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В настоящее время стало очевидным, что репродуктивная изоляция не может оставаться ведущим
критерием для понимания границ видов, хотя этот критерий по-прежнему применим для оценки
статуса большинства форм. Наличие/отсутствие гибридизации между особями разных форм не свя-
зано напрямую со степенью эволюционной обособленности последних. Гибридизация способна
приводить к возникновению новых таксонов, в том числе таксонов, имеющих видовой статус. При
реконструкции родственных связей в сложных группах, включающих формы разного эволюцион-
ного уровня (от географических рас до “хороших” видов), взаимоотношения между которыми
осложнены наличием гибридогенного полиморфизма и/или гибридогенных популяций, оправдано
применение филогенетического метода. С учетом новых данных и концепций мы предлагаем по от-
ношению к птицам использовать оригинальные взаимосвязанные определения понятий вид, под-
вид и полувид. Определения основаны на двух основных критериях: биологическом, состоящeм в
оценке репродуктивных взаимоотношений конкретных форм друг с другом, и филогенетическом,
состоящeм в оценке их эволюционного возраста и степени родства. Основным признаком вида
(species) как эволюционной общности следует считать его стабильность во времени и пространстве,
даже в случаях периодических нарушений репродуктивной изоляции. Географические внутривидо-
вые расы имеют устойчивые различия разной степени, но не обладают репродуктивной изоляцией
и при контактах скрещиваются, образуя зоны интерградации. Таксономически их обозначают как под-
виды (subspecies). Описание новых подвидов продуктивно до такой степени дробности, которая наибо-
лее полно отражает географическую структуру вида. Для молодых форм, приблизившихся в процессе
эволюции к уровню видовой обособленности, целесообразно возродить категорию “полувид” (semispe-
cies). Полувиды, как правило, обладают значительными морфологическими различиями и выраженной
экологической спецификой, но связаны с близкородственными формами потоками генов в зонах кон-
такта. Выделение этой категории не регламентировано “Кодексом зоологической номенклатуры”. При
превалировании “дробительских” тенденций в современной систематике полувиды чаще прирав-
ниваются к видам, т.е. фигурируют под биноминальными названиями. Мы предлагаем дополни-
тельно указывать принадлежность полувида к конкретной видовой группе (надвиду), имя которой при-
водить в круглых скобках между родовым и видовым названиями. Это позволит очертить естественные
комплексы, избегая необоснованного повышения таксономического статуса форм, находящихся в про-
цессе становления. В качестве полувидов не должны рассматриваться представители удаленных фило-
генетических линий (исторически давно обособившихся форм), даже в случаях нарушения их репродук-
тивной изоляции и наличия устойчивой гибридизации между ними.
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Понятие вида – одно из ключевых понятий в
биологии и основа биологической систематики
живых организмов. Число признаваемых видов
птиц в мировых сводках периодически изменяет-
ся. После принятия концепции политипического
вида это число сократилось с 18939 видов в 1890–

1909 гг. до 8616 видов в 1946 г. (Haffer, 1992, 1997),
но с тех пор растет вновь, достигая сейчас почти
11000 видов (Dickinson, Remsen, 2013; Dickinson,
Christidis, 2014; del Hoyo, Collar, 2014, 2016). В по-
священном отряду Passeriformes томе Illustrated
Checklist of the Birds of the World (del Hoyo, Collar,
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2016) на 628 случаев дробления видов приходится
всего 41 случай их объединения. Сходные “дроби-
тельские” тенденции (касающиеся и таксонов
высокого ранга), сопровождающиеся усложне-
нием структуры ранжирования, превалируют в
систематике практически всех царств живой при-
роды (Zhang, 2013; Аверьянов, Лопатин, 2014).
Действительно, в ходе революции 1930-х годов в
систематике и укрупнения “чрезмерно узко по-
нимаемых” видов многие таксоны потеряли ви-
довой ранг незаслуженно. С накоплением и
осмыслением данных о специфике ряда форм та-
кие ошибки были постепенно исправлены (см.
обзор Степанян, 1983). Вместе с тем, видовой ста-
тус все чаще стали получать внешне слаборазли-
чимые, обычно аллопатричные формы, ранее
считавшиеся конспецифичными. В качестве кри-
териев их выделения приводят генетические ди-
станции, факты отсутствия обмена генами, раз-
личия в вокализации, экологии, деталях окраски
и т.п. В каком-то смысле можно говорить о “так-
сономической инфляции” и “девальвации поня-
тия вид” (del Hoyo, Collar, 2014).

Недавно развернувшаяся полемика о “таксо-
номической дисциплине” и “таксономической
анархии” (Garnett, Christidis, 2017; Thompson et al.,
2018) в очередной раз обозначила и проблему
прикладного характера: в зависимости от того,
какая концепция вида используется систематика-
ми, представители одного класса животных могут
оказаться в более угрожаемом положении, чем
представители другого класса, поскольку получа-
ют меньшее финансирование на сохранение. На-
пример, в 2012 г., согласно Закону США об исче-
зающих видах, примерно одинаковые суммы
средств были выделены на защиту генетического
разнообразия птиц и более дробно разделенных
млекопитающих. Американские орнитосистема-
тики придерживаются биологической концепции
вида (далее БКВ), которую большинство таксо-
номистов-териологов считают “консервативной”.
С принятием филогенетической концепции вида
(далее ФКВ) число видов птиц увеличилось бы в
два раза, соответственно увеличилось бы и фи-
нансирование на их охрану (Garnett, Christidis,
2017). Существует и противоположное мнение,
что увеличение числа признаваемых видов не за-
висит от перехода на ФКВ (Sangster, 2009).

В русскоязычной орнитологической литерату-
ре увеличение числа видов последовательно кри-
тикуют, выступая, либо с позиции очень узко по-
нимаемой БКВ (Пфандер, 2018), либо с позиций
эпигенетической теории эволюции и неприятия
всей синтетической теории эволюции (Михай-
лов, 2003, 2015, 2017, 2018). Несмотря на разные
мировоззренческие позиции, оба упомянутых ав-
тора выступают за возвращение к широкой трак-
товке видов, в целом соответствующей понятию
“зоогеографического вида” (Haffer, 1997).

Таким образом, птицы, послужив главной мо-
делью в процессе становления БКВ благодаря
своей специфике (в первую очередь сложному
поведению), становятся и ее “последним опло-
том”. Вместе с тем в последние годы было прове-
дено множество исследований, позволяющих
взглянуть иначе на некоторые из критериев, тра-
диционно применяемых к понятию “вид” для
представителей класса Aves. Не претендуя на фи-
лософские обобщения, мы сочли полезным сум-
мировать новые данные и в операционном ключе
переформулировать некоторые понятия.

Критерии, связанные с гибридизацией
Неопределенность критерия репродуктивной

изоляции продолжает оставаться слабым местом
“классической” БКВ (Панов, 1989). За это БКВ
подвергается справедливой критике со стороны
сторонников ФКВ. Очевидно, осмысление кате-
гории вида не сводится к его репродуктивной
замкнутости (Панов, 1993). Многочисленные
современные данные указывают на широкое
распространение регулярной межвидовой гибри-
дизации у птиц в природе (в том числе без каких-
либо селективных последствий) – она отмечена
между более чем 850 видами, т.е. двенадцатой ча-
стью состава мировой авифауны (Панов, 1989,
2001; McCarthy, 2006; Brelsford, 2011). В районах
симпатрии родственных видов, например восточ-
ного (Luscinia luscinia) и южного (L. megarhynchos)
соловьев, до 10% пар оказываются смешанными
(Becker, 2007), а доля морфологически различи-
мых гибридов – и более высокой (Kováts et al.,
2013). Достаточно распространенной оказывается
и гибридизация между представителями разных
родов и даже семейств (McCarthy, 2006).

В ряде случаев формы видового ранга вступа-
ют в гибридизацию, масштабы которой оказыва-
ются столь значительными, что приводят к воз-
никновению устойчивого гибридогенного поли-
морфизма и/или фактическому поглощению
части популяций одного вида другим. Примеры
таких ситуаций – взаимоотношения представите-
лей групп “больших белоголовых чаек”, “желтых
трясогузок” и “серых сорокопутов” в относитель-
но недавнее время (Панов, 1989, 1993; Liebers
et al., 2004; Тайкова, Редькин, 2014; Редькин и др.,
2015; Red’kin et al., 2016).

