935: 32–49, 1988: 86–95).
4Подробнее о работах Ш. Нодена по гибридизации и проблеме вида см. А.Е. Гайсинович (1935: 71–94, 1988: 110–123).



Гибридизация, видообразование и систематика животных 85

что стерильность или плодовитость гибридов мо-
жет служить критерием вида или разновидности 
соответственно (см. Гайсинович 1935: 76–77). В 
1861 г. Ш. Ноден признавал дивергентный харак-
тер видообразования и отрицал возможность сли-
яния разных видов в один путём гибридизации 
(см. Нодэн 1935: 231). 

Тем не менее в начале XX века голландский 
ботаник Ян Лотси (Jan Paulus Lotsy, 1867–1931) 
выдвинул концепцию эволюции через гибридиза-
цию видов, которая оставила свой след в истории 
науки, хотя и была названа историком генетики 
А.Е. Гайсиновичем (1988: 229) «абсурдной».5 

Лотси определял вид как группу генетически 
идентичных особей, т.е. понимал его очень узко. В 
таком случае логически все животные, размножа-
ющиеся половым путём, должны рассматриваться 
как гибриды, поскольку все особи, кроме клонов, 
генетически гетерогенны, а процесс видообразо-
вания неизбежно ассоциируется с гибридизацией. 
«Основа некоторых странных теорий Лотси о 
процессе видообразования лежит, таким образом, 
в его концепции вида» (Майр 1947: 191). 

Идея формообразующей роли гибридизации 
высказывалась в первой трети XX века и неко-
торыми зоологами. Возникновение гибридных 
популяций в зоне вторичного контакта близко-
родственных видов среди птиц обсуждал в 1919 г. 
немецкий орнитолог Эрвин Штреземанн (Erwin 
Stresemann, 1889–1972) и другие (см. Дементьев 
1940: 619–621). Под влиянием ботаников и «мен-
делистов» (p. 22), в том числе Яна Лотси, британ-
ский орнитолог Перси Р. Лоу (Percy R. Lowe) вы-
двинул в декабре 1929 г. концепцию миктогонии 
(или плетогамии), объясняющую поразительное 
многообразие некоторых групп птиц на островах, 
например, вымерших моа Новой Зеландии (38 ви-

дов 5 родов) или галапагосских вьюрков (22 вида) 
с помощью гибридизации (Lowe 1930: 26; 1936: 
320). Хотя это предположение было полностью 
отвергнуто в отношении последних, как и птиц 
вообще (Лэк 1949: 114 и 143)6, сейчас оно вновь 
привлекает к себе внимание (Arnold 2006: 13–14). 
Классик советской генетики Александр Сергеевич 
Серебровский (1892–1948) в 1935 г. опубликовал 
интересную монографию, посвящённую гибриди-
зации животных. 

Лишь примерно в 1920-е годы стали появлять-
ся первые результаты изучения гибридизации в 
природе (Howard et al. 2003: 298). В Советском 
Союзе гибридизации как фактору эволюции 
особенно большое внимание уделяли ботаники 
(Комаров 1940; Розанова 1946; Синская 1948; За-
вадский 1968; Рубцова 1983; Камелин 2009). Фор-
мирование в 1930-е и доминирование в последую-
щие десятилетия биологической концепции вида 
как генетически замкнутой системы популяций 
привело к подчёркиванию исключительно важ-
ной роли механизмов репродуктивной изоляции7 

и отрицанию гибридного происхождения видов 
животных, допуская в качестве исключения лишь 
возможность образования гибридных внутриви-
довых единиц (Майр 1947: 409) или интрогрес-
сивную гибридизацию (Dobzhansky 1953: 297).8 С 
другой стороны, идея об усилении репродуктив-
ной изоляции в зонах вторичного контакта ранее 
аллопатрически дивергировавших популяций 
(близко родственных видов или полувидов) путём 
отбора против гибридов привела к интенсивному 
изучению таких зон в разных группах животных и 
растений (Hubbs 1961; Sibley 1961; Bigelow 1965; 
Howard et al. 2003). 

Развитие цитогенетических и молекулярных 
методов во второй половине XX столетия позво-

5Хотя основная книга Лотси «Evolution by means of hybridization» вышла в Гааге в 1916 г., имеется более ранний 
конспект его концепции на русском языке (Лотси 1914). Взгляды Лотси с критических позиций наиболее подробно 
рассмотрены В.Л. Комаровым (1940: 66–71 и 123), сжато Н.Г. Рубайловой (1965: 181–182), К.М. Завадским (1973: 
281–282) и З.М. Рубцовой (1983: 118) и более благожелательно Р.В. Камелиным (2004: 133 и 157–159).
6Последние исследования обнаружили интрогрессивную гибридизацию между видами земляных вьюрков Geospiza 
(Grant and Grant 1992, 2004, 2008).
7Сам термин «изолирующие механизмы» был введён Ф.Г. Добржанским в 1937 г. (см. Dobzhansky 1953: 180).
8По справедливому замечанию Е.Н. Панова (1993: 67), строгие сторонники биологической концепции вида при-
нимали межвидовую гибридизацию за некое аномальное явление. Действительно, они признавали её с различными 
оговорками, как бы нехотя, в лучшем случае лишь как нарушение репродуктивных изолирующих механизмов, чаще 
всего в условиях антропогенного изменения среды. Сейчас уже почти никто не сомневается, что гибридизация – 
широко распространённое, обычное явление в эволюции видов, а не некое отклонение.
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лило, в отличие от внешнеморфлогических при-
знаков, адекватно оценивать гибридную природу 
каждой особи.9  В многочисленных работах было 
показано весьма широкое распространение меж-
видовой гибридизации среди животных в природе. 
Это неизбежно привело к новой оценке значения 
гибридизации как фактора эволюции, а также к 
новому, более глубокому пониманию проблемы 
вида и видообразования (например, Anderson and 
Stebbins 1954; Lewontin and Birch 1966; White 
1968; Key 1968; Даревский 1974, 1986; Боркин и 
Даревский 1980; Грант 1984; Васильев 1985; Панов 
1986, 1989, 1993, 2001; Bullini and Nascetti 1990; 
Arnold 1992, 2006; Grant and Grant 1992; Россоли-
мо 1993; Dowling and Secor 1997; Воронцов 1999; 
Крюков 1990, 2000; Barton 2001; Mallet 2005, 2007, 
2008; Schwenk et al. 2008). Более подробный ана-
лиз истории исследований по гибридизации в XX 
столетии можно найти в других работах (Рубайло-
ва 1965; Рубцова 1983; Howard et al. 2003; Schwenk 
et al. 2008; Камелин 2004: 132–146, 2009). 

В последние десятилетия гибридизация стала 
одной из основных тем эволюционной биологии. 
Статьями по этой тематике в течение уже многих 
лет насыщен один из главных международных 
журналов «Evolution». Широкий анализ про-
цессов интрогрессивной гибридизации в природе 
как обмена генами вместе с так называемым лате-
ральным (или горизонтальным) переносом генов 
среди микроорганизмов, растений, грибов и жи-
вотных приводит к осмыслению эволюционной 
диверсификации не в виде дерева, а скорее как 
сети жизни (Arnold 2006: VII и 189).

Основные понятия и их обсуждение

К настоящему времени накопилось огромное 
количество работ по гибридизации. Однако их ав-

торы нередко применяли различную терминоло-
гию для одних и тех же явлений или же, наоборот, 
предлагали разное толкование одних и тех же тер-
минов, что становилось источником разногласий. 
С одной стороны, указывалось на семантическую 
и концептуальную путаницу у нескольких поколе-
ний учёных (Woodruff 1973: 213), а с другой, осуж-
далось подчинение «догмам априорных дефини-
ций» (Панов 1989: 27). Для того, чтобы избежать 
непонимания, ниже мы приводим формулировки, 
принятые в данной статье. Заметим, что в ней рас-
сматривается только естественная гибридизация, 
т.е. та, которая происходит в природе.

Под систематикой мы понимаем науку о так-
сономическом разнообразии живых существ (ви-
дов), т.е. она заведомо шире, чем просто правила 
классификации (таксономия). 

Термином гибридизация мы, как ранее А.С. Се-
ребровский (1935: 7), обозначаем скрещивание 
между особями, принадлежащими к разным 
видам.10 Соответственно гибрид – продукт ги-
бридизации в данном смысле (первое и последу-
ющие поколения). Таким образом, мы говорим о 
межвидовой гибридизации. Это лишь частично 
совпадает с формулировкой, принятой в Между-
народном кодексе зоологической номенклатуры 
(2004, Словарь: 146): гибрид – потомок двух осо-
бей, относящихся к разным таксонам, поскольку 
подвиды также являются таксонами (с. 159 и 166). 

В литературе можно встретить весьма различ-
ные определения гибридизации. Под это понятие 
подводили и подводят очень обширный спектр 
явлений: от скрещивания генетически несходных 
особей из одной популяции, между разными по-
пуляциями, хромосомными расами, подвидами 
до обмена генами между видами, в том числе при-
надлежащими к разным таксонам более высокого 

9Использование только внешних признаков, генетическая основа которых не всегда ясна или сложна, обычно не позво-
ляет надёжно идентифицировать гибриды, приводя как к завышению, так и занижению данных (Боркин и Даревский 
1980: 487; Панов 1986: 231; Крюков 1990: 25; Smith 1992: 42 и 43; Allendorf et al. 2001: 614; Harpert and Hart 2007: 381; 
Neaves et al. 2010: 507). Например, электрофоретический анализ белков позволил кардинальным образом пересмо-
треть предыдущие взгляды на природу ряда кавказских скальных ящериц (Даревский 1967: 140, 189–190 и 197), уста-
новив гибридное происхождение партеновидов и негибридность обоеполой Lacerta mixta (Аззелл и Даревский 1974: 
558; Uzzell and Darevsky 1973, 1975). Карты интрогрессии, построенные по морфологическим и биохимическим при-
знакам, у гребенчатых тритонов Закарпатья заметно различаются (Литвинчук и Боркин 2009: 159). Таким образом, 
с одной стороны, не все гибриды, даже первого поколения, морфологически промежуточны между родительскими 
видами, а с другой, не все морфологически промежуточные особи являются гибридами (Dowling and Secor 1997: 605).
10Мы придерживаемся эволюционной концепции вида, полагая, что она включает всё ценное, что разработано био-
логической концепцией вида (см.: Боркин и др. 2004: 939).
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ранга (род, триба, семейство). Весьма характер-
ной в этом отношении была позиция ботаника 
вавиловской школы Е.Н. Синской (1948: 317), 
которая выделяла микро- и макрогибридизацию, 
или отдалённую гибридизацию, с промежуточны-
ми вариантами между ними.

«Следовательно, нужно отличать различные ступе-
ни проявления встречных процессов: 1) гибридизацию 
внутри отдельных конкретных естественных популяций 
одного вида – микрогибридизацию; 2) гибридизацию 
между экотипами одного вида; 3) гибридизацию близ-
ких видов в очаге их происхождения; 4) гибридизацию 
близких молодых видов, недавно вышедших из одного 
исходного комплекса, при встречах их за пределами цен-
тра происхождения; 5) гибридизацию отдаленных видов, 
которые давно и в сильной степени дивергировали из 
общих истоков» (Синская 1948: 320). 

Различные «хорошо выраженные гибридные 
зоны», «межподвидовые гибриды»11 и «широкая 
зона вторичной интеградации, обусловленная 
практически неограниченной гибридизацией» 
«между пограничными видами скальных ящериц» 
Кавказа были отмечены И.С. Даревским (1967: 
188–189). Гибридизация между генетически сход-
ными популяциями одного и того же вида, или 
внутривидовая гибридизация обсуждается в об-
зоре Фреда Аллендорфа с соавторами (Allendorf 
et al. 2001: 617). 

Выдающийся американский эволюционист и 
орнитолог Эрнст Майр (1968: 297) чётко указал 
на то, что распространение термина «гибридиза-
ция» к любому потоку генов от популяции к попу-
ляции приводит к «логичной, но явно абсурдной 
крайности», когда любую популяцию называют 
гибридной. Ещё ранее А.С. Серебровский (1935: 
8) справедливо заметил, что наличие переходов 
между различными категориями скрещиваний 
(особей, рас, подвидов, видов и т.д.) не должно 
мешать пониманию глубоких качественных раз-
личий между ними. Он полагал, что, несмотря 
на некоторую условность в определении границ 
вида, отрицание целесообразности и правомерно-
сти выделения межвидовой гибридизации в более 
или менее специфическую область может приве-

сти к выхолащиванию всего понятия о гибридах. 
Оставляя термины «гибридизация» и «гибриды» 
за областью межвидовых скрещиваний, А.С. Се-
ребровский (1935: 9) предложил скрещивания на 
внутривидовом уровне (подвиды, расы, породы) 
называть субгибридизацией (субгибриды), а выше 
семейства ультрагибридизацией (ультрагибри-
ды), например, опыты по гибридизации морских 
ежей с моллюсками (с. 143). Межвидовое скрещи-
вание он называл также гетерогенным (с. 50).

В отечественной литературе, особенно связан-
ной с прикладной генетикой и селекцией, межви-
довые (и межродовые) скрещивания относили к 
так называемой отдалённой гибридизации (Рубай-
лова 1965: 8; Завадский 1968: 111 и 334; Рубцова 
1983: 126–127). Этот термин, ставший широко ис-
пользоваться с 1930-х годов после работ генетика 
Г.Д. Карпеченко,12 иногда применяется зоологами 
и сейчас (см. Панов 1989: 20; Крюков 1990: 27). 
Однако сам Г.Д. Карпеченко писал в 1935 г. сле-
дующее:

«При рассмотрении различных скрещиваний 
по характеру получаемых гибридов представляется 
трудным делить их на внутривидовые, межвидовые и 
межродовые. Генетическая дивергенция форм не всегда 
соответствует тем морфологическим признакам, по 
которым строятся современные системы, и вследствие 
этого некоторые межвидовые гибриды не отличаются 
по своему поведению от внутривидовых, а гибриды 
некоторых разновидностей ведут себя как типичные 
межвидовые и пр. Представляется правильнее делить 
скрещивания на близкие и отдаленные в той или 
иной степени, разумея под отдаленностью различие 
генетических структур скрещивающихся форм, непо-
средственно отражающееся на характере и поведении 
гибридов. Это различие структур определяется генным 
составом, строением хромосом, числом их, а иногда и 
дифференциацией плазмы» (Карпеченко 1971: 147). 

Эрнст Майр различал обмен генами между по-
пуляциями одного и того же вида и гибридизацию. 
Под последней он понимал «<...> скрещивание 
между особями, принадлежащими к двум несход-
ным природным популяциям, которые вторично 
вступили в контакт» (Mayr 1963: 110; цит. по: 
Майр 1968: 101)13 или просто как «скрещивание 

11Некоторые из перечисленных им подвидов сейчас считаются видами.
12«Изучение отдаленной гибридизации растений в СССР» (1934) и «Теория отдаленной гибридизации» (1935), где 
речь шла о скрещивании видов и родов растений в целях селекции (см. Карпеченко 1971: 134 и 147). Однако сочета-
ние «отдалённая гибридизация» животных попадается в официальных документах 1931 г. (Серебровский 1935: 47).
13Эта формулировка вскоре была подвергнута критике (Bigelow 1965: 457), но её приняли некоторые другие орни-
тологи (например, Rising 1983: 133).
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между особями, принадлежащими к разным есте-
ственным популяциям» (с. 515; курсив наш – Л.Б. 
и С.Л.). Это довольно расплывчатое определение 
не во всём совпадает с его же критикой других 
авторов, а также с собственным более ранним тол-
кованием (Майр 1947: 393): 

«Изолирующие механизмы не непогрешимы и 
когда они отказывают, то формы, которые более или 
менее дивергировали по своему генетическому составу 
и систематическим отношениям, скрещиваются. Такое 
скрещивание называется гибридизацией. Очень трудно 
определить этот термин или хотя бы отграничить его 
от различных форм внутривидовых скрещиваний. Упо-
требление тер мина гибридизация безусловно оправдано 
в тех случаях, когда речь идет о скрещиваниях между 
особями различных семейств, родов или хороших видов. 
Но в какой мере можно называть гибридизацией скре-
щивание между особями различных подвидов или про-
сто отличающихся популяций одного вида?» (курсив 
наш – Л.Б. и С.Л.).

В известной статье (Bigelow 1965: 458) под 
гибридизацией понималось «<...> скрещивание 
между естественными популяциями, достаточно 
дивергентными, чтобы проявлять эффект ге-
нетической несовместимости, распознаваемой 
как таковой». Однако такое определение трудно 
использовать на практике (Woodruff 1973: 213). 
Е.Н. Панов (1989: 14) предложил ограничить 
применение этого термина к проблемам репро-
дуктивной изоляции и видообразования.14 Мы 
принимаем этот разумный подход в контексте 

проблемы границы вида, т.е. начиная со стадии 
«мегаподвидов», полувидов (semispecies)15 или 
зарождающихся видов (in statu nascendi). 

Многие авторы (Woodruff 1973: 214; Harrison 
1990, цит. по: Крюков 2000: 12; Dowling and Secor 
1997: 595; Gardner 1997: 2; Arnold 2006: 25 и 192) 
под гибридизацией понимают скрещивание осо-
бей двух популяций (или групп популяций), раз-
личимых по одному или более наследственным 
признакам. Такое определение, по их мнению, 
универсально для любой концепции вида и не 
оперирует с таксономической оценкой форм.16 

Это якобы позволяет избежать логически по-
рочного круга, если под гибридизацией рассма-
тривать только скрещивание видов, поскольку 
границы вида (по крайней мере, в биологической 
концепции) определяются нескрещиваемостью 
с близкородственными формами (см. также 
Майр 1968: 101). Однако это не так, поскольку 
наличие гибридизации само по себе ещё не от-
рицает видового статуса форм. Например, А.П. 
Крюков (2000: 43 и 45), несмотря на наличие 
устойчивых гибридных зон в Европе и Сибири, 
придаёт гибридизирующим серой и черной воро-
нам статус видов. Это же он сделал и в отношении 
сорокопутов-жуланов (там же), придерживаясь 
так называемой филогенетической концепции 
вида, что соответствует рангу полувида в биоло-
гической концепции вида.17 На наш взгляд, под 

14Немного ранее Е.Н. Панов (1986: 224) определял гибридизацию как «<..>скрещивание особей, принадлежащих к 
разным популяциям, если между такими популяциями в норме имеется разрыв (хиатус) по каким-либо морфологи-
ческим признакам – будь то размерные характеристики, особенности окраски или различия в структуре кариотипа».
15Понятие «полувид» (semispecies) было предложено Э. Майром (Mayr 1940: 256). Хотя термин вошёл в практи-
ку, особенно среди орнитологов (например, Short 1969a: 89; Степанян 1978: 1466; Haffer 1986: 178; Крюков 2000: 
7), некоторые авторы (Key 1982: 441) считали его бесполезным. Близким можно считать понятие «мегаподвид» 
(megasubspecies), которым обозначают группы подвидов, образующие при контакте узкую гибридную зону и при-
ближающиеся к статусу биологического вида, тогда как просто подвиды дают широкую зону интерградации (Haffer 
1986: 178). «Неоперациональность» этих понятий отметил Е.Н. Панов (1989: 11).
16На наш взгляд, данное определение весьма расплывчато и менее удачно, чем предложение Е.Н. Панова. Ранее 
А.П. Крюков (1990: 25) под гибридизацией понимал «<...> скрещивание особей из отчетливо различающихся по-
пуляций, независимо от их таксономического ранга». Близкое определение, но без концовки о таксономическом 
ранге, можно найти и у других авторов (Green 1996: 96). Отказ от оценки ранга таких популяций, как и от истории 
их контакта, т.е. различения интерградации или вторичного контакта форм (Woodruff 1973:214), вряд ли можно 
приветствовать.
17Согласно филогенетической концепции, вид – это наименьшая диагностируемая группа (diagnosable cluster) осо-
бей, связанных родством предка–потомка (Cracraft 1983: 170). Иначе говоря, популяции с апоморфными призна-
ками признаются эволюционными единицами и таксономическими видами. Другие орнитологи-эволюционисты 
(Haffer 1986: 178; Панов 1993: 63 и 66) соотносят «филогенетический вид» с подвидом в рамках биологической 
концепции, а категорию полувида (или мегаподвида) приравнивают к эволюционной концепции вида. О возмож-
ности единой общей концепции вида см. de Queiroz (1999).
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предложенное выше определение гибридизации 
можно подвести весьма широкий круг явлений, 
поскольку многие популяции внутри вида могут 
различаться хотя бы по одному наследственному 
признаку.

Первичная интерградация18 – первичный гео-
графически непрерывный переход между дивер-
гирующими группами популяций (подвидами) 
в пределах ареала одного и того же вида (до их 
географического обособления). Термин был пред-
ложен в 1942 г. Эрнстом Майром (1947: 163, 1968: 
296). Интерградация является результатом рассе-
ления вида и адаптации его локальных популяций 
к местным условиям с сохранением целостности 
вида за счёт потока генов между популяциями. 

Вторичная интерградация – пространствен-
ное схождение ранее географически обособлен-
ных групп популяций вида (например, подвидов 
или полувидов). 

Контактная зона – зона соприкосновения или 
перекрывания ареалов близко родственных видов.

Гибридная зона – контактная зона с признака-
ми гибридизации. Иные определения приведены 
в соответствующем разделе.

Согласно Э. Майру (1947: 164, 1968: 297), си-
стематики предпочитают называть зоны вторич-
ной интерградации зонами гибридизации. Однако 
при вторичном контакте гибридизация может и 
не происходить, если сильно дивергировавшие в 
условиях географической изоляции группы попу-
ляций достигли уровня видов с надёжной репро-
дуктивной изоляцией (см. также Майр 1971: 223). 
Поэтому, на наш взгляд, лучше разграничивать 
эти разные явления. В ряде случаев трудно про-
вести чёткую грань между гибридизацией и вто-
ричной интерградацией, поскольку это зависит 
от признания контактирующих форм подвидами 
или видами. В первую очередь это относится к си-
туации с незавершённым видообразованием или 
к близко родственным видам с парапатрическими 
ареалами. Приведём несколько разных примеров.

У бескрылой акриды Podisma pedestris (Ortho-
ptera, Acrididae) выявлены две хромосомные расы, 
которые различаются также по содержанию ядер-

ной ДНК, но не по внешним признакам. Полагают, 
что после окончания ледникового периода по мере 
потепления климата эти ранее аллопатрические 
расы стали заселять горный юг Франции, по край-
ней мере, по двум разным направлениям. Образо-
вавшаяся после их встречи узкая гибридная зона 
шириной в 580–800 м и длиной в 140 км существу-
ет, по-видимому, более 8000 лет и поддерживается 
за счёт баланса между вселением рас в эту зону и 
отбором против гибридов, обусловленным генети-
ческой несовместимостью хромосомных рас. На 
основании опытов по скрещиванию предполага-
ется, что свой вклад в пониженную жизнеспособ-
ность гибридов вносят почти 150 независимых ло-
кусов (Barton and Hewitt 1981a, 1981b: 378; Nichols 
and Hewitt, 1988: 40 и 47; Hewitt 1990: 1705–1706; 
Keller et al. 2008).19

Использование микросателлитов подтвердило 
наличие трёх чётких подвидов у западноамери-
канской неясыти Strix occidentalis и позволило 
очертить границы их распространения. Оказа-
лось, что птицы северного и калифорнийского 
подвидов гибридизируют в узкой зоне интро-
грессии и, возможно, являются разными видами 
(Barrowclough et al. 2005: 1117; Funk et al. 2008: 
168). Заметная интрогрессия была обнаружена 
даже между географически изолированными 
северным и мексиканским подвидами, что свиде-
тельствует о далёких залётах мигрантов в пределы 
другого подвида. 

