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Æèâîòíîâîäñòâî. Áèîëîãèÿ
ëîãîâ ñôîðìèðîâàëè òðè ãðóïïû (ïî
äåñÿòü â êàæäîé).

Æèâîòíûì îïûòíûõ ãðóïï äîïîë-
íèòåëüíî ê îñíîâíîìó êîðìîâîìó ðà-
öèîíó äîáàâëÿëè ïðîáèîòèê Öåëëîáàê-
òåðèí 25 ã (1-ÿ îïûòíàÿ ãðóïïà); 2-é
îïûòíîé ãðóïïå – ïðîáèîòèê «Ôèáðî-
çàéì» ïî 15 ã íà ãîëîâó â ñóòêè.

Äî íà÷àëà îïûòà áûëè óñòàíîâëå-
íû ôîíîâûå ïîêàçàòåëè êðîâè ó êî-
ðîâ. Êðîâü áðàëè èç ÿðåìíîé âåíû
óòðîì äî ïðèåìà êîðìà è âîäû. Èñ-
ñëåäîâàíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêîãî ñïåêò-
ðà êðîâè äîéíûõ êîðîâ ïðîâîäèëè è â
êîíöå îïûòà (òàáë.).

Èçó÷åíèå ìîðôîëîãè÷åñêîãî ñïåê-
òðà êðîâè äîéíûõ êîðîâ ïîêàçàëî, ÷òî
ñîäåðæàíèå ãåìîãëîáèíà, ýðèòðîöèòîâ
è ëåéêîöèòîâ áûëî ïðèìåðíî íà îäè-
íàêîâîì óðîâíå â ïðåäåëàõ íîðìû.

Â íà÷àëå îïûòà ñîäåðæàíèå êàðî-
òèíà íàõîäèëîñü áëèæå ê ãðàíèöå ôè-
çèîëîãè÷åñêîé íîðìû. Â êîíöå îïûòà

íàáëþäàëîñü íåêîòîðîå óâåëè÷åíèå
ñîäåðæàíèÿ êàðîòèíà â êîíòðîëüíîé
è îïûòíûõ ãðóïïàõ, íî ñàìûé âûñî-
êèé ïîêàçàòåëü áûë îòìå÷åí âî 2-é
îïûòíîé ãðóïïå (áîëüøå íà 14 ìã%).
Ìèíåðàëüíûé ñîñòàâ êðîâè æèâîòíûõ
íåïîñòîÿíåí. Îí çàâèñèò îò ôèçèîëî-
ãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ îðãàíèçìà, òåõ-
íîëîãèè êîðìëåíèÿ è ñîäåðæàíèÿ. Â
íàøåì îïûòå â ñûâîðîòêå êðîâè æè-
âîòíûõ êîíòðîëüíîé ãðóïïû óðîâåíü
êàëüöèÿ ïîâûñèëñÿ íà 0,66 ìã%, à ó
êîðîâ 1-é îïûòíîé ãðóïïû – íà 0,8 ìã%,
âî 2-é îïûòíîé – íà 0,6 ìã%. Ñîäåð-
æàíèå íåîðãàíè÷åñêîãî ôîñôîðà ó
æèâîòíûõ äîëæíî áûòü â ïðåäåëàõ
5,0-6,5 ìã%. Â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ
â íà÷àëå îïûòà åãî ñîäåðæàëîñü â
ïðåäåëàõ íèæíåé ãðàíèöû ôèçèîëîãè-
÷åñêîé íîðìû. Â êîíöå ãëàâíîãî ïåðè-
îäà ñîäåðæàíèå ôîñôîðà óâåëè÷è-
ëîñü íà 0,8 ìã% â êîíòðîëüíîé ãðóïïå
è íà 0,45 ìã% – â 1-é îïûòíîé, âî 2-é

îïûòíîé – íà 1,06 ìã% (äàííûå äîñòî-
âåðíû ïðè Ð<0,05).

Êàê èçâåñòíî, î êèñëîòíî-ùåëî÷-
íîì ðàâíîâåñèè â îðãàíèçìå ñóäÿò
ïî âåëè÷èíå ïîêàçàòåëåé ðåçåðâíîé
ùåëî÷íîñòè, êîòîðàÿ â êðîâè æèâîò-
íûõ âñåõ ãðóïï áûëà â ïðåäåëàõ íîð-
ìû. Â êîíöå îïûòà ó æèâîòíûõ êîíò-
ðîëüíîé ãðóïïû îíà ñîñòàâèëà 45,96
îá% ÑÎ2, â 1-é îïûòíîé – 47,02 îá-
%ÑÎ2, âî 2-é îïûòíîé – 46,81 îá%ÑÎ2,
÷òî íà 9,5 è 12,9% áîëüøå, ÷åì â íà-
÷àëå îïûòà. Óðîâåíü ñàõàðà â êîíöå
îïûòà â êðîâè ïîäîïûòíûõ æèâîòíûõ
íàõîäèëñÿ â ïðåäåëàõ ôèçèîëîãè÷åñ-
êîé íîðìû.