Обзор Лавренченко (2013) показывает, что
среди млекопитающих только 15 видов имеет
предположительно гибридогенное происхожде-
ние, с учетом двух полиплоидов и одного межро-
дового гибрида. Среди птиц известно еще меньше
случаев, которые можно было бы уверенно трак-
товать как обособление гибридов в самостоятель-
ный вид с возникновением механизмов, изолиру-
ющих от обеих родительских форм. Их трудно
выявить с применением одних лишь молекуляр-
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но-генетических или морфологических методов,
поэтому для обоснования требуется комплекс-
ный подход, включающий оценку морфологиче-
ской (как минимум) специфики и характер ре-
продуктивных взаимоотношений. Гибридоген-
ным видом стали признавать итальянского
воробья (Passer italiae), по формальным призна-
кам таковыми могут считаться желтошапочный
манакин (Lepidothrix vilasboasi), ареал которого
отграничен от соседних форм крупными реками
(Barrera-Guzman et al., 2017), и сформировавший-
ся (с достижением репродуктивной изоляции)
буквально в течение нескольких поколений гала-
пагосский вьюрок “Geospiza sp. nova” один из ро-
дителей которого – аборигенный вид G. coniros-
tris, а другой – недавний вселенец G. fortis (Lam-
ichhaney et al., 2017).

Несовпадение принадлежности к группиров-
кам по признакам морфологии, вокализации,
экологии с результатами филогенетических по-
строений, основанных на молекулярных данных,
дает основания предполагать гибридогенное про-
исхождение некоторых видов с неравновесным
заимствованием частей генома и столь же нерав-
номерным проявлением фенотипа. В частности,
таковой представляется ситуация с кластериза-
цией ряда видов пеночек (Phylloscopidae), отно-
сящихся “не к своим” подродам (Коблик и др.,
2017).

В фауне Северной Америки изучен случай воз-
никновения древесницы Одюбона (Dendroica
auduboni sensu stricto), которая, как оказалось,
представляет собой не просто южную группу под-
видов миртовой древесницы (D. сoronata), а про-
дукт ее скрещивания с предположительно другим
видом (Brelsford, 2011; Brelsford et al., 2011; Milá,
Irwin, 2011). Широко распространенная форма
auduboni, действительно имеет черты сходства с
миртовой древесницей – северным членом роди-
тельской пары. Тем не менее, характер ее отно-
шений с D. сoronata sensu stricto (парапатрия с уз-
кими стабильными зонами гибридизации) не со-
ответствует зонам интерградации, характерной
для подвидов (Hubbard, 1969), и это не позволяет
относить форму auduboni sensu stricto к тому же
виду. По окраске она тяготеет к изолированным
узкоареальным расам nigrifrons и goldmani, воз-
можно, представляющим собой “южного члена
пары”. В последних сводках (del Hoyo, Collar,
2016) формы auduboni, nigrifrons и goldmani объ-
единяют под старшим названием D. auduboni в
таксон видового ранга (и частично гибридоген-
ного происхождения). Некоторые же исследова-
тели (Milá, Irwin, 2011), помимо признания ги-
бридогенного D. auduboni, считают южные фор-
мы самостоятельным видом D. nigrifrons или
придают видовой ранг каждой из них.

Была предложена гипотеза происхождения
черногрудой красношейки (Calliope pectoralis) в
результате давней гибридизации соловья-красно-
шейки (C. calliope) и черногорлого соловья (C. ob-
scura) (Спиридонова, Вальчук, 2017; Спиридоно-
ва и др., 2019). Происхождение тибетской черно-
грудой красношейки (C. (с.) tschebaiewi) в ходе
более поздней гибридизации C. pectoralis и C. cal-
liope авторы также предполагают, интерпретируя
наличие ядерной копии митохондриального ге-
нома C. calliope у “дочерней” формы C. (с.) tsche-
baiewi, и наоборот. Принимались во внимание
также фенотипические признаки и ареалогиче-
ские особенности современных форм (рис. 1).

Из классической БКВ вытекает, что гибриди-
зация животных как явление – это лишь наруше-
ние репродуктивной изоляции (Майр, 1968,
1974), поэтому она не должна рассматриваться
как фактор видообразования. Однако на беспо-
звоночных было показано, что интрогрессия ге-
нов может быть источником генетической измен-
чивости для адаптации в новых условиях среды и
может привести к быстрой адаптивной эволюции
(Lewontin, Birch, 1966), а счет гибридогенных ви-
дов среди животных (исключая высших позво-
ночных) идет уже на сотни (например, Боркин,
Литвинчук, 2013). Роль межвидовой гибридиза-
ции в формировании современного многообра-
зия птиц остается по сути неизученной, во мно-
гом из-за традиционного неприятия такой воз-
можности сторонниками БКВ.

Молекулярно-генетические 
и филогенетические критерии

Совершенствование методов оценки филоге-
нетических взаимоотношений форм, позволяет
все шире использовать их для реконструкции
родственных связей внутри таксономических
комплексов. Делаются попытки оценивать при-
мерный эволюционный возраст и относительные
сроки обособления конкретных таксонов и их
группировок. Практически вся современная вер-
сия ФКВ по существу основана на данных моле-
кулярных исследований. Теоретически предска-
зывают, что не позже третьего десятилетия 21 века
молекулярные исследования надежно обоснуют
систематику птиц до видового уровня (Harr, Price
2012). Но к возможности использования различ-
ных молекулярно-генетических методов, а также
методик построения филограмм для оценки род-
ства различных форм пока нужно относиться с
большой осторожностью (например, Павлинов,
2005; Mayr, 2008; Wiley, Liberman, 2011; Павлинов,
Любарский, 2011; Зеленков, 2015).

В частности, широкое использование генов
мтДНК с целью видовой идентификации (ДНК-
кодирования) привело к появлению в последние
десятилетия ряда “ложных видов”, поскольку
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оказывалось связано с ядерными копиями мито-
хондриальных генов, коамплифицирующимися
вместе с ортологичными генами мтДНК (Song
et al., 2008). В ряде случаев значимые различия по
используемым митохондриальным маркерам ни-
велируются по причине текущей гибридизации
между таксонами либо являются следствием об-
мена генами, происходившего в прошлом, на-
пример как у обыкновенной (Emberiza citrinella) и
белошапочной (E. leucocephalos) овсянок (Irvin
et al., 2009).

Гипотеза о возможности появления новых га-
плотипов путем обратного переноса модифици-
рованных ядерных копий в митохондриальный
геном (Спиридонова и др., 2016) хорошо объяс-
няет случаи быстрого возникновения резких мо-
лекулярно-генетических отличий у совсем моло-
дых популяционных группировок, в который раз
показав несостоятельность использования мар-
керов только митохондриального генома. Так у
соловья-красношейки (C. calliope) на северо-во-
стоке Азии было установлено существование двух
сильно обособленных гаплотипических группи-
ровок, соответствующих дальневосточным под-
видам явно недавнего происхождения (Спиридо-
нова и др., 2017). В процессе расселения вида на
северо-восток Азии и на Сахалин вероятно два-
жды происходило событие гомологичной реком-
бинации, повлекшее обмен части митохондри-
ального генома на соответствующую ядерную ко-
пию, существенно отличающуюся от исходного
варианта, и закрепившуюся на колонизирован-
ных территориях по типу эффекта основателя
(рис. 2). Значительная дивергенция митохондри-
альных гаплотипов далеко не всегда указывает на
древность группировок, а в соответствии с упомя-
нутой выше гипотезой, может быть следствием

эффекта рекомбинации между частями ядерного
генома и митоходриальным геномом. Как и в слу-
чае с происхождением черногрудой красношей-
ки, возможность подобной рекомбинации пока
выглядит дискуссионной, однако данный фено-
мен известен или предполагается и для других
групп живых организмов (Потокина и др., 2017;
Гребельный и др., 2018).

