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 I.      
 

 
 

«   ,    
,    

  ,   
    . . . » 

.  
 

       , -
    .      
,      -   -

.  ,       -
       

,    ,  
       

.      -
.  (d)   (l)   ,  

  ,     -
.       ,    -

       -
    .    
  ,    -   

     
,     , . . -

    .  
    ,      -

   -    -
     . ,   

       -
    ( .  , 

1971).       -
  ,      -

   . ,     
  ( .     

  ,      ).  
  ,     -
,      -   ,   -
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 -    ,  -
  -       -

,    ;  -
   ( , 1971).     , 

   ,   -
       .   

    , ,   -
   ?    ,     

  .  
 

1. 1.    
 

     -
       : -

     ,   ;  
  , , - , ;   
, ;    ;  -

 ,    , , ;    -
 ( ,  1974;  ,  1979;  ,  1984;   et  al,  

1985;  ,  1987  ;  ,  1987;  Chippindale,  1993;  Møller,  
1990,95,96; Møller, Pomiankoski, 1993; Polac, 1993; Møller, Zamora-
Munoz, 1997; Benderlioglu et al., 2004).  ,  -

     -
( , 1926; , 1971; Møller, 1995,96,98; Valkama, Kozlov, 

2001).     -    
1962   (Van Valen, 1962).   , -

   .  

 
. 1.      (R-L)   -

 (Van Valen, 1962): )   ( ); )  
 ( ); )  (    -

).  
 

) 

f 

R - L

0 

 

) 

f 

R - L

0 

 

) 
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R - L 
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       -
     ( . 1).  -

 ( )      
     (Ludwig 1932; 

Van Valen 1962; Palmer, 1994).    -
  R-L  .  

  ( )    
         , 

  .     -
  R-L (    )   

.  
     -

  R-L  .      -
        , 

, Uca repax.        
  ,     
       . 

         ,  -
 ,      

.  
        

  .  
 ,   1971   , -

  ,    .  
     -

         -
.   (      -

    ): 
1.        -

  .  
2.        

( ,    . .).  
3.        

.  
      : 

1.   .  
2.  ,    -
.  
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      -
     ,  

       
.         

   .  
 

1. 2.       
  

 
        

   .        
       

. ,        -
,    ,   -

.     ,  -
 . ,    Drosophila  -

    (  : , 
, ),           -

      .    
    -  -

   .  
  -  ( .   ,  1987),   

(1933)   (1926)     -
   .    
  .     

    , , -
 ,     ( , 

1987).      -
  ,      -

-  ,      -
  –     ( , 1978). -

 ,    ,   -
      -

 ( , 1987).     -
     , 

    .  
      , 

- ,  ,      ,  
   ,   .  
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   (Thoday, 1958)  ,   , 
     ,  

    ,    
 .     , 

 ,         -
,      .  
      ,  -

,     ,   
    ,   , -

  .    ,    
      

(  , ,   . .).    -
       

    .     -
   -   

   .  ,  -
 ,     

 . ,     -
 «  » ( , 1933; hoday, 1958; Van Valen, 

1962; , 1978 , ; , 1987 , )    
 (Beardmore, 1960; Reeve, 1960; Suzuki, 1981; Palmer, 

Strobeck,  1986;  Parker,  1991;  Leamy,  1993;  Møller  et  al.,  1995  b;  Møller,  
1996 c, d; 1997 a, c, d; Øxnevad et al., 2002).  

 
1. 3.      

 
 

        -
    -  ,   

   ,     1927 , 
    «    

  Drosophila melanogaster»  ( ,  1927).    -
    tetraptera,  -

 -    .     -
           tr  

           -
     ,    
     -

, -    (Rds)  -
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.          
       -

  . ,    
 ,    

tetraptera,   -   -
   .      ,    -

       
  .   , -

        , 
    .  

   (   ),   -
    ,   -

,     ,    (  
)  . ., ,    -  

 ( , 1985).    tr   -
,    ,     

        
      -

,          -
.  -        

(       -   
     )  -

           
 .    ,  

 tr  ,     
,  :  tr   -

    ,       -
  (  ,   ) -
        ,   -

,          -
.     : «    

 ,     
   ,  -

    , ,  
     ,    

 .        
    ,   ,  

     ,    -
,    , ,  ,  -
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      : -
,     » ( -
, 1978).  

  ,     
        

     , -
     . , 

     ,  -
        

       .   « -
 »,      

,    ( ,  -
).      ,     

      -
   .   -

      -
,   ,      -

    . ,  -
      

        
      -  ( , 

1982).          
,         -

       ( .   ,  1977).  
,       

,  ,     
  ,     -

  .      
        . 

     ,  -
      ,    , -

      ( ) ( -
, 1968).    ,   -

       
  ,     

 ( , 1968; , , 1989). -
      .  

    ,    -
 -   ( , 1986).  ,   
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    ,  -
  ,    ,  -

    ,   -
  ( , 1984).   1938  ,  

          -
 ( .  , 1979).   ,   

 ,   ,   -
    .   

       
    , -

    ( , 1948). -
  :  «.  .  .    ,  -

,   ,    -    
 », -
,  -

  
  «  -
»   

 
   -

 -
.   

 -
   

 -
   

 
 -
 -

  
.  -

  -
 

 ( -
, 1977; 

, 
1982; , 1984).  

   ,   
(1927) ( . 2).  

. 2.       
   ( , 1927).  

  

     

B

C

D

a1 a2

b1 b2

F1 F2

A0

B0
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 A0  -    -
  , 1  2 -    

 .  F1  F2     -
,  B0     - -

     b1   b2.    -  -
 ,   -  ,   

        .  
      -
,    ,  ,     -
    .    -

,           
,     , -

       .  
,         -
,    ,   CD,    -
  ,    . .  

   ,  ,   
,       -

.    .  ,  
 ,   ,     D. 

melanogaster  ,      
   ,      ( -

, 1930).        
  ,     :   

       ,  , 
     .    

   ,   ,  
,   .     

     ,    -
  .  ,    -

,    .  17-18  
     tr  –  -
       ,  20-210  

    .   ,   -
    .   

      . 
  ,  ,  -

    - «    -
,          



 

 

14 

    ,   -
» ( , 1927).    -

 ,  ,    ,   -
,           -

 .    «    ,  -
 ».  

 ,   ,      
 ,  ,    -

   ,   ,   -
 .   –    , 
  «  » (   -

 (Waddington,  1957)),       
  ,   ,  

      
   .   –  -

  –     -
 , ,       

      (Waddington 
1957).  ,     

        
.         -
:          

        -
 (Whitlock, 1996; Van Dongen, 1998; Polak, Starmer, 2001).  
 ,      . 

 (Parker, 1991),    , -
,       ,   

  ,   
    .   -

 , ,      -
  . ,    -

,      ,   
,   ,          

  ,     , 
       -

      -
 ,          

   (Reeve,  1960;  ,  1982).    
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, ,       
       .  

        -
      «   

» (developmental noise) (Suzuki, 1981; , 1982; Palmer, 
1986; , , 1991; , 1993).   ,  

 ,       
 ,  ,    ,   

         
 «  ».  

     ,   
     ( , 1998; 

Valkama, Kozlov, 2001; Aparicio, 2001). ,   (Van 
Dongen et al., 1999)        -

 .      
 ,      - -

 ,   .  
,       

,    -  -
,  ,       -

 .    .  
       .  

        
,      , ,   

       ,  
   ,     
     . ,  -

     -
       -

      -
 .    ,   
   ,    
         

          
   ( - , 1925). 

 ,    –  -
,         ,  

        . 
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   .      
   ,      -
       ( , 1993).  

    -
        

,   ,      
  .       

     in statu 
nascendi 1     ,    . 

  ,      ,  -
       

     .  
  ,  ,  ,    

   ,   ,   
        ( -

)   ,     -
  ( , 1986)     -

     .   
  .   , 

,      ; 
 ,  ;  -

       ( , 1966). -
,       -

 ,      -
 ( , 1987 ).  

