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Проблема
г

Развитие эволюционной генетики начинается с основополагающей статьи Чет-
верикова [1]. Благодаря работам Дубинина и его сотрудников [2, 3], Баура [4, 51
Берг [6], Добжанского [7], Оленова [8], Харланда [9], Семнера [10], Тимофеева-Ресов-
ского 111] и многих других исследователей вскрыты основные процессы, протекаю-
щие в естественных популяциях животных и растений. Одним из самых фундамен-
тальных открытий было обнаружение исключительной н а с л е д с т в е н н о й гете-
р о г е н н о с т и п р и р о д н ы х п о п у л я ц и й , того что Шмальгаузен [12] и Гер-
шензон [13] удачно назвали м о б и л и з а ц и о н н ы м р е з е р в о м вида.

На широком фронте исследований генетических процессов в природных популя-
циях скромное место занимали работы, преследующие цель моделирования некото-
рых эволюционных явлений в лабораторных экспериментах, проводимые в тридца-
тых и сороковых годах автором настоящей статьи [14—24]. Поскольку главное вни-
мание уделялось вопросам преобразования нормы реагирования в процессе отбора
в зависимости от условий развития, работы велись с линиями мутантов Drosophiia
melanogaster, характеризующимися изменчивостью проявления признаков в разных
условиях. В первых же исследованиях обнаружилась б о л ь ш а я р о л ь ф е н о т и п а
и ф е н о т и п и ч с к о й и з м е н ч и в о с т и в ходе преобразования нормы реагиро-
вания [15—17]. Уже тогда стало ясным, что без анализа роли фенотипа в отборе не-
возможно конкретное изучение закономерностей первичной дивергенции нормы реа-
гирования. Так же стало очевидным большое практическое значение разрабатывав-
мых вопросов, поскольку при искусственном отборе селекционер всегда имеет дело
не с re но типическими различиями как таковыми, а с их фенотипической формой.

Одновременно с работами автора появились весьма интересные теоретические
исследования Кирпичникова [25—27], Лукина [28], Шмальгаузена [29], Гаузе [30, 31],
Уоддингтона [32], также посвященные анализу значения в эволюции ненаследствен-
ных изменений.

Цель настоящей работы двоякая: напомнить о полузабытых исследованиях и по-
пытаться связать представления, сформулированные более двадцати лет тому назад,
с проблемами, волнующими эволюционистов сегодня.

Фенотип и генотип
*

В 1909 г. вышло первое немецкое издание классического труда одного из осно-
вателей генетики — датского физиолога растений Вильгельма Йогансена, в котором
были сформулированы понятия фенотип, генотип, ген, ставшие впоследствии основ-
ными понятиями учения о наследственности [33]. Под фенотипом понималась сово-
купность признаков, т. е. то, что проявляется; под генотипом — совокупность наслед-
ственных задатков или генов, т. е. то, что наследуется.

В последующих публикациях Иогансен значительно уточнил содержание этих
научных терминов. Так, в 1926 г. он писал: «Основа всего развития индивидуума
дается, конечно, конституцией обеих гамет, в результате слияния которых возникает
организм. Эту конституцию мы обозначаем термином генотип... Генотип, каким он
представлен в зиготе, обусловливает все возможности развития особи, возникшей в
итоге оплодотворения, и означает, следовательно норму реакции данного организма...
Фенотип особи мы определяем как совокупность доступных непосредственному на-
блюдению или анализу признаков. Описательно он представляется крайне расчле-
ненным, морфологически —. как элементы при постройке, физиологически — как от-
дельные свойства или функции, химически — в виде отдельных составных частей
и пр. Но живой организм нужно понимать как целое, как единую систему не только
во взрослом состоянии, но и в течение всего развития... Фенотип не просто сумма
признаков, он является выражением очень запутанных взаимоотношений... часто
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весьма запутанные взаимоотношения генотипа и среды определяют фактические
свойства каждого организма, его фенотип» {34, стр. 165—170].

Для суждения о генотипе недостаточно одного гибридологического анализа. Та-
ковой должен быть дополнен данными цитологии и, особенно, экспериментальной
эмбриологии. Изучение механизма индивидуального развития, по мнению Иогансена,
позволяя анализировать реакции организма на факторы среды, коррелятивные за-
висимости в развитии тканей, органов, функции, дает возможность судить о норме
реагирования, о наследственной специфике отношения к среде, т. е. о генотипе.