Наконец, важным моментом стало осознание
систематиками факта, что глубокие или слабые
молекулярные различия далеко не всегда соответ-
ствуют большим или малым фенотипическим
различиям. Известны случаи, когда симпатрично
обитающие биологические виды оказываются ге-
нетически неразличимыми по традиционно ис-
пользуемым маркерам. Например, у ряда морфо-
логически близких, но надежно различимых ви-
дов, для которых в условиях симпатричного
распространения широкой гибридизации не про-
исходит и/или доказана строгая ассортативность
спаривания, различия по маркерам мтДНК могут
быть минимальными или вовсе отсутствовать.
Таковы случаи с представителями комплекса се-
веропалеарктических снегирей (Pyrrhula pyrrhula,
P. griseiventris, P. cineracea) (Arnaiz-Villena et al.,
2001; Töpfer et al., 2011; Ивушкин, 2015) и тремя
видами клестов (Loxia curvirostra, L. scotica, L. py-
tyopsittacus) на Британских о-вах (Piertney et al.,
2001; Summers et al., 2002; 2007). В свою очередь,
популяции (даже не географические расы) одного
вида могут обладать генетическими различиями,
соответствующими обычным дистанциям между
“хорошими” видами. Таковы, например, разли-
чия в мтДНК двух популяций горихвостки-лы-
сушки (Phoenicurus phoenicurus) из Германии, со-
ставляющие 5% (del Hoyo, Collar, 2014). Один и
тот же вид в разных частях ареала может иметь

Рис. 1. Гипотеза гибридогенного происхождения черногрудой красношейки (Calliope pectoralis), по: Спиридонова
и др., 2019 (с изменениями). Слева: схема двух предполагаемых событий межвидовой гибридизации с указанием пола
птиц каждого родительского вида, в результате которых возникли подвиды C. pectoralis: I – возникновение C. pectoralis –
предка подвидов C. p. confusa, C. p. pectoralis и C. p. ballioni; II – возникновение формы C. p. tschebaiewi. Справа: гнездо-
вые ареалы видов рода Calliope и их подвидов: C. calliope (1 – C. c. calliope, 2 – С. c. beicki), С. pectoralis (3 – С. p. tsche-
baiewi, 4 – С. p. confuse, 5 – С. p. pectoralis, 6 – С. p. ballioni), 7 – C. obscura.
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различный набор мтДНК (в районах симпатрии с
близким видом – нередко чужой, заимствован-
ный в результате гибридизации), что, как давно
известно, никак не сказывается на его фенотипе и
экологических характеристиках (Vijay et al., 2016).

Практически все дискуссионные, с точки зре-
ния классической систематики, таксономиче-
ские решения оказываются следствием попыток
реконструировать филогенетические связи внут-
ри тех или иных групп на основе анализа одного
или нескольких отдельно взятых митохондриаль-
ных или ядерных маркеров. Такой анализ, как
правило, проводится без соотнесения результатов
молекулярно-генетических исследований с эле-
ментарными представлениями о морфологиче-
ском облике объектов, их экологической специ-
фике, а также без учета сведений о характере
репродуктивных и пространственных взаимоот-
ношений между ними.

Нужно отметить, что при систематизации
сложных околовидовых групп, включающих фор-
мы разного эволюционного уровня (от географи-
ческих рас до хороших видов), взаимоотношения
которых осложнены случаями гибридизации (и,
как следствие, возникновением гибридогенного
полиморфизма), применение филогенетического
метода остается единственным средством рекон-
струкции родственных связей, необходимых для
правильной таксономической оценки форм
(Редькин и др., 2015). Самые противоречивые ре-
зультаты филогенетических построений, в конеч-
ном счете, удается правильно обосновать благо-
даря комплексному подходу с обязательным
включением фенотипических, эколого-морфо-
логических (в самом широком плане) и молеку-
лярно-генетических данных с перекрестной про-
веркой результатов (Абрамсон, 2013). Именно
такой подход называют “интегративной таксоно-
мией” (см. обзор Sangster, 2018).

Фенотипические и другие “классические” критерии

Традиционные критерии оценки уровня ди-
вергенции спорных таксонов, несмотря на из-
вестную субъективность, применяются орнито-
систематиками. Их набор даже расширяется за
счет вовлечения в анализ не только морфологиче-
ских, но и поведенческих, экологических разли-
чий, особенностей вокализации, фенологии,
гнездовой биологии, географического размеще-
ния и прочих аспектов (Rasmussen, Anderton,
2005). Для изолированных форм с разным успе-
хом используется метод, когда уровень различий
в паре аллопатрических таксонов оценивается
путем сравнения с уровнем различий близких
симпатричных таксонов с доказанным видовым
статусом (Helbig et al., 2002).

Рис. 2. Вероятные пути появления новых гаплотипов
путем обратного переноса модифицированных ядер-
ных копий в митохондриальный геном, по: Спиридо-
нова и др., 2017 (с изменениями). A – Филогенетиче-
ская сеть гаплотипов мтДНК гена cyt b C. calliope. Га-
плотип I [C. c. anadyrensis (2)–C. c. camtschatkensis (3)];
гаплотип II [C. c. sachalinensis (4)]; гаплотип III [C. c. calli-
ope (1)]. Стрелки между гаплогруппами обозначают про-
шедшее рекомбинационное событие между ядерными
копиями мтДНК (NUMT) и мтДНК, в результате кото-
рого возник новый гаплотип. B – Географическое рас-
пределение митохондриальных гаплотипов C. calliope по
ареалу. Размер круга отображает количество образцов.
Сектор в круге отображает представленность гаплогрупп:
серый цвет – гаплогруппа I, черный – II, белый – III. C –
Гипотетическая схема демографической истории подви-
дов C. calliope, построенная по данным последовательно-
стей гена cyt b. Большие стрелки обозначают первый этап
распространения, маленькие стрелки – второй. Белые
стрелки указывают гаплогруппу C.c. calliope, серые стрел-
ки – гаплогруппу C.c. anadyrensis–C.c. camtschatkensis.
Rec I и Rec II – события рекомбинации.
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КОБЛИК и др.

В рамках недавно предложенной системы ко-
личественных критериев разграничения видов
(Tobias et al., 2010) фенотипические различия (т.е.
различия в оперении, морфологии, морфомет-
рии, вокализации) оцениваются по четырех-
балльной шкале в зависимости от степени их вы-
раженности. Взаимозависимые различия (напри-
мер, более длинное крыло и пропорционально
больший клюв) могут быть оценены только один
раз. Чтобы избежать преувеличенной оценки не-
значительных различий, могут оцениваться толь-
ко три окрасочных, два морфометрических и два
акустических различия. Молекулярным различи-
ям между таксонами не даются количественные
оценки, поскольку генетические и фенотипиче-
ские различия не коррелируют. Также принима-
ются во внимание экологические и поведенче-
ские различия, и, если они существуют, они полу-
чают 1 дополнительный балл (или 2 балла для
“неперекрывающихся отличий в брачном пове-
дении”). Наконец, учитываются особенности
распространения: аллопатрические (независимо
от того, как сильно они разделены) ареалы вовсе
не дают баллов, парапатрия добавляет 3 балла, уз-
кая зона гибридизации – 2 балла и широкая зона
гибридизации – 1 балл. Таксоны, набирающие в
сравнении в общей сложности 7 и более баллов,
считаются отличимыми достаточно, чтобы полу-
чить статус полноценных видов (на основании
балльностей, набираемых сходными симпатриче-
скими видами, и по сравнению с более низкими
баллами для таксонов, которые общепризнанно
считаются подвидами). “Критерии Тобиаса” не
применяют в качестве по-настоящему объектив-
ного метода, а скорее используют как практиче-
ский инструмент, помогающий оценить степень
различий между несимпатрическими таксонами
максимально более последовательным образом.

При кажущейся очевидности и логичности
подхода, он выглядит, на наш взгляд, излишне
“механистичным”. Его использование на практи-
ке, как правило, приводит к дроблению таксонов,
случаи укрупнения единичны (del Hoyo, Collar,
2014; 2016). Примененные нами к спорным таксо-
нам птиц фауны Северной Евразии “критерии
Тобиаса” практически всегда подтверждали их
видовой статус.