,   ,    
       

(Graham et al., 1993; Leamy et al., 2000) ,     -
      ( - , 

, 1966).        
  ,     

 :  «     ,     
       » ( , 1927). 
   : «    -

     » 
( , 1978).       ,  

      (Markow, 
Wandler, 1986).   (  ,  

                                                             
1    ( .)  
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  . .)      
       -

.       -
       -

  .  
  ,    -

          
 : Pungitius, Enneacanthus, Citellophilus, Drosophila, 

Salix  .  (Tanaka  1982;  Grahamand  Felley  1985;  Markow,  Ricker  1991;  
, , 1997; Hochwender, Fritz 1999; ,   

., 2005). ,       
. ,     (Oncorhyncus mykiss  

O. clarki),       (Musmusculus),  , 
        (Leary et 

al.  1983,1984;  Alibert  et  al.  1994).      
   (Waldmann, 2001).  

      -
,    (Leamy  et  al.,  2002).     

       -
        16  (Polak, 

Starmer, 2001).  
      ,     -

      (Chippindale, 
Palmer, 1993),  ,      -

,      ( . 1). 
 ,      -

    (  1-2  . 1).  
 ,  ,    

 (Dobzhansky, Wallace, 1953; Lerner, 1954; Dobzhansky, Levene, 
1955; Thoday, 1955; Soule, 1979; Soule, 1982; Soule, Couzin-Roudy, 1982). 

      -
 (Dobzhansky,  1956).       -

    (  3-5).  -
        ( -

 6-7),       . -
      ,   

      -
     .  ,  -

        (  
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8),           
 ,      (  9). 
     -

   ,   « »   -
      

«   »     -
.         

    ,    -
    ,    

. ,    (  10).  
,    (  11). ,  -

,     -    -
.       -

  .     -
     .  
  12  ,     -

    .  (Reeve, 1960)   (Beardmore, 
1965) ,       D. 
melanogaster     . -

  0,02 - 0,03     -
       ,  -

    2%   -
  .        

      
Drosophila,     10-60%,   -

   20-45%  (Roff,  Mousseau,  1987).    
      

Drosophila  ,  ,   ,    
(Mather, 1953; Thoday, 1955).  

      
     , -

         
 -  (Fisher, 1928; 1930).   

    .   -
   ,    ,  -

     ,     
(Lerner, 1954; Mitton and Grant, 1984).  
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2.    -
   

 
 

Leary, 1983; Leary, 1984;  
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1963; Hagen, 1973; Fox, 1975; 

, 1979; Greene, 1984 
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Leamy, 1984 

12.     
  

Thoday, 1958; Reeve, 1960; Beardmore, 1965; 
- , , 1966; , 

1979;   ., 1991 
 

, , 1980 Leamy, 1985 

13.    
   -
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Bailit, 1970; Siegel, 1973; Valentine, 1973;  
Siegel, 1975; Sciulli, 1979; , 1979; -
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Møller, Pomiankovsky, 1993; Møller, Sanotra et 
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Møller, Swaddle, 1997; Somarakis et al., 1997; 
, 1998; , 1998;  

Hoffmanetal, 2001; , , 2001; 
Valkama, Kozlov, 2001; , , 

2001; Øxnevad et al., 2002;  
, , 2005;  

, , 2006; , 2006; 

Parsons, 1961; Angus., 1983; 
, , 1984; 

arsons, 1990; Owen, McBee, 
1990; Hurtadoetal, 1997;   

, , 2007;  
, 2012;  

Thoday, 1955; 
Beardmore, 
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1975; Ames, 

1979; Bradley, 
1980; Hicks, 
1981; Jagoe, 

1985;  
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-
 

  ., 2007; , 2007;  
, , 2008; , -

, 2008; , 2009;   
., 2009; , , 2010 

 
14.   

  
Tanaka 1982; Grahamand Felley 1985; Markow, 
Wandler, 1986; arsons, 1990; Markow, Ricker 
1991; Chippindale, Palmer, 1993; Leamy, 1997; 

Møller, Thornhill, 1997; , 1998; 
Hochwender, Fritz 1999; Polak, Starmer, 2001; 

Waldmann, 2001; Leamy, 2003; Schneider, 
2003;    ., 2009 

 

, 1974; Clarke et al. 
1992; Fowler, Whitlock 1994 

 

15.     
 

 

Møller, 1996a; , , 2001   

16.      arsons, 1990; Parker, Leamy, 199; Siegel et al., 
1977; Parker, Leamy, 1991 
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      Drosophila -
   .   15   Uta 

stansburiana        
,    18  , 

     4    (Soule, 
1979).         

  (Elliptio complanata  Lampsilis radiata) 
(Kat, 1982).  

 ,  , , ,  , 
      ,    

    (Leary et al., 1983).  -
,      -

 .       
   (  )  

     (  -
)     ,  -

   ,    .  
        -

 ,   ,    -
 .  ,  «   » 

       
     ,  , , -

   ( , 1993).  -
        , -

,    (Apis mellifera)  D. melanogaster (Clarke 
et al. 1992; Fowler, Whitlock 1994).  

        -
      -
.       .   -
        ( , 

1986).  ,      -
 ,   .  

      -
 ,       -

.       ,   -
  ,    -

 (      
 ).  
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        -
:        ( -

, , 1984).  Drosophila     -
      ,    

    –     -
,  .      -

,      ,     
,  ,       , -

        .  
,     , -

        -
 ,      -

 -   .  ,   
      

  Drosophila,      .  
       -

     ,   
      -

   , ,    -
   (   ., 1984).  -
     (Owen et al., 1990).  

 ,      -
 ,   ,   -

        
   ,     -
.  

       
, ,      

 .    
      -

     (   -
)       

      -
.  
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1. 4.     
 

     -
       

( , 1927; 1974). ,  -   
   ,     
 ,  .    

    ,  
    .    

 ,       
-  -  . -  -

    .  ,  -
       

 (  ) ( , 1978),   
   .     , 
 «      ,   

 » ( , 1982).   -
     ,      ,  
     .    

     ,   , 
   ,     

,         , 
   ( , 1968).  ,   -

     :     
 ,      -

   (Beardmore,  1960;  ,  
1978,1979,1980,1981; , 1987 , ; Palmer, 1986; Parker, 1991; 
Chippindale, 1993; Leamy, 1993).    -

        
.    (   ., 1989)    
     .  -

     , ,   
 ,     ,  -

     ,   
 ( , 1979).    

 ,     
      (   ., 

1985). ,        -
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    .   
       

  (     D. 
melanogaster   , );    

;    ( ,  Polac, 1993). -
      -

    .   
   ,      . 

      ( , -
 )    (Parsons, 1990).  

       -
    .  -
    (   ) -

       
    (Møller, Swaddle, 1997). , 

      Convolvulus arvensis   
  ,     . -

       
     -

.   –    -
        

(Parsons, 1990).      
       ( , 

1979),  ,     -
 .  

   ,     
    .  -

         
Betula pendula  B. pubescens     -

        (Møller,  1996).   
 ,     

   .     -
         -

      (Valkama, Kozlov, 2001). 
   ,     -

 D. melanogaster,    
    (Graham  . 1993). -

      -
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      (Rana ridibunda)  
      ( , 

1998).  
       -

,     -
    .   

 . ,      
, ,    (  -

,  ,  )   -
      . (Parsons, 1990). -

  ,       -
         -

  ( ,    .) 
(Somarakis et al., 1997).    -

  ( )     
    D. melanogaster 

      -
     ,   -

       (   
., 2001).  

          -
  . ,     , 

      ,  
      

,        
   ( , , 1984). -

      (Owen,  McBee,  1990).  ,  -
,       

       -
        

,     
,        -
      -

. ,        ( , -
, 2001)     -

       .  
    ,  ,  -

       



 

 

27 

.       -
         

, . .      
,      -

 ( . 1,  , Thoday, 1958; Reeve, 1960; Beardmore, 
1960;  Van  Valen,  1962;  ,  1985;  ,  1987 ;  Polac,  1993;  
Chippindale, 1993).  