Òàêèì îáðàçîì, ââåäåíèå â ðàöèîí
ìîëî÷íûõ êîðîâ ôåðìåíòíûõ äîáàâîê
â ïåðèîä ðàçäîÿ íå îêàçàëî îòðèöàòåëü-
íîãî âëèÿíèÿ íà ìîðôîëîãè÷åñêèå è
áèîõèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè êðîâè, êî-
òîðûå íàõîäèëèñü â ïðåäåëàõ ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ íîðì.
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Ñîëîíîâîäíûå æàáðîíîãèå ðà÷êè
ðîäà Artemia îòíîñÿòñÿ ê íåìíîãèì ïðåä-
ñòàâèòåëÿì ðàêîîáðàçíûõ âíóòðåííèõ
âîä, àäàïòèðîâàííûì ê æèçíè â ñîëå-
íîé âîäå, â òîì ÷èñëå â îçåðàõ ñ î÷åíü
âûñîêèìè ïîêàçàòåëÿìè ñîëåíîñòè. Ðà-
íåå âñåõ æàáðîíîãèõ ñîëîíîâîäíûõ
ðà÷êîâ îòíîñèëè ê îäíîìó âèäó – Artemia
salina (Linnaeus, 1758) Leach, 1819 [1]. Â
íàñòîÿùåå âðåìÿ îïèñàíî 7 âèäîâ àð-
òåìèé, ðàçëè÷àþùèõñÿ ìîðôîëîãè÷åñ-
êè è ýêîëîãè÷åñêè [2]. Â èññëåäîâàííûõ
íàìè ñîëåíûõ îçåðàõ Ñåâåðíîãî è Ñå-
âåðî-Âîñòî÷íîãî Êàçàõñòàíà îáèòàåò
âèä A. parthenogenetica Barigozzi 1974,
îòëè÷àþùèéñÿ òåì, ÷òî åãî ïîïóëÿöèè
ñîñòîÿò èñêëþ÷èòåëüíî èç ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèõ ñàìîê.

Òåì íå ìåíåå, íà òåððèòîðèè Çàïàä-
íîé Ñèáèðè â îòäåëüíûå ïåðèîäû ñóùå-
ñòâîâàíèÿ ïîïóëÿöèé ýòîãî âèäà ðà÷êà
â íèõ ïîÿâëÿþòñÿ ñàìöû, êàê ïðàâèëî,
â 0,2-2,2% îò îáùåãî ÷èñëà îñîáåé [2].
Ñëó÷àåòñÿ ýòî ñ îïðåäåëåííîé ïåðèî-

äè÷íîñòüþ ðàç â íåñêîëüêî ëåò, à çàòåì
ïîïóëÿöèè A. parthenogenetica âíîâü íà
äîëãîå âðåìÿ ñóùåñòâóþò êàê ñîâîêóï-
íîñòè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê. Òàê,
çà òðè ãîäà íàøèõ èññëåäîâàíèé (2006-
2008 ãîäû) â îçåðàõ Ìåíãèñîð, Ñòàíîâîå,
Êàëàòóç ñàìöû áûëè âñòðå÷åíû òîëüêî
â 2006 ãîäó è èõ ÷èñëåííîñòü íå ïðåâû-
øàëà 0,08% îò îáùåãî ÷èñëà îñîáåé. Â
îçåðå Ìåäâåæüå ïîÿâëåíèå ñàìöîâ çà-
ðåãèñòðèðîâàíî îäèí ðàç çà ïÿòü ëåò â
îñåííèé ïåðèîä ïðè ñîîòíîøåíèè ñàì-
öîâ è ñàìîê 1:495 è 1:1027 [3].

Òàêàÿ ñâîåîáðàçíàÿ áèîëîãèÿ âèäà
ïîðîæäàåò ðÿä âîïðîñîâ: êàêîå çíà÷å-
íèå èìååò äëèòåëüíûé ïàðòåíîãåíåç äëÿ
ýòîãî âèäà? ïî÷åìó ïåðèîäè÷åñêè ïîÿâ-
ëÿþòñÿ ñàìöû? ÷òî ÿâëÿåòñÿ ñèãíàëîì
äëÿ ðåäêîãî, íî îáëèãàòíîãî ïîÿâëåíèÿ
â ïîïóëÿöèè ðàçäåëüíîïîëûõ îñîáåé?
Äëÿ îòâåòà íà ýòè âîïðîñû íåîáõîäèìî
êðàòêî ðàññìîòðåòü ðîëü è ðàñïðîñòðà-
íåíèå ïàðòåíîãåíåçà ñðåäè ðàçëè÷íûõ
ãðóïï æèâîòíûõ, åãî ôîðìû, ïåðèîäè÷-

íîñòü, âíóòðåííèå è âíåøíèå ñèãíàëü-
íûå ôàêòîðû ôîðìèðîâàíèÿ ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèõ ñàìîê èëè ðàçäåëüíîïîëûõ
îñîáåé, ÷òîáû çàòåì âûäâèíóòü îáîñíî-
âàííûå ðàáî÷èå ãèïîòåçû î ìåõàíèçìàõ
ïîÿâëåíèÿ ðàçäåëüíîïîëûõ îñîáåé ó A.
parthenogenetica è îáîñíîâàòü èõ ñîá-
ñòâåííûìè è ëèòåðàòóðíûìè äàííûìè
ïî ýêîëîãèè è ìîðôîìåòðè÷åñêèì îñî-
áåííîñòÿì ýòîãî ðà÷êà.

Ïàðòåíîãåíåç êàê îñîáàÿ ôîðìà ïî-
ëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ â òîé èëè èíîé ìåðå
ñâîéñòâåííà âñåì ãðóïïàì áåñïîçâî-
íî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ çà èñ-
êëþ÷åíèåì ìëåêîïèòàþùèõ (ó êîòîðûõ
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé çàðîäûø ïîãèáàåò
íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ) [4, 5]. Êðàò-
êèå ïðåäñòàâëåíèÿ î ïàðòåíîãåíåçå èç-
ëîæåíû â òàáëèöå 1.
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Æèâîòíîâîäñòâî. Áèîëîãèÿ
Ïðîàíàëèçèðîâàâ èçâåñòíûå â

ëèòåðàòóðå ñâåäåíèÿ î ñèãíàëüíûõ
ôàêòîðàõ (âíåøíèõ è âíóòðåííèõ),
ïðèâîäÿùèõ ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó
ðàçìíîæåíèþ èëè ôîðìèðîâàíèþ ðàç-
äåëüíîïîëîé ãåíåðàöèè, ìû ïðèøëè ê
âûâîäó î òîì, ÷òî ïðè îòñóòñòâèè ñå-
çîííîé ïåðèîäè÷íîñòè ÷åðåäîâàíèÿ
ïàðòåíîãåíåçà è ðàçäåëüíîïîëîñòè âå-
äóùóþ ñèãíàëüíóþ ðîëü áóäóò èãðàòü
âíóòðåííèå (â ïåðâóþ î÷åðåäü, ãåíåòè-
÷åñêèå) ôàêòîðû (òàáë. 2). Ìåõàíèçìû
æå ðåàëèçàöèè ýòèõ âíóòðåííèõ ôàêòî-
ðîâ ïðåäïîëîæèòåëüíî çàêëþ÷àþòñÿ â
ðåàëèçàöèè ôåíîòèïà íà áàçå îïðåäåëåí-
íîãî ãåíîòèïà, ïðåæäå âñåãî, äîñòèæå-
íèå îñîáÿìè îïðåäåëåííîãî ðàçìåðà.