Все признаки фенотипа генотипически обусловлены, и, однако, они как таковые
не наследственны, как ненаследственны и фенотипы. Йога не ен критикует Сименса
[35] за его противопоставление наследственных признаков ненаследственным: «Все
принадлежащее к фенотипу, т* е. все свойства вообще, наблюдаемые у организма
как таковые, не наследственны. Они всегда являются выражением прямых или опо-
средуемых реакций генотипа (идиотина Сименса) с факторами среды. Термин Си-
менса «паратип» как бы указывает, что существуют признаки, ничего общего не
имеющие с генотипом данного организма, т. е. «чисто фенотшхические». Но таких
признаков у организма вообще не имеется. Ничто не может быть «чисто фе но типи-
ческим», ибо фенотипы являются обязательными реакциями генотипа. Конечно, мы
при этом не имеем в виду ампутаций, искусственных протезов, татуировок и прочее.
Но, например, особые способы заживления ран, реакции на инфекции, на транс-
плантации и другие внешние воздействия, конечно, обусловлены прямо или опо-
средовано генотипом данного организма, например через внутреннюю секрецию» [34,
стр. 708]. Говоря коротко, ненаследственное — фенотип — представляет собой форму
реализации наследуемого — генотипа — в конкретных условиях жизни. В с е п р и з -
н а к и г е н о т и д и ч с с к и о б у с л о в л е н ы , н о н е н а с л е д с т в е н н ы . На-
с л е д у е м о с т ь и г е н о т и п и ч е с к а я о б у с л о в л е н н о с т ь — р а з н ы е по-
н я т и я .

Представление о генотипе и фенотипе, каким оно было сформулировано в 1926 г.
Иогаасеном, сохранило свое значение и в настоящее время. Пожалуй, можно лишь
несколько уточнить содержание понятия «генотип», так как сейчас мы знаем о на-
следственном строении зигот значительно больше, чем в 1926 г. Для нашей цели,
однако, вполне достаточно определить генотип как наследственное, т. . как специ-
фическое строение зиготы, обусловливающее характер индивидуального развития,
как наследуемую информацию о развитии. Индивидуальное развитие, или фенотип,
с этой точки зрения представляет собой р е а л и з а ц и ю н а с л е д с т в е н н о й ин-
ф о р м а ц и и , заложенной в зиготе, осуществляющуюся с помощью поглощения ве-
щества, энергии и дополнительной информации, поступающих из внешней среды.

Фенотипическая форма наследственной изменчивости
L

Из представления о. генотипе и фенотипе следует, что существуют три основные
категории изменчивости: изменчивость генотипическая, поддерживаемая мутацион-
ным процессом; изменчивость модификационная, обусловленная неоднородностью
условий развития особей одного генотипа, и, наконец, изменчивость фенотииическая,
представляющая собой изменчивость конкретных признаков развивающихся орга-
низмов. В фенотипической изменчивости, таким образом, находят свое выражение и
разнообразие генотипов и неоднородность условий развития.

Четкость разграничения категорий изменчивости, однако, перестает быть тако-
вой при их конкретном анализе. Г е н о т и п и ч е с к а я и з м е н ч и в о с т ь п р о я в -
л я е т с я л и ш ь в ф о р м е р а з н о о б р а з и я п р и з н а к о в ф е н о т и п а . Поэтому
она неизбежно отражает закономерности формирования конкретных фенотипов.