        
        

   
       ,  

  ,    -
     ,    -

,        ( -
, 1979).      

,        -
    .   

        
      -

,       .  
      

 –      -
    (Sympetrum danae)     

      ( , 1979).  
 ,      
       ,  

         
   .    -

,     -
 .         

  ( , 1966)    
( ,  1987).      ,   

,   ,   -
 , , ,    -

 .  
      -

   .      -
      ( , 1979),  
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        (Parker, 
Leamy, 1991).      -

       .    
,       -

     (Kimball et al., 1997).  
        -

  ( , 1983).     
       -

     ,     -
    .     

       .  -
      ,    -

 , ,    .  
    ,     

     
      -

-   ( ,   ., 1999; , -
  .,  2004;    ,  ,  ,   -

    ;       
   .   ,  -

 ,    
       

   ( , 1982).   -
 .    ,    -

    (Sükamäki et al., 2002).  
  (Møller  et  al.,  1995)      
     .  
     (Perca fluviatilis)   -
          
   .     -

,     ,     (Øxnevad et al.,  
2002).  

,      
 ,    ,      -

 ,  ,   
       -

.  
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1. 5.    
 

         
.        -

     .  
,        -

  .  ,    ,    -
   ,      

  ( , 1982).  
    ,  ,  -

 ,      ,     
      -

   .  ,  
       , -

  ,      -
  ( ).  ,  , 

          
         -
   ,      -

    . ,      -
     -  

.       
,  «      -

 » (Schmalhausen, 1949).     
         . 

 ,  ,     -
     .  

         -
    ,    

,   ,   ,   -
    .  

       -
      Drosophila ( , 1991). 

   D. melanogaster,  
    radius incompletus (ri),  -

      L2.  -
        -

     .      
   .   -
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  :  , -
   .      
,       

      -
.  

       -
 ,   . , , -

       -
   ,       .  ,  

      -
 ,       -

   .  ,   -
   ,  

       
,     .  

       . 
 ,        -

.  ,       -
,        

      
( ,   )     
(Mather,  1953;  Soule,  1982).  ,  ,     -

 ,        -
         -

 :   ,      -
       -

   .  
,  -    -
    ,   , 

       -
 ( , 1987).   ,   -

  ,     (1985),   
      .  
  ,     

 ,         -
  .      -

.  
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 II.    
 

        
 D. melanogaster Mg.,   .  -
  (  ).     -

 ,       
.    ,     , 

    .      
       .  

      21-25  (  -
), 8-11  (  )  19-22  (  -
).    59-66  ( ). -

        
( )  30 ,  6   ( )  

        
25    .    -

        .   -
   (  )   (  )  (F2  

F3),      ,         
    .      

      1 : 1.    -
  .    196  

( ),  3810 .  
     ,       (  

)    (  ) (F2  F3)    -
,        -
 :  

I.  : 
1.    ( . 3).    -

  ,          
  ,    -

,    .  
2.    ( . 3).  

  –   , -
          .  
   –  ( 1) (     

3-4),      ,  -
 ,   (   ), -
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  ,   ,  -
 .  

  ( 2)        
     3-4 .  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
. 3.   «   » ( )  «  

 » ( ).  
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II.  : 
3.   ( . 4).     -

      (L4  L5).  

 
 

. 4.  «  ».  
 
4.   ( .  5).       

,     .    
   .  

 
 

. 5.  «  ».  
 

    :  -
         -

 .   ( )    
-9   - .  -
    8  2,   ( ) -

 -   8  7.     -
     .  ( ) -

         -
.      
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         -
.  

      -
 : 
1.  .    , -

     .   
     .  

,   .     
 .  

2. .        
  ,       -

  ,     .   -
        .  

3. .         -
          

   .      -
  .       -

, -  .   -   
  L4  L5   .  

4. .        -
,     .   -
,    ,    .  
  -        

  .  
   ,   -

, - ,   , , - , -
    (Reed,  Reed,  1947;  ,  1982;  ,  

1996;   ., 2004).  
        

   .   -
    -    -

.  
 ,    -

,    ,  -
      -

.  
         F2  F3   

   ,         
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n

dX d ,  dX  – -

     ( ), d  –  
           

 .  
dX     .   dX   -

      
  ,     .  

        t-  
(   ., 2001).  

  ,    ,  -
 .         

       ,  
   (Mather, 1953; , , 1984; Graham et al., 

1998).      ,   -
 .  

1. dii XLR ;   2. 
2/ii

dii

LR
XLR ; 3. 

2/ii

dii

LR
XLR ,  

 Ri -   ; Li-   ; dX  - 
      

.  :   –   
 (   );   –   
 (   ).  

        F2  F3 -
    .     -

  X .  
      

  ,  W- - ,  -
 ,  , t- ,  -

  (  ),  2 ( , 1967; 
  .,  2001;    .,  2004).    

     STATISTICA’6.0  
StatSoft Inc.  



 

 

36 

 III.       
     Drosophila 

melanogaster 

 
3. 1.       

 
 

 –  ,   
         

.        , -
    ,     -

      
   .   ,      
,       -
    .  -

      ?   
 ,       
  /     
.  
        

      
(        ,  -

 5   5      -
)         -

  .      
 .      

           
.    ,    -

       ( . 
2).  

       
       .  , -

,        -
  (  14  18  320),   -   

 (  28  43  320).     
(P<0,01).     ,       

   .   -
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        –   
 (P<0,01).      -

         
   ( . 2).  

     -
 . - ,    ,  

   –   -
   ( , 1982).   ,   

        -
    .   

  ,  ,   
   ,    

. - ,  ,       
        

    ,    -
     ,  , 
       

  ( .  I). - ,   
       -

,    ,    -
      .  

      
   .    -

      -
      .  
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 2.  
        

 

  

   
  

( / )  

       
    

        

 
 

 
 320/320 17 14 38 42 26 26 30 33 
 65/65 0 0 7 8 1 1 5 5 

 
 320/320 17 18 43 36 29 30 31 32 
 65/65 0 0 8 6 3 3 4 3 

 
 

 
 320/300 15 16 25 28 21 24 24 23 
 66/61 0 0 2 3 1 1 0 1 

 
 320/300 17 16 29 28 21 18 23 21 
 66/61 0 0 4 5 1 2 1 1 

 
 

 
 320/290 17 18 31 34 22 22 25 23 
 65/59 0 0 3 3 1 0 3 2 

 
 320/290 18 16 33 30 25 20 26 26 
 65/59 0 0 4 4 2 0 1 2 

 
.     :  –  ,  – -

 ,  –  ,  –   
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3. 2.      
       

  
 

       -
    .   

 ,      , 
  ( , 1927).       

   .   -
    .   -

      ( , , 
, , 1985).  
   ,  ( )  -

  ( )    .  
        
.         -

   :       
(Møller, 1997 ).       

    .    
     (Graham, Freeman, 

1993).   ,      -
        

   (Graham et al., 1993; , , 1984).  
      -
      .  

 
3. 2. 1.     -

   
 

,    -
  ,      

   ( .  3.1.)  -
       

  .     , 
       -

   ,   .  
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 (Palmer, 1994).     -
    - , -   

.      W- - . 
 W-   ,    -

   (Royston, 1982).  
    ,   -
,    , -

      .    
,      ,   ( )  -

     .   -
        .   

   (Mather, 1953)    -
  :  

s
d x

nd
i d2

2

1
,  d –      -

    ; n–   .  
,   (Graham, 1998) ,  -

  ,  ,  (R - L).  
       , -

  ( , 1979):  

n
dX d ,  dX  –   ; d -  -

      .  
,      . -

       ,  -
  ,        .  

      ,  -
         -

 .      
       ,    

.      -
 (R - L)  .  ,   
 -    ,    -

        
    .     
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         ,  -

       .  
 ,   ,   , -

,     ,   -
    ( ,  1979;  Graham,  1998).    -

         . 
      -

     t-  (   ., 2001).  
 
