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Проблема вида в биологии существует до сих пор благодаря недопониманию разницы между видом как многообразным природным явлением и видом как универсальной единицей таксономии. Судить о видообразовании – центральном пункте эволюционной теории – без определенного понимания природы вида невозможно. Между тем, существует более 20 современных концепций вида и постоянно предлагаются новые. Многие из них выглядят как альтернативные и несводимы одна к другой. Замечу, что на русском языке до сих пор не опубликовано обзора этих концепций.

Цель работы – дать определения основных концепций вида, по возможности беспристрастные, но с кратким указанием на преимущества и ограничения каждой из них. Кроме того, оттенить участие отечественных ученых в их разработке, которое обычно недооценивается, а в западной научной литературе полностью игнорируется.

Приведу перечень концепций вида, каждой из которых, как правило, соответствуют несколько определений вида (из них выбрано по 1-2 наиболее удачных). Следует отличать концепции вида от критериев, по которым различает виды практикующий систематик. Разные концепции могут использовать одни и те же критерии.

Биологическая концепция вида обычно ассоциируется с Новой систематикой или Эволюционным синтезом. Виды это «группы действительно или потенциально скрещивающихся естественных популяций, репродуктивно изолированные от других таких же групп» (Mayr, 1942; Майр, 1968, с. 31). Есть много разновидностей этого определения, которое стало очень популярным в отечественной биологии, неоднократно обсуждалось и поэтому нет необходимости на нем останавливаться. Общеизвестны также ограничения в применении этой концепции, накладываемые однополым либо клональным размножением, гибридизацией, аллопатрическим распространением и невозможностью различать виды во времени.

Политипическая концепция вида по сути является более широким эквивалентом биологической. Вид представляет собой ряд популяций (имеющих таксономический ранг подвидов), лишь частично изолированных друг от друга.

Изоляционная концепция вида подчеркивает репродуктивную изолированность видов и фактически напоминает предыдущую. “Вид - это система популяций; генный обмен между этими системами в природе ограничен или запрещен за счет репродуктивных изолирующих механизмов или, возможно, комбинации нескольких таких механизмов” (Dobzhansky, 1970, p. 357).

Распознавательная концепция в отличие от предыдущей подчеркивает механизмы не изоляции, а объединения членов вида. «Вид - это наиболее объединяющая популяция индивидуальных двуполых организмов, которые обладают общей системой оплодотворения» (Paterson, 1985, p. 15). За членами вида признается способность к распознанию половых партнеров. Наличие видоспецифической системы распознавания половых партнеров – specific mate recognition system – приводит к формированию популяции скрещивающихся особей, репродуктивно изолированной от других видов. Поэтому применение изоляционной и распознавательной концепций приводит к сходным результатам. Предполагается, что систематик может определить, насколько данный признак или особенность важна для распознавания организмом партнера, что на самом деле почти невозможно.

Эволюционная концепция понимает под видом «… родословную (последовательность популяций из родителей-предков), эволюционирующую независимо от других и обладающую своей едной эволюционной ролью и тенденциями» (Simpson, 1961, p. 153). Концепция основана на наблюдении, что популяции сохраняют свою целостность, несмотря на возможность некоторого обмена с другими. Это определение подчеркивает протяженность вида во времени. Вид сохраняет свою идентичность по сравнению с другими, имеет свои эволюционные тенденции и историческую судьбу. Эта концепция приложима к любым типам видов, в том числе бесполым организмам, и достаточно популярна, хотя и не операциональна.

Экологическая концепция. “Вид - это родословная (или ряд близкородственных линий), занимающая адаптивную зону, минимально отличающуюся от таковой любой другой линии в своем ареале, и эволюционирующая независимо от всех линий вне ее ареала” (Van Valen, 1976, р. 233). Подчеркивается важность естественного отбора в поддержании вида. Это определение можно рассматривать как развитие концепции Дж. Симпсона. Предполагается, что ниши - это дискретные адаптивные зоны с промежутками между ними. Однако в реальном мире определять адаптивные зоны трудно. Кроме того, концепция основана на ложной предпосылке о невозможности занятия одной ниши двумя разными видами, даже на короткое время.