Ïåðèîäè÷åñêîå ïîÿâëåíèå â ïîïóëÿ-
öèÿõ Artemia parthenogenetica ñàìöîâ
âïîëíå ìîæíî îáúÿñíèòü âíóòðåííèìè
ãåíåòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè: ãåòåðîçèñ
ñëóæèò ñèãíàëîì ê ïàðòåíîãåíåçó, à ïå-
ðåâîä ìíîãèõ ãåíîâ â ãåòåðîçèãîòíîå
ñîñòîÿíèå – ê ïîÿâëåíèþ ñàìöîâ â ïî-
ïóëÿöèè. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü è âîç-
ìîæíûé ìåõàíèçì äåéñòâèÿ òàêèõ ñèã-
íàëîâ. Ãåòåðîçèãîòíûå îñîáè (ðåçóëüòàò
ãåíåòè÷åñêèõ ðåêîìáèíàöèé è îñîáåííî
– îòäàëåííîãî ñêðåùèâàíèÿ) âûðàñòà-
þò íàèáîëåå êðóïíûìè è â ðåçóëüòàòå
ýòîãî ôîðìèðóþòñÿ â ñàìîê. Òàêîé ýïè-
ãàìíûé ìåõàíèçì îïðåäåëåíèÿ ïîëà â
çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðîâ îñîáåé ÷àñòî
èìååò ìåñòî ó áåñïîçâîíî÷íûõ, íå èìå-
þùèõ ïîëîâûõ õðîìîñîì, â ÷àñòíîñòè,
ýõèóðèä è ðàêîîáðàçíûõ [1, 6]. Ñàìêè â
îòñóòñòâèå ñàìöîâ íà÷èíàþò ðàçìíî-
æàòüñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè. Ïîñëå ìíî-
ãèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîêîëåíèé ïîä-
ðÿä ïðîèñõîäèò ïåðåâîä ìíîãèõ ãåíîâ â
ãîìîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå (íåçàâèñèìî îò
ñïîñîáà âîññòàíîâëåíèÿ äèïëîèäíîãî
íàáîðà õðîìîñîì ïîòîìêîâ) è íàêîïëå-
íèå âðåäíûõ ðåöåññèâíûõ ìóòàöèé, ðå-
çóëüòàòîì ÷åãî ÿâëÿåòñÿ èíáðåäíàÿ
äåïðåññèÿ, âûðàæàþùàÿñÿ, â ÷àñòíîñòè,
â óìåíüøåíèè ðàçìåðîâ è ïðîäîëæè-
òåëüíîñòè æèçíè. Íàèáîëåå ìåëêèå îñî-
áè ñòàíîâÿòñÿ ñàìöàìè. Ó áîëüøèíñòâà
áåñïîçâîíî÷íûõ ñàìöû áîëåå ìåëêèå è
êîðîòêîæèâóùèå ïî ñðàâíåíèþ ñ ñàìêà-
ìè, à ó ýõèóðèäû Bonnelia viridis ïðè ýïè-
ãàìíîì ìåõàíèçìå îïðåäåëåíèÿ ïîëà
êðóïíûå îñîáè ôîðìèðóþòñÿ â ñàìîê, à
ìåëêèå åùå áîëåå îòñòàþò â ðîñòå è
ïðåâðàùàþòñÿ â êàðëèêîâûõ ñàìöîâ,
æèâóùèõ âíóòðè òåëà ñàìêè [1, 6].

Áîëåå êîðîòêîæèâóùåå ðàçäåëüíî-
ïîëîå ïîêîëåíèå, è îñîáåííî ñàìöû,
âûïîëíÿþò ñâîþ îñíîâíóþ ãåíåòè÷åñ-
êóþ ìèññèþ äëÿ ïîïóëÿöèè: ïåðåêðåñò-
íîå îïëîäîòâîðåíèå ðàçíûõ ëèíèé àð-
òåìèé, ãåòåðîçèñ, óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ
è æèçíåñïîñîáíîñòè ïîòîìêîâ, êîòîðûå
îïÿòü ïðåâðàùàþòñÿ â ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèõ ñàìîê.

Íàèáîëåå ñóùåñòâåííûì êîñâåí-
íûì äîêàçàòåëüñòâîì â ïîëüçó ýòîé
ãèïîòåçû ÿâëÿåòñÿ ñîïîñòàâëåíèå ðàç-
ìåðîâ îñîáåé àðòåìèè èç ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèõ è ðàçäåëüíîïîëûõ ïîêîëå-
íèé (òàáë. 3).