3. 2. 2.       

  
 

         -
      ,      .   

      ,     
          -

.         -
     .   

,       , 
    ,         

      
.       -
         -

  ,      (  -
 « »,  . .       ,    

),    (      
    ).   , -

     .  
       

   D. melanogaster.    -
 ,        

  W- - .     
      ,    

      .     
  ,   ,     

.  ,   W-     
,       
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 (R – L) (      -
         , 
    ,      (  -
 ,  ,    ) 

( . 5-10).  
 ,      

 ,       
   .  

      -
  F2  F3      ,     –  -

    ,    
n

dX d . 

  3   .  
 3.  

       

  
-
-
 

 
n  

 

 

  

 

  

 2 65*/65** 

 

-0,03+0,07- 0,02+0,07- 
 

-0,01+0,04- -0,03+0,04- 

3 65/65 0,01+0,07- 0,14+0,07+ 0,01+0,04- 0,01+0,04- 

 2 66/61 0,03+0,07- -0,04+0,11- 0,02+0,04- -0,13+0,04+ 

3 66/61 -0,04+0,07- -0,02+0,09- 0,02+0,04- 0,02+0,05- 

 2 65/59 -0,03+0,07- -0,19+0,09+ 0,01+0,05- 0,10+0,03+ 

3 65/59 -0,19+0,07+ -0,14+0,09- 0,07+0,04+ -0,04+0,05- 

 2 65/65 

 

0,13+0,54+ 0,08+0,06- 

 

0,01+0,05- -0,16+0,04+ 

3 65/65 0,10+0,05+ 0,02+0,07- -0,04+0,05- 0,04+0,04- 

 2 66/61 0,11+0,07- 0,18+0,06+ 0,13+0,06+ 0,01+0,05- 

3 66/61 0,11+0,06+ 0,01+0,08- 0,11+0,06+ 0,10+0,05+ 

 2 65/59 0,10+0,06- -0,05+0,08- -0,04+0,06- -0,04+0,05- 

3 65/59 0,12+0,07+ 0,12+0,06+ 0,01+0,05- -0,11+0,05+ 

.     :«-» - P>0,05; «+» - 
P<0,05; «++» - P<0,01; «+++» - P<0,001; * - , ** - .  
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 W=0,71899, p >0,05

-1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0

 (R-L)

0

50

100

150

200

250

300

350

400

450

500

550

 

 
. 5.   (R-L)     

   (     ,  -
  W-     )  

 W=0,72575, p >0,0 5

-1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0

 (R-L)

0

50

100

150

200

250

300

350

400

450

500

550

 

 
 

. 6.   (R-L)    
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W=0,86525, p >0,0 5

-2,5 -2,0 -1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 1,5 2,0

 (R-L)

0

50

100

150

200

250

300

350

400

 

 
. 7.   (R-L)     

   

W=0,86055, p >0,0 5

-2,5 -2,0 -1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 1,5 2,0

 (R-L)

0

50

100

150

200
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300

350
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. 8.   (R-L)    
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W=0,82676, p >0,05

-2,5 -2,0 -1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 1,5 2,0

 ( R-L)

0
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200
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400
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. 9.   (R-L)     

   

W=0,79170, p >0,0 5

-2,5 -2,0 -1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 1,5 2,0

 (R-L)

0

50
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150

200
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. 10.   (R-L)    
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      ,   F2,    F3 -
       , 

   ,      -
       ,    

 .       
         . 

       .  -
       .   
        . -

  ,        -
  .      -

 (F2 - F3)      .  
        -

        -
  (  ) ( . 4).    

     « » (    
 –      ); « -

» (   ).  ,   « -
 - »      -

       -  -
 .  

 ,     (F2 - F3) 
  , ,   -

           -
          

.  
        
      « » (3 

  4).      -
     . -

        « -
 ». ,    « -

»         -
        .   , 

  ,      
     .  
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 4.  
      

     (  )  
 

   
 

df mS F 

  
 

  

 ( )  65 0,5095 0,83 
  1 3,3500 5,43+++ 

 65 0,6717 1,09 
 

 
  

 ( )  65 1,3626 1,36+ 
  1 0,6510 3,35 

 65 0,9260 0,93 
 

 
  

 ( )  60 3,0352 1,80+++ 
  1 1,3830 1,98 

 60 2,2791 1,35+ 
 
 

  

 ( )  58 1,9815 1,28+ 
  1 0,6410 2,16 

 58 2,0742 1,34+ 

 
 ,     -

   D. melanogaster (  24   -
 (   –   –  )  10 
     ).  -
 ,     -

.  ,      -
    .  

     .  
 

3. 3.      
      

 
       

   .   ,   ,  
      , -

,        
  . ,    

        I.  
,        

         -
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;      ;  -
     . .  (Leary,  1985b;  Palmer,  Strobeck,  

1986; Møller, 1997a; ,   ., 1999).     
       -

 .  
        

        
    .      -

     ,   -
    .   ,    

     ,  
       -

 .         -
       .  
 

3. 3. 1.     
  

 
        -

-        
. ,       

  -      -
 . ,       

 (Palmer, Strobeck, 1986; Palmer, 2003).      
  ,    ,      

.         -
 ,     ,    
.  

     -
  «  » ( , 1982).  

 , ,       -
  ,    -

 . ,    ,  
  ,     -

,        -
     .  

         
20.         ( .  5)  
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(Palmer,  Strobeck,  1986).       -
 ,        -

   -  . -
, 1     Beardmore, 

1960; Reeve, 1960; Jackson, 1973; Valentine et al., 1973; Moodie, 1977; 
Bradley, 1980; Angus, 1982; Kat, 1982; Soule et al., 1982; Angus et al., 
1983; Jagoe et al., 1985;  2 - Thoday, 1955; Thoday, 1958; Sakai et 
al.,  1965;  Vrijenhoek  et  al.,  1982;  Jagoe  et  al.,  1985;  Pankakoski,  1985;  

 3  -  Soule,  1967;  Soule,  1979;   4  –  Ames  et  al.,  1979;  
Felley,  1980;  Angus,  1982;  Biemont,  1983;  Greene,  1984;  Leamy,  1984   
. .  

 5.  
      (  Palmer, 

Strobeck, 1986,  )  
No  No  

1 
N

LR ii  5 
N

LR ii
2

 

2 2ii

ii

LR
LR

 

 

6 2ii

ii

LR
LR

 

 
3 
 

N
LR

N
LR

ii

ii

2

 7 
N

LR
LR

ii

ii

2

 

4 ii LR  8 
i

i

R
Llog  

  9 
(1 - r2),  

 r =   
Ri  Li 

 
     (Palmer, Strobeck, 1986)  -

,   ,    ,  
 , , ,   

         
 ( ,  ,    . .).  

        -
.  ,      ,   
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      . ,  
 ,       

 ( , 1968). ,     
,           

 ,   .   -
      

 . ,       
,      .  -

   ,    1,  4   5   
    (Palmer, Strobeck, 1986). 

   5        
       . -

 ,       
  4  5 .  ,  -
      -

 ,        9.  
,    ,     -

   .    ,   9,   ,   
      .  

     ,   -
   :  ( . .    -

)   (  ). ,     
   ,  ,  -

,  ,  ,      -
 .    ,   1,  2   3    

,  .      -
       6 

 8.  
        -

         
  .     -

,    4,  6,  7   8     
       -

.   ,   -
  5.  ,     -
     ,    

   .  
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    8  ,   
      -

,       ( -
, 1941; , 1975; , 1980; , , 

1983).          
       -

,      .  
      ,   

       
-  ,       -

   ,  ,  
   ,    . 

 6, -  ,    
     .  -

     ,    
       (  -

       ,  -
       (Palmer, Strobeck, 

1986).  
   ,     

     2, 4  6 ( . 5).  -
         
  .    ,    ,  

      – 
        -

         
  (R - L)      

 .        
      . -

 ,      : 

1. dii XLR ;   2. 
2/ii

dii

LR
XLR ;   3. 