Концепция сцепления. “Вид - это наиболее всеобъемлющая популяция индивидов, обладающих потенциалом фенотипического сцепления (cohesion) за счет внутренних механизмов сцепления», то есть способностью к генетическому и/или демографическому обмену (Templeton, 1989). Эта концепция объединяет компоненты эволюционной, экологической, изоляционной и распознавательной концепций. Подчеркиваются механизмы сцепления, сохраняющие генетическое родство эволюционных линий посредством таких микроэволюционных процессов как поток генов, генетический дрейф и естественный отбор. В то же время, изолирующие механизмы предотвращают поток генов и таким образом разграничивают популяции. Признается потребность в нише как ведущая также к сцеплению. Концепция применима и к таксонам, размножающимся без полового процесса. Однако операционно трудно распознать сцепление в природе и, соответственно, применять эту концепцию на практике.

Филогенетическая концепция вида - одна из наиболее популярных в последнее время, в том числе в отечественной биологии. Она возникла в рамках идеологии филогенетической систематики или кладистики и фактически объединяет три разновидности.

Первое определение известно также как кладистическая концепция вида (Ridley, 1989) или Хеннигова концепция (Nixon, Wheeler, 1990). Вид - это «… набор организмов между двумя актами видобразования, или между одним событием видообразования и одним событием вымирания, или произошедших от акта видообразования” (Ridley, 1989, р. 3). Эта концепция подчеркивает кладогенез как разделение линий и его приложения в связи с границами вида. 

Вторая филогенетическая концепция основана на монофилии и приложении к виду понимания У. Хеннигом различия между монофилией и парафилией. «Вид - это популяция или группа популяций, определяемая по одному или более апоморфным признакам» (Rosen, 1979, р. 277). Виды реальны, если монофилетичны и поддержаны апоморфиями. Другое определение: «монофилетическая группа организмов, распознаваемая как родословная на основании общих, унаследованных признаков и отнесенная к виду из-за причинных факторов, которые поддерживают родословные как мельчайшие важные монофилетические группы, распознаваемые в формальной классификации» (Mishler, 1985, р. 213).

Третья разновидность филогенетической концепции наиболее практична, поскольку опирается на диагностичность признаков, независимо от того, являются ли эти признаки апоморфными. «Вид - это наименьшая агрегация популяций (половых организмов) или линий (бесполых), диагносцируемая по уникальной комбинации состояний признаков у сравнимых организмов» (Nixon, Wheeler, 1990, р. 218). Другое определение: «Вид - это неделимый кластер организмов, который диагностически отличим от других таких кластеров и внутри которой соблюдаются родительские отношения предков и потомков» (Cracraft, 1983, р. 170). Эта концепция стала особенно популярной в орнитологии. Обычно подразумевается монофилетичность филогенетического вида, хотя ее трудно продемонстрировать. На практике она обычно сводится к узкой морфологической концепции, поэтому ее применение приводит к резкому возрастанию числа видов в списках. Более подробная характеристика этой концепции в сопоставлении с биологической приведена в статье А. А. Назаренко в настоящем сборнике.

Генеалогическая концепция отражает представления систематики и популяционной биологии. “Вид - это исключительная группа организмов, в которой гены сходятся (coalesce) в предковом состоянии в пределах этой группы более недавно, чем между любым членом группы и любыми организмами вне ее” (Baum, Shaw, 1995, р. 290). Иными словами, все члены вида более близкородственны друг с другом, чем с любыми организмами вне него. Некоторые классифицируют это определение как филогенетическую или монофилетическую концепцию.

Фенетическая концепция возникла в рамках идеологии нумерической таксономии. «Вид - это а) наименьший (наиболее гомогенный) кластер, который может быть распознан по некоторым данным критериям как отличающийся от других кластеров, или б) фенетическая группа определенного разнообразия, находящаяся ниже подродовой категории» (Sneath, Sokal, 1973, р. 365). Предполагается более удобное использование этого определения в таксономической практике.

Генотипический видовой кластер. Согласно определению, виды - это идентифицируемые генотипические «кластеры, распознаваемые по дефициту промежуточных особей, как по единичным локусам (дефицит гетерозигот), так и по множественным (строгая корреляция или неравновесие между локусами, которые дивергировали между кластерами)» (Mallet, 1995, р. 296). При контакте таких видов не образуется промежуточных особей или их мало. Автор пытался дать определение, независимое от каких-либо теорий происхождения и поддержания видов. Как и в фенетической концепции, подчеркивается распознаваемость видов, но с акцентом на генетику.