Аллозимный анализ показал, что горная и 
равнинная формы североамериканской безлё-
гочной саламандры (Eurycea bislineata complex), 
считавшиеся подвидами, генетически различны 
(D=0.22) и при отсутствии явных географических 
преград образуют узкую контактную зону прак-
тически без обмена генами. Это позволяет рас-
сматривать их как разные виды, Eurycea wilderae и 
Eurycea cirrigera (Kozak and Montanucci 2001: 30).

Две кариологически различных формы с 
парапатрическим распространением были обна-
ружены у североамериканских ящериц Sceloporus 
grammicus. В контактной зоне шириной в 400 м 
были обнаружены гибриды первого поколения 

18Обычно термин «интерградация» используется без эпитета «географическая» и включает как первичную, так и 
вторичную интерградации. Этот же объём сохранился и при добавлении слова «географическая» (Key 1982: 430).
19Возникает законный вопрос, а не являются ли эти хромосомные расы разными криптическими биологическими 
видами?
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(F1) и беккроссы (B1) с обеими формами. Однако 
следов интрогрессии не было, и обе формы со-
храняют свои генетические (аллозимы) различия, 
что позволяет считать их молодыми криптически-
ми видами (Hall and Selander 1973: 240). 

Ранее, когда дунайский тритон считался под-
видом гребенчатого тритона (Triturus cristatus 
dobrogicus), его контактную зону в Закарпатье с 
номинативным подвидом (Рис. 1) можно было 
вполне оправданно рассматривать как зону вто-
ричной интерградации. Однако сейчас, когда во-
прос об их видовом статусе практически ни у кого 
не вызывает сомнения, лучше говорить о парапа-
трической гибридизации Triturus cristatus и Triturus 
dobrogicus (Литвинчук и Боркин 2009: 154).

Интрогрессивная гибридизация (introgressive 
hybridization: Anderson and Hubricht 1938: 396), 
или интрогессия (introgression) – постепенная 
инфильтрация генов одного вида в генный пул20 
другого за счёт повторных возвратных скрещива-
ний гибридов с родителями (беккроссинг). 

Надо заметить, что в литературе практически 
все рассмотренные термины подвергаются раз-
личному толкованию, сомнению или критике. 
Например, даже сам термин «гибрид», поскольку 
он может ошибочно предполагать, что имеется 
лишь один гибридный фенотип, а не широкий 
спектр рекомбинантов, и в таком случае не лучше 
ли использовать частоты генотипов (Anderson 
and Hubricht 1938: 396; Barton and Hewitt 1985: 
115). Термин «интрогрессия» нередко понимают 
очень широко, как обмен генами между любыми 
дифференцированными популяционными систе-
мами, включая расы и подвиды, и используют для 
довольно разных явлений (Schwenk and Spaak 
1995: 467). Не всегда ясно, является ли клиналь-
ная изменчивость результатом первичной ин-
терградации (дифференциации) или вторичной 
интерградации (Майр 1968: 297 и 305; Barton and 
Hewitt 1985: 133), хотя предлагаются методы  их 
идентификации (Thorpe 1984).21 В ряде моделей 

было показано, что даже очень крутые клины22 

могут развиваться вдоль градиента среды без гео-
графической изоляции, а не как результат вторич-
ного контакта (Clarke 1966: 401; Endler 1973: 249; 
Slatkin 1973: 752). Однако применение термина 
«интрогрессия» к первичной интерградации де-
лает его бессмысленным (Dobzhansky 1953: 299). 
Ясно, что каждый случай требует внимательного 
изучения с использованием адекватных методов. 

Несмотря на сложности, рассмотренные тер-
мины, если их правильно применять, в целом по-
зволяют в логичной последовательности описы-
вать процесс видообразования. В ходе начального 
расселения вида возникает его неоднородность 
на ареале (первичная интерградация). После пе-
риода географического обособления популяций 
(или их групп), например, в ледниковых рефуги-
умах, они проходят стадию вторичной экспансии 
и при встречном движении могут достичь друг 
друга (вторичная интерградация). В результате 
может образоваться контактная зона. Если ди-
вергенция контактирующих популяций достигла 
видовой стадии, но без выработки полной репро-
дуктивной изоляции, то в контактной зоне может 
происходить гибридизация, одним из результатов 
которой может стать проникновение генов через 
серию возвратных скрещиваний в родительские 
популяции (интрогрессия). Контактная зона пре-
вращается в гибридную зону. 

Судьба же этой зоны, родительских видов 
и гибридов зависит от многих факторов (см. 
Barton and Hewitt 1985). Теоретически возмож-
ны несколько сценариев. Во-первых, гибридная 
зона может существовать весьма долго в случае 
равновесия между дисперсией (иммиграцией в 
зону) родительских видов, производством и рас-
селением гибридов и отбором против последних. 
Во-вторых, она может исчезнуть, если репродук-
тивная изоляция между видами будет усиливать-
ся. В-третьих, при ослаблении такой изоляции, 
вплоть до её полного разрушения, виды могут 

20Американские ботаники использовали термин «germplasm». Близкого определения придерживался 
Ф.Г. Добржанский (Dobzhansky 1953: 298). Имеется и другое, более пространное толкование (Dowling and Secor 
1997: 595): «интрогрессия – это перманентное инкорпорирование генов из одной группы дифференцированных по-
пуляций в другую, т.е. инкорпорирование чужих генов в новую репродуктивно интегрированную популяционную 
систему».
21На наш взгляд, в таких случаях лучше использовать нейтральный термин «переходная зона» (transition zone).
22Сам термин клина (cline) был предложен Джулианом Хаксли (Huxley 1939: 493), который различал несколько её 
вариантов.



Гибридизация, видообразование и систематика животных 91

сливаться. В-четвертых, гибридная популяция 
может стать самостоятельным видом в случае 
селективного преимущества гибридов и её про-
странственной изоляции. Наконец, в-пятых, один 
из родительских видов может исчезнуть из-за по-
глотительного скрещивания.

Распространение межвидовой гибридизации 
в разных группах

Причины межвидовой гибридизации у жи-
вотных могут быть весьма различными (Hubbs 
1955: 17–18, 1961: 8–10; Майр 1968: 112, 1974: 91; 
Gardner 1997). Конечно, чтобы произошло само 

скрещивание особей, они должны оказаться в од-
ном месте и в одно время, т.е. виды должны быть 
хотя бы частично синтопичными и синхронными. 
Такая ситуация может возникать в случае по-
степенного, широкого перехода одного биотопа в 
другой (например, Montanucci 1983: 9), вдоль эко-
логического коридора или вдоль границы разных 
биотопов (экотон), занимаемых видами, при есте-
ственном или антропогенном изменении ланд-
шафтов, при естественных или искусственных 
инвазиях одного вида в ареал другого (например, 
залёты птиц, интродукции и т.д.). Гибридизации 
может способствовать и демографическая обста-
новка, как в случае недо-, так и перенаселения 

Рис. 1. Изменчивость гибридного индекса (величина сектора) по средним значениям индекса Pa/LiE у самок Triturus dobrogicus 
(номера выборок 1–50) и T. cristatus (51–85) в Закарпатской области Украины. Чёрный круг соответствует индексу, равному 0 
(dobrogicus), а белый – 1 (cristatus); у гибридов F1 он должен быть равен 0.5. С увеличением высоты значения индекса падают. 
Более подробно см. Литвинчук и Боркин (2009: 164).

Fig. 1. Hybrid scores based on mean Pa/LiE in females of Triturus dobrogicus (samples 1–50) and T. cristatus (samples 51–85) in Zakar-
patskaya Province, Ukraine. Solid circle would be equal to 0 (dobrogicus), full open circle – 1 (cristatus), in hybrid F1 0.5. Hybrid scores 
tend to be lower at higher elevations. More details in Litvinchuk and Borkin (2009: 164).
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(т.е. относительной редкости одного из видов), 
образования смешанных колоний, особенностей 
поведения (Hubbs 1961: 9; Панов 1986: 238, 1989: 
59–61 и 320). Она может поддерживаться так на-
зываемым частотно-зависимым отбором (в поль-
зу более редких аллелей) и т.д. 

Общепринято, что в природе гибридизация у 
растений встречается гораздо чаще, чем у живот-
ных (например, Майр 1968: 115, 1974: 93). Как 
заметил известный американский ботаник Верн 
Грант (1984: 197):

«<...>. Несколько поколений ботаников считали, что ги-
бридизация играет важную роль в эволюции растений <...>. А 
несколько поколений зоологов пришли к выводу, что гибри-
дизация не играет важной роли в эволюции животных <...>».

В настоящее время от последнего мнения мож-
но отказаться и межвидовую гибридизацию среди 
животных рассматривать как довольно обычное 
явление, хотя существенные различия в её часто-
те между ними и растениями сохраняются. Так, во 
флоре Соединённого Королевства гибридизация 
известна у 25% видов сосудистых растений, сре-
ди европейских бабочек такие виды составляют 
более 12%, а у европейских млекопитающих 6% 
(Mallet 2005: 3, Table 1). В отличие от наземной 
биоты, парадоксальная ситуация была обнаруже-
на в морях. Здесь случаи гибридизации в группе 
растений и водорослей зарегистрированы значи-
тельно реже (6 против 94%), чем среди животных 
(Gardner 1997: 41, Table 1). 

Таксономические группы животных, как и сре-
ди растений, весьма различаются по встречаемости 
межвидовой гибридизации. Среди позвоночных 
наиболее склонны к ней птицы. Общее число ги-
бридизирующих видов в этом классе оценивается 
примерно от 10 до 19% мировой фауны (Панов 
1989: 20; Grant and Grant 1992: 194; Aliabadian and 
Nijman 2007: 60).23 Хотя достоверная статистика 
нам не известна, но судя по литературе, межвидо-
вая гибридизация у амфибий24 и рыб явно ниже, 
чем у птиц, но выше, чем у рептилий и млекопи-

тающих. Среди последних она чаще у грызунов, 
но встречается также в таких разных группах как 
сумчатые (Neaves et al. 2010), насекомоядные, 
приматы (Evans et al. 2001; Shurtliff 2011: 3) и 
киты (Gardner 1997: 41). Пресноводные рыбы по 
частоте гибридизации заметно превосходят мор-
ских (Hubbs 1955: 17). По нашим данным, среди 
амфибий Палеарктики межвидовая гибридиза-
ция выявлена в 9 из 51 таксона родового уровня 
(включая подроды и видовые группы); 24% видов 
парапатричны (Боркин и Литвинчук 2012: 44). В 
фауне бывшего СССР она обнаружена лишь в 4 из 
10 родовых групп, хотя парапатрия существует в 
6 из них. 

Ранжирование позвоночных по встречае-
мости межвидовой гибридизации в целом не 
совпадает со средним уровнем дивергенции 
между видами (в пределах одного рода) в этих 
классах, оцениваемым по аллозимам с помощью 
так называемого генетического расстояния, DNei 
(Боркин и Литвинчук 2010: 241). Наименьшие 
межвидовые различия характерны для птиц 
(D = 0.10), примерно в три раза они сильнее у 
млекопитающих и рыб, в пять раз у рептилий и 
более чем в 10 раз у амфибий. Тем не менее пти-
цы, дающие наибольшую частоту гибридизации, 
одновременно демонстрируют и самую низкую 
генетическую дивергенцию между видами (см. 
также Панов 1989: 38). 

В классе насекомых гибридизация наиболее хо-
рошо известна у прямокрылых (Hewitt 1990: 1705; 
Bridle et al. 2001: 1833), палочников (Bullini and 
Nascetti 1990: 1748; Mantovani and Scali 1992) и ба-
бочек (Porter 1989; Sperling 1990: 1790; Sperling and 
Harrison 1994: 409; Jiggins et al. 1996, 1997; Porter 
et al. 1997; Gompert et al. 2008: 5241). Некоторые 
из них представляют собой детально изученные 
примеры, попавшие в обзоры (Hewitt 1990, Table 1; 
Mallet 2005, Table 1).25 Межвидовая гибридизация 
довольно обычна у муравьёв (Feldhaar et al. 2008: 

23Любопытно, что Э. Майр (1968: 113, 1974: 85), сам известный орнитолог, относил птиц к животным с низкой ча-
стотой гибридизации.
24 20 августа 1991 г. в Венгрии в рамках 6-го съезда Европейского герпетологического общества прошёл рабочий се-
минар «Экологические аспекты гибридизации амфибий». 3 января 1994 г. в Аделаиде, Австралия в рамках Второго 
всемирного конгресса по герпетологии состоялся симпозиум «Гибридизация и систематика в герпетологии» (см.: 
Israel Journal of Zoology, 1996, vol. 42, n. 2, p. 91–202).
256 июля 1988 г. в Ванкувере, Канада прошёл специальный симпозиум «Эволюционное значение гибридизации и 
интрогрессии у насекомых» (см.: Canadian Journal of Zoology, 1990, vol. 68, n. 8, p. 1697–1805).



Гибридизация, видообразование и систематика животных 93

2892, Table 1), встречается в отрядах Coleoptera 
(Mossakowski et al. 1990: 1783), Homoptera и 
Hemiptera (O’Rourke 1980: 1110; Spence 1990: 1770 
и 1779: Klingenberg et al. 2000: 756), а также Diptera 
(Gooding 1990). В обширном и хорошо изучен-
ном роде Drosophila природные гибриды найдены 
лишь между 9 парами видов, хотя лабораторные 
скрещивания охватили 191 вид в 266 комбинаци-
ях (Kaneshiro 1990: 1800; Lopart et al. 2005: 2602). 
В целом уровень гибридизации среди дрозофил 
оценивается в 1% (Mallet 2005, Table 1). Выявлены 
десятки клональных видов насекомых гибридного 
происхождения (Bullini and Nascetti 1990). 

Гибридизация обнаружена среди различных 
паразитических червей, включая трематод, це-
стод, моногеней, нематод, а также у паразитиче-
ских простейших (Chilton et al. 1997; Huyse et 
al. 2009; Detwiler and Criscione 2010). У пресно-
водных беспозвоночных она обычна у дафний, 
но редка в родах Bosmina, Simocephalus, Pleuroxus 
и неизвестна в ряде групп ветвистоусых рачков 
Cladocera (Hebert 1985: 216; Schwenk and Spaak 
1995: 468 и 476; Taylor et al. 2005: 526; Petrusek 
et al. 2008: 2931), по-видимому, нередка у раков 
(Perry et al. 2001a: 1664), найдена у лёгочных 
моллюсков (Межжерин и др. 2010: 145). Среди 
многочисленных и разнообразных морских бес-
позвоночных животных зарегистрирован лишь 
51 случай гибридизации между видами (Gardner 
1997: 39, Table 1; Foltz 1997). Однако 98% из них 
падает на иглокожих (морские ежи и морские 
звёзды), двустворчатых и брюхоногих моллю-
сков, а также ракообразных из отрядов Decapoda 
и Isopoda. Гибридизация и гибридные виды об-
наружены среди кораллов (Gardner 1997: 53–54; 
Diekman et al. 2001: 230; Vollmer and Palumbi 2002; 
Mcfadden and Hutchinson 2004: 1495; Willis et 
al. 2006). Для очень многих крупных групп бес-
позвоночных случаи межвидовой гибридизации 
пока неизвестны. Следует, однако, учитывать, 
что разработанность их систематики на видовом 
уровне значительно уступает позвоночным или 
некоторым группам насекомых, а изучение про-
цессов видообразования с помощью современных 
методов у большинства групп беспозвоночных 
пока только начинается, на что указывал ещё 
Э. Майр (1968: 112). 

Полагают (Hubbs 1955: 18; Майр 1968: 105 и 
113, 1974: 91), что более частая гибридизация мо-
жет быть связана с наружным оплодотворением, 

как это наблюдается у рыб и амфибий. Однако 
это вряд ли является единственным фактором, 
что видно у амфибий (Майр 1968: 113, 1974: 
91). У морских сидячих организмов с наружным 
оплодотворением, у большинства из которых нет 
специального брачного поведения, гибридизации 
должен способствовать широкий пассивный раз-
нос гамет. Тем не менее она нередка и среди де-
сятиногих раков со сложным брачным ритуалом 
(Gardner 1997: 33 и 40). 

Действительно, способность видов к гибри-
дизации может заметно различаться даже у от-
носительно близких таксономических групп. 
Так, жабы, иногда из разных видовых групп Bufo 
(подродов или родов), могут легко скрещиваться 
в лаборатории и природе. Виды так называемых 
зелёных лягушек (группа Rana esculenta), выделя-
емых сейчас в род Pelophylax, легко скрещиваются 
в эксперименте, реже в природе (описаны даже 
виды гибридного происхождения). Однако у не 
менее многочисленных бурых лягушек (группа 
Rana temporaria) природные гибриды не выявле-
ны, а лабораторные, как правило, нежизнеспособ-
ны (Боркин 1999: 14). 

В классе птиц гибридизация не зарегистриро-
вана для ряда обширных семейств, однако, воз-
можно, это связано с неполнотой наших знаний. 
Например, виды открытых ландшафтов более 
доступны детальному изучению, чем лесные. С 
другой стороны, выяснилось, что семейства с 
моногамными видами могут опережать по частоте 
гибридизации семейства птиц с «неразборчи-
вым» половым поведением (промискуитет), хотя 
ранее считалось наоборот (Панов 1989: 24–25; 
Aliabadian and Nijman 2007: 60). 

Обращают внимание также на то, что межви-
довая гибридизация чаще встречается там, где 
экологические условия подвергаются заметным 
изменениям, например, в северных регионах с 
резкими колебаниями климата и трансформацией 
ландшафтов в четвертичном периоде, по срав-
нению с более устойчивыми тропиками (Hubbs 
1961: 10; Майр 1968: 115; Панов 1989: 21). С этим 
согласуется и меньшая встречаемость гибридиза-
ции в морях, где экологические условия более ста-
бильны (Hubbs 1955: 18; Gardner 1997: 3). Однако, 
с другой стороны, следует учитывать несравненно 
лучшую изученность животных во внетропиче-
ской части Северного полушария (Серебровский 
1935: 53; Панов 1989: 22) и на суше.
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Категории гибридизации

В 1942 г.26 Э. Майр (1947: 394) предложил раз-
личать две категории гибридизации: симпатриче-
скую и аллопатрическую.27 К первой он отнёс все 
случаи гибридизации, обусловленные разрушени-
ем механизмов, препятствующих неограниченно-
му спариванию между видами. Так, два хороших 
вида, сосуществующие на обширных частях своих 
ареалов и обычно не скрещивающиеся, могут 
давать случайных гибридов. Аллопатрическая 
гибридизация обусловлена разрушением меха-
низмов, препятствующих свободному расселению 
видов. В первую очередь эта категория включает 
скопления гибридов (hybrid swarms), возникаю-
щие из-за преждевременного разрушения какой-
либо географической преграды в пограничной 
зоне, где встречаются ареалы двух не вполне 
разделённых видов. Позднее, в 1965 г. Э. Майр 
(1968: 297) опубликовал не менее расплывчатую 
формулировку:

«Скрещивание между двумя прежде изолирован-
ными популяциями в зоне контакта было названо алло-
патрической гибридизацией (Майр, 1942). Этот термин 
обладает теми же недостатками, что и любое другое 
приложение термина «гибридизация» к скрещиванию 
между индивидуумами одного и того же вида, сколь бы 
они не были несходными фенотипически. В тех случаях, 
когда скрещивающиеся популяции еще не достигли 
уровня вида, иногда надежнее использовать более ней-
тральный термин вторичная интерградация» (курсив 
оригинала; полужирный шрифт наш – Л.Б. и С.Л.). 

В качестве хорошо изученного примера ал-
лопатрической гибридизации он привёл случай 
с серой (Corvus corone) и чёрной (Corvus cornix) 
воронами (см. также Майр 1974: 245). Однако 
сам термин явно неудачен, так как несёт в себе 
логическое противоречие. Для скрещивания виды 
должны встречаться вместе на одной территории, 
в одном и том же местообитании28 и в одно и то же 
время, что не предполагает аллопатрия. Поэтому 
выделение аллопатрической гибридизации не 
имеет смысла как противоречащее термину алло-
патрия (Bigelow 1965: 455; Key 1982: 430; Крюков 
2000: 13).29 Заметим, что сам Э. Майр (1971: 223) 
различал 5 типов «аллопатричности», четыре из 
которых признают контакт популяций и скорее 
относятся к парапатрии.30

Рассматривая гибридизацию как популяцион-
ное явление, Э. Майр (1968: 103) выделил пять её 
типов (см. также Gardner 1997: 5). 

1) Случайное скрещивание симпатрических 
видов с появлением стерильных или нежизнеспо-
собных гибридов. 

2) Случайное или частое появление плодови-
тых гибридов между симпатрическими видами, 
способными к возвратному скрещиванию. 

3) Образование вторичной зоны контактов и 
частичного перекрывания у двух первоначально 
изолированных популяций с неполной репродук-
тивной изоляцией. 

4) Скопления гибридов, возникающие в ре-
зультате полного локального нарушения репро-

26В книгах Э. Майра американское издание «Systematics and the origin of species» (New York, Columbia University 
Press) датируется 1942 г., но в русском издании этой книги (Майр 1947: 2) указан 1944 г.
27Эдгар Андерсон (Anderson 1953: 293) параллельно использовал понятия симпатрической и аллопатрической ин-
трогрессии.
28Для обозначения встречаемости (или нет) разных видов в одном и том местообитании были предложены (Rivas 
1964: 42) термины синтопичный (syntopic) и аллотопичный (allotopic).
29К истинной аллопатрической гибридизации можно относить случаи, возникающие в результате естественной или 
искусственной инвазии вида в чужой географически явно удалённый ареал (например, залёты птиц или бабочек; 
различные интродукции – см. с. 89 и 127).
30Термин парапатрия (parapatry) был предложен американским зоологом-герпетологом Хобартом Смитом в 1955 г. 
(см. Smith 1965: 57) как особый случай аллопатрии. Затем парапатрию стали трактовать как особый случай симпа-
трии (Key 1968: 22; Woodruff 1973: 215), поскольку наличие контакта уже предполагает хотя бы небольшое пере-
крывание в пространстве. Различают три категории парапатрии (Key 1982: 432; Haffer 1986: 170). При экологической 
парапатрии (ecological parapatry) соприкасающиеся границы видов связаны с резкими различиями в местообита-
ниях, что может усиливаться конкуренцией между видами. Гибридизационная парапатрия (hybridization parapatry) 
обусловлена тем, что более или менее свободно спаривающиеся формы не дают фертильных гибридов или же фер-
тильность у них понижена. Конкурентная парапатрия (competition parapatry) образуется за счёт конкурентного 
исключения видов в однородной зоне из-за их близких экологических требований (Haffer 1986: 171).
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дуктивной изоляции между симпатрическими 
видами. 