2/ii

dii

LR
XLR  

:      -
        -

.  
           

     .  
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3. 3. 2.       
  

 
       1,   -

        
( , , 1984; Palmer, Strobeck, 1986; Graham, 1998).  

,       -
   (P>0,05) ( . 6).    
 –  ,   ,      

      , -
  .     -

        -
 (P<0,01).  ,      -

   ,    -
,        -

 ( <0,05).        
        .  -

         
     .  

 
 

 6.  
       -
      (  

   1)  
 

    
 

( / )  

        
.  

 
 
 

 
 

 
 

 
 

P 
 -  130/132 - - +++ +++ +++ - +++ +++ 
 -  132/130 - - - +++ - +++ - +++ 
 -  130/130 - - +++ - +++ - +++ + 

.     : « » - 
; « » - ; « » - .  
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 7.  
       -
     (   

  2)  
 

    
 

( / )  

        
.  
-

 

  
 

  
 

  
 

 
 

P 
 -  130/132 - - - + +++ - +++ ++ 
 -  132/130 - - - - + +++ ++ ++ 
 -  130/130 - - - - +++ +++ - - 

 
 8.  

       -
     (   

  3)  
 

    
 

( / )  

        
.  

 
  
 

  
 

  
 

 
 

P 
 -  130/132 - - +++ +++ +++ + +++ +++ 
 -  132/130 - - + + +++ +++ + +++ 
 -  130/130 - - - - +++ + + - 

 
     ,    
        -

    ,   –   
(P<0,001) ( . 6).        

  .        
  ,      -

 .        
    .     

  –  ,    .  
     -

      
   ,    -
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     (F2  F3). ,   -
  1       -

 (  ,     )   
.       

   .  
  ,      2  

( . 7). ,       
 .      -

     .   
   , ,  ,     

     ,   
  (P>0,05).      -

       1. 
       -
.        -

    ( <0,05).  
       

      
   .  
       , 

    ,   ,      
   (P<0,01  0,001).      

        
 .          

.  
      , -

        (F2  
F3)        

  .  
   ,      ,  -

   1,   ,    
2,      .  -

,   2     1   
         -

    .  
     ,   -

        3 ( . 8).  
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  3        
     -
 .      -
  . ,    
        -

   .  ( , 1985)   
   (Roff, Mousseau, 1987).  

     ,   -
         D. 

melanogaster ,  ,    
       «  

».   I  ,  «  »  -
     ,   

  . ,   , 
       -

. 
      

   ,   ,     -
    ,  –   (P<0,05  

<0,001 ).        
        

.         
    (P<0,05).  

   ,    
     (F2  F3),   

      -
     .  

          
.       

  :      
 ,   –  .    

     ,  
  .       -

 ,  ,      
     .   

        -
    ,  

       (F2  F3).  
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,    ,    1, 
    ,   ,      -
   2   3.       

       
 ( .  3.2.2.),  ,   -

    (Palmer, Strobeck, 1986),  -
 1,  ,      -

.   ,    ,  
 1  -      

  ,   ,    D. 
melanogaster.  

     -
  ,     3,   

   2,       -
 .  ,   -

  ,       -
     -

     (  ,     -
).  

 ,      
          -

   .       
         

     -
  .  

 
3. 3. 3.     

  
 

     -
      -

 .   ,   , -
     -

     .   ,   
        
       -

,  : 
    ;  
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    ;  
   .  

    , 
        -

 .      -
      -

 .  ,    -
       

       -
 (  ) ( , 1976; , 1982; , 

, 1985).     -
  (  ).    -

     « » (   , -
 –      -

 ); « » (   ).  
,   «  - »   -

         
 -   .  

       
        

 .  
         

 1  ( .  9-10).        -
,    ,           
     -

 (P>0,05).    ,       
  « »     -

        (P<0,05),   
       .  

        
  .     

   «  - »  
    (P<0,05).     -

       
      

,   -      .  
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 9.  
       -
  (  ) (  1)  

 

 

   
 

 

 

 
 

  

df mS F df mS F 

 

 
 

 ( )  64 0,000225 0,0001 64 0,000234 0,0006 
  1 0,260345 0,1298 1 0,039286 0,0933 

  64 1,748328 0,8719 64 0,523341 1,2427 
 
 

 ( )  65 0,000156 0,0001 65 0,000346 0,0006 
  1 0,873348 0,4494 1 0,006485 0,0103 

 65 1,725274 0,8878 65 0,686115 1,0869 
 
 

 ( )  64 0,000158 0,0001 64 0,000224 0,0003 
  1 4,654289 2,5825 1 0,555168 0,8175 

 64 1,607249 0,8918 64 0,630341 0,9282 

 

 
 

 ( )  64 0,000224 0,0001 64 0,000224 0,0007 
  1 2,340378 1,3057 1 0,302335 0,8704 

 64 1,643256 0,9168 64 0,342167 0,9850 
 
 

 ( )  60 0,000132 0,0001 60 0,000342 0,0005 
  1 0,041387 0,0230 1 3,031137 4,3473+ 

 60 2,431256 1,3504+ 60 0,555267 0,7964 
 
 

 ( )  58 0,000341 0,0002 58 0,000345 0,0009 
  1 0,381268 0,2234 1 2,578248 6,4902+ 

 58 2,288185 1,3410+ 58 0,571319 1,4382++ 

 
        

      (  «  -
») (P<0,01).  

      
     ,  

 ,   ( .  10).       -
 ,   ,      -

       (P>0,05).  
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 10.  
     

     (  ) 
(  1)  

 

   
 

 

 

    

df mS F df mS F 

 

 
 

 ( ) 64 0,008256 0,0104 64 0,080113 0,1579 
  1 0,268223 0,3364 1 0,014425 0,0284 

  64 0,973148 1,2206 64 0,822359 1,6209+++ 
 
 

 ( ) 65 0,000267 0,0002 65 0,000311 0,0003 
  1 0,002354 0,0018 1 0,097354 0,0971 

 65 1,571332 1,1829 65 0,925284 0,9224 
 
 

 ( ) 64 0,000334 0,0003 64 0,000335 0,0004 
  1 0,075254 0,0561 1 0,346156 0,4308 

 64 1,441423 1,0738 64 0,946325 1,1778 

 

 
 

 ( ) 64 0,000236 0,0002 64 0,000354 0,0006 
  1 0,679324 0,4697 1 6,706257 12,0129+++ 

 64 1,466452 1,0139 64 0,527447 0,9448 
 
 

 ( ) 60 0,000168 0,0001 60 0,000152 0,0002 
  1 10,756234 6,5814+ 1 1,379371 1,4715 

 60 1,649425 1,0092 60 0,829214 0,8846 
 
 

 ( ) 58 0,000112 0,0001 58 0,000224 0,0003 
  1 4,070378 3,3549 1 0,550158 0,7926 

 58 1,232467 1,0158 58 0,791354 1,1401 

 
       « -
»        (P<0,05),    

      (P<0,001).   -
        -

        «  -
» (P<0,001).     -

   « »    -
 , ,  ,    

     (P<0,001).  
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 ,   ,  , 
    ,    -

      
 ,       

  .  ,   -
        -

.  
        -

      -
 ,   ,   , -
  1.      ,  

    ,  
      2 ( . 

11-12).  
         1,    -

        
.      -

  ,   « »  -
      (P<0,01).    

        -
 .        -

    «  - »  -
     (P<0,05  <0,01),  -

         .  
    ,  

      2,   -
 12.  
 ,     .  -

        
            

  -     (P<0,05  <0,001, -
).  

 
 
 
 
 
 



 

 

61 

 
 

 11.  
     