Генетическая концепция определяет вид как репродуктивное сообщество обоеполых особей с перекрестным оплодотворением, обладающих общим генным пулом (Dobzhansky, 1950). Попытка опереться на генетические различия между таксонами была бы оправданной, если бы не столкнулась с рядом трудностей. Таких как неравномерность темпов дивергенции по разным генам и в разных линиях, невозможность установить минимально необходимый уровень межвидовых генетических различий, наконец, неравномерную и недостаточную генетическую изученность видов. Поэтому на практике генетическая концепция оказалась не лучше биологической.

Морфологическая концепция вида предполагает наличие явного перерыва – хиатуса – по каким-либо признакам от любых других видов. Она не может считаться современной, но все еще широко используется практическими систематиками. В последнее время именно она применяется, явно или неявно, при работе с не только собственно морфологическими, но и молекулярно-генетическими, поведенческими признаками, химическими и физиологическими особенностями и прочее.

Рассмотренные концепции не исчерпывают списка предложенных концепций вида: агамных видов, составного вида, эволюционно значимых единиц, генеалогического соответствия, генного пула, межузловая, безразмерная, политетическая, репродуктивной конкуренции, сукцессионная и таксономическая (Mayden, 1997). Все концепции можно оценивать с позиций их теоретической значимости, всеобщности, операциональности и приложимости (к тому или иному классу биоразнобразия). Предложены соответствующие классификации концепций вида (Mayden, 1997), разработана их иерархия с доказательством, что все они отражают единственную общую концецпцию вида (de Queiroz, 1998). Замечено, что попытки сделать какую-либо концепцию более операциональной приводят к теоретически ущербной конструкции (Hull, 1997). Продолжаются поиски идеальной концепции, разрабатывается плюралистический подход, с другой стороны, предлагается совсем отказаться от вида (Mishler, 1999).

Очевидно, что принципиально невозможно выработать универсальную концепцию вида, которая удовлетворяла бы всем природным ситуациям и всем биологам, вкладывающим в это понятие разный смысл. Это не означает отрицания вида как основной таксономической категории. Анализ этих вопросов потребовал бы несравнимо большего объема статьи.

К сожалению, среди авторов приведенных концепций вида мы не найдем имен отечественных биологов, за исключением Ф. Г. Добржанского. Однако фактически многие из них внесли немалый вклад в теорию вида и идейное обоснование различных его концепций. Практически каждый крупный русский биолог не только задумывался о проблеме вида, но и оставил соответствующие работы. Н. Н. Воронцов, отдавая должное зарубежным ученым, всегда подчеркивал роль соотечественников в мировой науке. Остановимся на вкладе некоторых из них.

Конец ХIХ века ознаменовался критикой господствовавшей морфологической концепции вида. Ботаник С. И. Коржинский (1892) разработал понятие географической расы, соответствующей широкой трактовке вида. При этом критерием отнесения к разным расам считал отсутствие промежуточных (гибридных) форм на территории их совместного обитания. Таким образом, он предвосхитил применение критерия репродуктивной изоляции – основы биологической и изоляционной концепций вида.

Энтомолог А. П. Семенов-Тян-Шанский еще в 1910 году разработал иерархию таксономических единиц на внутривидовом уровне. Он дал исчерпывающее определение категории «подвид», впервые введенной Г. Шлегелем. Раса или подвид должна обладать наследственными отличительными признаками, возникшими под влиянием условий среды, переходами с другими подвидами, определенным ареалом. Помимо расы, он предложил различать племя или нацию, морфу и аберрацию, которые в качестве таксономических единиц не были приняты. Но соответствующая внутривидовой иерархии тройная номенклатура благодаря поддержке Л. С. Берга была воспринята зоологами и широко используется до сих пор. 

Л. С. Берг называл вид в широком смысле термином proles и определял его как комплекс форм с морфологическими и генетическими различиями от соседних комплексов (1922). Он подчеркивал важность географического ландшафта как номогенетического фактора видообразования. Такой вид включал в себя понятие морфы, аберрации и подвида. Такие представления отечественных биологов подготовили почву для смены господствовавшей в последарвиновский период узкой концепции вида на широкую политипическую концепцию, которая считается одним из достижений Синтетической теории эволюции.