Основываясь на работах Моргана [36], Тимофеева-Ресовского [37, 38], Промптова
[39], автор настоящей статьи в 1934 г. сформулировал представление о ф е н о т и п и -
ч е с к о й ф о р м е н а с л е д с т в е н н о й и з м е н ч и в о с т и [14]. У альбиносов вы-
падает вся гамма изменений окраски, у бескрылых мух невозможно учитывать му-
тации, затрагивающие форму крыловой пластинка, ее жилкование. Появление новых
признаков, таких как возникновение ножки на месте аристы (мутация aristopedia)
или преобразование галтеров во вторую пару крыльев (мутация tetraptera) у дрозо-
филы, дает возможность проявиться наследственным изменениям, не проявляющим-
ся на фоне «нормальных признаков». Генотипическая изменчивость проявляется
по-разному и при изменении условий развития. Так, улучшение условий содержания
Я кормления крупного рогатого скота, согласно классическим опытам Гаркави поз-
воляет обнаруживать существенные различия в молочной продуктивности коров, да-
вавших в плохих условиях одинаковое количество молока [40]. Более того, коровы,
оцененные в одних условиях как средние, в других условиях нередко оказываются
высокопродуктивными. В этой же статье (14] было показано, что частота мутирования
конкретного локуса к тем или иным аллелям не может не отражать специфики ор-
гана, на фоне которого изучается процесс мутирования.
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Представление о фенотипической форме наследственной изменчивости получило
дальнейшее развитие в работе, посвященной шшйотропной мутации 'Minute-Z [15].
Было установлено, что особенности плейотропного выражения Minute-Z у Drosophila
melanogaster определяются не некими присущими мутации Minute-Z свойствами, а
конкретным фенотипом. Исследование привело к выводу: «Что касается специфики
проявления гена, будет ля он «действовать» на тот или иной признак, будет ли он
полна или неполно проявляться, будет ли он летальным или не летальным, размах
и характер его изменчивости, выявленной в фенотипе, не являются присущими ему
свойствами, а целиком определяются конкретным ходом индивидуального развития.
Изменение конкретного хода индивидуального развития тем или иным способом,
изменением ли генотипических соотношений или изменением условий развития, ме-
няя проявлении геиов; меняет фенотшшческий характер наследственной изменчиво-
сти. Специфика мутационного процесса у разных организмов, обладающих разным
типом развития, поэтому двойственна по своей природе, С одной стороны, имеется
первичная специфичность, связанная с закономерностями изменчивости половых
клеток. С другой стороны, специфичность вторичная, связанная с тем, что первичная
специфичность в различных типах развития реализуется по-разному. Можно гово-
рить о действительном мутационном процессе и о его фенотипической реализации»
[15, стр. 139].

Если в существенно различных фенотипах наследственная изменчивость прояв-
ляется по-разному, в сходных фенотипах она должна обнаруживать черты сходства.
Это и имеет место. Открытый Вавиловым закон гомологичных рядов в наследствен-
ной изменчивости — очевидное следствие относительного сходства в развитии призна-
ков у представителей близких таксонов [41, 42].

В э в о л ю ц и и о р г а н и ч е с к о г о м и р а и в п р а к т и к е с е л е к ц и и на-
с л е д с т в е н н а я и з м е н ч и в о с т ь в с е г д а в ы с т у п а е т в с в о е й ф е н о т и -
п и ч е с к о й ф о р м е . Поэтому эта форма оказывается весьма существенной при
определении возможного направления эволюционных преобразований видов и пород.

Отбор в различных условиях проявления признака

Представление о фенотипической форме наследственной изменчивости неизбеж-
но приводит к следующему выводу: отбор, даже по одному и тому лее признаку в
разных условиях его проявления, должен приводить к существенно различным ре-
зультатам. Этот теоретический вывод был проверен экспериментально путем отбора
на максимальное проявление рецессивной мутации eyeless (безглазие) в разных ус-
ловиях развития [17, 19]. Мутация eyeless характеризуется более сильным проявле-
нием при развитии на свежем корме я слабее проявляется на корме, измененном
жизнедеятельностью личинок. Отбор при воспитании на свежем корме повысил про-
явление признака, однако реакция на старый корм при этом не изменилась. Отбор
на проявление безглазия при развитии на старом корме не только привел к повы-
шению проявления признака, но и принципиально изменил норму реагирования:
проявление безглазия на старом корме стало более высоким, чем на свежем. Ясно,
что при отборе на безглазие в условиях старого корма сохранялись не те наслед-
ственные особенности, которые сохранялись при отборе на свежем корме. Следова-
тельно, «условия, в которых велся отбор, материализовались в виде особенностей
генотипа, в виде специфического характера реакций генотипа на факторы среды»
[17, стр. 1010]. Информация о специфичности среды в результате отбора стала частью
наследственной информации.

Дарвин подразделил изменчивость на неопределенную и определенную [43]. В со-
ответствии с современными генетическими представлениями неопределенная измен-
чивость — это главным образом изменчивость ге но типическая (изменчивость ДНК),
на ее основе происходят стойкие изменения нормы реакции. Определенная изменчи-
вость охватывает класс изменений фенотипа, возникающих в основном под воздей-
ствием каких-либо вполне определенных факторов внешней среды. В только что
рассмотренном эксперименте определенным является изменение проявления безгла-
зия при^переходе от свежего корма к старому. Изменив форму проявления неопре-
деленной ге политической изменчивости, определенное изменение фенотипа изменя-
ло ход и соответственно результат отбора. Поэтому о п р е д е л е н н а я и з м е н ч и -
в о с т ь , п р и д а в а я ф е н о т и п и ч е с к у ю с п е ц и ф и к у и з м е н ч и в о с т и
н е о п р е д е л е н н о й , о к а з ы в а е т с я в х о д е э в о л ю ц и и в е с ь м а с у щ е с т -
в е н н о й .