5) «Возникновение в результате гибридиза-
ции и последующего удвоения числа хромосом 
(аллополиплоидия, распространенная главным 
образом у растений) нового видового единства».

Американский орнитолог Лестер Шорт (Short 
1969a) выделил шесть категорий гибридизации. 
Это – 

1) редкая гибридизация (infrequent and rare 
hybridization); 

2) зоны перекрывания и гибридизации (zones 
of overlap and hybridization), в которых родитель-
ские виды сосуществуют с гибридами;31 

3) гибридные зоны, где встречаются только 
гибриды; 

4) гибридные скопления (hybrid swarms); 
5) комбинации предыдущих и 
6) кольцевое (circular) перекрывание. 
Эта схема в несколько изменённом виде была 

принята отечественными орнитологами (Панов 
1986: 227; Крюков 1990: 28), хотя и подверглась 
критике (Панов 1989: 17).

Вскоре в соответствии с пространственными 
взаимоотношениями видов было выделено три 
типа гибридизации в природе (Woodruff 1973: 
215, Table 2). При аллопатрической гибридиза-
ции, которая соответствует гибридной зоне Л. 
Шорта, виды разделены зоной, заселённой только 
гибридами (Рис. 2). В случае парапатрической 
гибридизации границы ареалов родительских 
видов находятся в контакте, а особой зоны, насе-
лённой только гибридами, нет (Рис. 2). Наконец, 
симпатрическая гибридизация означает широкое 
перекрывание ареалов. В свою очередь, она может 
быть разделена на три варианта (Рис. 3): перифе-
рическая – гибридизация происходит на перифе-
рии ареала одного из видов; широкая – по всей 
зоне перекрывания ареалов (соответствует зоне 
перекрывания и гибридизации Шорта), и локали-
зованная – скрещивание идёт лишь на отдельных, 
изолированных участках зоны симпатрии.

На практике разделение алло- и парапатриче-
ской гибридизации имеет определённые сложно-
сти. Так, не всегда ясно, где кончается собственно 
гибридизация и начинается интрогрессия генов в 
популяции родительских видов: считать ли гибри-
дами только особей первого и второго поколений 
(F1, F2 и В1). Приведём хорошо изученный случай 
гибридизации в группе гребенчатых тритонов 
(Литвинчук и Боркин 2009: 157), виды которых, 
нередко объединяемые в надвид (superspecies) 
Triturus cristatus, в различных попарных комби-
нациях образуют парапатрические контактные 
зоны (Arntzen 1995: 29, Fig. 4). В Закарпатской 
области Украины дунайский (Triturus dobrogicus) 
и собственно гребенчатый (Triturus cristatus) три-

31В зоне перекрывания и гибридизации совместная доля родителей должна составлять не менее 5%, а в гибридной – 
менее 5% (Short 1969a: 89 и 92). Ясно, что это – весьма условный критерий, и между обеими категориями могут 
существовать переходы. Поэтому другие авторы (Moore 1977: 263) отнесли их к единой гибридной категории. Тем 
не менее данный термин используется в ряде работ (Haffer 1986: 178; Howard 1986: 34; Панов 1989: 19; Howard and 
Waring 1991: 1120; Блинов и Крюков 1992: 1085; Уфыркина и др. 1995: 883), в том числе как «зона симпатрии и ги-
бридизации» (Johnson and Johnson 1985: 2 и 5; Крюков и Блинов 1989: 128; Крюков 1990: 28; Блинов и др. 1992: 97) 
или как «зона гибридизации и перекрывания» (Harrison and Arnold 1982: 549; Ross and Harrison 2002: 2305).

Рис. 2. Аллопатрическая и парапатрическая гибридизации (по: 
Woodruff 1973: 215, с изменениями). А и Б – ареалы двух так-
сонов; серым цветом обозначена зона встречаемости гибридов.

Fig. 2. Allopatric and parapatric hybridization (Woodruff 1973: 
215, with modifications): А and Б are the geographic ranges of two 
taxa; the zone of hybrid occurrence is shaded.



Л.Я. Боркин и С.Н. Литвинчук96

тоны пространственно обособлены территорией 
шириной не менее 3–5 км, что можно рассматри-
вать формально как признаки «аллопатрической» 
зоны, где гибриды также не обнаружены. Однако 
гибриды F2 и В1 были выявлены в соседних к этой 
«ничейной» полосе популяциях, что позволяет 
считать гибридную зону «парапатрической». Это 
подтверждается находкой единственной особи F1 
вместе с гребенчатым тритоном (Морозов-Леонов 
и др. 2003: 89). Более того, на западе Румынии 
было обнаружено синтопичное обитание Triturus 
dobrogicus и Triturus cristatus (Wallis and Arntzen 
1989: 101, Table 1, Fig. 2, пункты 33 и 34), что под-
тверждает парапатричный характер их гибридиза-
ции. Возможно, подобная смешанная популяция 

существовала ранее в закарпатском селе Минай. 
Однако подобные находки в комплексе Triturus 
cristatus всё же скорее являются исключением, 
чем правилом (Литвинчук и Боркин 2009: 175).

Нами (Боркин и Даревский 1980) было пред-
ложено различать три ранга гибридов. Во-первых, 
это – единичные гибридные особи как результат 
случайной гибридизации. Во-вторых, это – ги-
бридные популяции или зоны как результат массо-
вого взаимодействия между контактирующими 
видами. К третьей категории были отнесены 
гибридогенные виды, т.е. стабилизированные сово-
купности популяций и/или клонов, эволюирущие 
независимо от других видов и имеющие таксоно-
мический статус.

Е.Н. Панов (1989: 10) выделял эпизодическую 
(случайную), регулярную ограниченную, а также 
массовую (интрогрессивную) гибридизацию, рас-
смотрев их в контексте расположения ареалов 
(Рис. 4). Он также отметил, что между этими 
категориями нет резкой границы (там же, с. 36).

Другая классификация (Allendorf et al. 2001: 
616) включает шесть типов межвидовой гибри-
дизации, среди которых первые три считаются 
естественными, а возникновение остальных 
связывается с деятельностью человека, хотя они 
вполне могут реализовываться и в природе. Пер-
вый тип – это таксон гибридного происхождения. 
Второй тип составляет интрогрессия, возникшая 
в результате случайной гибридизации между 
симпатрическими видами, ведущей к «просачи-
ванию» нейтральных и взаимно выгодных генов. 
Под третьим типом понимается узкая гибридная 
зона. Четвёртый тип образует гибридизация без 
интрогрессии. В этом случае аборигенные виды 
обитают совместно, широко скрещиваются, но 
далее гибридов первого поколения (F1) гибриди-
зация, как правило, не идёт. К пятому и шестому 
типам принадлежат соответственно широкая ин-
трогрессия (гибридизация) и полное смешивание, 
возникающие после интродукции одного из видов. 

Случайная гибридизация

К этой категории обычно относят случаи 
обнаружения единичных или редких гибридов 
между двумя симпатрическими видами. Однако 
эпизодическое скрещивание может происходить 
и между пара- или аллопатрическими видами 
(Панов 1989: 10; см. Рис. 4). По мнению Э. Майра 

Рис. 3. Три варианта симпатрической гибридизации (по: 
Woodruff 1973: 215, с изменениями). 1 – периферическая, 2 – 
локализованная и 3 – широкая; серым цветом обозначена зона 
встречаемости гибридов. 

Fig. 3. Three types of sympatric hybridization (Woodruff 1973: 
215, with modifications): 1 – at range periphery, 2 – localized, and 
3 – widespread; the zone of hybrid occurrence is shaded.
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(1968: 104), случайная гибридизация очень редка 
среди птиц (1 гибрид к 60 000 особей по коллекци-
ям) и млекопитающих (6 к 100 000), она ещё реже 
среди рептилий,32 но заметно чаще встречается 
у амфибий и рыб. По другим данным (Крюков 
1990: 25), случайная гибридизация отмечена у 3% 
видов птиц. По подсчётам Е.Н. Панова (1989: 19), 
число таких видов равно 489 и их гораздо больше, 
чем видов, дающих широкую гибридизацию на 
стыке ареалов. Спорадическая гибридизация про-
исходит у гавайских дрозофил (Kaneshiro 1990: 
1802–1803), где у двух пар видов гибриды соста-
вили 1.1% (6 на 534 особи) и 2% (4 / 180). 

В отличие от традиционного мнения, что слу-
чайная гибридизация не имеет каких-либо эволю-

ционных последствий, Е.Н. Панов (1989: 19, 31 и 
376) полагал, что при некоторых обстоятельствах 
она может перерасти в массовую гибридизацию, 
приводящую к формированию жизнеспособных 
гибридных популяций, например между серебри-
стой чайкой (Larus argentatus) и бургомистром 
(Larus hyperboreus). Возможно, такой случай 
наблюдается и среди четырёх видов рачков ком-
плекса Jaera albifrons, обитающих на литорали За-
падной Европы. В смешанных популяциях доля 
гибридов невелика (не более 1%), и на 1748 осо-
бей пришлось лишь 11 гибридов. Однако в трёх 
из нескольких сотен пунктов гибриды составляли 
до трети выборки (Solignac 1982: 396). Среди 
морских животных случайная гибридизация со-

Рис. 4. Категории гибридизации и соотношения ареалов видов (по: Панов 1989: 10).

Fig. 4. Сategories of hybridization and relations between species’ geographical ranges (from Panov 1989: 10).

32Позже (Майр 1974: 85) для млекопитающих, птиц и рептилий «в качестве грубой оценки» частота гибридизации 
была оценена как 1 гибрид на 50 000 особей.
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ставляет две трети от зарегистрированных 102 
фактов гибридизации (Gardner 1997: 15). Случай-
ная гибридизация между двумя симпатрическими 
видами кенгуру, возможно, вызвана колебаниями 
в численности видов, что в свою очередь обуслов-
лено колебаниями в осадках (Neaves et al. 2010: 
509). Даже низкий уровень гибридизации может 
привести к существенной интрогрессии генов 
(Goodman et al. 1999: 355). При оценке частоты 
гибридизации необходимо также учитывать воз-
можность её колебаний. Так, например, если в 
1967 г. гибриды между макрелями Scomberomorus 
commerson и Scomberomorus guttatus составляли 68 
и 59% от выборок в двух заливах, то в 1968 г. лишь 
0 и 5.6%, т.е. число гибридов упало на 100 и 91% 
(Gardner 1997: 19). 

Гибридные зоны

Гибридные зоны, возникающие при вторичном 
контакте, привлекают пристальное внимание эво-
люционистов уже в течение нескольких десяти-
летий (Bigelow 1965; Майр 1968: 300; White 1968; 
Key 1968, 1982; Woodruff 1973; Moore 1977; Barton 
1979, 2001; Barton and Hewitt 1981c, 1985, 1989; 
Harrison 1986; Панов 1986, 1989, Hewitt 1989, 1990, 
1996, 2001, 2011; Крюков 1990, 2000; Smith 1992; 
Gardner 1997; Arnold 2006). Изучение таких зон 
позволяет понять взаимодействие дивергентных 
генотипов, механизмы видообразования, а также 
работу естественного отбора. Не зря их называют 
«природными лабораториями для эволюционных 
исследований» (Barton and Hewitt 1989: 497) или 
«окнами в эволюционный процесс» (Harrison 
1990). Упрощённо говоря, гибридные зоны – это 
районы, где «генетически отличные популяции33 
встречаются, спариваются и производят гибри-
дов» (Barton and Hewitt 1985: 113, 1989: 497). Од-
нако ранее эти же авторы определяли гибридную 
зону как «узкую клину, поддерживаемую некото-
рой гибридной неприспособленностью» (Barton 
and Hewitt 1981c: 109), т.е. сводили понятие к ва-
рианту узкой клинальной зоны (см. ниже). Пред-
лагалось также сходное понимание гибридных 
зон как «узких поясов, внутри которых имеется 
сильно увеличенная вариабельность по приспо-
собленности» (Endler 1977; цит. по: Barton and 
Hewitt 1981c: 109). 

Всё же шире распространено другое определе-
ние: гибридные зоны представляют собой области, 
где скрещиваются генетически различающиеся 
группы организмов, давая хотя бы часть смешан-
ного потомства (Harrison 1990: 72, цит. по: Gardner 
1997: 2; Arntzen and Wallis 1991: 808; Крюков 2000: 
13), или близкое к нему (Jiggins and Mallet 2000: 
250). В отличие от случайной симпатрической 
гибридизации, в гибридных зонах ареалы видов 
чаще всего соприкасаются или слегка заходят дру-
га за друга (парапатричны). Иногда относительно 
небольшое (по сравнению с ареалами целиком) 
перекрывание ареалов называют семисимпатрией 
(например, Панов 1989: 10; Крюков 1990: 28). Из-
вестны также случаи симпатрической гибридной 
зоны (Green 1984, 1996: 98; см. с. 108). А.П. Крюков 
(1990: 28) разработал наиболее детальную класси-
фикацию гибридных зон из 9 категорий, наметив 
их взаимоотношения (Рис. 5). 

Иногда одна и та же пара видов может давать 
несколько географически обособленных гибрид-
ных зон. Если, например, у североамериканских 
птиц-древесниц рода Dendroica они примерно 
одинаковы по ширине (Rohwer et al. 2001: 415), то 
у европейских жерлянок различны (Szymura 1993: 
263; см. с. 100 и 108). Три гибридных зоны между 
сорокопутами Lanius collurio и Lanius phoenicuroides 
также своеобразны. В южном Прикаспии имеется 
перекрывание их ареалов и скопление гибридов, 
на севере Прикаспия обнаружена разреженная 
популяция, стабилизированная по промежуточ-
ному фенотипу, а в центре самой большой зоны 
на востоке Казахстана большинство птиц пред-
ставлено промежуточными фенотипами, доля 
которых уменьшается по мере удаления от центра 
зоны (Крюков 2000: 17). 

Размер гибридных зон заметно варьирует 
от 100 м в ширину до нескольких сотен киломе-
тров в длину (Майр 1968: 304; Barton and Hewitt 
1985: 113; Hewitt 1990, Table 1) с максимумом у 
птиц свыше 2000 км (Панов 1989: 16). Так, длина 
гибридной зоны между двумя видами австралий-
ских квакш рода Litoria составляет около 100 км 
при ширине от 4.5 до 11 км (Watson 1972: 432), 
а у европейских жерлянок Bombina bombina и 
Bombina variegata простирается на 3000–4000 
км при ширине в Польше около 6 км (Szymura 
and Barton 1991: 237; Szymura 1993: 271 и 275). 

33Или «два таксона» (Hewitt 1990: 1704).
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Гибридная зона между японскими жужелицами 
шириной 1 км в длину достигает 10 км (Sota and 
Kubota 1998: 1507). Между воронами в Европе 
она проходит от Шотландии до Италии при 
ширине 65–150 км (Крюков 2000: 19). Однако 
обычно говорят о ширине зоны, которая у птиц 
может занимать от 1 км до 1000 км (Крюков 1990: 
29). Среди 19 наиболее изученных гибридных зон 
у различных животных ширина зоны составляла 
от 1 до 150 км, а между «хромосомными расами» 
ящерицы Sceloporus grammicus в Мексике всего 
лишь 0.2 км (Barton and Hewitt 1985, Table 1). 
Обращает на себя внимание узость зон у многих 
амфибий: от 730 m до 36 км (Watson 1972: 432; 
Littlejohn and Watson 1977: 848; Blackwell and Bull 
1978: 22; Woodruff 1981: 175; Barton and Hewitt 
1985, Table 1; Kocher and Sage 1986: 23; Good 1989: 

742, Szymura 1993: 277; Alexandrino et al. 2005: 
1342; Литвинчук и Боркин 2009: 158). Среди рыб 
гибридизация может быть локальной, охватывая 
одно озеро или часть реки, линейной вдоль реки 
или широкой в рамках речного бассейна (Smith 
1992: 44). Несмотря на вариабельность, всё же 
принято различать узкие и широкие гибридные 
зоны, хотя различия между ними условны. 

Одна и та же ширина зоны для подвижных ви-
дов, способных к дальним перемещениям, может 
считаться узкой, а для оседлых и малоподвижных 
животных она будет широкой. Действительно, 
способность к расселению у прыгающей саранчи, 
лягушек или мышей весьма различна, но всё же 
явно меньше, чем у летающих жуков, бабочек или 
птиц. В целом имеется корреляция между шири-
ной гибридной зоны и способностью к расселению 

Рис. 5. Гибридные зоны и их развитие (по: Крюков 1990: 28). Исходные ситуации: 1 – парапатрия и 2 – семипатрия. Гибридные 
зоны: А – парапатрическая гибридная зона, Б – ситуация «репродуктивного самоуничтожения», В – аллопатрическая гибридная 
зона, Г – зона симпатрии и гибридизации, Д – стабилизация гибридной популяции, Е – слияние исходных форм, Ж – широкая 
симпатрическая зона, З – периферическая симпатрическая зона, И – локализованная симпатрическая зона (скопление гибридов). 

Fig. 5. Hybrid zones and their evolution (from Kryukov 1990: 28). Initial situations: 1 – parapatry, and 2 – semipatry. Hybrid zones: 
A – parapatric hybrid zone, Б – a case of “reproductive self-destruction”, В – allopatric hybrid zone, Г – zone of sympatry and hybridiza-
tion, Д – stabilization of hybrid population, Е – fusion of initial forms, Ж – widespread sympatric zone, З – peripheral sympatric zone, 
И – localized sympatric zone (hybrid swarms).
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вида (Hewitt 1990: 1711). Эта зависимость видна 
на примере различных представителей Canidae 
в Северной Америке. Так, между более мелкими 
видами (лисицы Vulpes macrotis и Vulpes velox) со 
средним расстоянием расселения около 11 км зона 
гибридизации охватывает несколько сотен кило-
метров, тогда как между крупными (волк и койот) 
несколько тысяч; у койотов среднее расстояние 
расселения составляет 50–100 км (Mercure et al. 
1994: 1313 и 1323).

Оценка ширины гибридной зоны также за-
висит от используемых критериев и признаков 
(Крюков 1990: 29). Полагают (Short 1969a: 92; 
Harrison 1990: 72, цит. по: Gardner 1997: 2), что ги-
бридная зона должна включать только гибридов, 
пространственно обособляя родительские виды. 
Однако зоны интрогрессии генов в популяции 
видов могут быть значительно шире, чем зона соб-
ственно гибридизации этих видов, определяемая 
наличием первых двух поколений гибридов. Так, в 
гибридной зоне между жерлянками в Польше 90% 
изменений по диагностическим локусам (фермен-
ты) происходит на расстоянии около 6 км, хотя 
«чужие» аллели были найдены в 38 км от середи-
ны зоны (Barton and Hewitt 1989: 499). Широкий 
«хвост интрогрессии» (до 125 км) был найден и по 
обе стороны узкой гибридной зоны бабочек Pontia 
daplidice и Pontia edusa в Италии (Porter et al. 1997: 
1566). Идентификация зон по внешним (напри-
мер, окраска), ядерным или митохондриальным 
маркерам может приводить к неодинаковым 
результатам. Например, чужеродная мтДНК про-
никает на 750 км от гибридной зоны между двумя 
видами домовых мышей, ширина которой по ядер-
ным генам была определена в 50 км (Gyllenstein 
and Wilson 1987: 27). Ширина гибридной зоны 
между двумя парапатрическими подвидами34 не-
летающей луговой саранчи Chorthippus parallelus в 
Пиренеях оценивается от 0.6 км (по ядрышковому 
организатору) до 2.1 км (брачная песнь) и 15–20 
км (эстераза Est-2). Между жерлянками в Поль-
ше она равна 5.5–7.3 км по разным ферментам, 

а между домовыми мышами Mus musculus и Mus 
domesticus составляла от 2 км до 20–40 км по раз-
ным признакам (Hewitt 1989, Table 2). 

Если ширина гибридной зоны не всегда адек-
ватно измерена даже для многих наземных жи-
вотных, то для большинства случаев в море она 
просто неизвестна. Имеющиеся данные также го-
ворят о её высокой вариабельности (Gardner 1997: 
35). Максимальная ширина зоны зарегистрирова-
на между европейскими мидиями Mytilus edulis и 
Mytilus galloprovincialis (1000 км), американскими 
двустворками Mercenaria mercenaria и Mercenaria 
campechiensis (1100 км), а также европейскими 
равноногими рачками комплекса Jaera albifrons 
(1200 км).35 Следует также заметить, что, в отли-
чие от наземных, гибридные зоны в водоёмах для 
пелагических животных, например, для планкто-
на, имеют трёхмерное измерение и, по-видимому, 
менее стабильны (Petrusek et al. 2008: 2939). Это 
делает их ещё более сложными в плане возмож-
ного пространственного и генетического анализа.

Ширина гибридной зоны между двумя видами 
на разных участках может заметно варьировать. 
Так, полоса со встречаемостью гибридов не менее 
1% на разных участках гибридной зоны серой и 
чёрной ворон достигала в ширину от 20–30 км 
до 400 км (Крюков и Блинов 1989: 133; Блинов и 
Крюков 1992: 1085). Между «подвидами» саранчи 
Chorthippus parallelus ширина зоны составляла на 
западе Пиренеев от 9.7 до 11.3 км, а на востоке 42.3 
км (Vasquez et al. 1994: 442). У хорошо изученных 
жерлянок она также колеблется. В предгорьях Кар-
пат на юге Польши она равна около 6 км (Szymura 
and Barton 1991: 253; Szymura 1993: 271), на западе 
Украины 2.3 км во Львовской области (Yanchukov 
et al. 2006: 590) и 1–5 км в Закарпатской области 
(Халтурин и др. 2001: 313). Однако в Хорватии 
(Пещеница) достигает почти 10 км (MacCallum et 
al. 1998: 228), а в Румынии доходит даже до сотни 
километров (Vines et al. 2003: 1880). 