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé Ë.È. Ëèò-

Òàáëèöà 1
Ôîðìû ïàðòåíîãåíåçà â æèâîòíîì ìèðå

ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ 
Ïî ñòåïåíè îáÿçàòåëüíîñòè â öèêëå ðàçâèòèÿ âèäà 

Îáëèãàòíûé Ôàêóëüòàòèâíûé è 
ñïîðàäè÷åñêèé 

Êîíñòàíòíûé 
(íàëè÷èå òîëüêî 
ñàìîê ïðè 
îòñóòñòâèè 
ñàìöîâ) 

Öèêëè÷åñêèé (÷åðåäóþùèéñÿ ñ 
ðàçäåëüíîïîëûìè ãåíåðàöèÿìè) 

Ðåäêèå, ýïèçîäè÷åñêèå 
èëè ñëó÷àéíûå ôàêòû 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî 
ðàçìíîæåíèÿ ñàìîê ó 
ðàçäåëüíîïîëûõ âèäîâ 
æèâîòíûõ (ìíîãèå 
ïîçâîíî÷íûå êðîìå 
ìëåêîïèòàþùèõ) 

Ðåãóëÿðíûé 
öèêëè÷åñêèé ñ 
áîëåå èëè ìåíåå 
ðåãóëÿðíûì 
ïîÿâëåíèåì 
ðàçäåëüíîïîëîãî 
ïîêîëåíèÿ 
(íàïðèìåð, 
ñåçîííûé ó òëåé, 
ãåòåðîãîíèÿ ó 
ïàðàçèòè÷åñêèõ 
íåìàòîä) 

Ñ íåðåãóëÿðíûì 
ïîÿâëåíèåì 
ðàçäåëüíîïîëîãî 
ïîêîëåíèÿ ÷åðåç 
ïðîèçâîëüíûå 
ïðîìåæóòêè âðåìåíè 
èëè ïðîèçâîëüíîå ÷èñëî 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ 
ãåíåðàöèé 

Ïî íàëè÷èþ ìåéîçà 
Àìåéîòè÷åñêèé Ìåéîòè÷åñêèé 

Ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ íå 
ïðîèñõîäèò, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå 
îñîáè â òî÷íîñòè ïîâòîðÿþò ãåíîòèï 
ìàòåðè 

Ïàðòåíîãåíåçó ïðåäøåñòâóåò ðåäóêöèîííîå 
äåëåíèå (ìåéîç) ÿéöåêëåòêè ñ ïîñëåäóþùèì 
âîññòàíîâëåíèåì äèïëîèäíîãî íàáîðà: 
ñàìîóäâîåíèåì õðîìîñîì, ñëèÿíèåì ÿéöåêëåòêè ñ 
ïîëÿðíûì òåëîì, ïîäàâëåíèåì öèòîòîìèè ïðè 
ïåðâîì äåëåíèè ÿéöåêëåòêè (åñòåñòâåííûì èëè 
èñêóññòâåííûì) 

Â çàâèñèìîñòè îò ïîëà ïîòîìñòâà 
Àìôèòîêèÿ Àððåíîòîêèÿ Òåëèòîêèÿ 

Èç íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö 
ðàçâèâàþòñÿ è ñàìêè, è ñàìöû 

Èç íåîïëîäîòâîðåííûõ 
ÿèö ðàçâèâàþòñÿ òîëüêî 
ñàìöû 

Èç íåîïëîäîòâîðåííûõ 
ÿèö ðàçâèâàþòñÿ 
òîëüêî ñàìêè 

Íåìàòîäû Rhabdias è Strongyloides 
(ñâîáîäíîæèâóùåå ðàçäåëüíîïîëîå 
ïîêîëåíèå ñìåíÿåò 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå 
ïàðàçèòè÷åñêîå), ïîêîëåíèå 
ïîëîíîñîê ó òëåé, ïåðèîäè÷åñêîå 
ïîÿâëåíèå ñàìîê è ñàìöîâ ó Artemia 
parthenogenetica 

Ðàçâèòèå òðóòíåé ó ï÷åë 
è ñàìöîâ ó äðóãèõ 
îáùåñòâåííûõ 
íàñåêîìûõ 

Îäíè ñàìêè 
ðàçâèâàþòñÿ ó 
íåïîëíîöèêëûõ òëåé è 
òëåé-îñíîâàòåëüíèö, 
äàþùèõ íà÷àëî 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì 
ñàìêàì; â áîëüøèíñòâå 
ïîêîëåíèé ó Artemia 
parthenogenetica, ó 
ÿùåðèö ïðè 
ïàðòåíîãåíåçå ñàìîê 

Ïî âìåøàòåëüñòâó ïðèðîäíûõ èëè èñêóññòâåííûõ ôàêòîðîâ 
Åñòåñòâåííûé ïàðòåíîãåíåç Èñêóññòâåííûé ïàðòåíîãåíåç 

Ïðîèñõîäèò â ïðèðîäå (îáëèãàòíî èëè 
ôàêóëüòàòèâíî äëÿ îïðåäåëåííûõ 
âèäîâ), ðåãóëèðóåòñÿ åñòåñòâåííûìè 
ìåõàíèçìàìè 

Èíäóöèðóåòñÿ ÷åëîâåêîì îáû÷íî çà ñ÷åò 
èñêóññòâåííîãî ïîäàâëåíèÿ öèòîòîìèè ïðè ïåðâîì 
äåëåíèè äëÿ âîññòàíîâëåíèÿ äèïëîèäíîãî íàáîðà 
õðîìîñîì; ïðàêòèêóåòñÿ äëÿ îãîìîçèãî÷èâàíèÿ 
ãåíîâ èëè ðåãóëèðîâàíèÿ ïîëà ïîòîìñòâà 

Îñîáûå ôîðìû ïàðòåíîãåíåçà â çàâèñèìîñòè îò ïîëà è âîçðàñòà ó÷àñòâóþùèõ îñîáåé 
Ïåäîãåíåç Ãèíîãåíåç Àíäðîãåíåç 

Ðàçâèòèå íåîïëîäîòâîðåííûõ 
ÿèö ó ëè÷èíîê. Õàðàêòåðíî 
äëÿ ðÿäà íàñåêîìûõ 

Ñïåðìàòîçîèä, ïðîíèêàÿ â 
ÿéöåêëåòêó, ñòèìóëèðóåò åå 
ðàçâèòèå, íî íå ñëèâàåòñÿ ñ 
ÿäðîì è íå ó÷àñòâóåò â 
ðàçâèòèè çàðîäûøà 
(ïñåâäîãàìèÿ) 

Â ðàçâèòèè çàðîäûøà 
ó÷àñòâóåò òîëüêî ìóæñêîå 
ÿäðî è óñòðàíÿåòñÿ 
æåíñêîå (ïîãèáàåò äî èëè 
ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ) 