Наследственная изменчивость (изменчивость цистронов ДНК) не идет в направ-
лении отбора. Однако, поскольку отбор изменяет конкретные признаки, он тем самым
открывает все новые и новые возможности обнаружения наследственных изменений
как раз на фоне изменяющихся признаков. Поэтому ф е н о т и п и ч е с к а я ф о р м а
н а с л е д с т в е н н о й и з м е н ч и в о с т и в с е г д а б у д е т с л е д о в а т ь з а от-
б о р о м , и з м е н я ю щ и м ф е н о т и п . Беляев пишет: «В некоторых исследованиях
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получены факты, свидетельствующие о том,, что наследственная изменчивость идет
в направлении действия отбора. Аналогичные данные получены в исследованиях не-
которых выдающихся зоотехников-селекционеров. Основы взаимоотношений направ-
ления изменчивости и отбора недостаточно ясны» [44, стр. 4S]. Представление о фе-
нотшшческой форме наследственной изменчивости позволяет понять сущность этой
важной закономерности.

Совершенно очевидно практическое значение представления о фенотшшческой
форме наследственной изменчивости. Каждый новый фактор (будь то стимулятор,
воздействие каким-либо физическим агентом, новый прием ухода, кормления, тре-
нировки, удобрения), меняя определенным образом признаки и, следовательно
нотипическую форму неопределенной изменчивости, открывает новые ^возмож
селекции. Достижения физиологов Превращаются В базу ПЛОДОТВОРНОЙ работы ее-
лекционеров. При этом, однако, поскольку «ранги племенной ценности животных в
разных условиях среды не совпадают... при разных внешних условиях, отбор ведет
к формированию разных в племенном отношении групп животных» [44, стр. 49]. И в
этом случае специфика среды через о т б о р н е и з б е ж н о б у д е т превра-
щ а т ь с я в с п е ц и ф и к у н о р м ы р е а г и р о в а н и я , т. е. будет происходить то
же самое, что было нами обнаружено в экспериментах с отбором на проявление
беаглазия в различных условиях.

Механизм стабилизация признаков

Иогансен обратил внимание на то, что «некоторые признаки более непосред-
ственно, чем другие, выявляют свою генотшшческую обусловленность, ибо они все-
гда появляются, если организм вообще может существовать, в то время как другое
признаки появляются только при особых условиях среды» [34, стр. 708]. Из этого
иногда делается вывод о разной степени генотипической обусловленности различ-
ных признаков. Более того, наблюдая в природе случаи стабилизации признаков,
отдельные исследователи приходят к заключению о замене в процессе эволюции не-
наследственных изменений аналогичными наследственными. Подобная точка зрения
была высказана под именем гипотезы «органической селекции» или «совпадающего
отбора» на рубеже прошлого и настоящего веков [45—47]. Под влиянием изменения
среды все особи данного вида приспособительно изменяются в определенном на-
правлении. В таком состоянии они «дожидаются» наследственных ' изменений, сов
падающих по внешнему выражению с ранее возникшей ненаследственной модифи-
кацией. Постепенно, в итоге совпадающего отбора, ненаследственные .изменения
заменяются аналогичными, но более стойкими наследственными, происходит фикса-
ция модификаций. «Индивидуальные модификации, или аккомодации,—пишет Бол-
дуин,—дополняют, покрывают и защищают признаки организма и дают возмож-
ность организмам выжить до тех пор, пока полезные наследственные вариации не
возникнут и не сохранятся естественным отбором» [46, стр. 173].