Большинство гибридных зон являются узкими 
по отношению к величине ареалов у вовлечённых 

34Оба «подвида» были первоначально описаны как разные виды. Они различаются по внешней морфологии, песням 
и брачному поведению, а в лабораторных скрещиваниях производят стерильных самцов, хотя гибридные самки, 
по-видимому, нормальны (Hewitt 1990: 1706–1707). Таким образом, эти «подвиды» вполне соответствуют биологи-
ческим видам с незавершённой репродуктивной изоляцией.
35Поскольку эти рачки обитают на литорали Северной Атлантики, то скорее надо говорить о длине, а не ширине 
зоны гибридизации. Кроме того, в гибридизацию вовлечены пять видов в разных комбинациях (см. Solignac 1981: 
388 и 396).
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видов. Для отнесения гибридной зоны к узкой 
или широкой было предложено в качестве осо-
бого критерия применять скорость дисперсии 
(dispersion rate, σ), которая вычисляется с учётом 
дистанции расселения между родителями и по-
томством, проходимой за одно поколение (Barton 
1979: 342; Barton and Hewitt 1989: 497; Kinziger and 
Riesly 2001: 310). Ширина большинства гибридных 
зон менее 50 σ. Так, гибридные зоны между двумя 
птицами рода Dendroica на северо-западе США 
шириной в 100–150 км считаются узкими по от-
ношению к оценке скорости расселения этих птиц 
в 31 км (Rohwer and Wood 1998: 298; Rohwer et al. 
2001: 405). Гибридная зона между чайками Larus 
glaucenses и Larus occidentalis в США шириной в 
654 км также отнесена к узкой зоне напряжения 
(см. ниже), так как σ = 136–144 км (Gay et al. 2008: 
2797–2798). Однако зона гибридизации между ба-
бочками Lycaeides idas и Lycaeides melissa в районе 
Скалистых гор (256 км), несомненно, широкая, и 
для её формирования необходима почти 21 тысяча 
поколений или более 6000 лет при среднем расселе-
нии в 500 м на поколение (Gompert et al. 2010: 3186).

Судя по литературе, узкие гибридные зоны 
преобладают, им посвящено наибольшее коли-
чество исследований. Они обнаружены у самых 
разных животных, например, среди наземных 
моллюсков (Woodruff 1981: 186, 1989), прямо-
крылых насекомых (White 1968: 1067; Harrison 
and Arnold 1982; Harrison et al. 1987; Hewitt 1990: 
1704–1707; Bridle et al. 2001: 1840), бабочек (Porter 
1989; Collins et al. 1993: 87; Jiggins et al. 1996: 234, 
1997), жуков (Sota and Kubota 1998: 1507); рыб 
(Kinziger and Raesly 2001), амфибий (Watson 1972; 
Littlejohn and Watson 1977: 848; Blackwell and Bull 
1978; Woodruff 1981: 175; Green 1983; Kocher and 
Sage 1986: 23; Szymura and Barton 1986, 1991; Good 
1989: 742; Kozak and Montanucci 2001; Alexandrino 
et al. 2005: 1342; Литвинчук и Боркин 2009: 157), 
рептилий (Jackson 1973; Hall and Selander 1973; 
Montanucci 1983; Dessauer and Cole 1991; Phillips 
et al. 2004: 1543), птиц (Майр 1968; Панов 1989; 
Крюков 2000; Barrowclough et al. 2005; Toews et al. 
2011), млекопитающих (Patton 1973: 575; Nevo and 
Bar-El 1977, Table 1; Gyllenstein and Wilson 1987; 
Hauffle and Searle 1994; Evans et al. 2001: 1698; 
Chavez et al. 2011), различных морских обитателей 
(Gardner 1997: 35). Множество примеров (до 170) 
и ссылок можно найти в обзорах (Key 1982; Barton 
and Hewitt 1981c, 1985; Hewitt 1989, 1990). 

Теоретически наличие узкой зоны может объ-
ясняться несколькими причинами (Barton 1979: 
341). Это может быть просто смешение селектив-
но одинаковых типов, стык разных экологических 
условий (экотон), например между лесным и 
открытым ландшафтами, неприспособленность 
гибридов (их стерильность, низкая жизнеспособ-
ность и т.д.). Сопоставление узких гибридных зон 
(от 0.25 до 3.1 км) между четырьмя «хромосомны-
ми видами» (2n = 52–60) палестинского слепыша, 
Spalax ehrenbergi показало, что между шириной 
зоны и степенью кариологических различий 
имеется строгая негативная корреляция, т.е. чем 
сильнее парапатрические кариоформы различа-
ются по числу хромосом, тем ýже гибридная зона 
между ними (Nevo and Bar-El 1977: 835). 

Клинальные зоны

Различают несколько категорий гибридных 
зон в зависимости от их пространственной и 
генетической структуры. Наиболее изучены так 
называемые клинальные зоны, которые нередко 
рассматриваются почти как синонимы гибридных 
зон вообще (например, Barton 1969: 341; Barton 
and Hewitt 1981c: 109, 1985: 115), что неверно. 
К этой категории относятся гибридные зоны, в 
которых обнаружен переход (градиент) по каким-
либо признакам (по морфологии или локусам) 
от одного вида к другому (например, Green 1983, 
1996: 98; Kocher and Sage 1986; Dessauer and Cole 
1991; Szymura and Barton 1986: 1148, 1991: 247; 
Szymura 1993: 275; Vasquez et al. 1994; Virdee and 
Hewitt 1994; Porter et al. 1997: 1568; Phillips et al. 
2004: 1541; Chavez et al. 2011; Toews et al. 2011: 
440). Обычно на графиках это выражается в виде 
гладкой сигмоидной кривой (Рис. 6), что ука-
зывает на отсутствие физических барьеров или 
очень слабый отбор. Более резкий, ступенчатый 
вид перехода, например у европейских жерлянок, 
указывает на наличие барьера той или иной силы, 
препятствующего свободной диффузии аллелей. 
Силу этого барьера предложено определять по 
форме клины и выражать в метрике расстояния 
по отношению к скорости дисперсии (σ). Так, 
например, сила барьера для потока генов от 
Bombina bombina к Bombina variegata равна 51 км 
при скорости дисперсии 0.99 км и ширине кли-
ны 6.1 км (Barton and Hewitt 1989: 499; Szymura 
and Barton 1991: 253, Table 5). Средняя ширина 
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клины между двумя видами леопардовых лягу-
шек в Техасе составляла 20 км (Kocher and Sage 
1986: 23). Ширина клины определяется балансом 
между дисперсией и отбором. Теоретически, чем 
ýже клина относительно дисперсии, тем сильнее 

должен быть отбор для её поддержания (Szymura 
and Barton 1986: 1154)36.

Клина между двумя формами по различающим-
ся аллелям одного локуса может возникать, как 
минимум, по шести причинам. Это – 1) невыгод-

Рис. 6. Сигмоидная кривая изменения доли аллелей «cristatus» (непрерывная линия), усреднённая по 6 диагностическим локусам, 
в выборках тритонов Triturus cristatus и T. dobrogicus из Закарпатской области Украины, находящихся на различном расстоянии от 
центра гибридной зоны (по: Litvinchuk et al. 2005: 57, с изменениями). 

Fig. 6. Sigmoid change in the «cristatus» allele percentage (continuous line) in the study samples of Triturus cristatus and T. dobrogicus 
in Zakarpatskaya Province, Ukraine, situated at various distance (kilometers) from presumed hybrid zone center (from Litvinchuk et al. 
2005: 57, with modifications). Based on the average of six diagnostic loci.

36На Украине была обнаружена уникальная гибридная зона между жерлянками, где необычно узкая клина сочета-
ется со слабым барьером для потока генов (Yanchukov et al. 2006: 594).
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ность гетерозиготы, 2) различный средовой отбор 
по обеим гомозиготам, 3) селективное равенство 
гомо- и гетерозигот, 4) частотно-зависимый отбор 
по гомозиготам, 5) преимущество одной гомозиго-
ты над другой и, наконец, 6) преимущество гетеро-
зиготы над гомозиготой в определённых условиях 
зоны. Первые четыре причины подтверждены 
многими примерами (Hewitt 1989: 86). 

Известно много случаев многолокусных клин, 
когда в гибридной зоне клины по многим раз-
ным признакам (локусам) совпадают (например, 
Szymura et al. 1985; Szymura and Barton 1991: 245; 
Szymura 1993: 272; Nürnberger et al. 1996: 1234; 
Phillips et al. 2004: 1544; Alexandrino et al. 2005: 
1342; Литвинчук и Боркин 2009: 157; Рис. 6). 
Известный британский эволюционист Годфри 
Хьюитт (Hewitt 1989: 88, 1990: 1707) считал это 
широко распространённой и удивительной чертой 
множественных клин. Более того, он обратил вни-
мание на то, что отдельные клины не только совпа-
дают (coincident) по месту, но и часто согласуются 
(concordant) по ширине. Несогласованность же 
различных клин по ширине может быть вызвана 
разными модусами или разной интенсивностью 
отбора по каждому из локусов. Наибольшей ши-
рина клины, по-видимому, будет у действительно 
нейтральных признаков. Для объяснения со-
впадения клин было предложено два механизма: 
это – наличие градиента среды (экологические 
клины) или формирование так называемой зоны 
напряжения (см. ниже). Однако они не исключают 
друг друга, и первый может трансформироваться 
во второй. Согласованность и совпадаемость клин 
может быть также обусловлена структурой по-
пуляций (распределение плотности населения) и 
пульсацией ареала, т.е. сжатием и расширением со 
вторичным контактом (Hewitt 1989: 89). 

Тем не менее известны, хотя пока и немногие, 
случаи явного несовпадения (noncoincidence) 

клин по разным признакам, которые распадаются 
на два типа по своему пространственному рас-
положению (Jaarola et al. 1997: 246; Brumfield et 
al. 2001: 2081). К первому относятся так называ-
емые эшелонированные клины (Barton and Hewitt 
1981b: 374, 1981с: 119, staggered clines), когда 
образуется серия клин по отдельным признакам, 
близко следующих друг за другом. Каждая кли-
на сдвинута на небольшое расстояние, обычно 
равное ширине одной клины. Такой тип найден у 
мышей комплекса Mus musculus, бурозубок Sorex 
araneus, полёвок Microtus agrestis, бабочек Zygaena 
ephialtes и саранчи Chorthippius parallelus (Searle 
1991: 48; Virdee and Hewitt 1994: 405; Jaarola et 
al. 1997: 246). Возможны разные причины фор-
мирования таких эшелонированных клин, в том 
числе относительно бóльшая неприспособлен-
ность множественных гетерозигот по сравнению 
с единичными. Эти различия могли вызвать про-
странственное обособление ранее согласованных 
клин (Searle 1991: 51).

Второй тип несовпадающих клин обусловлен 
асимметричной интрогрессией одного или не-
скольких признаков за пределы основной контакт-
ной зоны. «Аберрантная» клина значительно шире 
остальных, а её центр смещён далеко вне главного 
кластера клин. Такое значительное несогласие 
наиболее часто обнаруживается для митохондри-
альной ДНК. Большие сдвиги клин этого типа 
могут объясняться нейтральной интрогрессией, 
подвижностью гибридной зоны, эффектом осно-
вателя или селективным преимуществом. Дан-
ный тип смещения клин был обнаружен у птиц 
(Manacus) в Панаме (Brumfield et al. 2001: 2081).

Резкая смена в центре многих зон указывает на 
барьеры для потока генов, что можно объяснить с 
помощью неравновесия по сцеплению,37 посколь-
ку в центре такой зоны каждый аллель связан с 
другими из предковой популяции, и отбор идёт 

37Неравновесие по сцеплению (linkage disequilibrium) – ассоциация неаллельных генов, фактическая частота которых 
отличается от ожидаемой при случайной комбинаторике аллелей; другое более позднее название – гаметическое 
неравновесие (gametic disequilibrium). Взаимозависимость популяционно-генетических процессов, протекающих по 
разным локусам, обусловленную межлокусными корреляциями (гаметическим неравновесием), предложено на-
зывать гаметической интеграцией (Животовский 1984: 9). В ассоциации могут вовлекаться не только сцепленные 
гены, но и гены, локализованные в разных хромосомах. Часто гаметическая интеграция обнаруживается по функци-
онально связанным локусам. Она приводит к большей приспособленности особей, что объясняют большей гетеро-
гизотностью или важностью функционального единства интегрированного комплекса генов в пределах гаплоидно-
го генотипа (там же, с. 11). Помимо потока генов (миграции особей между генетически различными популяциями), 
гаметическая интеграция (или ассоциация) может вызываться внутри гибридной популяции ассортативным скре-
щиванием и/или эпистатическим отбором (Jiggins and Mallet 2000: 250).
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по коррелированному набору локусов (Barton 
and Hewitt 1989: 500). Сама ассоциация и сходное 
клинальное поведение разных признаков, по-
видимому, указывают на то, что отбор в гибридной 
зоне работает со всем геномом, а не сконцентриро-
ван на немногих локусах. Замечательный пример 
согласованности клин и сильного неравновесия 
по сцеплению описан у жерлянок в Польше, что 
можно объяснить кумулятивным действием сла-
бого отбора (2%), действующего по каждому из 55 
весьма различных локусов (Szymura and Barton 
1991: 238, 245 и 255; Szymura 1993: 280).38 Матема-
тически было также показано, что неравновесие 
по сцеплению, особенно в случае несцепленных 
нейтральных маркеров, скорее всего вызвано при-
током чистых генотипов из периферии (Kruuk et 
al. 1999a: 1963; Vines et al. 2003: 1884). Имеется 
также связь между неравновесием по сцеплению 
и шириной клины: чем шире клина, тем слабее 
неравновесие (Szymura and Barton 1986: 1151). В 
центре гибридной зоны неравновесие по сцепле-
нию значительно сильнее (Szymura and Barton 
1991: 247).

Различают два класса клинальных узких зон 
(Barton and Hewitt 1985: 116). К первому от-
носятся клины, независимые от расселения, или 
дисперсии особей (dispersal-independent clines). В 
клинальных узких зонах второго класса гомоге-
низирующий эффект дисперсии особей сталкива-
ется с некоей причинно-обусловленной простран-
ственной гетерогенностью. 

Полевые исследования показывают, что во 
многих случаях клинальная зона формируется на 
стыке разных местообитаний (экотон). В качестве 
примера можно привести гибридную зону между 
жабами Bufo hemiophrys (степной вид) и Bufo 
americanus (лесной вид) в провинции Манитоба 
(Канада), привязанную к переходу от прерии к 
лесу, что совпадает со сменой почв и градиентом 
осадков: «гибридные» участки экотона были за-
няты гибридными особями (Green 1983: 38, 1996: 
98).39 Аналогичные случаи известны и для многих 

других животных: например, у американских яще-
риц Sceloporus (Jackson 1973: 67; Sites et al. 1995: 24), 
кобылок Chorthippius на севере Испании (Bridle 
et al. 2001: 1840), красных белок Tamiasciurus в 
переходной зоне между влажным прибрежным и 
сухим внутренним лесом в районе Каскадных гор 
(Chavez et al. 2011), у дрозофил на стыке ареалов 
равнинных и горных видов на острове Сан-Томе 
в западной Африке (Llopart et al. 2005: 2603), у 
гребенчатых тритонов в Закарпатье (Литвинчук 
и Боркин 2009) и жерлянок в центральной и вос-
точной Европе (Szymura and Barton 1991: 258; 
Szymura 1993: 272). Узкие гибридные зоны между 
«хромосомными видами» палестинского слепыша, 
Spalax ehrenbergi приходятся на границы между 
климатическими районами с разным индексом 
влажности в рамках возрастающей аридности 
(Nevo and Bar-El 1977: 837). Если на юге Польши 
центр гибридной зоны у жерлянок не совпадает 
непосредственно с узким экотоном, а сам переход 
от равнины к Карпатам, выраженный в фауне, 
флоре и почве, значительно шире, чем собственно 
гибридная зона в 6 км, расположенная в пределах 
поймы реки Висла (Szymura and Barton 1986: 
1145), то рядом на Украине обнаружена очень уз-
кая зона (2.3 км), лежащая в зоне резкого перехода 
(Yanchukov et al. 2006: 599). 

Однако узкие гибридные зоны между двумя 
видами-двойниками лягушек рода Ranidella на 
западе Австралии (Blackwell and Bull, 1978: 23), 
гигантскими амбистомами рода Dicamptodon в 
Калифорнии (Good, 1989: 742), а также между 
«расами» нелетающей акриды Podisma pedestris 
(Nichols and Hewitt 1988: 47), по-видимому, не об-
условлены экологическими факторами (см. также 
с. 120. У птиц не был обнаружен какой-либо эко-
логический градиент в гибридной клине между 
двумя видами манакинов в Панаме (Brumfield 
et al. 2001: 2082) или древесниц на северо-западе 
США (Rohwer and Wood 1998: 303; Rohwer et al. 
2001: 405).

38Ранее (Szymura and Barton 1986: 1150 и 1155) число локусов оценивалось в 300 (80–2000).
39Ботаник Эдгар Андерсон (Anderson 1948: 5) предложил даже понятие гибридизация биотопов (a hybridization of 
the habitat). Оно включало не только промежуточные местообитания, но и все возможные сочетания контрастиру-
ющих различий первоначальных местообитаний, где могли бы выжить второе и последующие поколения гибридов, 
поскольку рекомбинанты могут отличаться большим разнообразием своих физиологических и экологических осо-
бенностей. Гибридизированные местообитания активно создаются человеком в ходе строительства дорог, лесораз-
работок и т.д. (см. Грант 1984: 196).
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Теоретически разработано несколько моде-
лей (Barton and Hewitt 1985: 116; Hewitt 1990: 
1710), которые включают: а) нейтральные клины, 
в которых изначально крутой градиент раз-
рушается со временем; б) волны продвижения 
(waves of advance) успешных аллелей и в) баланс 
между расселением и отбором против гибридов 
(dispersal/selection balance). Последний вариант 
называют также зоной напряжения, tension zone 
(Key 1968: 19). Название связано с тем, что эти 
зоны, действуя как полупроницаемые мембраны, 
свободно пропускают одни и блокируют другие 
гены или хромосомные перестройки и могут дви-
гаться как фронт в сторону менее адаптивной или 
менее плотно распределённой формы, миними-
зируя свою ширину (Barton 1979: 344; Barton and 
Hewitt 1985: 115, 1989: 500).40 Особенностью зоны 
напряжения является приток генов, обуслов-
ленный расселением (дисперсией) из районов с 
высокой плотностью особей в участки с низкой 
плотностью, что с обеих сторон толкает такую 
зону в область низкой плотности. Периодические 
изменения в распределении плотности могут вы-
зывать подвижность зоны (Hewitt 1989: 89). 

Таким образом, теоретически динамика клины 
(её форма и подвижность) может определяться 
разными причинами и разными формами есте-
ственного отбора. Если клина поддерживается так 
называемым эндогенным отбором, направленным 
против гибридов, то она будет относительно не-
зависима от среды. Если же работает экзогенный 
отбор, обусловленный неоднородностью, гради-
ентом среды, то клина будет расположена в зоне 
экологического перехода (Alexandrino et al. 2005: 
1135–1136).

Мозаичные зоны

Другим типом гибридных зон является так 
называемая мозаичная гибридная зона (Harrison 

1986: 346), что отражает её внутреннюю струк-
туру. Поэтому не следует путать её с мозаичным 
распределением гибридных зон, возникающим 
при контакте двух видов на разных участках сво-
их ареалов (Schwenk and Spaak 1995: 470; Hewitt 
1996: 256; Redenbach and Taylor 2002: 1030, Fig. 4). 
В чётко выраженной мозаичной гибридной зоне в 
принципе не должно быть клинального перехода 
признаков (но см. с.108 и 110). Пространственное 
распределение родителей и гибридов имеет моза-
ичный (откуда и название), лоскутной характер. 
Впервые такая зона была выявлена у североаме-
риканских сверчков родов Gryllus (Harrison 1986; 
Harrison and Bogdanowicz 1997; Harrison and Rand 
1989; Rand and Harrison 1989; Ross and Harrison 
2002) и Allonemobius (Howard 1986;41 Howard 
et al. 1993). Затем она была обнаружена и у раз-
личных других сухопутных и водных животных 
(Mossakowski et al. 1990; Dowling and Hoeh 1991: 
945; Garcia and Davis 1994: 385; Sites et al. 1995: 10; 
Gardner 1997: 36; Szymura 1993: 273; Крюков 2000: 
21; Bierne et al. 2003: 448 и 455; Vines et al. 2003; 
Fitzpatrick and Shaffer 2004: 1288). 

Мозаичность может определяться историей за-
селения зоны (её колонизация и вымирание популя-
ций во время вторичного контакта, локальная кон-
куренция, ведущая к взаимному исключению) или 
отражать мозаичный характер среды и соответству-
ющее локальное давление отбора (Harrison 1986: 
346; Harrison and Rand 1989: 128). Например, моза-
ичная структура гибридной зоны у сверчков связана 
с мозаичным распределением двух вариантов почвы 
(Rand and Harrison 1989: 444; Ross and Harrison 2002: 
2304). Пятнистым распределением местообитаний 
объясняется мозаичный тип некоторых гибридных 
зон у европейских жерлянок (Szymura 1993: 272; 
см. ниже). Таким образом, мозаичная структура 
гибридной зоны во многом обусловлена заметны-
ми различиями между видами в их экологическом 
предпочтении одного из биотопов.

40Сам автор термина объяснял его происхождение несколько иначе. По его словам (Key 1982: 432), гибридизацион-
ная парапатрия характеризуется «репродуктивной конфронтацией» (reproductive confrontation), т.е. отбором про-
тив гибридов, из-за которой узкие гибридные зоны и были названы «зонами напряжения».
41Формально статья Дэниела Хауарда вышла раньше (14 января), чем статья Ричарда Харрисона. Однако если пер-
вый из них (Howard 1986: 40 и 41) использовал выражение «мозаичный тип распространения» (mosaic pattern of 
distribution), то второй (Harrison 1986: 346), помимо этого (the pattern of mosaic, a mosaic of populations и другие), 
предложил и сам термин «a mosaic hybrid zone». Кроме того, Д. Хауард благодарит Р. Харрисона «за стимулиру-
ющие беседы о гибридных зонах» (p. 42) и за поддержку своей работы грантом Харрисона. Любопытно, что оба 
американца работали со сверчками, правда, разных родов.
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Неравновесие по сцеплению генетических 
маркеров, отмеченное выше для клинальных 
зон, может наблюдаться и в мозаичных зонах 
(например, Harrison and Bogdanovicz 1997: 498; 
MacCallum et al. 1998: 232; Bierne et al. 2003: 456). 
Однако здесь оно вызвано различиями в экологи-
ческом предпочтении видов. Чем они сильнее, тем 
меньше перемещение особей между соседними 
участками с различающимися биотопами. Тем 
не менее взрослые особи, всё же попадающие из 
одного биотопа в другой, вносят комбинации 
аллелей, типичные для популяций, из которых 
они мигрировали. На примере жерлянок, кото-
рые предпочитают постоянные пруды (Bombina 
bombina) или временные мелкие водоёмы типа 
луж на дороге (Bombina variegata), была показана 
существенная связь между генотипом и биотопом, 
т.е. биотопически неслучайное перемещение осо-
бей в гибридной зоне (Vines et al. 2003: 1884).