Êîìïåíñèðóåò íåäîñòàòî÷íî 
âûñîêóþ ïëîäîâèòîñòü ó 
âçðîñëûõ ôîðì 

Äîñòèãàåòñÿ ïåðåâîä âñåõ 
ãåíîâ â ãîìîçèãîòíîå 
ñîñòîÿíèå 

Äîñòèãàåòñÿ ïåðåâîä ãåíîâ 
â ãîìîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå è 
ïîëó÷åíèå ïîòîìêîâ 
îäíîãî ïîëà 

 âèíåíêî è Å.Ï. Ìàòâååâîé [2] â îçåðå
Ìåäâåæüå ïîêàçàëè, ÷òî ñàìêè çàìåòíî
îòëè÷àþòñÿ îò ñàìöîâ áîëüøèìè ðàç-
ìåðàìè òåëà (çà ñ÷åò äëèíû àáäîìåíà),
øèðèíîé àáäîìåíà è ãîëîâû, áîëüøèì
÷èñëîì ùåòèíîê íà ôóðêå, à òàêæå âåñ
ñàìîê (Ðñð.=4,6 ìã) ïî÷òè â äâà ðàçà ïðå-
âûøàåò âåñ ñàìöîâ (Ðñð.=2,8 ìã). Ñõîä-
íûå äàííûå ïîëó÷åíû è äëÿ àëòàéñêèõ
îçåð Áîëüøîå ßðîâîå è Ñîëåíîå [8]. Â
àðòåìèåâûõ ïîïóëÿöèÿõ ýòèõ âîäîåìîâ

ìàññà ñàìîê ïðåâûøàåò ìàññó ñàìöîâ
ïî ñðåäíèì ïîêàçàòåëÿì â 1,11-1,13 ðàçà.

Äàííûå Ã.À. Öàðåâîé [9] òàêæå ìîãóò
êîñâåííî ñâèäåòåëüñòâîâàòü â ïîëüçó
âûäâèíóòîé íàìè ãèïîòåçû î âëèÿíèè
ðàçìåðîâ òåëà íà ôîðìèðîâàíèå ïîëà
ðà÷êîâ. Ïî åå äàííûì, ïðè áîëüøîé êîí-
öåíòðàöèè êîðìîâ àðòåìèè (ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèå ñàìêè) äîñòèãàþò ìàêñè-
ìàëüíûõ ðàçìåðîâ. Ïðè óõóäøåíèè êîð-
ìîâîé áàçû â ïåðèîä ðîñòà âòîðîé
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Æèâîòíîâîäñòâî. Áèîëîãèÿ
âûøå, ïåðåâîä áîëüøèíñòâà ãåíîâ â
ãîìîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå ó ìíîãèõ îñî-
áåé ïðè äëèòåëüíîì ïàðòåíîãåíåçå
ïðèâîäèò ê ìàññîâîìó óìåíüøåíèþ
ðàçìåðîâ, à íàèáîëåå ìåëêèå îñîáè
ñòàíîâÿòñÿ ñàìöàìè.

2. Ñ ïîçèöèé ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè-
÷åñêîé öåëåñîîáðàçíîñòè âûøåóïîìÿ-
íóòûé ìåõàíèçì, îáåñïå÷èâàþùèé ðåç-
êîå ïîâûøåíèå äîëè ñàìöîâ â ïîïóëÿ-
öèè (âïëîòü äî èõ ÷èñëåííîãî
ïðåîáëàäàíèÿ íàä ñàìêàìè), îáåñïå÷è-
âàåò ñ ýâîëþöèîííîé òî÷êè çðåíèÿ ãå-
íåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå, ìàêñèìàëüíóþ
ðåàëèçàöèþ êîìáèíàòèâíîé èçìåí÷èâî-
ñòè, îòáîð íàèáîëåå öåííûõ ãåíîòèïîâ,
à ñ áèîëîãè÷åñêîé – âûñîêèé óðîâåíü
ãåòåðîçèñà, èñêëþ÷àþùèé ðîäñòâåííûå
ñêðåùèâàíèÿ è ïîâûøàþùèé æèçíåñïî-
ñîáíîñòü îòäåëüíûõ îñîáåé.

3. Ñ ýêîëîãè÷åñêèõ (îáùåáèîëîãè-
÷åñêèõ) ïîçèöèé ðåçêèå êîëåáàíèÿ ÷èñ-
ëåííîñòè ñàìöîâ è ñàìîê â ïîïóëÿöèè
ñâîéñòâåííû èìåííî âèäàì ìåëêèì,
ìíîãî÷èñëåííûì, áûñòðî ðàçìíîæàþ-
ùèìñÿ, êîòîðûì â ëþáîé ýêîñèñòåìå
óãîòîâàíà ðîëü ïðîêîðìèòåëåé. Òàêèå
âèäû ëåãêî è áûñòðî âîññòàíàâëèâàþò
è óâåëè÷èâàþò ñâîþ ÷èñëåííîñòü ïîñ-
ëå ëþáîãî åå ïàäåíèÿ îò ëþáûõ ïðè÷èí
ïî òèïó îòðèöàòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè.
Äî è ïîñëå ðåçêîãî óâåëè÷åíèÿ äîëè ñàì-
öîâ (íåãàòèâíîå âëèÿíèå íà ÷èñëåí-
íîñòü, ïîçèòèâíîå – íà ãåòåðîçèñ è ðàç-
íîîáðàçèå) íàñòóïàåò ðåçêîå óâåëè÷å-
íèå äîëè ñàìîê (çàëîã êîëè÷åñòâåííîãî
óâåëè÷åíèÿ ïîïóëÿöèè). Ñ ó÷åòîì æå
òîãî, ÷òî çíà÷èòåëüíàÿ äîëÿ îñîáåé ãèá-
íåò îò õèùíèêîâ (íå âûïîëíèâ ñâîåé
ðåïðîäóêòèâíîé ôóíêöèè èëè âûïîëíèâ
åå îãðàíè÷åííî), óâåëè÷åíèå äîëè ñàì-
öîâ â îïðåäåëåííûå ïåðèîäû ñóùåñòâî-
âàíèÿ ïîïóëÿöèè îñîáîãî óðîíà ÷èñëåí-
íîñòè ýòîé ïîïóëÿöèè íå ïðèíåñåò. Åñëè
ïðèíÿòü âî âíèìàíèå, ÷òî ó áîëüøèí-
ñòâà âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷-
íûõ æèâîòíûõ ñàìöû ïîäâèæíåå ñàìîê
è èìåþò áóëüøóþ âåðîÿòíîñòü ñòàòü
æåðòâîé õèùíèêà èëè íåáëàãîïðèÿòíûõ
óñëîâèé, òî èìåííî ãëàâíûì îáðàçîì çà
ñ÷åò ñàìöîâ ïîïóëÿöèÿ âèäà-æåðòâû
âûïîëíèò ñâîþ òðîôè÷åñêóþ ðîëü.