Примечательна эволюция взглядов В. Л. Комарова на проблему вида (Завадский, 1968; Рубцова, 1983). Первоначально он признавал реальным не вид, а географическую расу (Комаров, 1901). Позже принял вид как явление природы (1912) и далее сформулировал прогрессивное положение «Вид - это морфологическая система, помноженная на географическую определенность» (Комаров, 1927, с. 29). В конце жизни он дал еще одно определение: «Вид есть совокупность поколений, происходящих от общего предка и под влиянием среды и борьбы за существование обособленных отбором от остального мира живых существ; вместе с тем вид есть определенный этап в процессе эволюции» (Комаров, 1940, с. 212). В этом определении можно усмотреть элементы эволюционной концепции.

Н. И. Вавилов, один из создателей СТЭ, практически заложил основы политипической концепции вида. В фундаментальной работе «Линнеевский вид как система» (1931) он не только показал разнокачественность линнеонов и жорданонов, но и вскрыл закономерности видовой системы, как структурированного множества, подчиняющегося закону гомологических рядов. На конкретном примере наследственной изменчивости злаков он продемонстрировал систему их генотипов. Кроме того, опираясь на весь свой опыт, Вавилов предложил программу полноценного изучения видов как систем, включая их морфологические, физиологические признаки, установление первичного ареала, вскрытие внутривидовой изменчивости, динамики экологической дифференциации. «Вид - обособленная сложная подвижная морфо-физиологическая система, связанная в своем генезисе с определенной средой и ареалом» (Вавилов, 1931, с. 27). Значение этой работы недооценивалось и, пожалуй, впервые продемонстрировано В. А. Красиловым (1988).

Другие отечественные генетики также формулировали свои представления о виде. С. С. Четвериков (1926) в своей классической работе, заложившей основы популяционной генетики, определял вид как свободно скрещивающееся сообщество.

Важное значение для теории вида имели работы отечественных экологов. Классические работы Г. Ф. Гаузе позволили сформулировать «правило ниш» и таким образом еще один критерий вида (Gause, 1934). С. А. Северцов разработал представление о конгруэнциях, понимая под ними «приспособления, возникающие в результате внутривидовых отношений в единой, целостной группе организмов» (1951, с. 30) и тем самым интегрирующих отношения особей внутри вида. И. К. Пачоский (1925) подчеркивал важность биотипов в составе полиморфного вида, причем их скрещивание обеспечивает устойчивость видов в меняющихся условиях среды. Таким образом, были заложены основы экологической концепции вида, развитые Дж. Симпсоном и Л. Ван-Валеном.

Несколько работ выдающегося териолога С. И. Огнева была посвящена теории вида. Его диагноз вида включает положения о непрерывном эволюционировании вида, о его морфологической обособлености, генетической специфике, физиологической изоляции, географической основе. Он подчеркивал относительность каждого из критериев вида и необходимость использования для диагностики вида комплекса всевозможных признаков. Таким образом, его понимание природы вида шире, чем в приведенных современных концепциях. Кроме того, Огнев предлагал «не упускать из виду особенностей экологических (например, различий в пении и призывном голосе птиц …)» (Огнев, 1947, с. 18) и, таким образом, предвосхитил появление «распознавательной» концепции вида.

А. Н. Северцов (1947) намного ранее Ф. Г. Добржанского дал определение вида на основании нескрещиваемости, и, следовательно, близкое к определению биологического вида.

Н. В. Тимофеев-Ресовский, один из основателей синтетической теории эволюции, приводит исчерпывающе полное определение вида. Оно включает такие критерии как географическая, экологическая и морфо-физиологическая специфка, нескрещиваемость, и таким образом аналогично концепции биологического вида. “Кроме того, вид представляет собой систему генотипов, заполняющих определенную совокупность экологических ниш в биогеоценозах, обладающих общей эволюционной судьбой, определяемой возможностью скрещиваний и внутривидовой конкуренции и, в этом смысле, независимых от эволюционной судьбы других видов» (Тимофеев-Ресовский, 1965, с. 14). В этом определении налицо признаки и экологической, и эволюционной концепции.

Проблема вида в палеонтологии общеизвестна. Разграничение последовательных форм возможно лишь по морфологическим признакам, и поэтому к ним не применимы критерии вида, разработанные для неонтологии, такие как нескрещиваемость или отсутствие потока генов. Для обозначения эквивалентного виду отрезка палеонтологического филума В. Г. Гептнер (1958) предложил использовать термин “фратрия” (не получивший, впрочем, широкого распространения).