Привязка к биотопу может поддерживаться 
сильным отбором, если мозаичные участки до-
статочно крупные относительно расстояния дис-
персии. Однако даже свободное расселение может 
приводить к возникновению мозаичной зоны, 
если различные генотипы будут избирательно 
двигаться к различным биотопам. Доказатель-
ство активного биотопического предпочтения 
было получено при изучении гибридной зоны 
между жерлянками в Хорватии (MacCallum et al. 
1998: 227). Биотопическое предпочтение может 
двояким образом влиять на поток генов. С одной 
стороны, доля рекомбинантов должна уменьшать-
ся, а сами они становиться менее приспособлен-
ными, что усиливает барьер для генов, а с другой, 
широкая смесь местообитаний может расширять 
гибридную зону и, следовательно, давать больше 
возможностей для обмена генами. Внутри самой 
зоны может происходить отбор как на усиление 
брачного выбора, так и на эволюцию биотопи-
ческого предпочтения, которое уменьшается 
«заболачивающим» эффектом потока генов. Мо-
заичные гибридные зоны могут способствовать 
обоим вариантам дивергенции по двум причинам 
(MacCallum et al. 1998: 238): 

1) уменьшение рекомбинации будет сохранять 
связь между локусами, ответственными за не-
случайное спаривание и неприспособленность 
гибридов, 

2) отбор может действовать на более широкой 
территории, если гибридная зона будет шире, и 

следовать вдоль извилистого хода биотопических 
границ.

Мозаичная структура может возникать также 
в результате случайного дрейфа генов, если число 
мигрантов между местными популяциями мало. 
Случайный дрейф и вымирание местных популя-
ций могут давать различные варианты мозаично-
сти. Особо важная форма дрейфа может быть об-
условлена заметной иммиграцией в пространство 
между двумя расширяющимися популяциями 
или в незанятые участки мозаики из родительских 
популяций (см.: Vines et al. 2003: 1877). Лоскутное 
распределение, вероятно, вызванное дисперсией и 
дрейфом, а не привязанностью к местообитаниям, 
обнаружено у домовых мышей (Hauffle and Searle 
1994: 1385), креветок (Garcia and Davis 1994: 385), 
интродуцированных муравьёв (Shoemaker et al. 
1996: 1966), клопов-водомерок (Klingenberg et 
al., 2000: 763). Такие случаи, когда пятнистое рас-
пределение не обусловлено биотопическим пред-
почтением, как у сверчков, было предложено от-
носить к категории «крапчатых гибридных зон», 
mottled hybrid zone (Searle 1993 – цит. по: Hauffle 
and Searle 1994: 1392). Однако нельзя полностью 
разделить влияния дрейфа на локальных участках 
и адаптации к различным биотопам (Sites et al. 
1995: 24). 

По мнению Закарии Гомперта с соавторами 
(Gompert et al. 2010: 3186), само по себе лоскутное 
(patchy) распределение популяций в гибридной 
зоне, если оно не состоит из перемежаемых участ-
ков биотопов, предпочитаемых родительскими 
видами, с соответствующими беккроссами, не 
может рассматриваться как доказательство моза-
ичного типа гибридной зоны. Такое распределе-
ние скорее отражает динамику метапопуляции с 
локальным вымиранием и реколонизацией.

В отличие от клинальных зон, мозаичные ги-
бридные зоны могут иметь разную ширину. Так, 
у жерлянок она варьирует от нескольких, с зоной 
интрогрессии в 15–25 км (Szymura 1993: 284), 
до сотни километров (Vines et al. 2003: 1880), у 
сверчков рода Allonemobius от 5 до 200 км (Howard 
1986: 40), а у сверчков рода Gryllus от десятков до 
сотен километров (Harrison and Arnold 1982: 549; 
Ross and Harrison 2002: 2305). Широкие мозаич-
ные зоны связаны с симпатрией. У пиренейских 
жужелиц подрода Chrysocarabus (род Carabus) с 
редуцированными задними крыльями гибриди-
зация охватывает территорию в 120 км шириной 
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при скорости расселения в несколько сотен ме-
тров на поколение (Mossakowski et al. 1990: 1787).

Если для объяснения клинальных гибридных 
зон предложены различные математические мо-
дели (например, Bartton and Hewitt 1985, 1989), 
то мозаичные зоны в этом аспекте разработаны 
недостаточно, хотя выводы из клинальных мо-
делей не всегда могут быть применимы к моза-
ичным (Mossakowski et al. 1990: 1787; Cain et al. 
1999: 1343; M’Gonigle and FitzJohn 2009: 453). В 
случае одного локуса локально адаптивный ал-
лель будет сохраняться, если отбор в его пользу 
будет сильнее скорости иммиграции. В случае 
многих локусов динамика гибридной зоны будет 
обусловлена как отбором по отдельным локусам, 
так и общим отбором по всем локусам. Биотопи-
чески обусловленный отбор будет влиять как на 
аллели, вносимые иммигрантами, так и на аллели 
их гибридного потомства. В случае достаточно 
крупной местной популяции иммигранты будут 
составлять явно меньшую долю и соответственно 
аллельные различия между популяциями могут 
поддерживаться менее слабым отбором. Так 
может обеспечиваться стабильность мозаичной 
гибридной зоны. Компьютерный анализ показал, 
что при сильном отборе такие зоны могли воз-
никнуть вскоре после ледникового периода, а при 
слабом отборе несколько сотен лет назад (Vines et 
al. 2003: 1886). 

Мозаичная гибридная зона может поддержи-
ваться как экзогенным отбором в гетерогенной 
среде, так и эндогенным отбором против гибри-
дов. Биотопическое предпочтение, докопуляци-
онные механизмы репродуктивной изоляции и/
или отбор на фертильность также вносят свой 
вклад в формирование мозаичной зоны (Ross and 
Harrison 2002: 2296).

Сетчатые зоны 

Изучение гибридной зоны между тритонами 
Triturus cristatus и Triturus marmoratus во Франции 
показало, что она не укладывается в хорошо из-
вестные категории парапатрической (клиналь-
ной) и мозаичной зон, а совмещает в себе их 
признаки. Для обозначения такой ситуации был 
предложен новый термин «сетчатая гибридная 
зона», reticulate hybrid zone (Arntzen and Wallis 
1991: 817). На наш взгляд, термин парапатрия 
вряд ли подходит к указанной паре видов, по-

скольку их ареалы перекрываются во Франции на 
протяжении 300 км, а гибриды отмечены по всей 
зоне симпатрии (там же, p. 806 и 808, Fig. 1). Поэ-
тому данный случай должен рассматриваться как 
локализованная симпатрическая гибридизация 
(Рис. 3, 2), на что указали и сами авторы (Arntzen 
and Wallis 1991: 817). Однако внутри зоны пере-
крывания ареалов виды распространены, как пра-
вило, локально соседствуя и взаимно исключая 
друг друга (т.е. в данном месте только один вид). 
В центральной же части зоны, в департаменте 
Майен, где виды синтопичны (т.е. сосуществуют 
в одном и том же водоёме) и гибридизируют в 
подавляющем большинстве прудов, обнаружено 
80% гибридов: здесь зона гибридизации достига-
ла 20 км в ширину (Arntzen and Wallis 1991: 806, 
Fig. 1; Arntzen 1996: 114). 

К сожалению, авторы не дали чёткого опре-
деления выделенной ими категории гибридной 
зоны, с указанием свойственных ей черт. Веро-
ятно, поэтому она не получила признания в по-
следующих работах, хотя смешанные гибридные 
зоны были обнаружены и при изучении других 
животных, например у ящериц Sceloporus (Sites et 
al. 1995: 21) и у жерлянок (см. с. 108). Сопоставле-
ние гибридных зон показало, что жерлянки лучше 
подходят под градиентную (клинальную) модель, 
но также демонстрируют и мозаичную структуру, 
тогда как у тритонов выражена мозаичная модель, 
но с признаками градиентности (на распределение 
тритонов и соотношение их численностей влияет 
степень облесённости и холмистости местности). 
Возможно, в природе существует непрерывный 
переход между этими двумя типами моделей, но 
для выяснения связи между ними необходимо 
одновременно изучать как экологические, так и 
генетические параметры с использованием раз-
ных масштабов пространственного наблюдения 
(Arntzen 1996: 117).

Остаточные зоны

Помимо клинальной («гладкие клины», smooth 
clines) и мозаичной гибридных зон, выделяют 
третий тип, названный остаточной зоной («relict 
zone», Szymura and Barton 1991: 258; «residual 
hybrid zone», Szymura 1993: 272–273). В отличие 
от первых двух, в ней центральная часть зоны 
исчезла из-за разрушения местообитаний, и сама 
зона состоит из двух пространственно обособлен-
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ных участков с родительскими и гибридными (но 
не F1) особями (Рис. 7). Полагают, что такие зоны 
могут быть остатком как клинальной, так и моза-
ичной гибридных зон (Szymura 1993: 273). Так, в 
Нижней Австрии (Waldviertel) была обнаружена 
остаточная зона, произошедшая от ранее мозаич-
ной зоны (Gollmann 1996: 127). Изученная нами 
гибридная зона между гребенчатыми тритонами в 
Закарпатье также может быть отнесена к остаточ-
ной зоне, но, по-видимому, является производной 
от клинальной зоны (Литвинчук и Боркин 2009: 
158). Остаточная зона была идентифицирована 
нами в Закарпатье и между жерлянками (Халту-
рин и др. 2001: 313).

Разнообразие форм гибридных зон 
в пределах одной пары видов

Иногда два вида могут образовывать на кон-
тактных участках своих ареалов гибридные зоны 
разного типа. Хорошим примером может служить 
генетическое взаимодействие между краснобрю-
хой (Bombina bombina) и желтобрюхой (Bombina 
variegata) жерлянками, которые, несмотря на 
хорошо выраженные различия в морфологии, 
экологии, поведении и по биохимическим при-
знакам, образуют в Европе узкую гибридную зону 
длиной в несколько тысяч километров (Szymura 
1993: 271). Детально описанные в предгорьях 
Карпат в южной Польше два участка гибридной 
зоны клинального типа (Szymura et al. 1985; 
Szymura and Barton 1986, 1991; Szymura 1993: 
273–281) стали одним из парадных примеров, 
попавшим в различные обзоры и руководства по 
эволюционной биологии. Самая узкая клина в 2.3 
км расположена в Прикарпатье Украины (река 
Стрый) и привязана к экотону (Yanchukov et al. 
2006: 592). В украинском Закарпатье на большей 
части участков зону шириной от 1 до 10 км можно 
отнести к клинальному типу (с сигмоидным пере-
ходом), но в ряде мест к мозаичному или остаточ-
ному типу (Khalturin et al. 1996: 45; Халтурин и 
др. 2001: 313). В Хорватии близ Пещеницы (20 км 
от Загреба) клинальная гибридная зона шириной 
в 9.5 км включает черты мозаичного варианта 

(Szymura 1993: 273–281 и 287; MacCallum et al. 
1998: 236; Vines et al. 2003: 1876 и 1884). Распо-
ложенный от неё всего лишь в 50 км на границе 
Хорватии и Боснии (Костайница) другой участок 
гибридной зоны заметно отличается и имеет явно 
мозаичный характер (Szymura 1993: 281; Szymura 
et al. 2003: 891). Мозаичная зона обнаружена так-
же на северо-западе Трансильванской долины в 
Румынии в районе Клуж (Vines et al. 2003). Оста-
точные гибридные зоны у жерлянок выявлены на 
юго-востоке Австрии и западнее Загреба (Szymura 
1993: 273; Gollmann 1996: 127). 

У клопов-водомерок (Limnoporus) обширная 
гибридная зона в Северной Америке также имеет 
явно выраженную широкую крутую клину в одной 
своей части, к которой применима модель «зоны 
напряжения», и мозаичность в другой (Sperling 
and Spence 1991: 1380). Следует иметь в виду, 
что отнесение гибридной зоны к клинальной или 
мозаичной зависит от масштаба анализа: на одной 
шкале расстояний можно обнаружить клину, а 
на другой мозаику (Futuyma and Shapiro 1995: 
225; Sites et al. 1995: 24; Harrison and Bogdanowicz 
1997: 500; Ross and Harrison 2002: 2306). Известны 
случаи, которые не укладываются в модели клины 
или мозаики (Bridle et al. 2001: 1842).

Любопытный случай был обнаружен на остро-
ве Сан-Томе, западная Африка, где равнинный и 
горный виды дрозофил в районе совместного оби-
тания образуют обычную гибридную зону. Однако 
ещё выше была выявлена другая гибридная зона 
мозаичного типа, населённая только гибридными 
самцами и редкими особями одного из родитель-
ских видов Drosophila santomea (Llopart et al. 2005: 
2605). 

Симпатрические гибридные зоны

Существует мнение (Bigelow 1965: 455), что 
все гибридные зоны – симпатрические, так как 
если скрещивание происходит, то это само по себе 
уже указывает на определённое пространственное 
перекрывание.42 Однако в то время термин пара-
патрия ещё не получил такого широкого примене-
ния, как сейчас (см. сноску 30). Мы к симпатри-

42Данный автор (Bigelow 1965: 455–456) полагал, что понятия алло- и симпатрии надо применять не только к видам, 
но и к популяциям и даже особям. Скрещивание может происходить лишь между симпатрическими особями. На 
наш взгляд, это – излишне широкая трактовка понятий.
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Рис. 7. Типы гибридных зон: клинальная, мозаичная и остаточная (по: Szymura 1993: 272, с изменениями).

Fig. 7. Clinal, mosaic, and residual hybrid zones (from Szymura 1993: 272, with modifications).
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ческим гибридным зонам относим случаи явного 
перекрывания ареалов гибридизирующих видов 
(Рис. 3). Примеры таких зон немногочисленны, 
хотя известны у таких разных животных, как ба-
бочки, клопы-водомерки, дрозофилы, бесхвостые 
амфибии и грызуны.

Так, ареалы жёлтой и оранжевой рас бабо-
чек Colias chrysotheme (по факту соответствуют 
разным видам) перекрываются на огромной 
территории от Каскадных гор на западе США до 
побережья Атлантического океана на востоке и от 
южной Канады до Мексики, занимая различные 
экологические ниши. Однако в некоторых местах 
обе расы обитают вместе и образуют гибриды, 
около 10% (Hovanitz 1943: 44 и 50), что, на наш 
взгляд, укладывается в понятие локализованной 
симпатрической гибридной зоны (см. Рис. 3, 2). 
Гибриды между симпатрическими квакшами 
Hyla cinerea и Hyla gratiosa были обнаружены в 
штатах Алабама и Джорджия в США (Mecham 
1960: 445; Gerhardt et al. 1980: 579, Table 1). Ги-
бридизация между североамериканскими жабами 
Bufo americanus и Bufo fowleri выявлена в разных 
местах их симпатрии от Флориды до юга Канады, 
но не везде, где можно было бы ожидать; число 
гибридов при этом варьирует (Green 1984: 23 1996: 
100). Клинальная изменчивость, в отличие от 
узких парапатрических зон, не обнаружена, как и 
достоверная интрогрессия, а существование самой 
гибридной зоны можно объяснить пониженной 
жизнеспособностью гибридов (Green 1984: 39). 
Позднее ситуация между этими видами жаб была 
описана как локализованная симпатрическая 
гибридная или мозаичная зона (Green and Parent 
2003: 41). Однако последний термин в данном слу-
чае вряд ли соответствует собственно мозаичному 
типу гибридной зоны, рассмотренному выше.

Другая ситуация была найдена у упомяну-
тых выше двух видов клопов-водомерок рода 
Limnoporus. Их огромная симпатрическая ги-
бридная зона, достигающая 500–600 км, имеет 
необычную пространственную структуру, сочетая 
широкую клину и мозаичность в разных своих 
частях (Sperling and Spence 1991: 1380). Ширина 
и особенности такой гибридной зоны, вероят-
но, связаны с расселением взрослых особей на 
большие расстояния, отбором против гибридов, а 
также влиянием биотопического распределения. 
Резкий сдвиг в частотах признаков совпадает с 
региональным экотоном вдоль восточного склона 

Скалистых гор. Вероятно, к категории симпатри-
ческой гибридной зоны можно отнести некоторые 
случаи широких мозаичных зон, а также «сетча-
тую зону», описанную у тритонов (см. выше). 

На западе Северной Америки ареал Drosophila 
persimilis полностью лежит в значительно более 
протяжённом ареале Drosophila pseudoobscura; ги-
бридизация этих видов-двойников была выявлена 
по митохондриальным генам (Powell 1983: 493).

Два завезённых вида муравьёв Solenopsis 
invicta и Solenopsis richteri широко распространи-
лись на юго-востоке США, образовав большую 
гибридную зону в несколько сотен километров 
(Goodisman et al. 1998: 1431), в которой мозаич-
ность сочетается с клинальностью (Shoemaker 
et al. 1996: 1966; Goodisman et al. 1998: 1437). С 
учётом возможностей естественного расселения 
муравьёв максимум 1–10 км за поколение такую 
зону следует считать широкой. 

Гибридизация в широкой зоне перекрывания 
ареалов в северном полушарии обнаружена у 
дафний комплекса Daphnia longispina (Taylor et al. 
2005: 526).

Поскольку модель, основанная на изучении 
узких клинальных зон (Barton and Hewitt 1985), 
не работает в случае широких симпатрических 
зон гибридизации, где может не быть расселения 
особей на большие расстояния или между разли-
чающимися местообитаниями, было предложено 
рассматривать такие зоны как некий набор многих 
узких зон, которые существуют на уровне локаль-
ных популяций. Кроме того, можно различать два 
варианта широких зон: реально узкие (effectively 
narrow), где способность видов к расселению вы-
сока, и реально широкие (effectively broad) с незна-
чительной дисперсией (Mossakowski et al. 1990: 
1789). Однако «узость» гибридной зоны – поня-
тие относительное и может оцениваться как к ве-
личине ареалов гибридизирующих видов, так и по 
скорости расселения (σ). Ширина узких зон менее 
50σ (см. с. 101). В этом смысле гибридная зона 
между нелетающими жужелицами (Mossakowski 
et al. 1990: 1788), несомненно, является широкой. 

Унимодальные и бимодальные гибридные зоны

При анализе фенетической изменчивости как 
свидетельства гибридизации были выделены две 
ситуации. В случае свободной гибридизации (без 
ограничений для случайного спаривания в гибрид-
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ной зоне) все популяции будут унимодальными 
на гистограмме, а при ограниченной гибридизации 
(отбор против некоторых категорий промежуточ-
ных особей) картина будет би- или тримодальной 
(Schueler and Rising 1976: 284). Через 30 лет была 
предложена сходная генетическая классификация 
структуры гибридной зоны. По своей генетиче-
ской структуре, т.е. по составу классов генотипов, 
такие зоны могут быть разделены на три категории 
(Harrison and Bogdanovicz 1997: 503; Jiggins and 
Mallet 2000: 250; Allendorf et al. 2001: 614; Gay et 
al. 2008: 2790). К унимодальным, т.е. с одним пиком 
в середине, относят зоны, в которых преобладают 
гибриды («гибридные скопления»). В бимо-
дальных зонах (с двумя пиками) явно выражены 
главным образом два класса генотипов, напоми-
нающие родительские виды.43 Наконец, в третьей, 
промежуточной плоской (flat) категории классы 
гибридных и родительских генотипов представле-
ны примерно одинаково (Рис. 8). 

Унимодальное распределение генотипов в 
гибридной зоне было найдено у жаб в Канаде 
(Green 1983: 39), жерлянок в Польше (Yanchukov 
et al. 2006: 597), тритонов в Австрии (Maletzky et 
al. 2008: 12), бабочек-махаонов в Канаде (Sperling 
1990: 1791), бабочек рода Lycaeides в Скалистых 
горах (Gompert et al. 2010: 3185), вероятно, у пре-
сноводных черепах рода Pseudemys (см. Crenshaw 
1965, Table 2). Строго бимодальная структура 
выражена у сверчков рода Gryllus в Северной 
Америке (Harrison and Bogdanovicz 1997: 503; 
Ross and Harrison 2002: 2309); бабочек рода 
Heliconius в Эквадоре (Jiggins et al. 1997: 499, Fig. 
3). Бимодальной можно считать ситуацию в зоне 
симпатрической гибридизации между мидиями 
Mytilus edulis и Mytilus galloprovincialis в Девоне и 
Корнуэлле на юго-западе Англии, где гибриды со-
ставляли 5.4% и 2.1% соответственно (Skibinski et 
al. 1978: 363), а также на атлантическом побережье 
юго-запада Европы (Bierne et al. 2003: 454 и 456, 
Fig. 5). Сходный случай найден между тритонами 
Triturus cristatus и Triturus marmoratus во Франции 
примерно с 4% гибридов (Arntzen et al. 2009: 1191, 

Table 3). Узкие гибридные зоны между «хромо-
сомными видами» палестинского слепыша, Spalax 
ehrenbergi дают плоскую или унимодальную кар-
тину (Nevo and Bar-El 1977, Table 1). Известны 
также и другие примеры (см. Jiggins and Mallet 
2000: 251–253). 

Подобные ситуации могут быть получены и по 
фенотипическим признакам, например, по окра-
ске или пропорциям тела, в том числе с помошью 
так называемого гибридного индекса (например, 
Hovanitz 1943: 49; Schueler and Rising 1976: 284; 
Johnson and Johnson 1985: 8).44 Однако в таких 
случаях возникает проблема адекватной иденти-
фикации каждой особи (см. примечание 9). Так, 
анализ генетически определённого материала по 
квакшам Hyla cinerea и Hyla gratiosa, хорошо раз-
личимым внешне, показал, что на основе только 
морфологических признаков 50–56% беккроссов 
и 17% F1 не отличить от родителей, а 27% беккрос-
сов от F1 (Lamb and Avise 1987: 162). Полагают 
также, что использование гибридного индекса 
приводит к значительной потере информации 
(Jiggins and Mallet 2000: 251). 

Рассматриваемые категории зон не являются 
застывшими, и между ними в природе встреча-
ются различные промежуточные варианты даже 
в пределах одной и той же пары гибридизирую-
щих видов, что было обнаружено у рыб, лягушек, 
сверчков и бабочек (Harrison and Bogdanovicz 
1997: 503). Так, переход от плоского к бимодаль-
ному распределению отмечен у сверчков рода 
Allonemobius в США (Howard and Waring 1991: 
1125). Он также, вероятно, существует в зоне 
гибридизации квакш Hyla cinerea и Hyla gratiosa 
(Алабама, США), где гибриды различных клас-
сов в сумме составляли 46.5% (Lamb and Avise 
1986: 2527). У жерлянок нашли переходы от 
унимодального варианта к плоскому в Хорватии 
и к бимодальному на Украине (Yanchukov et al. 
2006: 597). 

По составу классов генотипов гибридные зоны 
также могут весьма различаться. Так, например, 
среди гибридов между квакшами Hyla cinerea и 

43Если один из двух классов беккроссов будет отсутствовать, например, в случае однонаправленной (асимметрич-
ной) интрогрессии генов (см. ниже), то структура гибридной зоны формально тоже будет выглядеть унимодальной. 
Однако очевидно, что такая унимодальность отличается от обсуждаемой, и поэтому лучше избегать от применения 
этого термина к подобным ситуациям.
44Гибридный индекс признаков впервые был использован американским ботаником Эдгаром Андерсоном (Anderson 
1936: 505).
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Hyla gratiosa на F1 пришлось 6.5%, на беккроссы 
19.0 и 17.4% соответственно, а на более поздние 
поколения 3.6% (Lamb and Avise 1986: 2527, Table 
1). В гибридной зоне между бабочками Heliconius 
erato и Heliconius himera гибриды составляли 
10% всех особей, из них около половины были F1 
(Jiggins and Mallet 2000: 251). В остаточной ги-
бридной зоне между тритонами Triturus cristatus и 
Triturus dobrogicus в Закарпатье Украины основная 
доля среди гибридов пришлась на беккроссы B1 и 
B2, гибриды F2 были найдены только в двух попу-
ляциях, а F1 исключительно редки (Литвинчук и 
Боркин 2009: 159). Помимо сложностей с иденти-
фикацией генотипов,45 на их состав и распределе-
ние могут влиять эндогенный и экзогенный (сре-
довой) отбор, а также ассортативное скрещивание, 
которые способны уменьшать общее генетическое 
разнообразие в гибридных популяциях (Rieseberg 
and Linder 1999: 367).