4. Ñ ïîçèöèé ñàìîðåãóëÿöèè ÷èñ-
ëåííîñòè ïîïóëÿöèé óâåëè÷åíèå â îï-
ðåäåëåííûå  ïåðèîäû ÷èñëåííîñòè ñàì-
öîâ ÿâëÿåòñÿ ñóùåñòâåííûì ôàêòîðîì
âíóòðåííåé ðåãóëÿöèè ÷èñëåííîñòè ïî-
ïóëÿöèé, êîòîðûé ýêîíîìèò òðîôè÷åñ-
êèå ðåñóðñû âèäà è ñíèæàåò äåéñòâèå
âíåøíèõ ðåãóëèðóþùèõ ôàêòîðîâ (ìåæ-
âèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ, ïðåññ õèùíèêîâ,
ïàðàçèòîâ è ïàòîãåíîâ). Áîëåå òîãî,
âíóòðåííåå îãðàíè÷åíèå ÷èñëåííîñòè
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñïîñîáîâ ñíèæåíèÿ
ïðåññà õèùíèêîâ è ïàòîëîãè÷åñêèõ àãåí-
òîâ (÷èñëåííîñòü êîòîðûõ ïàäàåò âñëåä
çà ñíèæåíèåì ÷èñëåííîñòè âèäà-ïðîêîð-
ìèòåëÿ èëè æå õèùíèêè è íåñïåöèôè÷åñ-
êèå ïàòîãåíû â ýòî âðåìÿ óñèëåííî ýêñ-
ïëóàòèðóþò äðóãîé âèä).

Ñàì ôàêò ÷åðåäîâàíèÿ ïàðòåíîãåíå-
çà è ïîÿâëåíèÿ ñàìöîâ â ïîïóëÿöèÿõ
àðòåìèé öåëåñîîáðàçåí êàê ñ áèîëîãè-

ãåíåðàöèè àðòåìèé â ïîïóëÿöèÿõ â çíà-
÷èòåëüíîì êîëè÷åñòâå ïîÿâëÿþòñÿ ñàì-
öû (òî åñòü ïîÿâëåíèþ ñàìöîâ ïðåäøå-
ñòâóåò ïåðèîä ñ íèçêîé êîðìîâîé áàçîé.
Íî â ýòîì ñëó÷àå ïîÿâëåíèþ ñàìöîâ
ìîãóò ñïîñîáñòâîâàòü äâå íå èñêëþ÷à-
þùèå äðóã äðóãà ïðè÷èíû. Âî-ïåðâûõ,
ìåëêèå îñîáè, íå îáëàäàþùèå äîñòàòî÷-
íûì çàïàñîì âåùåñòâà è ýíåðãèè äëÿ
ôîðìèðîâàíèÿ ÿèö (âíå çàâèñèìîñòè îò
òîãî, ÷åì âûçâàíû ìåëêèå ðàçìåðû: èí-
áðåäíîé äåïðåññèåé èëè íåäîñòàòêîì
êîðìîâ), ñòàíîâÿòñÿ ñàìöàìè. Âî-âòî-
ðûõ, â íåáëàãîïðèÿòíûé ïåðèîä ñóùå-
ñòâîâàíèÿ ïîïóëÿöèè îïòèìàëüíîé
ñòðàòåãèåé åå âûæèâàíèÿ áóäåò ñíèæå-
íèå ïëîäîâèòîñòè ïðè óâåëè÷åíèè æèç-

íåñïîñîáíîñòè è ãåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíî-
îáðàçèÿ îñîáåé, ÷òî è äîñòèãàåòñÿ ïî-
ÿâëåíèåì è/èëè óâåëè÷åíèåì ÷èñëåííî-
ñòè ñàìö îâ.

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ [2,
8, 12, 13], ÷òî â îòäåëüíûå ãîäû â ïî-
ïóëÿöèÿõ Artemia parthenogenetica íå
òîëüêî ïîÿâëÿþòñÿ ñàìöû, íî îíè ñî-
ñòàâëÿþò çíà÷èòåëüíóþ äîëþ ïîïóëÿ-
öèè è äàæå ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò íàä
ñàìêàìè (äî 75%).