После работ Иогаясена стало очевидным, что признаки фенотипа как таковые не
наследуются; наследуется лишь норма реагирования, обусловленная строением зи-
готы, и прежде всего структурой ДНК. С этой точки зрения гипотеза совпадающего
отбора, постулирующая «замену» ненаследственннх изменений аналогичными на-
следственными, оказывается беспочвенной. Многосторонние изменения, каковыми яв-
ляются и з м е н е н и я нормы реагирования, не могут быть аналогичными
и з м е н е н и я м о д н о г о и л и н е с к о л ь к и х п р и з н а к о в , частному прояв-
лению нормы реакции. В эволюции происходят или и з м е н е н и я в п р е д е л а х
н о р м ы р е а г и р о в а н и я , и л и з а м е н а одной нормы р е а г и р о в а н и я
д р у г о й н о р м о й р е а г и р о в а н и я , а никак не за м-она п р и з н а к а
н о р м о й р е а г и р о в а н и я . Нельзя не согласиться с Добжанским, когда, он пи-
шет следующее: «Предполагать, что географические расы были первоначально моди-
фикациями, которые последовательно фиксировались наследственностью, противо-
речит всей сумме наших знаний, точно так же, как было бы абсурдным предпола-
гать, что мутации являются фенокопиями, которые сделались наследственными» [7,
стр. 210]. ч

Организмы характеризуются двумя категориями признаков: признаками отно-
сительно постоянными в изменчивых условиях среды и признаками изменчивыми.
Постоянство некоторых признаков, их относительная независимость от колебаний
внешних факторов определяется, однако, не с т е п е н ь ю г е н о т и п и ч е с к о й
о б у с л о в л е н н о с т и , так как вес признаки генотипическя обусловлены, а са-
мой п р и с п о с о б и т е л ь н о й ц е н н о с т ь ю п о с т о я н с т в а . Организму, ска-
жем, нужен глаз, чтобы видеть. Его приспособительное значение не меняется при
изменении условий развития. Поэтому он и будет развиваться как признак с боль-
шим пороговым эффектом и в силу этого мало зависимый от колебания внешних
факторов. Стабилизация признака достигается в итоге формирования в онтогенезе
сложных коррелятивных зависимостей, удерживающих его развитие в определен-
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ных рамках [12, 18, 24, 48, 49]; происходит относительная автономизация в развитии
отдельных органов, «адаптация требует не только интеграции связанных между
собой действий, но и независимости действий, не имеющих отношения друг к другу»
[50, стр. 231]. Коррелятивные связи, обеспечивающие относительную автономность
в развитии отдельных признаков, пороговый эффект, выражающийся в постоянстве
формообразования, препятствуют обнаружению большого числа наследственных из-
менений, разрушающих признак. Нормальный глаз у дрозофилы является органон
весьма постоянным. Температура, качество корма, влажность практически не влияют
на его размеры. Но вот произошла мутация eyeless. Автономность в развитии глаза
утрачивается. Качество корма, температура, влажность и различные другие условия
теперь оказывают влияние на формирование глаз. Многие мутации (например,
&eaiieX) з&змлжяюхцая. форму крьхл.оао& ила.с.-ггавгасис и. І*е аатр-агивагощая развитие

нормального глаза) влияют на развитие глаза при мутации eyeless [22, 51]. ОДНЗКО
отбор на постоянство проявления eyeless в варьирующих УСЛОВИЯХ СрбДЫ очень
быстро приводит к стабилизации в развитии и глаза eyeless. Выражение мутащш
становится независимым от колебаний внешних факторов [22, 24]. «Константность
признака возникла в изменчивых условиях развития в результате деятельности
отбора, предъявляющего к организму одинаковые требования, вопреки изменчивым
условиям развития» [24, стр. 352]. Стабилизация признака по отношению к колеба-
нию внешних факторов, как и следовало ожидать, стабилизировала его и по отно-
шению к наследственным изменениям. Это выражается в падении эффективности
отбора, с одной стороны, и в доминировании подобранного состояния над неподо-
бранным, с другой [18, 22].

Относительная автономность в развитии важных органов, черты дискретности
в онтогенезе, на которые одним из первых указал Малиновский [52] и которые не-
избежно вытекают из кибернетической концепция адаптации [50], создают воз-
м о ж н о с т ь д и в е р г е н ц и и н о р м р е а г и р о в а н и я п р и с о х р а н е н и и
п о с т о я н с т в а м о р ф о л о г и ч е с к о г о в ы р а ж е н и я п р и з н а к а . Нормаль-
ные глаза у дрозофилы могут развиться и на основе нормального генотипа и на
основе генотипа eyeless. Размер глаз дрозофилы из различных географических райо-
нов весьма сходен. Стоит, однако, ввести в генотип дрозифил разного происхождения
четвертую хромосому с мутацией eyeless, как обнаруживаются существенные раз-
личия в формировании глаз. Шварц с соавторами сравнивали южную и северную
популяции остромордой лягушки [53]. По важнейшему таксономическому призна-
ку — относительной длине головы — взрослые особи сравниваемых популяций не
различались. Однако они различались особенностями роста головы. Налицо д и в е р -
г е н ц и я г е н о т и п о в , д и в е р г е н ц и я х о д а р а з в и т и я п р и з н а к о в п р и
с о х р а н е н и и п о с т о я н с т в а к о н е ч н о г о в ы р а ж е н и я . Эта так назы-
ваемая «охрана нормального фенотипа» — результат с т а б и л и з и р у ю щ е й
ф у н к ц и и естественного отбора [12].