Понятие “вид” применительно к птицам

Современные обзоры (например, Крюков,
2003; Coyne, Orr, 2004; Mallet, 2006; Price, 2008;
Васильева, 2009; Павлинов, Любарский, 2011;
Павлинов, 2017, 2018, 2019; Рубцов 2015; Sangster,
2018) по-разному трактуют и оценивают сильные
и слабые стороны основных соперничающих
концепций вида, а также эволюционной и фило-
генетической парадигм, их способность отражать
процессы видообразования и применимость в

таксономии. В большинстве обзоров признается,
что понятие вида не универсально, в любом слу-
чае следует разграничивать таксономическую и
эволюционную сущности категории «вид». Появ-
ляются и новые определения вида. Сторонники
БКВ (Johnson et al., 1999) и сторонники ФКВ
(Sangster, 2014) сблизили позиции, в результате
была предложена совместно разработанная
“Комплексная биологическая концепция вида”:
“Вид у птиц представляет собой систему популя-
ций, являющуюся по существу монофилетиче-
ской, генетически связанной и генеалогически
согласованной родственной группой особей, ко-
торые имеют одинаковую во времени и простран-
стве систему размножения, представляют собой
независимую эволюционную линию и демон-
стрируют существенную, но не обязательно пол-
ную репродуктивную изоляцию от других таких
систем” (цит. по: del Hoyo, Collar, 2014). Таким
образом, неполная изоляция и наличие гибридов
не являются препятствием для придания видово-
го статуса четко различимым формам, ранее счи-
тавшимся конспецифичными.

Некоторые отечественные исследователи со-
мневаются в принципиальной возможности ком-
промисса между БКВ и ФКВ. А.С. Рубцов не без
оснований считает ФКВ попыткой возврата к ти-
пологической концепции вида. Сам он определя-
ет “Процесс видообразования как установление
симпатрии между дивергирующими таксонами, а
виды — как морфологически различимые группы
организмов, способные сосуществовать в зоне
симпатрии в течение длительного времени”
(2015). Однако, исходя из этого определения, мы
не должны считать видами никакие парапатриче-
ские таксоны, даже если невозможность их сим-
патрии и трансграничных контактов обусловлена
иными факторами, а не наличием интрогрессив-
ной гибридизации.

Михайлов (2003, 2015, 2017, 2018) рассматрива-
ет вид как наименьшую единицу морфо-генети-
ческой устойчивости и канализованную норму
реакции, т.е. как результат разнообразных про-
цессов, а не стадию континуума. В кратком выра-
жении это эпигенотип, т.е. динамичный архетип
осуществления формы в череде поколений. Ми-
хайлов считает маркером истинного видового
статуса лишь репродуктивную изоляцию, которая
выражается в генетической несовместимости
(посткопулятивная изоляция) или обусловлена
мешающей спариванию морфологией, несовпа-
дением запаховых сигналов и других неповеден-
ческих параметров. Поведенческую же, прекопу-
лятивную изоляцию (столь характерную именно
для птиц и млекопитающих) он низводит до обра-
тимой ассортативности скрещивания, основан-
ной на избирательности предпочтений при обра-
зовании пар.
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При этом не принимается во внимание, что
несовпадение брачного ритуала у птиц представ-
ляет собой ничуть не менее (а порой и более) эф-
фективный вариант репродуктивной изоляции,
чем, например, фактор сниженной выживаемо-
сти гибридов, обусловленный генетическими
причинами. Иными словами, упор делается не на
степень воздействия (эффективность) изолирую-
щих механизмов, а лишь на их природу. Следуя
этой логике, установить видовой статус для сим-
патричных родственных форм, исходя только из
отсутствия видимой гибридизации в природе, мы
не можем – нужно каждый раз устанавливать, ка-
кие механизмы ей препятствуют. Эксперименты
в неволе вряд ли могут считаться решающими,
поскольку животные неизбежно находятся под
влиянием условий ex situ (вне естественных мест
обитания), и причины успеха/неуспеха размно-
жения сложно оценить количественно и каче-
ственно (Frankham, 2008). Непонятно также, ка-
ким образом происходит дальнейшая диверген-
ция уже не скрещивающихся “поведенческих”
форм, приводящая (в условиях симпатрии!) к воз-
никновению “настоящих” морфовидов, пред-
ставляют ли собой разные морфовиды парапат-
рические формы без признаков гибридизации
и т.д.

Появление поведенческой прекопулятивной
изоляции без сопутствующей посткопулятивной,
на наш взгляд, напротив, может считаться эволю-
ционным прорывом – возникновением фактора,
который достаточно эффективно (но не специ-
ально) удерживает группу от “размывания” и де-
лает излишним существование затратных генети-
ческих, биохимических и морфологических пре-
град при условии достижения таксоном высокого
уровня нервной деятельности. Однако мы не ис-
ключаем, что поведенческая прекопулятивная
изоляция лишь маркирует уровень дивергенции,
уже сопровождающийся хотя бы неполной и не-
явной посткопулятивной изоляцией форм.

Исходя из практических задач, мы сочли необ-
ходимым сформулировать такое определение ви-
да, чтобы оно в большей степени соответствовало
известной на сегодняшний день ситуации, каса-
ющейся птиц, и сочеталось бы с определениями
таксонов более низкого ранга. Предлагаемое
здесь определение базируется на двух ведущих
критериях: биологическом, состоящем в оценке
репродуктивных взаимоотношений конкретных
форм друг с другом, и филогенетическом, состоя-
щем в оценке степени эволюционного родства
таксонов как на молекулярно-генетическом, так
и на сравнительно-морфологическом материале.

Вид (species) – совокупность популяций, облада-
ющая эволюционной общностью (включая морфо-
логический, генетический, экологический аспекты)
и способная поддерживать свою стабильность при

контактах с другими видами на протяжении дли-
тельного времени. Основным критерием вида, оче-
видно, должны считаться не существующие или по-
тенциальные ограничения в гибридизации, а его
стабильность во времени и пространстве. Следует
подчеркнуть, что поддержание стабильности
подразумевает не только репродуктивную изоля-
цию разного уровня и разной природы, но и дру-
гие свойства популяций в районах контакта –
взаимоизбегание (например, расхождение по
экологическим нишам и стациям, сдвиг репро-
дуктивных циклов) и/или прямую конкуренцию
за ресурсы с взаимоисключением. Не все виды
способны жить симпатрично, даже при отсут-
ствии гибридизации между ними. В соответствии
с теорией прерывистого равновесия (“пунктир-
ной эволюции”) Н. Элдриджа/С. Гулда (получив-
шей не так давно очередные подтверждения, см.
Millien, 2006; Pagel et al., 2006), стабильность вида
должна прослеживаться на значительном отрезке
времени (от нескольких тысяч лет), и пока не сле-
дует считать полноценными видами гибридоген-
ные формы, эко- и социорасы, возникшие “на
наших глазах”, даже при их соответствии крите-
риям классической БКВ (например, как в случае
с “новым” галапагосским вьюрком).

Надо отметить, что наше определение в значи-
тельной степени перекликается с определением
вида в эволюционной концепции, сформулиро-
ванным Уайли и Мейденом (Wiley, Mayden, 1985)
на основании взглядов Дж. Симпсона: “Вид – это
биологический объект, состоящий из организ-
мов, сохраняющий свою индивидуальность во
времени и пространстве, и имеющий свою соб-
ственную эволюционную судьбу и исторические
тенденции”. Вместе с тем оно более детализиро-
вано и не содержит нечетких утверждений отно-
сительно “судьбы” и “тенденций”. Мы полагаем
неизбежным использовать критерии ФКВ при
анализе таксонов с аллопатрическим распростра-
нением, при обнаружении гибридогенного поли-
морфизма и в других сложных случаях (Редькин
и др., 2015; Red’kin et al., 2016).

Геном почти любого вида включает чужерод-
ную ДНК, свидетельствующую, помимо прочего,
о периодической гибридизации с другими видами
(например, Hailer et al., 2012; Miller et al., 2012;
Soubrier et al., 2016). Тем не менее, даже при зна-
чительной примеси чужеродного генома вид дли-
тельное время сохраняет свою эколого-морфоло-
гическую специфику (вероятно, до вызванного
разными причинами наступления периода “раз-
балансированности”).