Îáúÿñíèòü ýòî çàãàäî÷íîå ÿâëåíèå
ìîæíî íåñêîëüêèìè ïðåäïîëîæèòåëü-
íûìè ïðè÷èíàìè, íå ïðîòèâîðå÷àùè-
ìè îäíà äðóãîé:

1. Ïî ïðåäïîëîæåííîìó íàìè ãå-
íåòè÷åñêîìó ìåõàíèçìó, èçëîæåííîìó

Òàáëèöà 3
Ðàçìåðû òåëà àðòåìèè â ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ

Îçåðî, òåððèòîðèÿ 
Äëèíà òåëà, ìì 

Èñòî÷íèê 
ïàðòåíîãåíåç ðàçäåëüíîïîëûå 

ñàìêè ñàìöû 

Øòîðìîâîå, Êðûì 10,9* 
(9,0-12,2) 

9,0 
(7,8-10,1) 

8,7 
(7,0-9,6) [7] 

Á. ßðîâîå, Àëòàé 11,5 
(10,3-13,4) 9,2 8,7 [8, 9] 

Êóëóíäèíñêîå, Àëòàé 8,8-9,5 9,2 7,1 [8, 10] 
Ñîëåíîå, Àëòàé – 8,5 7,4 [8] 
Òàíàòàð, Àëòàé – 9,8 8,8 [8] 
Ìåäâåæüå, Óðàë 10,4-10,7 (9,5-12,6) 8,1 [3] 

Ýéáàé, Êèòàé – 11,3 
(9,3-14,4) 

8,0 
(6,0-9,6) [11] 

Ìåíãèñîð, Ñåâ. Êàçàõñòàí 9,8 
(8,0-11,7) 

9,3 
(7,9-11,0) 

8,1 
(6,9-8,9) íàøè äàííûå 

Ñòàíîâîå, Ñåâ. Êàçàõñòàí 10,9 
(8,8-13,0) 

10,4 
(8,9-12,8) 8,8 íàøè äàííûå 

 Ïðèìå÷àíèå: * – ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà; â ñêîáêàõ – ëèìèòû.

Òàáëèöà 2
Ñèãíàëüíûå ôàêòîðû è ìåõàíèçìû ôîðìèðîâàíèÿ
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ è ðàçäåëüíîïîëûõ ãåíåðàöèé

Ñèãíàëû äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî è ðàçäåëüíîïîëîãî ïîêîëåíèé ó 
æèâîòíûõ 

Âíåøíèå Âíóòðåííèå 
Ñåçîííûå ôàêòîðû (òåìïåðàòóðà è 
äëèíà ñâåòîâîãî äíÿ) – äëÿ òëåé ñ 
÷åðåäîâàíèåì ëåòíåãî 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî è âåñåííåãî è 
îñåííåãî ðàçäåëüíîïîëûõ ïîêîëåíèé 

Îòäàëåííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ, ïåðåâîäÿùàÿ 
ìíîãèå ãåíû â ãåòåðîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå, 
ñïîñîáñòâóåò ïàðòåíîãåíåçó, ïîâûøàÿ 
âûæèâàåìîñòü ïîòîìêîâ çà ñ÷åò ýôôåêòà 
ãåòåðîçèñà 

Áèîõèìè÷åñêèå ôàêòîðû ñðåäû – 
äåòåðìèíèðóþò ÷åðåäîâàíèå 
ïîêîëåíèé ó íåìàòîä ñåìåéñòâ 
Rhabdiasidae è Strongyloididae 
(ïàðàçèòè÷åñêîå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå 
è ðàçäåëüíîïîëîå 
ñâîáîäíîæèâóùåå), îñîáåííî ó 
ñòðîíãèëîèäîâ, ó êîòîðûõ â îòëè÷èå 
îò ðàáäèàñîâ ãåòåðîãîíèÿ íå ñòðîãàÿ, 
è ìîæåò ïðîéòè íåñêîëüêî 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïàðàçèòè÷åñêèõ 
èëè íåñêîëüêî ðàçäåëüíîïîëûõ 
ñâîáîäíîæèâóùèõ ïîêîëåíèé ïîäðÿä 

Äëèòåëüíûé ïàðòåíîãåíåç – òåëèòîêèÿ, 
ïðèâîäÿùèé ê âîñïðîèçâîäñòâó â òå÷åíèå 
ìíîãèõ ïîêîëåíèé îäíèõ òîëüêî ñàìîê, â 
êîíå÷íîì èòîãå ïðèâîäèò (íåçàâèñèìî îò 
ìåõàíèçìà âîññòàíîâëåíèÿ äèïëîèäíîãî 
íàáîðà õðîìîñîì) ê ïåðåâîäó ìíîãèõ ãåíîâ 
â ãîìîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå. Íàêàïëèâàþòñÿ 
è îãîìîçèãî÷èâàþòñÿ ìíîãèå âðåäíûå 
ðåöåññèâíûå ìóòàöèè, ñíèæàåòñÿ 
æèçíåñïîñîáíîñòü, è íà êàêîì-òî ýòàïå 
÷àñòü ïîòîìêîâ íà÷èíàåò ïðåâðàùàòüñÿ â 
ñàìöîâ. Ýòî ìîæåò áûòü àïðèîðíàÿ 
àìôèòîêèÿ ñàìîê (ïðîãàìíûé ìåõàíèçì 
îïðåäåëåíèÿ ïîëà), à ìîæåò áûòü 
ýïèãàìíîå îïðåäåëåíèå ïîëà – ïîä 
âëèÿíèåì îñîáåííîñòåé ñàìèõ ìîëîäûõ 
îñîáåé ïðè îïðåäåëåííîì ó÷àñòèè 
ôàêòîðîâ ñðåäû. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî 
äëèòåëüíûé ïàðòåíîãåíåç è 
îãîìîçèãî÷èâàíèå ìíîãèõ ãåíîâ ïðèâîäèò ê 
óìåíüøåíèþ ðàçìåðîâ áîëüøèíñòâà 
îñîáåé, à íàèáîëåå ìåëêèå ñòàíîâÿòñÿ 
ñàìöàìè 
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Ëåñíîå õîçÿéñòâî
÷åñêîé, òàê è ñ ýêîëîãî-ýâîëþöèîííîé
òî÷åê çðåíèÿ (÷òî ïîäðîáíî îáñóæäàëîñü
àâòîðàìè, èçó÷àâøèìè ñïîñîáû ðàçìíî-
æåíèÿ ýòèõ ðà÷êîâ).