С т а б и л ь н о с т ь п р и з н а к о в , являясь следствием коррелятивных связей, в
известной степени изолирующих стабильные признаки от влияния других формооб-
разовательных механизмов, конечно, г е н о т и п и ч е с к и о б у с л о в л е н а . Поэтому
отбором неопределенных изменений можно не только синтезировать новые корре-
лятивные связи, но и разрывать старые.

Нами была обнаружена связь между плодовитостью самок и процентом прояв-
ления безглазия в линии eyeless. Наиболее безглазные самки оказались наименее
плодовитыми. Эта связь, однако, в процессе отбора сравнительно легко разрывается,
что и было осуществлено в одном из опытов [24].

Перестройка корреляций, стабилизированных естественным отбором, в ряде слу-
чаев может встретиться с серьезными трудностями. Стабильный признак устойчив,
и на его фоне наследственные вариации не обнаруживаются. Часто, однако, такой
признак оказывается связанным с другим, более лабильным, например с какой-либо
особенностью поведения. В этом случае отбор по лабильному признаку будет по-
степенно выводить и стабильный признак из-под охраны коррелятивного механизма,
что в конце концов сделает возможным проявление наследственных различий и на
его фоне. Этот метод с большим успехом используют в селекции пушных зверей
[48, 49].

Возникновение новых признаков

Основатель мутационной теории До Фриз полагал, что каждая мутация ведет
к возникновению нового признака и эволюция представляет собой накопление мута-
ций [54]. В действительности все обстоит значительно сложнее. Мутации лишь под-
держивают наследственную гетерогенность эволюирующей группы. Мутационный
процесс в основном сводится к изменениям в пистронах, которые сами по себе не
связаны непосредственно с признаками развивающегося организма. Э в о л ю ц и о н -
н у ю з н а ч и м о с т ь м у т а ц и и п р и о б р е т а ю т т о л ь к о и з м е н я я т е
и л и и н ы е п р и з н а к и ф е н о т и п а , т. е. в с в о е й <Ье но т и п и ч е с к о й
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ф о р м е . П о э т о м у , и з м е н я я ф е н о т и п , м о ж н о и з м е н и т ь и р о л ь
г е н о в в д и ф ф е р е н ц и а ц и и п р и з н а к о в .

Личинки Drosophiia melanogaster плохо переносят низкие температуры. После
суточного воздействия температурой 0°С на четырехдневные личинки выживает
менее трети особей (28,1%). 15 поколений отбора на холодоустойчивость привели к
100%-ной выживаемости. После 30 поколений отбора личинок на холодоустойчивость
двухчасовое воздействие нулевой температурой превратилось в фактор, стимулирую-
щий развитие [23]. Таким образом, отбор на холодоустойчивость изменил отношение
к холоду. Фактор явно вредный постепенно начал становиться безразличным, а его
слабые дозы превратились в стимуляторы развития. Перед нами п р о ц е с с пре-
в р а щ е н и я в р е д н о г о ф а к т о р а в ф а к т о р н о р м а л ь н о г о р а з в и т и я ,
моделирование широко распространенного явления озимости.