     (  ) 
(  2)  

 

   
 

 

 

 
 

  

df mS F df mS F 

 

 
 

 ( )  64 0,002412 0,03 64 0,000036 0,01 
  1 0,000263 0,03 1 0,000345 0,08 

  64 0,001932 0,23 64 0,005732 1,24 
 
 

 ( )  65 0,000216 0,01 65 0,000021 0,003 
  1 0,012326 0,61 1 0,000234 0,03 

 65 0,018133 0,89 65 0,007719 1,10 
 
 

 ( )  64 0,000136 0,01 64 0,000032 0,01 
  1 0,042346 2,47 1 0,013515 2,44 

 64 0,015828 0,92 64 0,004928 0,89 

 

 
 

 ( )  64 0,000135 0,01 64 0,000024 0,01 
  1 0,026444 1,35 1 0,002654 0,71 

 64 0,018225 0,93 64 0,003635 0,97 
 
 

 ( )  60 0,000345 0,02 60 0,000033 0,01 
  1 0,000445 0,02 1 0,020624 3,57 

 60 0,027735 1,34+ 60 0,004944 0,86 
 
 

 ( )  58 0,000145 0,01 58 0,000023 0,01 
  1 0,006835 0,38 1 0,028442 7,09++ 

 58 0,023344 1,31+ 58 0,005923 1,48++ 

 
       

«  - »      -
      (P<0,05  <0,001, ). 

 ,     
        1  2 
  .       -

  .  
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  .  ,    -
   ( , 1982).  

 12.  
     

     (  ) 
(  2)  

 

   
 

 

 

    

df mS F df mS F 

 

 
 

 ( )  64 0,000026 0,14 64 0,000013 0,04 
  1 0,000032 0,17 1 0,000022 0,07 

  64 0,000175 0,93+ 64 0,000355 1,20 
 
 

 ( )  65 0,000043 0,10 65 0,000032 0,07 
  1 0,000033 0,08 1 0,000142 0,29 

 65 0,000465 1,07 65 0,000357 0,73 
 
 

 ( )  64 0,000044 0,15 64 0,000034 0,09 
  1 0,000043 0,14 1 0,000129 0,34 

 64 0,000295 0,99 64 0,000423 1,12 

 

 
 

 ( )  64 0,000028 0,09 64 0,000013 0,05 
  1 0,000215 0,66 1 0,003191 11,65+++ 

 64 0,000324 0,99+++ 64 0,000253 0,92 
 
 

 ( )  60 0,000013 0,03 60 0,000018 0,04 
  1 0,003158 6,71+ 1 0,000572 1,35 

 60 0,000462 0,98 60 0,000032 0,08 
 
 

 ( )  58 0,000012 0,05 58 0,000019 0,05 
  1 0,001032 3,84 1 0,000233 0,62 

 58 0,000265 0,99 58 0,000367 0,97 

 
    ,   -

,     (       
 ),     -

    .  
     ,  

     3 ( . 13-14).  
     . -

,       , 
      -
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 (P<0,05).         
      « -

 - »   .  ,   
         -

   « »  .  
      -

        
 (« », « »  «  -
») (P<0,01 - <0,001)     ,   -

,    .  
   ,   -

        
« »  ( .  14).         

 ,        .  
 13.  

     
     (  ) 

(  3)  

 

   
 

 

 

 
 

  

df mS F df mS F 

 

 
 

 ( )  64 0,005496 0,36 64 0,003942 2,17+ 
  1 0,001477 0,10 1 0,027990 15,41+ 

  64 0,003399 0,22 64 0,002571 1,42+ 
 
 

 ( )  65 0,008067 1,24 65 0,003578 1,53+ 
  1 0,028168 4,33+ 1 0,012435 5,32+ 

 65 0,005413 0,83 65 0,003415 1,46+ 
 
 

 ( )  64 0,006582 1,09 64 0,002648 1,18 
  1 0,002149 0,36 1 0,006795 3,04 

 64 0,005889 0,98 64 0,002636 1,18 

 

 
 

 ( )  64 0,008532 1,39+ 64 0,003228 1,99+ 
  1 0,000044 0,01 1 0,004189 2,59 

 64 0,005955 0,97 64 0,001881 1,16 
 
 

 ( )  60 0,009434 1,38+ 60 0,002909 1,36+ 
  1 0,003744 0,55 1 0,000207 0,10 

 60 0,006215 0,91 60 0,002049 0,96 
  ( )  58 0,007401 1,20 58 0,003277 1,80+ 
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df mS F df mS F 

   1 0,000509 0,08 1 0,006346 3,49 
 58 0,008681 1,40+ 58 0,001509 0,83 

 14.  
     

     (  ) 
(  3)  

 

   
 

  
 

  
 

df mS F df mS F 

 

 
 

 ( )  64 0,000090 1,45+ 64 0,000143 1,42+ 
 

( )  
1 0,000121 1,95 1 0,000047 0,47+ 

 64 0,000052 0,84 64 0,000118 1,17 
 
 

 ( )  65 0,000219 0,88 65 0,000149 0,95 
 

( )  
1 0,002136 8,58+ 1 0,000009 0,06 

 65 0,000145 0,58 65 0,000164 1,05 
 
 

 ( )  64 0,000131 1,12 64 0,000157 1,30+ 
 

( )  
1 0,000089 0,76 1 0,000076 0,63 

 64 0,000131 1,12 64 0,000109 0,90 

 

 
 

 ( )  64 0,000377 1,81+ 64 0,000171 1,43+ 
 

( )  
1 0,000008 0,04 1 0,000115 0,96 

 64 0,000205 0,99 64 0,000122 1,02 
 
 

 ( )  60 0,000399 1,75+ 60 0,000234 1,37+ 
 

( )  
1 0,000161 0,71 1 0,000142 0,83 

 60 0,000174 0,76 60 0,000128 0,75 
 
 

 ( )  58 0,000292 2,70+ 58 0,000167 1,45+ 
 

( )  
1 0,000053 0,49 1 0,000002 0,02 

 58 0,000142 1,32+ 58 0,000088 0,77 

 



 

 

65 

        
« »      -

             
.        

  «  - ».  
 ,      

   ,    
 3      

    .  -
 (  )      

,     .  
       -

 ,        .  
 ,   ,    , 

      ,  
.  

 
3. 4.  

 
     -

  : 
       

;  
        

     -
 ;  

    ;  
      

   .  
     D. melanogaster  

      -
      .  
       -
      -

/  .  ,    
       -
   .   ,    
  , , , ,   
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     ( , 1982).  -
      -

 .       
      , , 

       .  
 I       -

  .    
    ,  

  .        
     -

    / .  
    D. melanogaster -

      
      ,  , -

   .  ( )  -
  ,   ,    

       -
 (Palmer, Strobeck, 1986).  

      -
.  ,      

  ( ,  ,  Palmer,  Strobeck,  1986).   -
   ,  ,  -
  ,       

   ,     .  -
          -

   .     
        -

  ,      -
      « » (3  

 4).  ,    « »  « -
 - »     -

   .  
 ,      

  .      
      -

  .       
.  
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   .  ,  

      . , 
,    ,       -
    (    

, ,     ).   
     .  , -

      -
    « »    

      , -
   ,     

   .  
 ( )     -

        
        -

,  .  
,        -

 .  ,      -
   .       

  ,      
 . ,    -

     ,     -
    .    -

      ,     -
         

  .    -
   ,     
   – (  )  

(  ).   ,     ,   
 ,    , -
,    (Palmer, Strobeck, 1986). -

      (Parker, Leamy, 
1991).  

 ,       
       

 ,     -
      .  
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    .    -
       -

         
          -

 ( ,     .).  -
,    ,     -

       D. mel-
anogaster. ,    ,    -

,   ,     
,     .  

  .      
    (  ,  

  ),      ,     -
  :         -

   .    -
 .       -

   .    1  2  -
     .    -

           
        .   -

     -
        (F2  F3).  

 ,        
1     ,   ,      -

   2  3.     -
  ,  ,    -

        , 
       (Palmer, 

Strobeck, 1986).  3     -
      2,  ,    ,   -
     .  

  ,    ,  -
,       D. 

melanogaster       
2  3.         -

 ,     
        -
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.  

  ,   -
    ,    

 1,     2,     
       (P>0,05).  