Ñ òî÷êè çðåíèÿ àäàïòàöèè ê óñëîâè-
ÿì âíåøíåé ñðåäû èçâåñòíî, ÷òî ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèå ãåíåðàöèè ïðîèçâîäÿò â
îñíîâíîì ïîêîÿùèåñÿ ÿéöà, ÷òî ìîæåò
áûòü öåëåñîîáðàçíî ïåðåä çèìîâêîé èëè
íàñòóïëåíèåì íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëî-
âèé [7]. Ðàçìíîæåíèå ðàçäåëüíîïîëîé
ãåíåðàöèè ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ ãåòå-
ðîçèãîòíîñòè îñîáåé, ÷òî, ïî ìíåíèþ
À.Ï. Ãîëóáåâà ñ ñîàâòîðàìè [7], ïðèâî-
äèò íå òîëüêî ê áîëåå êðóïíûì äåôèíè-
òèâíûì ðàçìåðàì ïîÿâëÿþùèõñÿ çàòåì
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê, íî è ê óâå-
ëè÷åíèþ ÷èñëà êëàäîê. Ïî èõ ìíåíèþ,
âàæíåéøàÿ ôóíêöèÿ äâóïîëîãî ðàçìíî-
æåíèÿ – îáåñïå÷åíèå òåêóùåãî ôóíêöè-
îíèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèè ïóòåì âîñïðîèç-
âîäñòâà ñôîðìèðîâàííûõ íàóïëèóñîâ,
à ïàðòåíîãåíåçà – ïðîäóêöèÿ ïîêîÿùèõ-
ñÿ ÿèö, çàêëàäûâàþùèõ îñíîâó áóäóùå-
ãî ñóùåñòâîâàíèÿ. Êðîìå òîãî, ïðè
ïàðòåíîãåíåçå âîçðàñòàåò äîëÿ ðàçìíî-

æàþùèõñÿ ñàìîê, óñòðàíÿåòñÿ êîíêóðåí-
öèÿ ñ ñàìöàìè çà òðîôè÷åñêèå ðåñóðñû,
ïîÿâëÿåòñÿ âîçìîæíîñòü âîññòàíîâèòü
ñíèçèâøóþñÿ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè.

Íàçâàííûå àâòîðû íà îñíîâå ýêñïå-
ðèìåíòàëüíûõ äàííûõ ïðèâîäÿò óáåäè-
òåëüíûå ôàêòû â ïîëüçó òîãî, ÷òî ó ïî-
òîìêîâ ðàçäåëüíîïîëîãî ïîêîëåíèÿ
âûøå äèñïåðñèÿ è àìïëèòóäà èçìåí÷è-
âîñòè ìíîãèõ ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ
ïàðàìåòðîâ, òî åñòü ïîâûøàåòñÿ ãåíî-
òèïè÷åñêîå è ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîá-
ðàçèå. À ðàçëè÷èÿ â äëèòåëüíîñòè îò-
äåëüíûõ ýòàïîâ æèçíåííîãî öèêëà, äå-
òåðìèíèðîâàííûå ãåíåòè÷åñêè, ñîçäàþò
ðåçåðâ îñîáåé íà ñëó÷àé äåéñòâèÿ êðàò-
êîâðåìåííûõ íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé.

Îäíàêî ïðè ïàðòåíîãåíåçå, ïåðåâî-
äÿùåì ìíîãèå ãåíû â ãîìîçèãîòíîå ñî-
ñòîÿíèå, ïðîèñõîäèò çàêðåïëåíèå îïðå-
äåëåííûõ ïðèçíàêîâ â ïîòîìñòâå îò-
äåëüíûõ ñàìîê, ïðîÿâëåíèå äåéñòâèÿ
ðåöåññèâíûõ ãåíîâ â ãîìîçèãîòå, ÷òî
òàêæå óâåëè÷èâàåò ðàçíîîáðàçèå ïîïó-
ëÿöèè â öåëîì è ñîçäàåò ìàòåðèàë äëÿ
åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Ìû òàêæå ìîæåì

ê ýòîìó äîáàâèòü, ÷òî ïàðòåíîãåíåç,
âîçìîæíî, âûïîëíÿåò äëÿ ïîïóëÿöèè è
ñàíèòàðíûå ôóíêöèè, ñïîñîáñòâóÿ âûá-
ðàêîâêå â ãîìîçèãîòíûõ ñî÷åòàíèÿõ ïà-
òîëîãè÷åñêèõ è ëåòàëüíûõ ãåíîâ.

È, òàêèì îáðàçîì, ñóùåñòâîâàíèå
àëüòåðíàòèâíûõ ñïîñîáîâ ðàçìíîæåíèÿ
(ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî è äâóïîëîãî) â
ïîïóëÿöèÿõ àðòåìèé îáåñïå÷èâàåò ñáà-
ëàíñèðîâàííûé ïîëèìîðôèçì ïîïóëÿöèé
ðà÷êîâ, à çíà÷èò, èõ âûñîêèé àäàïòèâ-
íûé ïîòåíöèàë â ìåíÿþùèõñÿ óñëîâè-
ÿõ. Ãîðàçäî ñëîæíåå îáúÿñíèòü ïðè÷è-
íû ðàçëè÷íîé ðîëè ïàðòåíîãåíåçà è äâó-
ïîëîãî ðàçìíîæåíèÿ â ðàçíûõ
ïîïóëÿöèÿõ àðòåìèé, êàê è ïåðåïàäà äîëè
ñàìöîâ â ðàçäåëüíîïîëûõ ãåíåðàöèÿõ.
Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî èçîëÿöèÿ ðà÷êîâ
â îòäåëüíûõ ñîëåíûõ îçåðàõ è ñóùå-
ñòâåííîå ðàçëè÷èå ñîëåíîñòè è ãèäðî-
ëîãè÷åñêîãî ðåæèìà ìíîãèõ âîäîåìîâ
ïðèâîäÿò ê ñóùåñòâîâàíèþ èçîëèðîâàí-
íûõ ïîïóëÿöèé ñî ñâîåîáðàçíûì ãåíî-
ôîíäîì è çàêðåïëåíèåì ìíîãèõ ìîðôî-
ôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé íà ãåíå-
òè÷åñêîì óðîâíå.
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