Новый признак возник не как мутация, а как ответ генотипов гетерогенной в
наследственном отношении популяции на новый фактор среды. В наследственно ге-
терогенной популяции всегда найдутся генотипы, по-разному проявляющиеся на фо-
не каждого нового признака. Все разнообразие генотипов неизбежно разбивается на
три категории: нейтральные, усиливающие и ослабляющие признак. На основе этой
п е р в о н а ч а л ь н о м а л о с п е ц и ф и ч е с к о й д и ф ф е р е н ц и а ц и и постепен-
н о с о з д а ю т с я с п е ц и ф и ч е с к и е в з а и м о о т н о ш е н и я м е ж д у орга-
н и з м о м и н о в ы м ф а к т о р о м с р е д ы . Из элементов шума, каковым по от-
ношению к признакам фенотипа является наследственная гетерогенность, под влия-
нием отбора постепенно, шаг за шагом, создаются новые определенные реакции,
новые приспособительные признаки, происходит обогащение информационного со-
держания организмов; у с л о в и я р а з в и т и я п о с т е п е н н о как бы кри-
с т а л л и з у ю т с я в с о д е р ж а н и и г е н о т и п а , о п р е д е л я я е г о н о в у ю
н о р м у р е а г и р о в а н и я . «Сложное событие,— пишет Эшби, (а возникновение
нового приспособления принадлежит к категории сложных событий1), невозможное
в том случае, если входящие в него элементарные события должны совершаться
одновременно (путем одной мутации1), Іфгко может произойти, если они могут на-
ступать последовательно или независимо друг от друга [50, стр. 226].

Многообразие φ е но типических признаков создает предпосылки к многообразию
путей генотипнческой дивергенции.

Пороговые реакции и топография выражения наследственной изменчивости
Онтогенез со своими пороговыми реакциями выступает как своеобразный рас-

пределительный механизм, направляющий неопределенную наследственную измен-
чивость в определенные русла. Каждое наследственное изменение в потенции затра-
гивает все признаки организма. Однако в силу специфичности фенотипа как системы
пороговых реакций различные наследственные изменения выражаются по-разному
и касаются изменения различных признаков. В и т о г е — п р и н ц и п и а л ь н а я
в о з м о ж н о с т ь э в о л ю ц и о н н о г о π ρ е о б р а з о в а н и я в с е х п р и з н а -
к о в , с о д н о й с т о р о н ы , и с п е ц и ф и ч н о с т ь в ы р а ж е н и я к а ж д о й
о т д е л ь н о й м у т а ц и и , с другой. Уоддингтон говорит о канализации хода
индивидуального развития [32]. Действительно, каждое наследственное изменение,
но существу являясь всесторонним изменением, затрагивающим все клетки орга-
низма, по форме выражения строго канализовано и выражается в сравнительно не-
значительном изменении признаков. Малиновский назвал это корпускулярностыо
в развитии [52]. Пороговые реакции оказываются фактором, направляющим поток
наследственной изменчивости в определенное русло/Разрушение порогов позволяет
обнаружить π л ей о троп ный эффект большинства мутаций (если не всех) и теснейшие
взаимозависимости в развитии признаков, как это, скажем, выявилось при введении
крыловой мутации Beadex в генотип eyeless {22, 51]. Высокие пороги благоприятству-
ют накоплению субпороговых мутаций, не изменяющих выражение нормальных,
признаков, но проявляющихся при снижении порогов.

Таким образом, с п е ц и ф и ч н о с т ь о н т о г е н е з а , возникшая на основе на-
следственной специфичности, определяет своеобразную т о п о г р а ф и ю ' в ы р а ж е -
ния н а с л е д с т в е н н о й и з м е н ч и в о с т и . Все части организма могут пре-
терпевать существенные и относительно автономные изменения. Наследственное из-
менение часто обнаруживает не только строгую локализацию, но и проявляется
лишь у одного пола и только в определенном возрасте. Оно выражается в измене-
нии морфологического признака, в физиологии, в особенностях поведения. В серии
исследований ступенчатого аллеломорфизма у дрозофилы было показано, что раз-
личные аллели локуса scute обусловливают редукцию различных групп щетинок
[55—57]. Следовательно, даже аллели одного и того же локуса в ходе онтогенеза ока-
зываются канализованными; их выражение имеет характерную топографию. Онто-
генез выступает как чувствительная система, реагирующая строго локальной измен-
чивостью на изменчивость каждого локуса.

^̂ ^ h

1 Примечание автора.
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Относительная дискретность формообразовательных механизмов онтогенеза, вы-
ражающаяся в пороговых реакциях, обеспечивает возможность их независимой пере-
стройки в ходе эволюции. Северцев говорит о мозаичности филогенетического раз-
вития организма следующее: «...Одновременно и равномерно изменяются не все
части организма, но лишь те его эктосомахические части, которые находятся в
функциональных соотношениях с изменениями, происходящими в окружающей
среде в данный период времени... отдельные эктосоматические признаки часто
развиваются независимо друг от друга» [58, стр. 264]. При этом формообразователь-
ные механизмы и реакции, сохраняющие адаптивное значение в новых условиях
или индифферентные к перемене условий, перестраиваться не будут.