  ,    3,  
        -

 ,   ,        (P<0,05  
P<0,01).    « »  «  -

»    ( .  ).  
 ,       

     -
    .     I  

        
     .    

         . 
  ,      -
      , 

  .  
        
    .   ,    -

       -
,        -
   ?   ,  ,  -

  ,  ,     
(            

  ( , 1996)),     
   (  ),   -
      .  

       , , -
    ,     -

 .      
          

     -
  (Møller et al, 1995; Valkama, Kozlov, 2001).  

 ,    ,   1   -
   ,        
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 (    )    , 
      .  

   2  3,   ,     
       -
   .   

        -
,  ,      -

    .  ,    
 ,       

  2,     -
     .  

     -
  3       

.  , ,  -
     .  -

,      -
    ,    -

        
      -

       -
 .  

   ,    ,   
       -

  ,     -
  .   ,  -

   D. melanogaster   
      .  

     -
   ,    

 3,       . 
  ,   –   

  ,     -
,    . ,   

,       -
,      
,      . 

          -
 ( ,  1979;  Leary,  1985;  Chippindale,  Palmer,  1993).  
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 ,       
(Parker, Leamy, 1991).  

       -
       , 

    , ,  ,    -
.       -

   ,   –  .  
    .   

     -  
 (   ,    .) ( -

, 1979).       -
 ,       -

  (Neel, 1941; Beardmore, 1960; , 1978,79,80,81; 
Beliayev,  Borodin,  1982;  ,  1987  ,  ;  Parker,  1991;  Leamy,  1993;  
Chippindale 1997).       -

  -    -
 ( , , 1989).  

       D. 
melanogaster     ,  

       ,  
    (   ., 1998). -

      ,    
        

  (Møller et all., 1995).    -
   -  (1969),    

      . 
        

 ( , 1998).    
      

,         
  .  

      , -
        -
,     

       
   .     

Arvicola terrestris        
  ,  ,   . -
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,        
  (   .,  1980).      

 ,      -
 ,    – .    

         
( ,  1980),  ,   ,     

  .    
      Zeiraphera 

diniana (Baltensweiser, 1968, 1970).    -
      -

   ( , 1981, 1985).  
       ( -

,    . .)      ,    
 ,   ,    -

 « »  «  - ».  -
       

 .  
,     .   
       -

    (     ).  
, ,  (1979)   -

    .     -
     (Parker,  Leamy,  1991).    

        -
    (Mather, 1953; Bruckner, 1976).  

,            
. - ,     -

  ( , 1980), - ,    
     ,   -

         
 .      -

 (1983).  
      , ,  -

,        -
 ,    -

      (Sciulli et al., 1979; 
Parsons, 1990).       -
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 ,     ( ,  1927)    
  (Palmer, 1996; Palmer, Strobeck, 1997).  

 ,      -
    « »    -
      -

 D. melanogaster    .  
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 IV.      
      

 
 

4. 1.      
  

 
      

        
     . 
         

   .    -
      ,  

      . -
      -

       ,  
     .  

       -
   ,      

,      , 
    (1967).     

   ,      F2  F3. 
      -

     .    ,    
,      .  -

      ( , 1967; -
  ., 1996, 1998, 2004).  

      -
       

 0,0082,     - 0,0065.   
   18.  
        -

       ( . 15). 
  .  ,    ,     -

,        
(   ).     
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   .      -
            -

       (19 
 , 27 - , 21 - ).     -

      .   ,  -
 ,        

   .  
        

       -
 .  ,   -

        
       -

,      (P>0,05).  
     -

          
       .  

       ,   
         ,  -

         
 .  ,   -

        
      .  -

 ,  ,    
         -

        (   
    )     -

.       -
  ,  ,    ,   .  

     -
  ,     ,    

    :  0,0013     
  0,0007 –   .   

   16.  
  ,   -

    ,   -
 ,   ,       . -

        
           .  
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      , 
    . ,   -

           
 : 12 - , 25 - ,  14 - ;  : 19,22  

15 .  
  ,   ,     -

       -
.  ,      ,   

         
            

        (  
    P<0,01  <0,001).  

    D. melanogaster  
        -

     .  -
 ,    ,   

    ,   -
   ,     ( , 58, 

45  54     57, 42  50 -  , ).   -
,  ,    , -

    -      -      
( . 16).        

   .  ,  -
     ,   , 
           

           
(P<0,01).  
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 15.  
         

 
     

     
 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 

  0,0042
– 

0,0124 

0,0125–
0,0207 

0,0208
–

0,0290 

0,0042 
– 

0,0124 

0,0125–
0,0207 

0,0208 
– 

0,0290 

0,0000 
– 

0,0065 

0,0066 
– 

0,0131 

0,0132 
– 

0,0197 

0,0000 
– 

0,0065 

0,0066 
– 

0,0131 

0,0132
– 

0,0197 
 

   
 

 38 19 7 37 22 6 44 16 4 50 12 2 

 33 27 4 38 17 5 30 25 9 33 21 6 
 39 21 4 38 15 4 39 19 6 44 11 3 

P  
-

  
 

 -  - - + ++ 
 -  - - - + 
 -  - - - - 
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 16.  
         

 
     

     
 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 

  
 

0,00000
–

0,00130 

0,00131
–

0,00261 

0,00262
–

0,00392 

0,00000
–

0,00130 

0,00131
–

0,00261 

0,00262
–

0,00392 

0,00090 
–

0,00160 

0,00161
–

0,00231 

0,00232 
–

0,00302 

0,00090
–

0,00160 

0,00161
–

0,00231 

0,00232 
–

0,00302 
 

 
  
 

 53 12 0 41 19 4 58 6 1 57 6 1 

 35 25 5 29 22 9 45 17 3 42 13 5 
 43 14 7 40 15 4 54 8 2 50 8 1 

P  
-

-
  

-
 

-  +++ - ++ ++ 
-  ++ - - - 
-  

++ - - - 
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 ,     -
      , , 

         
  .    ,   .  ,   

          
,      .  -

         
     .  

 , ,     
     (  ,  ,  

)   .    
     ,     -

.  
 

4. 2.      
  

 
       

       -
 .    -  
      -

   -  .  
     -

       
       -

     (  -
). ,        

  « » (    -
   ); « » (  -

 ).  ,   «  -
»         

    -   . 
      

       , -
          -

    .  
      -

   ,     . 
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      F2  F3   -
      -
  .      

   ,      
 .      ,  -

  « »     -
.   , ,    

      , 
      .  

       
  ( )   ( )   -

.      « »   
   ,       -

   .  
        -

       -
        

 , . .    -
  ( ).      -

    (   ., 1996; 1998; 2004).  
 ,    ,  

     -
      -
        C . 

 ,       
      .  

,        
 ,           

      .  
         

      ( . 17). 
       -

       
(    ) .  ,   -

,        
    (P<0,05  <0,01).  
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     -
        -

   .     ,    
 ,      

      ,  -
,    ( . 18).   

  .    -
        -

        (P<0,05),  
        

  ,       (P<0,01  
0,05, ).   ,    , 

       -
       ,      

.  
 ,    -

 D. melanogaster      
 ,     ,      , 

    .  
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 17.  
          

 
 

   
   
 1 2 3 1 2 3 

 
    

 4 56 5 4 57 4 

 3 60 3 1 60 1 
 0 65 0 2 55 2 

 
 

X  

 0,0010+ 
0,00004 

0,0063+ 
0,00013 

0,0115+ 
0,00003 

0,0018+ 
0,00003 

0,0055+ 
0,00005 

0,0101+ 
0,00007 

 0,0014+ 
0,00004 

0,0078+ 
0,00002 

0,0154+ 
0,00006 

0,0045+ 
0,00002 

0,0068+ 
0,00003 

0,0076+ 
0,00006 

 0 0,0070+ 
0,00007 

0 0,0009+ 
0,00004 

0,0060+ 
0,00003 

0,0118+ 
0,00002 

P  
  

 

 -  - ++ 
 -  ++ + 
 -  ++ - 
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 18.  
         