Понятие “подвид”
В качестве антитезы к понятию “вид”, в значе-

нии “таксон, не достигший видовой самостоя-
тельности”, “не-вид”, нередко ошибочно ис-
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пользуют термин “подвид”. Понятие “подвид”
(subspecies) было окончательно узаконено во вто-
рой половине 19 в. для обозначения единиц внут-
ривидовой географической изменчивости (см.
обзор: Винарский, 2015) и в настоящее время
представляет собой наименьшую таксономиче-
скую категорию, регламентируемую Междуна-
родным кодексом зоологической номенклатуры
(2004). Основной подход к изучению географиче-
ской изменчивости вида исторически сводился к
описанию внешних морфологических отличий
одной группы особей, географически удаленной
от другой группы особей того же вида и ее номен-
клатурному обозначению.

Для всех подвидов применяется номенклатур-
ное обозначение с иерархическим (род, вид, под-
вид) триноминальным названием. Критериями
для выделения подвида являются устойчивые
морфологические отличия, часто при минималь-
ных различиях экологических особенностей, или
отсутствии таковых. Как ни странно, термин
“подвид” продолжает оставаться весьма расплыв-
чатым, ввиду разных значений, ему придаваемых
(Винарский, 2015). Существует даже тенденция
избегать слова “подвид”, заменяя его синонима-
ми “раса”, “разновидность”. “Разновидности
различаются немногими, чисто поверхностными
признаками, а виды – множеством взаимообу-
словленных свойств” (Панов, 1993).

Проявление географической изменчивости
внешних морфологических признаков свой-
ственно подавляющему большинству животных.
Чаще всего такая изменчивость выражается в об-
разовании географических рас, в большей или
меньшей степени отражающих популяционную
структуру видов. Географические расы могут
быть как резко дифференцированными (но в
меньшей степени, чем виды внутри данного рода
или подрода), так и относительно слабо (но ста-
тистически достоверно) различимыми (напри-
мер, Red’kin, Konovalova, 2006). В составе поли-
типического вида могут оказаться расы разного
возраста: от недавно изолированных, но имею-
щих достоверные отличия (закрепившиеся благо-
даря эффекту основателя), до реликтовых, дли-
тельное время существовавших в условиях надеж-
ной пространственной изоляции, но в ряде
случаев, вступающих в интерградацию. В местах
контакта (если он имеет место) соответствующих
морфологически обособленных популяций (или
их группировок) образуются переходные зоны –
зоны интерградации (или районы неограничен-
ного смешивания признаков). Ширина таких зон
существенно варьирует, но она всегда меньше
площади областей, занятых “фенотипически чи-
стыми” популяциями, т.е. областей, в пределах
которых морфологические признаки соответ-
ствующих подвидов стабильны.

Клинальная (географическая) изменчивость
принимается нами, вслед за многими авторитета-
ми, как постепенное изменение одного или не-
скольких морфологических признаков на значи-
тельном расстоянии в пределах географически
непрерывного континуума популяций данного
вида. В пределах этого континуума практически
невозможно выделение зон, в которых данные
признаки становятся стабильными. Среди птиц
палеарктической фауны случаи клинальной из-
менчивости объективно редки и мало изучены.
В качестве примера можно привести изменчи-
вость окраски оперения у дроздовидной камы-
шевки (Acrocephalus arundinaceus), выраженную в
постепенном осветлении общей окраски с запада
на восток. Восточные популяции этого вида ра-
нее пытались выделить в подвид “A. a. zarudnyi”
(Дементьев, 1937; Портенко, 1960; Vaurie, 1959).
Однако такая точка зрения не находит подтвер-
ждения вследствие невозможности наметить об-
ласти постоянства проявления окрасочных отли-
чий (Опаев, 2010). В некоторых случаях, в преде-
лах очень широко распространенного подвида,
например северопалеарктического ополовника
(Aegithalos caudatus caudatus), изменчивость ряда
размерных показателей на пространстве от Скан-
динавии до побережья Охотского моря может
иметь флуктуирующий характер, без достоверных
различий между соседними географическими вы-
борками (Лукьянчук и др., 2017).

Во многих случаях исследователям, проводив-
шим ревизии подвидовой систематики, не удава-
лось достигнуть консенсуса о числе географиче-
ских рас вида. Часто таксономические решения
принимались экспертами на основе изучения
коллекционных материалов, “имеющихся у них
под рукой”. Однако материалы распределены по
музейным коллекциям крайне неравномерно и
порой не отражают реальной картины географи-
ческой изменчивости. Одна из причин возникаю-
щих разночтений – исследователи, ревизующие
виды, не имеют возможности обработать много-
численные, но разрозненные материалы с одина-
ковой степенью подробности (Редькин, 2015).

В настоящее время филогеографические ис-
следования позиционируются как одно из основ-
ных направлений в познании популяционно-ге-
нетической структуры вида и влияния гибридиза-
ции в зонах контакта родственных таксонов
(Политов, Мудрик, 2018). Однако картина, выяв-
ленная в результате таких исследований полити-
пических видов птиц, в большинстве случаев, не
совпадает с традиционными представлениями о
географической изменчивости и внутривидовой
систематике этих группировок.

Обычно прямая взаимосвязь между гаплогруп-
пами и географическими расами прослеживается
у видов, чрезвычайно слабо подверженных гео-
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графической изменчивости. Таков, например,
грач (Corvus frugilegus), обособленность двух хоро-
шо выраженных подвидов которого четко под-
держивается филогеографическими построения-
ми. Вообще же филогеографическая структура
вида, выявленная методами анализа мтДНК,
крайне редко отражает географическую изменчи-
вость морфологических признаков птиц (Haring
et al., 2007), что дает филогеографам основания
обвинять морфологов в “фантомности” ряда под-
видов (Zink, 2004).

Для всех широко распространенных полити-
пических видов наличие филогеографических
структур, маркирующее группировки или расы,
удается проследить только в отдельных частях
гнездового ареала, тогда как на большей его части
обособленность местных форм совершенно не
обнаруживается посредством таких методик. Так,
надежно географически изолированная камчат-
ская раса сороки (Pica pica camtschatica) резко от-
личима по молекулярным маркерам, от 6 рас “за-
падной” группировки, контактирующих друг с
другом, и не имеющих филогеографических
различий (Kryukov et al., 2017).

Возникновение географических рас может
произойти буквально за несколько десятков лет.
Например, в популяциях интродуцированного
красноухого бюльбюля (Pycnonotus jocosus), обра-
зовавшихся на островах Реюньон, Маврикий и
Оаху, возникли заметные морфологические от-
личия от предковых популяций. При этом на
о. Реюньон за 30 лет сформировались 2 популя-
ции, имеющие и генетические различия между
собой (Le Gros et al., 2016). Для серебряных бело-
глазок (Zosterops lateralis), быстро расселившихся
на островах близ Австралии, показано, что увели-
чение размеров тела островных форм произошло
в течение всего 200 лет. При этом размеры формы
Z. l. chlorocephalus, возникшей за это время на о.
Херон, почти на треть превышают размеры ее ма-
терикового предка Z. l. familiaris (Clegg et al., 2002).

В некоторых случаях причиной проявления
признаков, маркирующих различия популяцион-
ных группировок, становится происходившая в
прошлом или происходящая в настоящее время
межвидовая гибридизация. Яркими примерами
таких форм являются восточная обыкновенная
овсянка (Emberiza citrinella erythrogenys) (Панов
1989, 2001), североевропейская желтая трясогузка
(Motacilla flava thunbergi) (Редькин, 2001а,б; Сот-
ников, 2006), равнинный туркестанский жулан
(Lanius phoenicuroides karelini) (Панов, 2008).