Биологическая концепция вида неприменима для форм без полового процеса. В. И. Полянский настаивал на реальности вида у таких форм и разработал проблему вида у водорослей (1956).

Н. Н. Воронцов, не будучи собственно цитогенетиком, ввел в практику зоотаксономических исследований метод сравнительной кариологии (1958). Он одним из первых постулировал и продемонстрировал изолирующую роль различий в хромосомных наборах. Применение этого подхода его последователями и учениками, как и следовало ожидать, выявило немало видов-двойников и значительно увеличило число видов.

Ряд работ Н. Н. Воронцова непосредственно посвящены теории вида. В статье «Проблема вида и видообразования» (Vorontsov, 1989) он обосновал 4 стадии, которые прошли концепции вида под влиянием эволюционной теории. 1) Широкая типологическая линнеевская концепция; 2) Постдарвиновская узкая концепция, основанная на идее относительности границы между разновидностью и видом; 3) Широкая политипическая концепция – биологический вид; 4) Кризис широкой концепции и сужение рамок вида (Vorontsov, 1989). Эта тенденция сохраняется и поныне, и практически все современные концепции привели к более узкой трактовке объема вида.

В заключение следует признать огромную роль отечественых биологов в разработке теории и концепций вида. Даже по краткому приведенному ниже списку статей и монографий можно судить об их вкладе в проблему. Часто они предвосхищали более поздние идеи зарубежных коллег, хотя и оставалиcь неизвестными международной научной общественности. Можно думать, что проблема вида будет обсуждаться до тех пор, пока не будет понято, как непрерывный эволюционный процесс создает дискретные узлы-виды.
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MODERN  SPECIES  CONCEPTS  AND  THIER  DEVELOPMENT

BY  RUSSIAN  BIOLOGISTS

A. P. Kryukov

Institute of Biology and Soil Science, FEB RAS, Vladivostok 690022, Russia

Speciation is one of the central topic of evolutionary biology. Further development of speciation modes should be based on the species definition. However biologists have no unified notion about the species, and more than 20 species concepts were proposed during the last half a century. Many of them look like alternatives and reflect variable aspects of species and several processes throwgh which they came into existence.

Apart from the most traditional morphological concept (usually considered as typological), the main among them are the following: Biological species concept (Mayr, 1942), Isolation (Paterson, 1985), Recognition (Paterson, 1978), Ecological (Van Valen, 1976), Evolutionary (Simpson, 1961), Cohesion (Templeton, 1989), 3 versions of Phylogenetic concepts (Nixon, Wheeler, 1990; Rosen, 1979; Cracraft, 1989), Genealogical (Baum, Shaw, 1995), Phenetic (Sokal, Crovello, 1970), Genotypic Cluster (Mallet, 1995), Genetic (Harlan, deWet, 1971), Zoogeographic (Mayr, Short, 1970), and some others. For each definition, brief description is done in this paper, with emphasis on their advantages and limitations.

Russian biologists much contributed to the development of the species theory and concepts, however this is almost unknown abroad. In the cource of braking down the morphological concept in late 19th, S. Korzhinsky (1892) suggested notion of geographic race. Then A. Semenov-Tyan-Shansky elaborated several infraspecies categories, such as race, morph and natio. Because of support of L. Berg et al., wide polypypic species meaning was widely accepted, and correspondingly trinominal nomenclature was approved. V. Komarov (1927) defined species as morphological system multiplied by geographical specificity, and later elaborated the other, more evolutionary definition. G. Gause, S. Severtsov and I. Pachosky developed several ideas which later were influenced to ecological concept. 

The first version of the biological concept was elaborated by the native Russian Th. Dobzhansky (1937). N. Vavilov (1931) underlined the variety of species’ kinds and suggested the polytypic species concept much earlier than E. Mayr did. In his opinion, the Linnean species represents a complex mobile morphophysiological system, connected in its origin with definite environment and range and structurized by homologous variation. S. Ognev emphasized the necessity of complex approach to the species definition, including investigation of ecological, behavioral, genetic and other features. I think this idea affected his student Nikolai Vorontsov. As an advocate of the Modern Synthesis, he mainly followed the biological species concept, but his thought evolved during his bright life. He even showed 4 stages of the species concepts being influenced by development of the evolutionary theory. The species problem will be discussed until it would be realised clearly how the discontinous evolutionary process create some discrate units – species.