Предполагают, что унимодальное распреде-
ление генотипических классов в гибридной зоне 
указывает на преимущество гибридов в промежу-
точной зоне между родителями и, соответственно, 
отбор в их пользу (Green 1983: 39). Бимодальную 
структуру, которую считают типичной для ги-
бридных зон (Harrison and Bogdanovicz 1997: 503), 
связывают с сильным отбором против гибридов 
первого поколения и/или с ассортативным скре-
щиванием. Даже при случайном спаривании мо-

жет происходить ассортативное оплодотворение 
(распознавание гамет), как это было выяснено у 
сверчков рода Allonemobius. В случае мозаичных 
зон ассортативное скрещивание может развивать-
ся в качестве побочного эффекта привязанности 
гибридизирующих видов к разным местообитани-
ям, даже если внутри каждого из этих местообита-
ний спаривания будут иметь случайный характер. 
Этот эффект будет не только уменьшать поток 
генов между популяциями и понижать уровень 
рекомбинации, но и способствовать адаптации к 
разным нишам (MacCallum et al. 1998: 228). Од-
нако, согласно некоторым моделям (Грабовский 
1995: 307), повышение ассортативности спарива-
ния никак не может служить механизмом репро-
дуктивной изоляции, как это представляется в 
классических работах. 

Таким образом, бимодальность зоны во многом 
обусловлена сильной презиготической изоляци-
ей. Постзиготические барьеры сходны как в уни-, 
так и бимодальных зонах (Jiggins and Mallet 2000: 
252). Развитие бимодальной структуры связано 
с дизруптивным отбором, по крайней мере, по 
фенотипическим признакам, который может быть 
двояким (Gay et al. 2008: 2802). Считается, что 
экзогенный отбор, когда приспособленность за-
висит от условий обитания, в сочетании с ассорта-
тивным скрещиванием является главным факто-
ром, обеспечивающим стабильность бимодальной 

Рис. 8. Унимодальная (А), плоская (Б) и бимодальная (В) гибридные зоны. 

Fig. 8. Unimodal, bimodal (А), and flat (Б) and hybrid (В) zones.

45Их определение может быть затруднительно даже при использовании генетических маркеров. Математически по-
казано, что для отграничения первых двух поколений (F1, B1) и отдаленных беккросссов (B4-5) от чистых родительских 
особей соответственно требуется от нескольких до 70 независимых локусов (Boecklen and Howard 1997: 2615).
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зоны, тогда как эндогенный отбор, связанный с 
несовместимостью геномов, во многих случаях 
играет меньшую роль. 

С экзогенным отбором связана биотопическая 
адаптация, а эндогенный отбор может быть об-
условлен аллопатрической реорганизацией ге-
номов, эффектом основателя или плейотропным 
эффектом, зависимым от адаптивной эволюции 
других признаков (Jiggins and Mallet 2000: 254). 
Любопытно, что оба типа отбора дают неразли-
чимые формы клинальной гибридной зоны как 
в одно-, так и в многолокусных моделях (Kruuk 
et al. 1999a: 1968). Однако, по справедливому 
замечанию (Futuyma and Shapiro 1995: 225), не-
которые гибридные зоны могут поддерживаться 
комбинацией экзо- и эндогенного отбора, как, на-
пример, в случае с мозаичной зоной сверчков рода 
Gryllus. Обе формы отбора работают и в гибрид-
ной зоне европейских жерлянок, где доказана 
адаптация обоих видов к разным условиям среды 
и одновременно гибридная дисфункция. Поэтому 
приписывать исключительную роль только экзо- 
или только эндогенному отбору было бы явным 
упрощением (Kruuk et al. 1999a: 1968).

Унимодальность зоны, т.е. большое количе-
ство гибридов, связывают с недавним вторичным 
контактом видов, за которым следует их быстрое 
перемешивание и образование единой панмикти-
ческой популяции или «гибридного скопления» 
(Gyllenstein et al. 1985: 911; Echelle and Connor 
1989: 725; Harrison and Bogdanovicz 1997: 503). 
Любопытные сведения были получены при из-
учении гибридной зоны между серой и чёрной во-
ронами в Сибири (Блинов и Крюков 1992: 1085). 
Судя по доле явных гибридов (33%) в центре 
зоны, в целом этот участок может относиться к 
«плоской» категории зон, переходящей к бимо-
дальности к краям зоны. Это подтверждается и 
обнаружением ассортативности скрещивания, 
обнаруженной в центре зоны (с. 1086). 

Полагают, что переход осуществляется от уни-
модальной зоны через плоскую к бимодальной, 
развитие которой может означать усиление меха-
низмов репродуктивной изоляции между видами 
(Jiggins and Mallet 2000: 254). Однако, на наш 
взгляд, бимодальное распределение может быть и 
первичным в тех случаях, когда в зоне вторичного 
контакта встречаются бывшие аллопатрические 
виды с уже развитыми, но неполностью, изолиру-
ющими механизмами. Случайная гибридизация 

между видами даст строгую бимодальную карти-
ну с небольшой долей промежуточных гибридов. 
Однако дальнейшее размывание этих механизмов 
и усиление гибридизации может привести через 
плоскую зону к возникновению унимодальной 
гибридной зоны.

В пользу высказанного нами мнения может 
свидетельствовать и невыраженность связи 
между категорией зоны и уровнем генетической 
дивергенции (D) между видами. Так, унимодаль-
ная гибридная зона известна в том числе и у пар 
видов с высоким значением DNei и заметными 
различиями по разным признакам, а бимодаль-
ная – с небольшим значением DNei и незначитель-
ными морфологическими отличиями (Jiggins and 
Mallet 2000: 253). Более того, у жерлянок Bombina 
bombina и Bombina variegata со средним DNei = 
0.37–0.59 на разных участках гибридной зоны 
можно встретить все три категории: уни-, плоскую 
и бимодальную (см. Szymura 1993: 280, 283 и 285; 
Yanchukov et al. 2006: 597). 

Билатеральная и асимметричная интрогрессия

Рассмотренную выше уни- и бимодальную 
структуру гибридных зон не следует путать с 
двумя вариантами интрогрессии генов, которые 
к настоящему времени уже неплохо изучены. Ис-
пользование молекулярных маркеров показало, 
что интрогрессивная гибридизация может осу-
ществляться как в сторону обоих родительских 
видов, что получило название двунаправленной 
(bidirectional), билатеральной или симметричной 
интрогрессии, так и только одного из них, т.е. 
быть асимметричной. Судя по литературе, симме-
тричная интрогрессия встречается реже, хотя она 
описана у разных животных, например, у парази-
тических червей (Huyse et al. 2009: 4), дрозофил 
(Powell 1983: 494), рыб (Smith 1992, Table 1; Esa 
et al. 2000: 335; Shaddick et al. 2011: 1223), трито-
нов (Maletzky et al. 2008: 12) и млекопитающих 
(Chavez et al. 2011: 3359). 

Асимметричная интрогрессия происходит, по-
видимому, чаще и зарегистрирована у различных 
водных и наземных животных (Green 1983: 36, 
1996: 99; Spence 1990: 1779; Smith 1992, Table 1; 
Collins et al. 1993: 86; Schwenk 1993: 1293; Garcia 
and Davis 1994: 385; Rawson and Hilbish 1998: 106; 
Brumfield et al. 2001: 2082; Evans et al. 2001: 1696; 
Rohwer et al. 2001: 413; Redenbach and Taylor 2002: 
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1030; Bierne et al. 2003: 457; Green and Parent 2003: 
40; Harpert and Hart 2007: 381; Metcalf et al. 2008: 
153; Cabria et al. 2011: 1187). 

В зоне симпатрии морских окуней Sebastes 
fasciatus и Sebastes mentella была обнаружена 
интрогрессия генов в обоих направлениях, од-
нако количественно преобладала инфильтрация 
генов от первого вида ко второму (Roques et 
al. 2001: 161). Такая же ситуация обнаружена 
у бабочек рода Pontia (Porter et al. 1997: 1569). 
Среди дарвиновских вьюрков интрогрессия 
микросателлитных генов от Geospiza fortis в геном 
Geospiza scandens была в три раза больше, чем в 
обратном направлении (Grant et al. 2004: 1595). 
У полевых сверчков интрогрессия ядерных генов 
шла в обоих направлениях, тогда как перенос 
митохондриальной ДНК был асимметричным: 
от Gryllus pennsylvanicus к Gryllus firmus (Harrison 
and Bogdanowicz 1997: 501–502; Ross and Harrison 
2002: 2309). Близкая ситуация была обнаружена 
в зоне гибридизации двух видов макак на острове 
Сулавеси (Evans et al. 2001: 1698).

Асимметричная интрогрессия через гибрид-
ную зону отражает асимметрию потока генов 
между популяциями родительских видов, которая 
в свою очередь зависит от асимметрии барьеров, 
позволяющих генам больше распространяться 
в одном направлении, нежели в другом. Так, на-
пример, барьер для интрогрессии генов в сторону 
краснобрюхой жерлянки (Bombina bombina) 
заметно сильнее, чем в сторону другого вида, 
Bombina variegata, причём для разных белковых 
локусов он различен (Szymura and Barton 1991, 
Table 4). Теоретически асимметрия может быть 
обусловлена различиями в приспособленности, 
структуре популяции или сдвигом клины (Barton 
and Hewitt 1985: 120). Степень асимметричности 
может варьировать географически, даже меняя 
своё направление на противоположное. Так, в 
текущих на восток реках перенос митохондри-
альной ДНК среди карповых рыб шёл от Luxilus 
(ранее Notropis) chrysocephalus к Luxilus cornutus, а 
в реках, текущих на запад, наоборот (Dowling et al. 
1989: 630, 1997: 1581).

Асимметричная интрогрессия может объяс-
няться различными причинами: асимметричным 
отбором (разная выживаемость гибридов от раз-
ных направлений скрещиваний – Arntzen et al. 
2009: 1198), разной численностью видов (Dowling 
et al. 1989: 630; Perry et al. 2001b: 1160), поведени-

ем (Lamb and Avise 1986: 2529; Spence 1990: 1779; 
Evans et al. 2001: 1696; McDonald et al. 2001: 1448; 
Perry et al. 2001b: 1160; Redenbach and Taylor 2002: 
1030; Metcalf et al. 2008: 153), особенностями исто-
рического расселения видов (Dowling and Hoeh 
1991: 952, 1997: 1581). Например, асимметричная 
интрогрессия у двух видов сверчков в гибридной 
зоне совпала с асимметрией результатов лабора-
торных скрещиваний этих видов, когда скрещи-
вание ♀ Gryllus pennsylvanicus × ♂ Gryllus firmus 
давало жизнеспособное и фертильное потомство, 
а реципрокное нет (Harrison and Rand 1989: 118; 
Rand and Harrison 1989: 447). Она также связана с 
асимметричной системой спаривания у креветок 
(Garcia and Davis 1994: 386), североамериканских 
бурундуков (Good et al. 2003: 1910), между евро-
пейской норкой и лесным хорьком (Cabria et al. 
2011: 1186). Однако известны случаи, когда скре-
щивания между видами происходят в обоих на-
правлениях, но интрогрессия генов асимметрична 
(Vollmer and Palumbi 2002: 2024). Любопытный 
факт был обнаружен при паразитологическом 
обследовании гибридной зоны между карповыми 
рыбами на юге Франции. Оказалось, что встре-
чаемость гельминтов совпадает с направлением 
асимметричной интрогрессии у этих рыб (Moulia 
1999: 394). 

Нередко существует определённая разница 
в результатах, полученных с помощью ядерных 
и митохондриальных генов (Ferris et al. 1983: 
2293; Dowling et al. 1989: 629; Shaw 2002: 16127; 
Gompert et al. 2008: 5240). Например, в зоне сим-
патрии видов-двойников Drosophila pseudoobscura 
и Drosophila persimilis существует интрогрессия 
митохондриальных генов, но не ядерных (Powell 
1983: 494). Такая же ситуация обнаружена у за-
йцев на Пиренейском полуострове (Alves et al. 
2008: 2834). Это обусловлено тем, что митохон-
дриальная ДНК значительно легче передаётся че-
рез видовые границы благодаря своему материн-
скому наследованию и отсутствию рекомбинации. 
Интрогрессия ядерных генов может приводить к 
более суровым последствиям, поскольку чужие 
кодирующие гены могут прямо влиять на морфо-
логические и экологические особенности особей, 
и, соответственно, отбор будет строго действовать 
против них в беккроссах. Тем не менее были обна-
ружены случаи интрогрессии ядерных генов при 
отсутствии (или незначительности) интрогрессии 
мтДНК (Di Candia and Routman 2007: 573).
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Любопытная система двойного наследования 
мтДНК была обнаружена у съедобных мидий 
(Riginos et al. 2004: 2438). Выяснилось, что у них 
есть два митотипа, которые наследуются по мате-
ринской или отцовской линии. Самки содержат 
только самочний тип (F-mtDNA), а самцы как 
этот, так и самцовый тип (M-mtDNA). В некото-
рых гибридных зонах происходит асимметричная 
интрогрессия F-mtDNA Mytilus edulis в Mytilus 
galloprovincialis и Mytilus trossulus, но асимметрич-
ной интрогрессии M-mtDNA не наблюдается, а 
при скрещивании первых двух видов M-mtDNA 
от Mytilus edulis диспропорционально элиминиру-
ется (Riginos et al. 2004: 2448–2449). 

Терминальным проявлением асимметричной 
интрогрессии следует считать так называемую 
поглотительную гибридизацию, когда мито-
хондриальный геном одного вида полностью 
замещается геномом другого, при этом первый 
вид сохраняет свою идентичность по внешним 
и ядерным признакам. Такие случаи фиксации 
чужой мтДНК известны среди рыб (Dowling 
and Hoeh 1991: 954; Dowling and DeMarais 1993: 
444; Wilson and Bernatchez 1998: 130; Gerber et 
al. 2001: 2032), тритонов (Babik et al. 2005), птиц 
(Gill 1997: 523; Рубцов 2010: 267 и 269) и мле-
копитающих (Ferris et al. 1983: 2292). Обычно 
они объясняются интенсивной интрогрессивной 
гибридизацией или историческими особенно-
стями расселения видов небольшими популяци-
ями смешанного происхождения. Предложены 
два механизма заимствования чужой мтДНК 
(Рубцов 2010: 267). При так называемом ми-
тохондриальном (селективном) подметании 
определённый митохондриальный гаплотип, 
обладая селективным преимуществом, быстро 
распространяется по ареалу своего вида и через 
гибридизацию внедряется в близкородственный 
вид. В случае экспансии передового края чужая 
мтДНК через гибридизацию с другим видом по-
падает после быстрого расширения его ареала в 
периферические гомозиготизированные разре-
женные популяции. 

Следует, однако, отметить, что гибридизация 
видов не всегда сопровождается интрогрессией 
генов в родительские популяции за пределами 
гибридной зоны (например, Patton 1973: 580; Sage 
and Selander 1980: 1081).

Механизмы формирования 
и поддержания гибридной зоны

Долгое время считалось, что гибридные зоны 
весьма недолговечны, эфемерны и неизбежно 
должны закончиться или слиянием гибридизи-
рующих видов, или усовершенствованием репро-
дуктивной изоляции между ними. Такой взгляд 
получил название гипотезы эфемерной зоны, 
ephemeral-zone hypothesis (Moore 1977: 263). Од-
нако уже Э. Майр (1968: 304) признал, что «<...> 
существует еще и третья альтернатива». Действи-
тельно, огромное число фактов показывает, что 
гибридные зоны могут быть весьма стабильными 
и существовать длительное время. Возникно-
вение многих из них (до 37%), по-видимому, 
связано с событиями послеледникового периода 
(Remington 1968: 329; Barton and Hewitt 1985: 
133; Hewitt 1989: 91, 1999: 105),46 хотя есть и 
более молодые, порядка 50–200 лет (Hauffle and 
Searle 1994: 1388; Patton 1973: 581; Hafner et al. 
1998: 278) и вызванные деятельностью челове-
ка (Hewitt 1989, Table 4). Так, гибридная зона 
между жерлянками около Кракова, по-видимому, 
существует порядка 2300–3000 поколений, т.е. 
около 8000–9000 лет (Szymura and Barton 1986: 
1146), между жабами Bufo americanus и Bufo 
hemiophrys в Манитобе, Канада около 8000 лет на 
протяжении 4000 поколений (Green 1983: 38), у 
бабочек Heliconius melpomene в Суринаме 2000 по-
колений (Turner 1971: 480)47. К послеледниковым 
событиям относят и формирование гибридной 
зоны между серой и чёрной воронами в Европе 
(Майр 1968: 298). Возраст узкой парапатрической 
гибридной зоны между ящерицами Sceloporus 
undulatus и Sceloporus woodi во Флориде оцени-

46Имеющаяся тенденция косвенно оценивать возраст гибридной зоны событиями ледникового периода иногда при 
проверке фактами даёт осечку. Так, узкая гибридная зона между двумя подвидами гофера Thomomys bottae в долине 
Рио-Гранде в Нью-Мексико была передатирована в 50 лет (наводнение 1929 г.) вместо 10 000, предполагавшихся 
ранее по модели нейтральной диффузии (Hafner et al. 1998: 278).
47 По мнению автора (Turner 1971: 480), речь идёт о гибридной зоне шириной не более 50 км, образованной тремя 
подвидами этого вида и существующей, судя по литературным данным, не менее 200 лет.



Л.Я. Боркин и С.Н. Литвинчук116

вается в 100 000 лет (Jackson 1973: 67). Процесс 
гибридизации у багамских наземных моллюсков 
рода Cerion на основании морфометрии раковины 
и радиоуглеродного анализа прослежен на протя-
жении минимум 13 000 лет (Goodfriend and Gould 
1996: 1896). 

Почему узкие гибридные зоны остаются ста-
бильными в течение долгого времени, остаётся 
большой загадкой (Майр 1968: 304; Barton and 
Hewitt 1985: 138). Накопление данных привело к 
развитию нескольких гипотез или моделей обра-
зования и поддержания гибридной зоны (Moore 
1977: 264; Moore and Buchanan 1985: 135–136; 
Schwenk and Spaak 1995: 466; Крюков 2000: 35).

1. Модель нейтральной диффузии (Endler 1977: 
91–93, цит. по: Hafner et al. 1983: 16). Гибридная 
зона возникает как простое смешивание ней-
тральных аллелей в зоне вторичного контакта. 
Ширина клины является функцией скорости 
генного потока и времени с момента контакта. 
Хотя нейтральное перемешивание и предполага-
ется для ряда случаев (см. Hewitt 1989, Table 1, 
5; Turgeon and Bernatchez 2001: 228248), в целом 
эта гипотеза не получила широкой поддержки,49 
и значительно большую популярность набрали 
модели, построенные на действии отбора и эмпи-
рически подтверждённые при анализе природных 
случаев.

2. Модель динамического равновесия (Moore 
1977: 264). Это – наиболее разработанная, в том 
числе математически (c 1930-х годов), концепция 
получила также название балансовой гипотезы. 
Стабильность гибридной зоны объясняется ба-
лансом между иммиграцией (дисперсией) роди-
тельских видов в гибридную зону и отбором про-
тив гибридов (Bigelow 1965: 452; Майр 1968: 304 и 
417; Barton 1979a, 1979b; Barton and Hewitt 1981c: 
110, 1985: 116 и 131, 1989: 498). По-видимому, 
именно эта модель работает в большинстве, но не 
во всех, изученных случаев, особенно для узких 
клин (см. выше). Во многих работах была пока-
зана пониженная приспособленность гибридов, 

которая может быть выражена в их повышенной 
смертности на разных стадиях развития, появле-
нии аномалий, пониженной плодовитости или 
стерильности и т.д. (Заславский 1967: 4; Watson 
1972: 432; Nevo and Bar-El 1977: 839; Barton and 
Hewitt 1981b: 370; Woodruff 1981: 180; Dowling 
and Moore 1985: 155; Kocher and Sage 1986: 31; 
Szymura and Barton 1986: 1151, 1991: 254; Virdee 
and Hewitt 1994: 396; Reed and Sites 1995: 66; 
Nichols and Hewitt 1988: 41; Kruuk et al. 1999b: 
1615). У японских жужелиц в зоне гибридизации 
были выявлены повреждения полового аппарата 
самцов и самок, что ведёт к повышению смерт-
ности родительских особей и уменьшению чис-
ленности гибридного потомства, т.е. сильному 
отбору против гибридизации (Sota and Kubota 
1998: 1511–1512). В ряде случаев наблюдается 
заметная вариабельность в уровне фертильности 
(стерильности) гибридов (Hewitt et al. 1987: 29; 
Turner et al. 2012: 452).

Особое развитие данная модель получила в 
виде так называемой модели зоны напряжения 
(tension zone model), когда факторы среды не во-
влечены в поддержание гибридной зоны (Barton 
and Hewitt 1985: 116, 1989: 498; Hewitt 1990: 
1704). Сильным аргументом в пользу этой ги-
потезы считается согласованность клинальной 
изменчивости в разных категориях признаков 
(морфологических, ядерных и митохондриаль-
ных генов), поскольку вряд ли по столь разным 
признакам отбор действует одинаково. Возмож-
ность количественной оценки изучаемых случаев 
гибридизации по данной модели с помощью ряда 
параметров (ширина и форма клины, скорость 
расселения, давление отбора, число локусов, не-
равновесие по сцеплению и т.д.) сделали её весьма 
привлекательной и широко известной (например, 
Alexandrino et al. 2005: 1336). 

Тем не менее она подверглась критике за несо-
ответствие ряду ситуаций в природе (Moore 1977: 
267; Moore and Buchanan 1985: 146; Woodruff 
1989: 292; Howard et al. 2003: 303; Gompert et al. 