В качестве подвидов как таксономической ка-
тегории по нашему мнению, следует квалифици-
ровать любые географические формы вида, ста-
тистически достоверно отличающиеся по морфо-
логическим признакам, вне зависимости от их
эволюционного возраста. Описание новых под-

видов (с их номенклатурным обозначением)
представляется целесообразным до той степени
дробности, при которой они будут наиболее пол-
но отражать географическую (популяционную)
структуру данного вида. Популяции/формы,
имеющие гибридогенное происхождение (дока-
занное или предположительное), исследователи
обычно либо игнорируют в плане номенклатур-
ного обозначения (тогда их названия даются в ка-
вычках), либо никак не выделяют среди прочих
подвидовых названий. На наш взгляд, такие фор-
мы, если они отвечают критериям выделения гео-
графических рас, целесообразно обозначать три-
номинальным именем, сопровождаемым каким-
либо значком (например, астериском – Emberiza
citrinella erythrogenys*), который не регламентиру-
ется Кодексом, но который прямо указывает на
гибридогенное происхождение таксона.

Считать любой подвид потенциальным видом
неверно. Географическая раса способна достиг-
нуть видового уровня дивергенции лишь при
условии длительной изоляции в рефугиуме. Тем
не менее, в классической ФКВ для подвидов БКВ
просто “не осталось места” – эти таксоны полу-
чают ранг видов (см. обзор: Винарский, 2015,
2015а).

Определение подвида мы формулируем так:
Подвид (=географическая раса) – популяция или
группа популяций вида, которая имеет устойчивые
морфологические отличия от соседних популяций,
но может свободно скрещиваться с ними в районах
контакта (при наличии таковых) с образованием пе-
реходных зон (зон интерградации). Симпатрия под-
видов без образования зон интерградации у птиц
практически невозможна. Отсутствие репродук-
тивной изоляции ожидаемо и между представите-
лями географически изолированных подвидов,
причисляемых к общему виду на основании мор-
фологических (иногда и генетических) данных.

Интересным исключением (в отношении сим-
патрии конспецифичных форм) являются ситуа-
ции с так называемыми экологическими расами,
изученные на примере клеста-еловика (Loxia cur-
virostra). В североамериканских популяциях этого
вида выделяют 9 экологических рас (Parchman
et al., 2006), еще 7 таких рас известно для западно-
европейских популяций (Edelaar et al., 2008). Эти
расы сходны по структуре песен, но хорошо раз-
личимы по позывкам и, будучи адаптированы к
питанию на разных видах хвойных, различаются
по нескольким морфометрическим признакам, в
первую очередь по строению клюва. Считается,
что дивергенция экологических рас клеста нача-
лась не ранее 11 тыс. лет назад, с наступлением
современной постледниковой эпохи (Benkman
et al., 2010). Этот вывод согласуется с данными
молекулярных исследований: экологические ра-
сы еловика не различаются по мтДНК, но демон-
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стрируют устойчивые различия на сериях по
мультилокусным маркерам. Вне периода размно-
жения клесты формируют кочующие стаи, каж-
дая стая состоит из особей только одной экологи-
ческой расы (при этом все члены стаи издают
только один тип позывок), а брачные пары фор-
мируются между членами одной стаи. Если стро-
го следовать критериям БКВ, экорасы клеста-
еловика можно трактовать как “самостоятельные
виды на ранних этапах дивергенции” (Edelaar,
2008) и расценивать в качестве возможного дока-
зательства симпатрического видообразования у
птиц. Однако, учитывая номадный характер гнез-
дования и кочевок клестов (типичный для многих
вьюрковых), мы предполагаем, что экорасы фор-
мировались аллопатрично, а их симпатрия возни-
кала как вторичное явление, в результате номад-
ных переселений, обусловленных урожаями и не-
урожаями семян конкретных хвойных пород. На
наш взгляд, они могут считаться эквивалентом
нормальных географических рас, и номенклатур-
но обозначаться как подвиды, поскольку в усло-
виях периодического сокращения пищевых ре-
сурсов репродуктивная изоляция между ними
может нарушаться, приводя к обмену генами и,
возможному слиянию друг с другом.

Понятие “полувид”

Термин “полувид” (semispecies) был введен
Эрнстом Майром в 1942 г. (Mayr, 1942). Согласно
его определению “Формы, находящиеся на за-
ключительных стадиях дивергенции, обознача-
ются в рамках БКВ термином “полувиды”, под
которыми понимают близкородственные таксо-
ны, достигшие видового уровня дивергенции, но
видовой статус которых не может быть подтвер-
жден из-за их аллопатричного распространения
или в силу неполной репродуктивной изоляции.
В отличие от подвидов, полувиды имеют частич-
но сформированные изолирующие механизмы,
поэтому гибридизация между ними не носит ха-
рактер интрогрессии и не приводит к их слия-
нию” (Майр, 1968).

Во времена становления БКВ отсутствовали
многие возможности оценки уровня обособлен-
ности таксонов, каковыми мы располагаем сей-
час, поэтому в понятие полувидов автоматически
попадали практически все гибридизирующие и
все морфологически сходные аллопатрично рас-
пространенные сколько-нибудь родственные ви-
ды. Разнобой оценок феномена полувидов на-
блюдается и поныне – от предложения считать
полувид одной из обязательных ступеней таксо-
нов низшего ранга (Пфандер, 2018) до полного
отрицания биологического смысла этого понятия
и его трактовки как буферной категории (“мусор-
ной корзины”) для форм с неизученными род-
ственными связями и репродуктивными отноше-

ниями (Михайлов, 2018). Понятием “полувиды”
(semispecies, allospecies) активно оперировал Сте-
панян (1983), разделив надвидовые комплексы на
категории superspecies и ex-conspecies. Использу-
ет понятие semispecies и Рубцов (2015). Териологи
(например, Павлинов, 2019) в настоящее время
предпочитают термин алловид (allospecies).

Выделение пограничной таксономической ка-
тегории “полувид” специально не регламентиро-
вано “Кодексом зоологической номенклатуры”
(2004). Таким образом, любые формы, ранг кото-
рых признан более высоким, чем подвидовой,
могут приравниваться к видам и фигурировать
далее под биноминальными латинскими назва-
ниями, например, в нормативных документах
природоохранной направленности. Однако, по
нашему мнению, при составлении списков
авифаун, а также в специальных работах посвя-
щенных эволюции и систематике таксономиче-
ских групп, применение данной категории пред-
ставляется вполне оправданным, поскольку это
все же не виды в полном смысле слова.

В нашей трактовке “Полувид” – это популяция
или совокупность популяций, которая не по всем
критериям соответствует понятию вида, но имеет
более значимые, чем у подвидов, различия с сосед-
ними популяциями и способна образовывать с ними
зоны симпатрии без интерградации в них. Во всех
случаях полувиды – это молодые, но уже сильно
обособившиеся формы (или группировки форм),
демонстрирующие неполную репродуктивную
изоляцию при контактах с близкими формами.

Для полувидов, составляющих один надвид
(superspecies), наиболее типично парапатриче-
ское распространение. Если сближенные грани-
цы их ареалов не заданы естественными линей-
ными барьерами (руслами рек, хребтами и т.д.),
то парапатрия таких форм часто выглядит следу-
ющим образом: узкие зоны пространственного
контакта перемежаются лакунами, где оба члена
пары отсутствуют, или имеют мозаичное очаго-
вое распространение с низкой численностью.
Пространственные отношения такого рода ха-
рактерны, например, для зарничек (Phylloscopus
(inornatus) inornatus/Ph. (inornatus) humei) (Редь-
кин, Коновалова, 2003; Red’kin, Konovalova,
2004) или черноголовых чеканов (Saxicola (torgua-
ta) maura/S. (torguata) stejnegeri) (Opaev et al., 2018).
В районах непосредственного контакта полуви-
дов не образуются зоны интерградации, харак-
терные для географических рас одного вида
(Крюков, Блинов, 1981; Блинов и др., 1993; Маро-
ва, Шипилина, 2015). Наличие лакун и очагового
характера распространения также объяснимо:
расходясь по требованиям к среде обитания силь-
нее, чем географические расы, полувиды на краях
ареалов могут находитьтся в пессимальных (суб-
оптимальных) условиях. Это обстоятельство не
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позволяет полувидам заселить “спорное” про-
странство с нормальной плотностью, характер-
ной для популяций единого вида.