 
 

     
     
 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 

 
  
 

 1 64 1 4 58 3 1 62 2 4 60 1 
 0 66 0 1 57 3 0 66 0 1 54 6 
 0 65 0 2 56 1 1 64 1 2 56 1 

 
 

X  
 

 0,0004+ 
0,00003 

0,0009+ 
0,00003 

0,0016+ 
0,00009 

0,0011+ 
0,00006 

0,0016+ 
0,00003 

0,0029+ 
0,00004 

0,0010+ 
0,00005 

0,0014+ 
0,00006 

0,0023+ 
0,00008 

0,0010+ 
0,00005 

0,0015+ 
0,00004 

0,0024+ 
0,00003 

 0 
0,0020+ 
0,00007 

0 
0,0011+ 
0,00005 

0,0019+ 
0,00001 

0,0032+ 
0,00004 

0 
0,0020+ 
0,00008 

0 
0,0011+ 
0,00004 

0,0020+ 
0,00005 

0,0031+ 
0,00004 

 0 
0,0016+ 
0,00006 

0 
0,0009+ 
0,00005 

0,0016+ 
0,00002 

0,0024+ 
0,00003 

0,0006+ 
0,00009 

0,0015+ 
0,00009 

0,0020+ 
0,00005 

0,0011+ 
0,00002 

0,0016+ 
0,00005 

0,0023+ 
0,00005 

P  
-

 
-

 

-   -   -   -   ++  
-   -   -   -   +  
-  

 -   +   -   -  
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4. 3.      
     

  
 

      
        

,       
       

  .    ,     ,   ,  
        , 

  – .  
     -

      -
   .    -

      -
   .   

      
        

  . ,   ,  -
       

 .       -
     ,  

    .    
  ,    
    .  
      

        
     -

      . -
   ,       .  

         
        -

,        -
  (    ),    

     .   
      

.  
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       -
        -

 .     -
,      -
       -

    ( , 1987; Graham et 
al., 1993; Møller, Swaddle, 1997; , 1998).  

      -
         -

  .   ,      -
         -

   ,   –  .  
     

        -
 ,        -

      -
 .     

          
 ,       

   (P>0,05).   ,   -
   ,    

     .  
      

        
    , 

   ,    . -
,   ,     , « »  .  

         
 ,  « »  -

 ,  ,   ,   
    ,   

  . . .  -
         -

    ,   -
  (  )    

.        
     -
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.  

     , -
    .  

 
4. 4.  

 
      -

  ,  ,  -
   ,  .   -

      -
 ( , 1982),   –    

  (Tantawy, 1964)   
(Stalker,  Carson,  1949;    .,  1998,2004).   ,  -

        -
    .   

        , ,  
  (1979).        

      
 .   ,        

(Stalker,  Carson,  1949)   ,    Drosophila robusta -
       -

        .    
     -

  D. melanogaster   -
     .  , -

           
   ,     -

  .   -
      

 .     -
     ,  , -

 . ,    ,  -
       -

      -
     .   , -

,     -
  ,    ( , 1966; 
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, 1980).  ,  -  ,   
  .     

,     ,  -
      ( , 

       . . (Wellington, 1960))  -
     .   -

     ,    
        -
 .     -

      ,    -
        

  ,    ,  ,  
   .  

       -
     -
 .        

 ,     -
     .  

      
       
   ( ),  . 

      -
    ,  ,  -

  .  
        

       , 
   ,    -

   . ,   ,   
 ,      , 

     .    ,  
       -

 .  
      , -

      , 
     ,   -

     -
   .   : - , -
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    -
         -

     . - ,  
       
 ,      -

      .  
      

      
   .     

    ,   -
    .  

 ,     -
        

 .       -
,     .     

        
      ,    -

,  ,      -
,  ,  ,      

 ,        
       -

 .  
      

  (  ) ,   -
     , . .   -
    ,   , -

        
 .       

 , ,     
 .     -

       -
       -

 ,      , -
 ,        

 ,   –     .  
,  ,   ,     -

. ,    ,    -
       ( , 
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1991). ,         -
 ,     
   . ,   ,  

     ( - , -
, 1966).          

  :  «…  ,      
        

 ,     
     » ( , 

1986).  
   ,     

,       «   », 
«  »,  , «  »,   . 

        
      

,     
     .  

      -
    . -
,     
    ,      

.  
      

    ,    ,  
  ,  , .  ,  -
,         

  .    -
     .     -

      -
 .  

  ,       -
    .   -

  : ,   . 
    -   ; -

 –   ;   ,  ,  –     
    -   (  -
 ).      .  

   .    -
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       -
      .     

       , 
       ( -   -

., 1969; , , 1972; , 1990).  -
      -

      .  -
 ,        -

 ,   ,   -
    -

 ( , 1989).     
       

( ,  ),      -
  .       -

  ,    -
  .  ,   -
       -
      -

 .  ,     
  ,        

         -
     (    

 ). ,    
 D. melanogaster     -
   .  

       -
.      :  -

 –  .     -
       

  .      -
     -

  .   
,     , -

  ,      
      

    (  ,   -
      (   ., 1998;   

.,  1996,  1998)).   ,      -
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,        
(Petavy et al., 1992).     , 

         -
  D. melanogaster  , -
     (   

., 1996).   ,     -
,       -

        
  ,      

:     .  
     (1998) ,  

        -
   .  ,   -

    ,  –   
 . ,  ,  -

   ,   .  
,       -

      -
   .     

       ,   
        
     ( , 1978).   

,  ,       
(Sang, 1949).        -

  .  
 ,    ,   -

       
   (   ., 1988)  ,  -

       
   .    

         
    D. melanogaster (   

., 1996). ,    ,  , 
      , -

   .   I    ,  
     .   ,  

 ,       
  .   ,  ,   
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 ,  ,     (   
          
  (Jenkins, Hoffman, 1994; , 1996))    -

  (   ., 1998),   -
     (  ),   -

      .  
 ,      

        . 
,       ,   

     
     (   

., 1998).     : «…    -
      D. melanogaster, 

      – -
,         

     ».   -
 ,     ,  -

        
  .   ,  

      -
.  ,   ,     -

   .  
 ,     -

,   ,      -
     (   -  -

    ),    .  
        -

 D. melanogaster  D. simulans (Tantawy, 1964).  
     

       -
 .  

    ,   
       

 ,      -
       

       -
     . , 

      -
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        : -
  (      

    )    (   
   ).   ,  -

       -   ( -
,   .,  1997).        -

     ,   -
        

   .  
        

  ( , 1999).      -
       -

,     ,    
,  ,     ,  

 .  ,   , -
       

        -
 ,         . 

 ,        -
.  

 ,     -
    ,   ,    -
      

      
      

  ,     
    .     -
        -

 D. melanogaster   .  -
       

.        -
  ,     -
 .  
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    D. melanogaster,   ,   

       -
        .    

       
        

 .  ,      
  -    

      
 ,      .  

      -
 ,     ,   -

   : 
1.       

 /  .  
2.    ,   

  ,  , ,   
 .  

3.        -
 ,   , -

       -
.  

4.     ,  -
        
.  

5. ,  -  ,  
       -

.  
6.       

     -
.  

7.       -
    .  

      
      -

.       
         -
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.   ,    -
  ,     -

  ,     -
.           

       
 .  

    ,  -
       -

 .       -
 ,    , -
    .    
       -

        -
      .  

      
       

.          -
 ,      -

,  ,    , 
  .  

      
     ,   -

     .    -
,          -

,   –     . -
         

.  ,   -
       ,  .  

      -
      -

,        , 
        

   .  
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Li -   ;  
N -    ;  
P -  : 

«-» - P>0,05;  
«+»- P<0,05;  
«++»- P<0,01;  
«+++»- P<0,001;  

Ri -   ;  
 -  ;  

 -  ;  
 -  ;  
 -  ;  

 -  ;  
 -  ;  

 -  ; 
 -  ;  

 -  . 
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