При и з м е н е н и и у с л о в и й некоторые определенные изменения фенотипа,
б я чи в п р и н ц и п е обратимым:и. в силу необратимого иямряе
могут стать н е о б р а т и м ы м и ф а д т и э е о д д , Примеров ШДООЯЫА
(их обычно неправильно называют «изменения, не закрепленные наследстве?
ностью») очень много [28, 59]. Б частности, было обнаружено, что достаточно четкие
различия по длине хвоста между северными и южными формами полевок экономок
оказались ненаследственными [53].

Таким образом, двойственная природа фенотипа как формы реализации гено-
типа в определенных условиях открывает два возможных пути необратимого изме-
нения признаков при изменении условий: 1) необратимые изменения признаков в
результате изменения генотипа, т. е. нормы реагирования и 2) необратимые изме-
нения признаков как следствие необратимых изменений среды, иначе говоря, изме-
нение признаков в пределах той же нормы реагирования. Первым путем будут из-
меняться признаки, адаптивное значение которых при изменении условий изменя-
ется, вторым —признаки, .сохраняющие адаптивное значение в новой среде или
относительно индифферентные. Перестраиваться при этом на основе неопределенной
изменчивости будут механизмы развития других признаков, которые приобрели
адаптивное значение в новой среде. Отсюда ясно, что м о ж н о г о в о р и т ь о д в у х
п у т я х н е о б р а т и м о г о и з м е н е н и я п р и з н а к о в п р и и з м е н е н и и
у с л о в и й и н е л ь з я г о в о р и т ь о д в у х п у т я х н е о б р а т и м о г о изме-
н е н и я ц е л ы х о р г а н и з м о в . Г е т е р о г е н н ы е в н а с л е д с т в е н н о м
о т н о ш е н и и п о п у л я і ц и и н а л ю б о е , и з м е н е н и е с р е д ы в с е г д а бу-
дут р е а г и р о в а т ь н а с л е д с т в е н н о й д и ф ф е р е н ц и а ц и е й . Это проде-
монстрировано в наших экспериментах с отборам, это показана Шварцем, обнару
жившим генотшшческие изменения популяций от сезона к сезону и с возрастом [60].

Э к о л о г и ч е с к а я д и ф ф е р е н ц и а ц и я н е в о з м о ж н а б е з д и ф ф е -
р е н ц и а ц и и г е н о т и п и ч е с к о й .

Поступила в редакцию
15 ноября 1966 г.
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S u m m a r y

1. The specificity of hereditary variation is of dual nature: it comprises the pri-
mary specificity, dependent on the variability of DNA oistrons, and the secondary spe-
cificity, resulting from the different character of realization of the primary specificity
in different phenotypes. Both in the evolution of organisms and in the breeding prac-
tice the hereditary variation is always manifested in its phenotypic form.

2. The selection, even involving but a single character, under different conditions
of its manifestation leads to significantly different results. The conditions, under which
the selection proceeds, are materialized in the specific responses of the genotype to
the environmental factors.

4k I

3. The hereditary variation, as the variation of DNA cistrons, does not follow the
direction of selection; on the contrary, the phenotypical form of hereditary variation
always follows the selection affecting the phenotype.

Any new factor (whether at be a stimulating agent, a physical or a chemical agent
of some kind, a new method of rearing or nutrition, training, fertilizers etc.) changes
the characters of the organism and, consequently, the phenotypic form of hereditary
variation, thus affording new possibilities for selection. The progress in physiology pro-
vides the basis for the fruitful work of breeders.

4. The constancy of some phenotypical characters, their relative independence on
the variable environmental factors, is determined -not by the degree of the dependence
m the genotype, since all the characters of the organism are genotypically determined,
but on the adaptive value of constancy. The divergence of genotypes and the diver-
gence of developmental pathways of different organs can take place in the course of the

, the constancy of the ultimate manifestation, nevertheless, being persistent.
. As a rule, new characters are not initiated by means of drastic mutations; they

appear as the response of a genotypically heterogeneous population to some new environ-
mental factor. On the, basis of but slightly specific relationships, as the result, of selec-
tion, there gradually .develop highly specif ic .relationships.

6. The relative mutual independence of ; developmental mechanisms affords
possibility of '-their relatively independent transformation · in the course of evolution.

7, An ecological differelitiatiqn, is impossible without a genotypical differentiation.
ч 4