Пример парапатрического распространения –
два политипических комплекса щеглов: соб-
ственно щегол (Carduelis (carduelis) carduelis) и се-
доголовый щегол (C. (carduelis) caniceps). Для них
свойственна узкая зона пространственного кон-
такта, в которой существует постоянная гибриди-
зация, но она не приводит к формированию по-
пуляций с переходными признаками (Заблоцкая,
1975). Филогенетические различия этих форм
также минимальны (Arnaiz-Villena et al., 2001).
Морфологические различия представителей этих
комплексов глубоки и затрагивают множество
окрасочных и пластических признаков. Давно из-
вестны также устойчивые различия по голосу, в
т.ч. различия в структуре позывок. В отечествен-
ной орнитологической литературе комплексы
традиционно трактуют как виды, в зарубежной
“постмайровской” литературе – как конспеци-
фичные формы, однако в последнем издании Il-
lustrated Checklist of the Birds of the World (del
Hoyo, Collar, 2016) они уже фигурируют как само-
стоятельные виды. В предлагаемой здесь трактов-
ке щегол и седоголовый щегол – несомненные
полувиды.

Известно немало случаев, когда спорные фор-
мы образуют обширные зоны симпатрии. В каче-
стве примера можно привести комплекс северо-
палеарктических снегирей, в котором представ-
лены две географически разобщенные формы:
обыкновенный (Pyrrhula (pyrrhula) pyrrhula) и
дальневосточный (P. (pyrrhula) griseiventris) снеги-
ри, а также серый снегирь (P. (pyrrhula) cineracea),
симпатричный двум другим формам. В зарубеж-
ной литературе все эти формы считаются конспе-
цифичными лишь по той причине, что генетиче-
ски они чрезвычайно близки (Arnaiz-Villena et al.,
2001). Однако факт симпатрии с крайне редкой
гибридизацией противоречит такой трактовке.
Помимо окраски, птицы трех форм отличаются
друг от друга размерами и пропорциями, имеются
и вполне уловимые на слух отличия голоса
(Ивушкин, 2015). Таким образом, при объектив-
ной генетической близости эти формы не могут
быть приняты лишь как географические расы.
В аналогичных случаях с таксономическими па-
рами краснозобый/чернозобый (Turdus (ruficollis)
ruficollis/T. (ruficollis) atrogularis) и рыжий/бурый
дрозды (T. (naumanni) naumanni/T. (naumanni) eu-
nomus), члены которых тоже долгое время счита-
лись конспецифичными географическими раса-
ми при наличии широкой симпатрии, сейчас
принято рассматривать как самостоятельные ви-
ды (Степанян, 2003; Dickinson, Christidis, 2014; del
Hoyo, Collar, 2016; Clements, 2017 и др.), несмотря
на регулярную гибридизацию (Портенко, 1981;
Вальчук и др., 2013). Исходя из наших взглядов

(Редькин и др., 2015), и упомянутые снегири, и
упомянутые дрозды – полувиды.

Желтолобая трясогузка (Motacilla (flava) lutea) –
форма, которую в зарубежных сводках считают
лишь подвидом желтой трясогузки (Motacilla flava
sensu stricto), распространена симпатрично с кон-
специфичными M. f. flava и M. f. beema почти на
всем протяжении своего ареала, от Поволжья до
юга Западной Сибири и севера Казахстана. Это
противоречит общепринятым взглядам на геогра-
фические расы. Кроме того, на юге часть области
ее гнездования перекрывается с ареалом черного-
ловой трясогузки (M. (flava) feldegg). От симпат-
рично распространенных рас желтой и черного-
ловой трясогузок желтолобая резко отличается
окраской самцов, биологическими особенностя-
ми и экологическими предпочтениями (Бахтадзе,
Казаков, 1985; Бахтадзе, 1987; Муравьев, 1993,
1996, 1997). На основании наличия симпатрии
при отсутствии видимой интрогрессивной гибри-
дизации Степанян (1978, 1983, 2003) придавал
этой форме статус монотипического вида (прав-
да, включив в него и аллопатричную североатлан-
тическую форму flavissima). На наш взгляд, исхо-
дя из нынешней ситуации, форму lutea (но без фе-
нотипически сходной flavissima) правильнее
квалифицировать как полувид, так как ни устой-
чивым видом, ни, тем более, географической ра-
сой она не является.

Аллопатрически распространенные родствен-
ные формы квалифицировать как полувиды (allo-
species в узком смысле) довольно сложно. Без экс-
периментов в неволе (порой дающих неоднознач-
ные результаты) мы не можем судить о
степени/отсутствии репродуктивной изоляции в
сравниваемых популяциях, известные же в насто-
ящее время генетические дистанции, как и фено-
типические различия, не являются универсаль-
ным критерием (см. выше). Тем не менее, в слу-
чаях, когда рассматривается весь надвидовой
комплекс (включая симпатрические и парапат-
рические формы), можно делать выводы и о ста-
тусе его аллопатрических членов. В частности,
это показано в отношении уже упоминавшегося
надвида черноголовых чеканов (Saxicola torquata
sensu lato) в том числе его слабоизученной изоли-
рованной формы (полувида) – чекана Пржеваль-
ского (S. (torquata) przewalskii) (Калинин и др.,
2018).

В составе одних и тех же надвидовых комплек-
сов в статусе полувидов могут быть приняты как
формы, легко диагностируемые при помощи мо-
лекулярно-генетических маркеров, так и формы,
генетические различия которых нивелируются
благодаря происходящей или происходившей в
прошлом гибридизации. Примером, может слу-
жить группа Remiz pendulinus sensu lato, в составе
которой венценосный (R. (pendulinus) coronatus) и
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китайский (R. (pendulinus) consobrinus) ремезы ге-
нетически хорошо дифференцированы, тогда
как, резко обособленные друг от друга морфоло-
гически и экологически обыкновенный (R. (pen-
dulinus) pendulinus) и тростниковый (R. (penduli-
nus) macronyx) ремезы оказываются практически
неразличимыми генетически (Barani-Beiranvand
et al., 2017).

В качестве полувидов не могут рассматривать-
ся фенотипически сходные, но филогенетически
удаленные, не близкородственные формы или
группировки форм даже в тех случаях, когда меж-
ду их представителями имеет место регулярная
гибридизация, как например, между фенотипи-
чески похожими дроздовидной (Acrocephalus
arundinaceus) и голосистой (A. stentoreus) камы-
шевками или между серебристой чайкой (Larus
argentatus) и хохотуньей (L. cachinnans).

Мы допускаем, что, не приобретя достаточно
эффективной репродуктивной изоляции, но уже
выйдя из рефугиумов, полувиды с течением вре-
мени могут вновь слиться друг с другом вслед-
ствие интрогрессивной гибридизации. “Разба-
лансированная” форма в перспективе может быть
целиком поглощена более многочисленной и
устойчивой одной или несколькими родственны-
ми формами. Такое развитие событий, вероятно,
имеет место в случае с желтолобой трясогузкой
(Motacilla (flava) lutea), уже исчезнувшей на боль-
шей части гнездового ареала в Азии в течение
буквально 100 последних лет наблюдений, где на
месте прежней области ее гнездования в настоя-
щее время встречаются лишь немногочисленные
особи со следами скрещивания с желтой трясо-
гузкой (Редькин, 2012; Рябицев, 2014).

Большинство форм, отвечающих определе-
нию полувида, на сегодняшний момент не обна-
руживают явных тенденций к вторичному слия-
нию или “растворению” в другой форме. Чтобы с
определенностью характеризовать ход и резуль-
тат этих процессов, необходимы сотни (возмож-
но, тысячи) лет наблюдений.