48Следует иметь ввиду, что в данной работе речь идёт об интерградации двух ледниковых рас сига Артеди (Coregonus 
artedi), оцениваемой по микросателлитным локусам, а не о межвидовой гибридизации.
49Любопытный пример действенности этой модели был получен при изучении гибридной зоны между древесными 
славками рода Dendroica, предполагаемый возраст которой равен 7500 лет до нашей эры (Barrowclough 1980: 663). 
Ширина зоны, предсказанная, исходя из простой диффузии адаптивно нейтральных аллелей, почти точно совпала 
с реальной. Это, в частности, указывает на то, что интрогрессия генов может быть очень медленным процессом 
(Moore and Buchanan 1985: 147). Но см. сноску 46!
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2010: 3186). Известен случай клинальной (сиг-
моидной) гибридной зоны, но без отбора против 
гибридов (Крюков и Блинов 1989: 133; Блинов и 
др. 1993: 103). Сам отбор против гибридов может 
быть двояким: эндогенным, что связано с по-
нижением жизнеспособности гетерозигот из-за 
смешения коадаптированных геномов родителей, 
и экзогенным, что обусловлено адаптацией роди-
тельских видов к разным экологическим усло-
виям и, соответственно, меньшей адаптивностью 
гибридов (Крюков 2000: 35). Кроме того, не всег-
да гибриды демонстрируют пониженную жизне-
способность и уменьшенную фертильность (Bull 
1979: 388; Moore and Koenig 1986: 49;50  Nürnberger 
et al. 1996: 1234).

3. Модель превосходства гибридов (Moore 1977: 
264). Родительские виды адаптированы к разным 
условиям, но гибриды имеют преимущество 
перед ними в некоторых биотопах. Эта гипотеза 
была разработана ботаниками, но зоологи ранее 
её игнорировали. С учётом того, что большая при-
способленность гибридов приурочена к географи-
чески ограниченным участкам гибридной зоны, 
данная концепция получила уточнённое название 
«пограничного превосходства гибридов» (bounded 
hybrid superiority – Moore and Buchanan 1985: 
136; Moore and Koenig 1986: 42; Крюков 2000: 36). 
Хотя Уильям Мур применил её для объяснения 
узких клинальных зон, сама модель пригодна для 
стабильных гибридных зон любой формы и раз-
мера (Moore 1977: 275). Она была также отнесена 
к классу клинальных моделей, независимых от 
расселения, dispersal-independent clines (Barton 
and Hewitt 1985: 116).

В отличие от двух предыдущих, эта модель в 
первую очередь учитывает влияние экологиче-
ских факторов, которые определяют приспосо-
бленность гибридов. Соответственно, ширина 
гибридной зоны обусловлена географическим 
распространением тех условий, к которым гибри-
ды более адаптированы, чем родительские виды. 
Поэтому не удивительно, что модель превос-
ходства гибридов в первую очередь применяют к 
гибридным зонам на стыке разных ландшафтов 
(экотоны). Она также может работать в случае ме-

стообитаний, маргинальных для обоих родителей 
и т.д. (Moore 1977: 273). Несмотря на её поддерж-
ку (например, Littlejohn and Watson 1977: 850; 
Green 1983: 39; Grant and Grant 1992: 196; Крю-
ков 2000: 21 и 36; Perry et al. 2001b: 1160), всё же 
считают (Barton and Hewitt 1989: 498), что данная 
модель не может объяснить длинные узкие по-
лосы примерно равной ширины, что типично для 
большинства гибридных зон. По-видимому, она 
не применима к случаям отсутствия какого-либо 
экологического или климатического перехода в 
гибридной зоне (Rohwer and Wood 1998: 303). 

4. Отбор, благоприятствующий разным 
аллелям в разных условиях среды. Истоки этой 
модели ведут своё начало с 1930-х годов, а сама 
модель использовалась для построения теории 
клины (Haldane 1948: 277), и в ней можно найти 
элементы всех трёх предыдущих концепций. От-
бор может действовать на аллели независимо на 
каждой стороне гибридной зоны, поддерживая 
родительские типы, что может влиять на распре-
деление аллелей (и гибридов) в гибридной зоне. 
Вариантом модели может служить гипотеза эко-
логического градиента. Она также может быть по-
лезна для объяснения возникновения гибридной 
зоны мозаичного типа.

Несмотря на разные, конфликтующие друг с 
другом модели, трудно ожидать, что всё много-
образие гибридных зон можно объяснить с 
помощью какой-либо одной из предложенных 
концепций (см. например, Gompert et al. 2010: 
3186). Как было справедливо замечено (Futuyma 
and Shapiro 1995: 225), реальные и теоретические 
гибридные зоны нередко существенно различа-
ются. Например, имеется целый ряд клинальных 
гибридных зон, ширина которых больше, чем это 
можно ожидать, исходя из модели нейтральной 
диффузии или зоны напряжения (Hewitt 1990: 
1711). Во-первых, все модели являются сверх-
упрощениями (Harrison and Rand 1989: 114). 
Во-вторых, наличие разного типа гибридных зон 
и разнообразия пространственной и генетической 
структуры на разных участках у одной и той же 
пары видов (например, у жерлянок, см. с. 108) 
может свидетельствовать в пользу разных причин 

50Следует иметь в виду, что данные авторы изучали гибридную зону между подвидами североамериканского дятла 
Colaptes auratus auratus и Colaptes auratus cafer, различающимися по 5–6 признакам окраски оперения, которая у 
гибридов имеет промежуточный характер (Moore and Koenig 1986: 43). Поэтому в целом не удивительно, что «ги-
бриды» не имеют пониженной жизнеспособности и фертильности.
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(или их комбинаций) возникновения и существо-
вания зоны (Крюков 2000: 37). 

Так, экологически обусловленные клины могут 
переходить в зоны напряжения или, по крайней 
мере, они не являются взаимно исключающимися 
(Hewitt 1989: 89). Клинальные гибридные зоны 
часто расположены в районах экологического 
(климатического, ландшафтного и т.д.) гради-
ента. Однако это вовсе не означает, что именно 
экологический градиент является причиной воз-
никновения такой зоны, и возможны различные 
объяснения (Blackwell and Bull 1978: 23; Barton 
and Hewitt 1985: 131; Harrison and Rand 1989: 14). 
С другой стороны, мозаичные гибридные зоны в 
значительной мере обусловлены экологически-
ми различиями гибридизирующих видов (см. 
с. 105). Они также опровергают доминировавшее 
ранее мнение, что все гибридные зоны имеют 
клинальный характер или находятся в условиях 
пространственного градиента среды (Harrison and 
Rand 1989: 14). 

Отмечалось также, что математические модели 
зон напряжения (эндогенный отбор) и географи-
ческого градиента приспособленности (экзоген-
ный отбор) предсказывают сходные паттерны, а 
различные варианты отбора могут встречаться 
одновременно в одной и той же гибридной зоне 
(Barton and Gale 1993; цит. по: Gollmann 1996: 122; 
Kruuk et al. 1999a). 

Пространственное постоянство
 и подвижность гибридной зоны

Помимо стабильности во времени, не менее ин-
тересна проблема пространственного постоянства 
или подвижности гибридных зон. Под последней 
мы будем иметь в виду географическое смещение 
всей зоны, её фронта в случае клинальной узкой 
зоны (Рис. 9), а не просто изменение её формы 
(сужение или расширение) без перемещения. 
Поскольку маловероятно, что гибридизирующие 
виды будут селективно одинаковы, уже само это 
факт делает гибридную зону пространственно не-
стабильной. 

После образования клинальной гибридной 
зоны возможны три варианта её развития (Rising 
1983: 150). Во-первых, гибридизирующие по-
пуляции могут находиться под отрицательным 
отбором, что должно привести к исчезновению 
зоны. Во-вторых, гибриды могут быть селективно 

равны с особями родительских видов или превос-
ходить их в гибридной зоне. В таком случае мож-
но ожидать расширение, уплощение и возможное 
исчезновение ступенчатой клины. В-третьих, 
гибриды могут быть селективно равны или пре-
восходить родительские виды в гибридной зоне, 
но подвергаться отрицательному отбору вне этой 
зоны. В такой ситуации клина должна быть ста-
бильной по ширине и конфигурации, но может 
смещаться географически. Аналогичная картина 
может быть и при географической изменчивости 
без вторичного контакта и гибридизации, когда 
клина поддерживается отбором и стабильна во 
времени. Однако явная стабильность клины не 
может сама по себе служить доказательством дей-
ствия отбора, по крайней мере, для птиц, чьё ре-
альное расселение превышает имеющиеся оценки, 
и поэтому невозможно определить изменения в 
гибридной зоне при анализе немногих поколений. 
После начала гибридизации такие «нейтральные» 
зоны могут расширяться настолько медленно, что 
сам этот процесс становится очевидным лишь че-
рез многие, возможно, тысячи поколений (Rising 
1983: 151). 

Согласно гипотезе зоны напряжения и соот-
ветствующей математической модели, узкая кли-
нальная зона должна сдвигаться в сторону менее 
адаптивных или менее плотных популяций, но 
останавливаться там, где приспособленности обо-
их видов одинаковы и где достигается равновесие 
(Barton 1979: 345; Barton and Hewitt 1981c: 111, 
1985: 131, 1989: 500; Hewitt 1989: 89). Сдвиг ги-
бридной зоны в сторону одного из родительских 
видов может вызываться асимметричной гибри-
дизацией и другими причинами, как-то: асимме-
тричная миграция (расселение) родительских 
видов, вытеснение рецессивного аллеля доми-
нантным, конкуренция, гибридная приспособлен-
ность, климатическое изменение границ видов, 
изменение ландшафта человеком и т.д. (Rohwer 
and Wood 1998: 303; Buggs 2007: 301, Table 1; Gay 
et al. 2008: 2803). Например, подвижность двух ги-
бридных зон, образованных древесными славками 
на северо-западе США, скорее всего, объясняется 
поведенческим доминированием одного вида 
этих птиц над другим (Rohwer and Wood 1998: 
303). В свою очередь, при оценке стабильности 
зоны необходимо различать клины, вызванные 
вторичным контактом таксонов и гибридизацией, 
и клины, обусловленные клинальной изменчиво-
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Рис. 9. Сдвиг клинального перехода (примерно на 47 км за 18–19 лет) между бабочками Heliconius erato hydara и H. e. petiverana в 
Панаме (по: Blum 2002: 1996, с изменениями).

Fig. 9. Shift of cline center (approximately 47 km in 18–19 years) between butterflies Heliconius erato hydara and H. e. petiverana in 
Panama (from Blum 2002: 1996, with modifications).
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стью и отбором (Rising 1983: 149). Стабильность 
гибридной зоны может объясняться и моделью 
превосходства гибридов, поскольку более высо-
кая приспособленность гибридов ограничена в 
пространстве. 

Возможны два подхода к оценке стабильности 
или подвижности гибридной зоны. Это – сопо-
ставление новых данных с опубликованными 
ранее и повторяющийся анализ (сбор данных) 
по трансекте через зону. Некоторые факты, дей-
ствительно, говорят в пользу пространственного 
постоянства зон. Так, прямая проверка через 3 и 
5 лет не показала заметного сдвига в положении 
клинальной зоны между двумя видами леопар-
довых лягушек (Kocher and Sage 1986: 28). Такая 
же стабильная картина наблюдалась при сопо-
ставлении данных по австралийским лягушкам 
комплекса Geocrinia laevis через 7 лет (Littlejohn 
and Watson 1977: 850) и европейским жерлянкам 
в Прикарпатье через 20–80 лет (Szymura and 
Barton 1986: 1145, 1991: 258; Szymura 1993: 262 и 
281). Гибридная зона между двумя видами птиц 
(Manacus) в Панаме за 100 лет сдвинулась лишь 
на несколько километров (Brumfield et al. 2001: 
2082).

С другой стороны, получены сведения о под-
вижности гибридной зоны. Так, гибридная зона 
между жабами Bufo americanus и Bufo hemiophrys 
в Манитобе за десяток лет переместилась к за-
паду примерно на 10 км (Green 1983: 36, 1996: 
99). В Шотландии зарегистрировано смещение 
гибридной зоны между серой и чёрной воронами 
с 1928 по 1981 год, в том числе на 30 км за по-
следние 15 лет. Зона смещалась также в Дании, 
но в других районах она стабильна (Крюков 2000: 
21). Изменилась картина «сетчатой» гибридной 
зоны между тритонами Triturus cristatus и Triturus 
marmoratus в центральной Франции: за 25–35 лет 
первый вид продвинулся на юго-запад минимум 
на 30 км (Arntzen and Wallis 1991: 816). 

В недавнем обзоре эмпирических исследо-
ваний приведён 21 документированный случай 
сдвига гибридных зон у самых разных животных 
(бабочки, сверчки, муравьи, клещи, речные раки, 
рыбы, хвостатые и бесхвостые амфибии, ящери-
цы, птицы, млекопитающие) на расстояние от 
нескольких сотен метров до 300 км (Buggs 2007, 
Table 1). Кроме того, в 12 случаях смещение зоны 
предполагается на основе молекулярных данных 
по интрогрессии (например, Rohwer et al. 2001: 

415). Предложен метод косвенной оценки сме-
щения зоны путём сопоставления её центра (по 
генетическим маркерам) и пиком встречаемости 
промежуточных фенотипов (Gay et al. 2008: 2790 
и 2800). Особый интерес представляет подвиж-
ность фронта гибридизации с последующим вы-
теснением эволюционно более слабого вида (Gill 
1997: 519). Такие случаи нередки при вселении 
видов, и их анализ важен для охраны аборигенных 
видов (см. с. 127). 

Таким образом, подвижность гибридных 
зон – это достаточно широко распространённое 
явление, которое, однако, не так просто за-
регистрировать, поскольку требуется хорошая 
изученность объекта. Движущиеся гибридные 
зоны представляют собой превосходные приме-
ры эволюции в действии, позволяющие изучать 
различные проблемы видообразования и важные 
для выработки стратегии охраны видов (Buggs 
2007: 307). 

Гибридные зоны и зоогеография

Гибридные зоны многих видов часто находятся 
в одних и тех районах. Так, на Великих равнинах 
Северной Америки расположены гибридные зоны 
11 пар различных видов птиц (Rising 1983: 131 
и 153), а в центральном Техасе и в центральной 
Калифорнии выявлены контактные зоны ряда 
амфибий и птиц (Sage and Selander 1980: 1080; 
Good 1989: 742). На западе Канады совпадают 
широкие гибридные зоны у клопов-водомерок 
рода Limnoporus и бабочек рода Papilio (Sperling 
and Spence 1991: 1380). Это же происходит в За-
карпатье у жерлянок Bombina и тритонов Triturus 
(Халтурин и др. 2001; Литвинчук и Боркин 2009: 
158). Большим числом гибридных зон среди мор-
ских животных характеризуется район Бельта, 
соединяющего более солёное Северное море с 
менее солёным Балтийским. В целом 38% случа-
ев гибридизации приходится на границы между 
морскими биогеографическими зонами (Gardner 
1997: 34, 43–46). 

В 1968 г. американский энтомолог Чарлз 
Ремингтон обратил внимание на то, что многие 
гибридные зоны расположены не случайно, а со-
впадают с областями, где стыкуются различные 
биоты. Он назвал такие места «шовными зонами» 
(suture zones) гибридного взаимодействия между 
недавно соединёнными биотами (Remington 1968: 
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322).51 По его мнению (p. 329), эти зоны возникли в 
результате исчезновения барьеров для расселения 
в постледниковую эпоху (8000–11000 лет назад). 
Они не имеют ничего общего с «гибридизацией 
биотопов» Эдгара Андерсона (см. сноску 39), но 
ранее отмечались Э. Майром (1968: 298–299). На 
территории Неарктики Ч. Ремингтон идентифи-
цировал шесть крупных (шириной до 100 миль) 
и семь более мелких или мало изученных зон. Он 
также предположил наличие других зон в Арктике, 
центральной Мексике, Южной Америке, Австра-
лии, Палеарктике и признал, что часть гибридных 
зон находится вне выделенных им шовных зон. 
Для зон Северной Америки, Мексики и Австралии 
им были приведены списки контактных пар видов 
насекомых, наземных позвоночных и растений. 

Хотя первоначально концепция «шовных зон» 
встретила довольно прохладный приём (Short 
1969b), позже её с энтузиазмом поддержал Год-
фри Хьюитт (Hewitt 1996: 257, 1999: 105, 2001: 
540), полагавший, по крайней мере, для северного 
полушария, что такие районы совпадения многих 
гибридных зон возникли в результате встречного 
расселения из ледниковых рефугиумов. Идея 
«шовных зон» Ремингтона была воспринята и 
другими авторами (Avise 2000: 226; Redenbach and 
Taylor 2002: 1027; Phillips et al. 2004: 1544; Toews 
et al. 2011: 434).

Однако ГИС-анализ52 117 наземных гибрид-
ных зон у насекомых (16), амфибий (17), репти-
лий (4), птиц (15) и млекопитающих (19), а также 
растений (46) в США и Канаде показал, что лишь 
46.2% этих зон хотя бы частично совпали с шовны-
ми зонами Ч. Ремингтона (Swenson and Howard 
2004: 2394). Тем не менее географическое распре-
деление 117 гибридных зон не было случайным, 
и кластерный анализ выявил 23 района, причём 
расположение многих из них соответствовало 
идеям Г. Хьюитта (p. 2396). Более широкий ана-
лиз с привлечением множества картографических 
данных по контактным зонам и филогеографии 
птиц, млекопитающих и деревьев показал, что 
барьеры (горы, в меньшей степени крупные реки) 

и ледниковые рефугиумы, как и в Европе, во 
многом определяют совпадение (кластеризацию) 
зон в Северной Америке (Swenson and Howard 
2005: 590). Полагают, что положение шовных зон 
определяется сложным взаимодействием исто-
рических и современных экологических факто-
ров, включая типы ландшафтов (физиография), 
климат и расстояние от ледникового рефугиума 
(Rissler and Smith 2010). В ряде случаев, напри-
мер, в Калифорнии (Good 1989: 742) и Панаме 
(Brumfield et al. 2001: 2082), какой-либо экологи-
ческий переход в шовной зоне обнаружен не был.

Гибридизация, генетическая дивергенция 
и надвидовые таксономические ранги

В природе гибридизация обнаружена среди 
видов разных категорий. С одной стороны, она 
известна у криптических видов (Hall and Selander 
1973: 240; Blackwell and Bull 1978; Howard 1986; 
Good 1989; Dowling and Hoeh 1991; Боркин и др. 
2004), а с другой, и у морфологически различаю-
щихся видов. Среди европейских тритонов рода 
Triturus гибридные зоны образуют как близкие 
виды одного комплекса (Боркин и Литвинчук 
2009, глава 6), так и виды из близких комплексов 
(Arntzen and Wallis 1991; Arntzen et al. 2009). В Се-
верной Америке гибридизируют бурундуки Tamias 
ruficaudus и Tamias amoenus, принадлежащие к 
разным видовым группам (Good et al. 2003: 1901).

В среднем генетическое расстояние (DNei) 
между формами, образующими гибридную зону, 
равно 0.26 (Barton and Hewitt 1989: 497), что в 
целом соответствует уровню вида (см. Боркин и 
Литвинчук 2010: 239). Например, между видами 
тритонов комплекса Triturus cristatus в среднем 
D=0.2 (Литвинчук и Боркин 2009: 128). По-
видимому, самые большие значения генетической 
дивергенции (D=0.91) между гибридизирующими 
в природе видами были получены для североаме-
риканских жаб Bufo boreas и Bufo punctatus (Feder 
1980: 1094), а также для тритонов Triturus cristatus 

51Такой же термин (suture zone) геологи используют для обозначения районов столкновения континентальных 
плит. В качестве примера зоны можно привести Гималаи, образованные в результате встречи Индийской субконти-
нентальной плиты и Азиатской континентальной плиты.
52Компьютерный подход с помощью так называемой географической информационной системы (GIS) позволяет 
количественно анализировать пространственные взаимоотношения между географически локализованными пара-
метрами.
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и Triturus marmoratus, D=0.64–0.86 по разным 
оценкам (Arntzen et al. 2009: 1192). В первом слу-
чае, вероятно, оба пола полностью стерильны, а во 
втором гибридные самцы F1 стерильны, но самки 
с низкой фертильностью (Arntzen and Wallis 1991: 
817). Для сравнения укажем, что уровень генети-
ческого сходства между домовыми мышами Mus 
musculus и Mus domesticus (Gyllenstein and Wilson 
1987: 28) в два раза выше, чем между жабами (I = 
0.836 против I=0.40). Постзиготическая изоляция 
(нежизнеспособность и стерильность гибридов) 
может наступать при D=0.25 у бесхвостых и D=0.4 
у хвостатых амфибий и менее 0.5 у дрозофил 
(Боркин и Литвинчук 2010: 247). Однако в целом 
использование показателей генетического рас-
стояния (D) или сходства (I), по справедливому 
замечанию Е.Н. Панова (1989: 39), не позволяет 
предсказывать поведение видов в контактной 
зоне. Так, у птиц широкая гибридизация происхо-
дит при D=0.001–0.072, хотя последние значения 
характерны также и для жёстко изолированных 
симпатрических видов (D=0.044–0.060). 

Согласно иммунологическим оценкам (см. 
Dubois 1988: 47), средний возраст дивергенции 
между гибридизирующими видами у плацентар-
ных млекопитающих значительно меньше, чем 
у птиц и бесхвостых амфибий, что указывает на 
более высокую скорость эволюции первых. У рыб 
гибридизация (интрогрессия) может происходить 
даже между видами, дивергировавшими не менее 
5 миллионов лет, как кета и горбуша (Smith 1992: 
45). Оба вида европейских жерлянок (D=0.37–
0.59), образующие гибриды везде, где они встре-
чаются, возникли ещё до плейстоцена, примерно 
2–7 миллионов лет назад (Szymura 1993: 265). В 
лабораторных условиях они успешно скрещива-
ются с дальневосточной Bombina orientalis, хотя 
дивергенция с последней датируется в 10–12 
миллионов лет (Uteshev and Borkin 1985: 366).

Мысль о том, что результаты скрещивания 
могут указывать на степень родства и, соответ-
ственно, таксономический ранг скрещиваемых 
(искусственно или в природе) особей, просле-
живается уже в XVIII веке. Так, Ж. Бюффон в 
статье «О мулах» 1776 г. писал: «<…>. Как можно 
было бы иначе узнать степень родства животных 
разных видов, если не по результатам их спарива-
ния <…>?» (цит. по: Канаев 1966: 182). Нередко 
полагают, что вероятность гибридизации и пло-
довитость гибридов в целом пропорциональны 

генетическому сходству, которое может быть вы-
ражено в таксономических рангах (Hubbs 1961: 
12; Van Gelder 1977: 18; Dubois 1988: 53; Smith 
1992: 41 и 45). 

Ряд авторов предложил использовать спо-
собность видов к гибридизации как показатель 
реальности рода, который можно применять для 
выяснения его границ, в том числе в практических 
целях таксономии. Действительно, по своим пара-
метрам род не может быть, по определению, мень-
ше вида. Поэтому если виды – репродуктивно изо-
лированные системы популяций, то роды должны 
включать виды, не способные скрещиваться с 
видами другого рода (Van Gelder 1977: 21). Иначе 
говоря, если два вида, относимые к разным родам, 
дают взрослых гибридов, плодовитых или нет, то 
такие роды надо объединять в один (Dubois 1988: 
56). Соответственно, к разным подродам следует 
относить группы видов одного рода, которые раз-
личаются морфологически и экологически, но 
могут давать жизнеспособных взрослых гибридов 
(Dubois 1988: 105).