До сих пор не решен вопрос номенклатурного
обозначения полувидов, в том числе ввиду рас-
плывчатости самого понятия, не признаваемого
многими систематиками. В идеале континуум
стадий процесса видообразования от “хорошо
обособленная раса/подвидовая группа” до “по-
чти вид” (ex-conspecies в трактовке Степаняна,
1983) требует дробной иерархии с несколькими
дополнительными градациями между рангами
подвид и вид. Представляется полезным хотя бы
введение единого обозначения полувидов как
особой дополнительной категории. В орнитоло-
гических сводках последних лет полувиды, фигу-
рирующие под биноминальными названиями,
составляют “львиную долю” тех самых сотен “но-
вых видов”, явившихся причиной раздражения,

обвинений орнитосистематиков в чрезмерном
дробительстве и отказе от БКВ. Но такие же полу-
виды оказываются “замаскированными” в свод-
ках и в качестве групп подвидов, для удобства
снабженных метками разных цветов (del Hoyo,
Collar, 2014, 2016). Мы полагаем наиболее кор-
ректным (Коблик и др., 2006; Коблик, Архипов,
2014; Редькин и др., 2015 и др.) применять для всех
полувидов биноминальные латинские названия с
обязательным обозначением их принадлежности
к конкретной видовой группе (надвиду). Между-
народным кодексом зоологической номенклату-
ры (2004) допускается использование старшего
названия в круглых скобках между названием ро-
довой группы и видовым именем для обозначе-
ния видовой группы (статья 6 “Интеркалярные
названия”, пункт 2). Такое обозначение, напри-
мер Parus (major) bokharensis, четко показывает от-
личие таксона и от вида, и от географической расы.

Считая, вслед за Майром (1968, 1971) и Степа-
няном (1983) географическую изменчивость и ви-
дообразование несколько разными явлениями,
мы полагаем, что полувиды (даже находящиеся
на ранних стадиях становления) должны фигури-
ровать в сводках и каталогах в видовых списках
(с указанием надвида в скобках), а не в перечнях
подвидов внутри вида “в широком понимании”.

* * *

На современном уровне наших знаний ни одна
из групп критериев вида не может претендовать
на универсальность. При неизбежной эклектич-
ности и субъективности комплексного подхода
(“интегративной таксономии”) пока только такая
оценка разнообразных признаков позволяет при-
нимать адекватные решения в пограничных ситу-
ациях видообразования у птиц.

Признавая проблему “неуниверсальности”
трактовок, мы, тем не менее, впервые попыта-
лись дать во взаимосвязи три понятия – вида,
подвида и полувида у птиц, сформулировав их с
учетом практического применения появившихся
в последние десятилетия данных и концепций.
Рубцов (2015) в концептуально близкой нашим
взглядам теоретической работе “Репродуктивная
изоляция и понятие вида у птиц” приводит в виде
таблицы стадии видообразования с характери-
стиками ситуаций в зонах контакта. Выделяемые
им этапы и соответствующие варианты придания
статуса формам, находящимся на этих этапах, в
общих чертах соответствуют предлагаемым нами
понятиям, в том числе понятию полувида, как
таксона, находящегося на пути эволюции в само-
стоятельный вид (табл. 1).

По нашим оценкам, в составе авифауны Рос-
сии и сопредельных территорий присутствуют не
менее 40 полувидов, составляющих ядро спорных
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таксономических случаев в этом регионе (Редь-
кин и др., 2015). Предлагаемое нами решение –
регламентация понятия “полувид” в рамках ши-
роко трактуемой БКВ и введение полувидов как
дополнительной категории, позволяет, не выходя
за пределы требований таксономической номен-
клатуры, обозначить непрерывность процесса
эволюции видов. Именно к полувидам, видимо,
должны относиться большинство слабо диффе-
ренцированных “видов”, выделение которых в
последние десятилетия вызывает обвинения в
чрезмерном дробительстве.

Предложение ввести в нормальный таксоно-
мический обиход понятие “полувид” в качестве
промежуточной категории, отражающей незавер-
шенные стадии процесса видообразования, с на-

шей точки зрения, не противоречит биологиче-
ской и эволюционной концепциям вида (полуви-
ды заполняют хиатус между ними). С позиций
типологической и филогенетической концепций
вида полувиды должны считаться полноценными
видами, а с позиций зоогеографической концеп-
ции вида – не должны считаться таковыми (рис. 3).

Мы отдаем себе отчет, что решение “проблемы
вида” в философском ключе может осуществ-
ляться самыми разными способами, включая
гибкий, фактически “безранговый” филогеогра-
фический подход (Павлинов, 2018). Возможно,
предлагаемые нами определения и решения мо-
гут показаться кому-то неоптимальными, част-
ными и консервативными. Тем не менее, по на-
шему опыту, они наилучшим образом работают

Таблица 1. Стадии видообразования и обоснование реальности видов (Рубцов, 2015)

№ Таксономический статус Экологическая сегрегация/ 
Ассортативность спаривания Развитие ситуации в зоне вторичного контакта

1а Экологические расы Есть/есть При резком сокращении ресурсов наруша-
ются механизмы прекопуляционной изоля-
ции. Массовая гибридизация при отсутствии 
пространственной изоляции между диверги-
рующими таксонами приводит к их полному 
слиянию

1б Подвиды Нет/нет Массовая гибридизация в постепенно расши-
ряющейся зоне контакта приведет к слиянию 
таксонов с течением времени

1в Подвиды Есть/нет То же, что и 1б, но расширение зоны контакта 
и слияние таксонов происходит быстрее 
(Грабовский, 1995)

Нижняя граница вида

2а Полувиды Нет/есть Образование узкой и стабильной 
во времени зоны вторичного контакта

2б Полувиды Есть/есть Образование широкой зоны контакта, случай-
ная гибридизация. Если гибриды более конку-
рентноспособны при выборе местообитаний, 
чем родительские формы, то уровень гибриди-
зации постепенно нарастает и экологическая 
сегрегация между дивергирующими 
таксонами исчезает, что приводит к сокраще-
нию зоны контакта и установлению узкой 
и стабильной во времени гибридной зоны

Верхняя граница вида

3 Сестринские виды Есть/есть Если гибриды при выборе местообитаний 
менее конкурентноспособны, чем родитель-
ские формы, то уровень гибридизации 
остается низким, образуется широкая зона 
симпатрии
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на практике при оценке спорных и пограничных
ситуаций среди птиц в рамках общепринятых
подходов в таксономии и научной номенклатуре.
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As it has presently become evident, reproductive isolation can no longer be considered as the leading criterion
for estimating the species limits, but it is still used for determining the status of the majority of morphs. The
presence/absence of hybridization between individuals is not directly related to the degree of their evolution-
ary insularity. Hybridization can result in the origin of new morphs including those that have a species status.
The application of phylogenetic methods is justified in reconstructing the relation links within complex
groups including the morphs of various evolutionary levels (from geographical races to “good” species), the
relationships between which are exacerbated by hybridogenous polymorphism and/or the hybridization ori-
gins of their populations. Taking into account both new data and conceptions we suggest genuine interrelated
definitions of such concepts as species, subspecies and semispecies in birds. The definitions are based on two
main criteria: biological, i.e. an evaluation of the reproductive relations of the particular morphs with each
other, and phylogenetic, i.e. an evaluation of their evolutionary age and kinship. The main feature of a species
as an evolutionary entity is to be considered through its stability in time even when its reproductive isolation
is periodically broken. Geographic intraspecies races show sustainable variations of different degrees, but they
have no reproductive isolation, they breed at contact and form intergradation zones. They are taxonomically
denoted as subspecies. Descriptions of new subspecies are viable to the limits that ref lect the species’ natural
geographic structure to the fullest extent. For the young morphs that have reached the level of species insu-
larity in the course of evolution, it seems appropriate to restore a semispecies category. Semispecies show sig-
nificant morphological differences and distinguished ecological particularities, as a rule, but they are con-
nected to closely related morphs by gene f lows in contact zones. Distinguishing this category is not regulated
by the International Code of Zoological Nomenclature and, as splitter tendencies prevail in modern sys-
tematics, semispecies are more often equated to species, i.e. they have binominal names. We propose to de-
note the attribution of a semispecies to a particular species group (superspecies) in parentheses between genus
and species names. Thus it would become possible to outline natural complexes and avoid a groundless in-
crease in taxonomic statuses of morphs in the stage of development. Representatives of distant phylogenetic
lines (the morphs that separated historically long ago) are not to be considered as semispecies even in the cas-
es of their reproductive isolation being broken and a steady hybridization existing between them.

Keywords: taxonomy, species, semispecies, subspecies, geographic race, biological species concept, phyloge-
netic species concept, reproductive isolation
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