Однако среди костистых рыб, млекопитающих 
и особенно среди птиц известно большое число 
межродовых гибридов, образуемых в природе 
(Van Gelder 1977: 5–18; Dubois 1988: 68–71; Smith 
1992, Table 1; Gill 1998: 281). Среди амфибий и 
рептилий их число незначительно, например, 
известны случаи гибридизации в природе между 
несколькими родами морских черепах (James et al. 
2004: 580). Межродовая гибридизация встречает-
ся и среди морских животных (11 из 102 случаев), 
включая по 1 у морских ежей и звёзд и 9 случаев 
у рыб (Gardner 1997: 41, Table 1). Известный аме-
риканский ихтиолог Карл Хаббс (Hubbs 1955: 7, 
1961: 12) пришёл к выводу, что в природе гибриды 
могут появляться даже у рыб из разных родов, 
но эти роды близко родственны и могут быть от-
несены к одной трибе. Поэтому особый интерес 
представляют редкие гибриды между зелёной че-
репахой (Chelonia mydas) и логгерхедом (Caretta 
caretta), поскольку эти виды относятся к разным 
трибам, которые дивергировали более 50 милли-
онов лет назад (James et al. 2004: 581). В связи с 
этим можно напомнить вывод А.С. Серебровского 
(1935: 72) о том, что пределы гибридизации (по-
лучения жизнеспособных гибридов) у животных 
лежат в рамках семейства.

Отмечая существование межродовых гибридов 
и возможность сохранения геномной совместимо-
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сти даже у внешне разных птиц, американский ор-
нитолог Фрэнк Гилл (Gill 1998: 281) даже заявил: 
«Идеология, что гибридизирующие виды должны 
быть близкородственными, мертва». Возможно, 
это и соответствует действительности, но скорее 
всего в пределах семейства. 

Гибридизация как важный фактор
видообразования

Сейчас очевидно, что гибридизация видов – 
широко распространённое явление среди жи-
вотных, которое вряд ли ограничивается только 
нашим временем. Так, на основе генетических и 
палеогеографических данных предполагается, что 
интрогрессия между мальмой (Salvelinus malma) 
и кунджей (Salvelinus confluentus) происходила 
ещё до последнего оледенения на северо-западе 
Америки (Redenbach and Taylor 2002: 1028). Сами 
авторы назвали это «исторической интрогресси-
ей» (historical introgression, p. 1029), поскольку 
она не осуществляется сейчас. Полная фиксация 
митохондриальной ДНК арктического гольца 
(Salvelinus alpinus) была обнаружена в популяции 
озёрной палии (Salvelinus namaycush) в провин-
ции Квебек, Канада. Поскольку первый вид здесь 
не водится, то предполагают, что интрогрессия 
имела место в ледниковый период (Wilson and 
Bernatchez 1998: 130). Любопытно, что в других 
озёрах оба вида гибридизируют в зоне контакта с 
интрогрессией в обе стороны. Сценарии, базиру-
ющиеся на признании «бывшей» гибридизации и 
интрогрессии генов, можно найти и в других рабо-
тах (Di Candia and Routman 2007: 572; Dowling and 
Hoeh 1991: 953; Ferris et al. 1983: 2294; Gyllenstein 
and Wilson 1987: 28; Gerber et al. 2001: 2032).

Ископаемые наземные моллюски рода Cerion 
на острове Большой Инагуа (Багамы), судя по 
морфометрии раковины, гибридного проис-
хождения обитали от 3000 до 16600 лет тому на-
зад (Goodfriend and Gould 1996: 1896). С конца 
плейстоцена происходит гибридизация между 
наземными моллюсками рода Mandarina, эн-
демика тихоокеанских островов Бонин (Chiba 
1994: 1552). Возможные ископаемые гибриды 
между карповыми рыбами Mylocheilus robustus 

и Acrocheilus latus, идентифицированные по на-
личию уникальных синапоморфий обоих видов, 
были обнаружены в позднемиоценовых и плиоце-
новых отложениях США. Иначе говоря, гибриды 
существовали в течение не менее 2 миллионов лет 
(Smith 1992: 46). Предполагаемые на основе про-
межуточной морфометрии гибриды между двумя 
парами видов ископаемых сердцевидных морских 
ежей рода Micraster описаны из верхнего мела Ан-
глии. Многовариантный статистический анализ 
трёх особей вымерших морских лилий выявил 
их промежуточный характер между хорошо очер-
ченными Eretmocrinus magnificus и Eretmocrinus 
praegravis, жившими 325–345 миллионов лет 
назад. Наконец, гибридизация привлекается для 
объяснения морфологически промежуточных 
трилобитов группы Viola из ордовика США 
(см. Gardner 1997: 47–48). Согласно некоторым 
фантазиям (Williamson 2006: 599), благодаря ги-
бридизации в докембрии (!) возникли многокле-
точные животные и многие типы беспозвоночных, 
что якобы обеспечило кембрийский «взрыв» в 
эволюции. 

Хотя в книгах Э. Майра (1947, 1968, 1971, 1974) 
межвидовой гибридизации уделялось немало вни-
мания, тем не менее из биологической концепции 
вида вытекало, что гибридизация как явление – 
это всего лишь нарушение механизмов репро-
дуктивной изоляции53 и поэтому она не может 
рассматриваться как некий фактор видообразова-
ния. Однако тогда же экспериментально была обо-
снована противоположная позиция (Lewontin and 
Birch 1966: 335), согласно которой гибридизация 
(интрогрессия генов) может быть источником ге-
нетической изменчивости для адаптации в новых 
условиях среды и вести к быстрой адаптивной эво-
люции. Она может приводить к быстрым генети-
ческим изменениям, включая хромосомные пере-
стройки, изменения в экспрессии генов и размере 
генома (Baack and Rieseberg 2007: 515). Более того, 
даже исключительно низкая жизнеспособность 
или плодовитость первых поколений гибридов не 
всегда предотвращает экстенсивный поток генов и 
возникновение новых эволюционных линий, так 
как редкие гибридные генотипы с более высокой 
приспособленностью к некоторым условиям сре-

53Такое скорее негативное понимание отражено даже в названии главы 6, посвящённой гибридизации (Майр 1968: 
101, 1974: 83): «Нарушение изолирующих механизмов (гибридизация)».
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ды могут рассматриваться как редкие мутации, 
обеспечивающие селективное преимущество сво-
им носителям (Arnold et al. 1999: 372). 

Во многих работах было подтверждено, что 
гибридизация, действительно, приводит к по-
вышению фенотипической и генетической из-
менчивости (Крюков и др. 1992: 139; Smith 1992: 
44; Уфыркина и др. 1995: 886; Gardner 1997: 38; 
Roques et al. 2001: 160). Она способствует появ-
лению новых фенотипов, отсутствующих у роди-
телей (Turner 1971: 481; Wilkens 1971: 542; Tobler 
and Carson 2010: 1483). Общая гетерозиготность 
выше в гибридной зоне, а гибридные особи гете-
розиготны по локусам, по которым различаются 
родительские виды. Более того, во многих работах 
с применением электрофореза белков (Sage and 
Selander 1980: 1080; Woodruff 1981: 186; Barton et 
al. 1983; Barton and Hewitt 1985: 135; Kocher and 
Sage 1986: 28; Крюков и др. 1992: 138; Collins et 
al. 1993: 87; Chiba 1994: 1549; Arntzen 2001: 983) 
в гибридной зоне было выявлено повышение ча-
стоты редких аллелей и даже обнаружены новые, 
отсутствующие у родительских видов формы 
ферментов, получившие название «гибризимы» 
(Woodruff 1989: 282). Хотя возможны различные 
причины (изменение селективного значения ал-
лелей в новой генетической обстановке, более вы-
сокое мутирование у гибридов, внутрицистронная 
рекомбинация, генетический дрейф), это явление 
пока не нашло ещё своего чёткого объяснения, а в 
ряде изученных случаев оно не было обнаружено 
(Sperling and Spence 1991: 1374 и 1380). 

Гибридизация среди паразитических видов по-
зволяет осваивать новые виды хозяев (Schwartz 
et al. 2009: 255), увеличивать или понижать виру-
лентность и даже переходить к другому способу 
размножения, например, от полового к бесполому 
(Detwiler and Criscione 2010: 111). 

Интересный случай, названный «зональным ра-
сообразованием» (Searle 1991: 51; Hauffle and Searle 
1994: 1388, zonal raciation), был обнаружен в ком-
плексе домовых мышей на севере Италии, где новая 
хромосомная раса возникла в гибридной зоне.

Многие исследования показали, что в резуль-
тате межвидовой гибридизации могут появляться 
новые подвиды и виды животных, как диплоидные, 
так и полиплоидные (Bullini and Nascetti 1990; 
Dowling and Secor 1997). Различают два довольно 
различных варианта гибридного видообразования 
(Dowling and Secor 1997: 598; Baack and Rieseberg 

2007: 515; Chapman and Burke 2007: 1774; Mallet 
2007: 279). В тех случаях, когда уровень плоид-
ности у гибридного таксона в результате гибриди-
зации не изменился (иначе говоря, остался дипло-
идным, как у родителей), говорят о гомоплоидии. 
Такие виды представлены бисексуальными (мен-
делевскими) популяциями, в которых сохраняется 
процесс рекомбинации. Поэтому данный вариант 
гибридного видообразования в ботанике также на-
зывают рекомбинационным (Грант 1984: 242). 

Среди животных гомоплоидные гибридные 
виды, представленные бисексуальными (мен-
делевскими) популяциями, довольно редки. Их 
список из более чем 20 предполагаемых видов и 
подвидов моллюсков, ракообразных, насекомых 
и позвоночных был опубликован 15 лет назад 
(Dowling and Secor 1997: 608). Сейчас они до-
стоверно известны, например, среди насекомых 
(Sperling and Harrison 1994: 416; Mavárez et al. 
2006: 868; Gompert et al. 2006: 1923, 2008: 5241; 
Mavárez and Linares 2008: 4182; Duenez-Guzman et 
al. 2009: 2613; Schwartz et al. 2009: 255; Salazar et al. 
2010: 6; Кузнецова и др. 2011: 20). Среди рыб ги-
бридное происхождение доказано для пресновод-
ных карповых Gila seminuda и Gila jordani, которые 
ранее рассматривались как подвиды (DeMarais et 
al. 1992: 2750; Dowling and DeMarais 1993: 444; 
Gerber et al. 2001: 2033), а также для мексикан-
ского меченосца Xiphophorus clemenciae (Meyer 
et al. 2006: 727). Молодая эволюционная линия 
бычка-подкаменщика (Cottus sp.) гибридного про-
исхождения найдена в низовьях Рейна (Nolte et 
al. 2005: 2381, 2009: 2616). Итальянский воробей 
(Passer italiae) – давно известный вид гибридного 
происхождения среди птиц (Панов 1989: 227, 332 
и 427–428; Brelsford 2011: 3705). Другой пример 
гомоплоидного вида среди птиц – древесная слав-
ка Dendroica auduboni на западе США (Brelsford 
et al. 2011: 2384). Японская домовая мышь (Mus 
musculus molossinus) и карибский фруктоядный 
листонос (Artibeus jamaicensis schwartzi) являются 
продуктом гибридизации других (под)видов, мед-
вежий макак (Macaca arctoides) – двух видов, а не-
давно описанный бабуиноподобный Rungwecebus 
kipunji – даже двух родов (Shurtliff 2011: 9–10). 
Гибридное происхождение показано для диплоид-
ного подвида Daphnia galeata mendotae в Северной 
Америке (Taylor et al. 2005: 535).

Полагают, что гомоплоидное гибридное видоо-
бразование осуществляется относительно быстро, 
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хотя полная стабилизация гибридного генома 
может занимать сотни поколений (Buerkle and 
Rieseberg 2010: 274). Сам этот модус выдвигает 
несколько важных проблем: это – образование 
стабилизированной гибридной популяции, 
способной к самостоятельному развитию, и её 
экологическое и репродуктивное обособление от 
родительских видов. Действительно, если роди-
тельские виды неполностью репродуктивно изо-
лированы, то такая изоляция у зарождающегося 
гибридного вида должна быть ещё слабее. 

Были предложены два основных механизма го-
моплоидного видообразования. Согласно первому 
из них, в череде гибридных поколений возникает 
новая рекомбинационная форма, гомозиготная по 
разным независимым хромосомным перестрой-
кам, по которым различались родительские виды. 
Это позволяет новому рекомбинационному виду 
(recombinational species) быть плодовитым при 
скрещиваниях внутри себя и стерильным при 
скрещиваниях с любым из родительских видов. 
Другой механизм приводит новую гибридную 
форму к стабилизации через сегрегацию внеш-
ними барьерами, под которыми подразумеваются 
экологический отбор и дифференциация ниш. 
Другими словами, гибридная форма, возникая в 
условиях симпатрии с родительскими видами, 
затем должна занимать экологическую нишу, 
неприемлемую для родителей. Компьютерное 
моделирование показало важность как генети-
ческих, так и экологических факторов при гомо-
плоидном гибридном видообразовании, включая 
пространственную изоляцию через эффект осно-
вателя (Buerkle et al. 2000: 449). Хотя это было 
разработано для растений, но случай колониза-
ции гибридным видом экстремальных условий, 
где не обитают родительские виды, недавно был 
обнаружен для бабочек рода Lycaeides (Gompert 
et al. 2006: 1923). Гибридный бычок-подкаменщик 
(Cottus sp.) также занял участки в низовьях Рейна, 
где не обитают родительские формы (Nolte et al. 
2005: 2379).

Однако при географической изоляции ги-
бридная популяция может стабилизироваться в 
гомоплоидный гибридный вид и без адаптации 
к новым или экстремальным условиям среды 
(Brelsford 2011: 3706). Тем не менее среди живот-
ных известны как алло- или парапатрические, так 
и симпатрические хотя бы с одним из родителей 
виды (Mavárez and Linares 2008: 4183).

Проблема репродуктивной изоляции значи-
тельно легче решается в случае ухода гибрид-
ной формы от менделевского наследования. В 
качестве примера можно привести карибский 
рифовый коралл Acropora prolifera, который 
фактически представляет собою гибрид первого 
поколения (F1) между симпатрическими Acropora 
cervicornis и Acropora palmata. Несмотря на свою 
диплоидность, Acropora prolifera не является 
гомоплоидным, или рекомбинационным видом 
в строгом смысле этого термина, так как спосо-
бен клонально размножаться через бесполую 
фрагментацию, что позволяет ему существовать 
потенциально очень долгое время (Vollmer and 
Palumbi 2002: 2025; Willis et al. 2006: 502). Мягкий 
европейский коралл Alcyonium hibernicum, хотя и 
симпатричен только с одним из предполагаемых 
родительских видов, также имеет гибридное 
происхождение (Mcfadden and Hutchinson 2004: 
1501) и, по-видимому, характеризуется мейотиче-
ским партеногенезом или облигатным самоопло-
дотворением (selfing, «самоопыление»).

Виды, сочетающие гибридное происхождение, 
разные варианты клонального наследования и 
полиплоидию, гораздо многочисленнее гомопло-
идных или рекомбинационных видов. Анализ раз-
нообразных данных привёл к формулированию 
концепции сетчатой эволюции (Боркин и Дарев-
ский 1980; Васильев 1985; Даревский 1986, 1995; 
Гребельный 2008; Васильев и др. 2010). В резуль-
тате первоначальной гибридизации диплоидных 
двуполых (менделевских) видов могут возникать 
диплоидные клональные, чаще всего однополые 
виды, которые путем возвратной гибридизации 
образуют виды с более высокой плоидностью. 
Переход от ди- к полиплоидии осуществляется 
через так называемый триплоидный мост (3n ста-
дию), хотя теоретически возможны и другие ва-
рианты. На растениях было показано, что уровень 
генетической дивергенции между родительскими 
видами при гомоплоидном гибридном видообра-
зовании в среднем ниже, чем при полиплоидном 
(Chapman and Burke 2007: 1778). Предполага-
ется, что полиплоидия чаще должна возникать 
в условиях нестабильности среды в период раз-
множения, что больше соответствует умеренным, 
нежели тропическим регионам (Mable 2004: 459).

Большинство полиплоидных видов среди 
многоклеточных животных – тетраплоиды (4n), 
но некоторые достигают 12n (например, среди 
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африканских шпорцевых лягушек рода Xenopus). 
В настоящее время природные полиплоидные 
комплексы известны у самых разных животных: 
среди различных групп червей, моллюсков, рако-
образных, многоножек, тихоходок, паукообраз-
ных, насекомых и позвоночных, кроме птиц (см. 
Dowling and Secor 1997: 600; Гребельный 2008, таб. 
2). В горах Азии от Памира до Западных Гималаев 
обнаружены даже первые двуполые гибридные 
виды позвоночных с нечётной (3n) полиплои-
дией (Stöck et al. 1999, 2011; Боркин и др. 2011; 
Litvinchuk et al. 2011; Литвинчук и др. 2012), сама 
возможность которых ранее отрицалась. 

Таким образом, счёт известных гибридоген-
ных видов среди животных в природе уже идёт 
на сотни, хотя изучение этого сложного процесса 
эволюции с помощью адекватных современных 
методов началось относительно недавно (Боркин 
и Даревский 1980: 502). 

Однако, помимо положительных черт, гибри-
дизация может приводить к изменению генофон-
да, вытеснению и вымиранию видов (см. ниже).

Гибридизация и проблема охраны видов

Эрнст Майр (1968: 114) полагал, что у жи-
вотных гибридизация чаще всего происходит в 
изменённых человеком природных экосистемах, 
где были разрушены преграды между биотопами 
(см. также Anderson and Stebbins 1954: 380). Хотя 
сейчас уже хорошо известно, гибридизация ви-
дов – это естественный эволюционный процесс, 
часто происходящий в дикой природе, однако, 
несомненно, что вмешательство человека способ-
ствует его ускорению путём массового изменения 
мест обитания, а также искусственного расселе-
ния видов (Remington 1968: 380–381; Hewitt 1989, 
Table 4; Gardner 1997: 51; Allendorf et al. 2001: 616). 
Это может привести к потере экологической раз-
нородности и к генетической гомогенизации, что 
должно привлечь внимание экспертов в области 
охраны природы (Seehausen et al. 2008). 

Стивен О‘Брайен и Э. Майр (O’Brien and Mayr 
1991: 1187) указали на опасность неправильного 
толкования процессов гибридизации для охраны 
видов (см. также Allendorf et al. 2001: 614–615). 
Согласно законодательству США, гибриды между 
исчезающими видами, подвидами или популяци-
ями не должны подлежать охране. Однако уже ох-
раняемые виды и подвиды могут иметь гибридное 
происхождение или быть генетически модифици-
рованы за счёт заимствования чужих генов. В ка-
честве примеров были приведены так называемая 
флоридская пантера, подвид прибрежного воро-
бья Ammodromus maritimus nigrescens, вымерший в 
1987 г.,54 асимметричная интрогрессия генов кой-
ота (Canis latrans) в геномы серого (Canis lupus) и 
рыжего (Canis rufus) волков. Указанные авторы 
поддержали изложенную выше «гибридную по-
литику» (Hybrid Policy) только в отношении соб-
ственно гибридов между биологическими видами 
(в понимании Э. Майра). Однако, по их мнению, 
существование стабильных гибридных зон не де-
зинтегрирует генетическую целостность контак-
тирующих видов, как и случайная интрогрессия. 

Тем не менее иногда может возникать пробле-
ма потери строгой идентичности того или иного 
вида, как, например, в случае рыжего волка. 
Действительно, разрушение биотопа и падение 
численности Canis rufus позволяет койоту вне-
дряться в его ареал. Их гибридизация привела 
к исчезновению почти всех популяций рыжего 
волка из-за генетического смешения.55 В литера-
туре обсуждается вопрос о возможном гибрид-
ном происхождении и таксономическом статусе 
рыжего волка в результате скрещивания серого 
волка и койота, причём даются различные оцен-
ки возраста вида (от сотен до тысяч лет), хотя 
есть и противники этой гибридной концепции 
(см. Rhymer and Simberloff 1996: 87; Allendorf 
et al. 2001: 619; Shurtliff 2011: 9). Полагают, что 
биологическая концепция вида (Майр 1968) не 
очень пригодна в отношении гибридизирующих 

54В 1980 г. пять особей были скрещены в неволе с морфологически близким и также флоридским подвидом 
Ammodromus maritimus peninsulae. Однако в 1981 г. было высказано официальное мнение, что гибриды между ними 
(как и между любыми другими подвидами) не могут представлять интереса в плане спасения вымирающих видов 
(The Endangered Species Act).
55К 1980 г. рыжий волк рассматривался как полностью вымерший в природе. Вся нынешняя популяция рыжих 
волков произошла от 14 особей, содержавшихся в неволе. Сейчас в мире насчитывается примерно 270 особей, 100 
из которых было выпущено на волю в Северной Каролине. Видовой статус рыжего волка, как и его гибридность, 
оспаривается; большинство авторов полагает, что он произошёл от койотоподобного предка (см. Shurtliff 2011: 9).
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видов в плане их охраны (Perry et al. 2001a: 1664, 
2001b: 1163). 

Карповые рыбы рода Gila, обитающие в бассей-
не реки Колорадо на северо-западе США и нахо-
дящиеся в угрожаемом состоянии, также вызыва-
ют озабоченность. Необычное морфологическое 
и генетическое разнообразие, обусловленное ги-
бридизацией, приводящей не только к интрогрес-
сии генов, но даже к возникновению гибридных 
видов (см. выше), предполагает разработку мер 
по охране всего комплекса этих рыб, а не только 
отдельных его членов (видов и подвидов), с тем, 
чтобы ценная генетическая изменчивость не была 
утеряна навсегда (DeMarais et al. 1992: 2750). 

Особую проблему представляют различного 
рода вселения и интродукции разных видов в 
чужие зоны обитания (Mooney and Cleland 2001: 
548), что может вызвать гибридизацию с местны-
ми видами. Это показано в целом ряде работ по 
рыбам (Gyllenstein et al. 1985; Echelle and Connor 
1989; Child et al. 1996; Allendorf et al. 2001; Hitt et 
al. 2003; Metcalf et al. 2008), речным ракам (Perry 
et al. 2001a, 2001b), хвостатым амфибиям (Arntzen 
2001: 983; Ryan et al. 2009: 11169; Литвинчук и 
Боркин 2009: 177) и оленям (Goodman et al. 1999). 

В ряде случаев гибридизация может приво-
дить к вытеснению и вымиранию видов. Особую 
остроту это приобретает при контакте более 
многочисленного вида с редким, на что указал 
ещё В.А. Заславский (1967: 7). Интродукция 
североамериканской кряквы Anas platyrhynchos 
в Новую Зеландию привела к гибридизации с 
местной Anas superciliosa с образованием репро-
дуктивно успешных гибридов и билатеральной 
интрогрессией, что, по-видимому, приведёт к 
потере идентичности аборигенной утки как от-
дельного вида (Rhymer et al. 1994: 976). Известно 
много аналогичных случаев, как с птицами, так и 
другими животными (Панов 1989: 37; Rhymer and 
Simberloff 1996; Gill 1997: 523, 1998: 282; Perry et 
al. 2001a: 1664, 2001b: 1163; Chan et al. 2006: 503). 
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