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(Представлено академиком И. И. Шмалъгаузеном 30 XI 1940)
*

Предшествующая история вида, рода или более крупной систематиче-
ской грушш всегда определяет, до известной степени, возможности ее
дальнейшей эволюции. В некоторых случаях дти возможности оказываются
резко суженными, например, у форм, вступивших на путь дегенерации,
или у многих вымерших и ныне живущих высокоспециализированных
групп (г). Но» даже тогда, когда исторически обусловленные особенности
организации не столь явственно ограничивают возможности дальнейшей
эволюции, далеко не каждое изменение является в действительности осу-
ществимым, и не все возможные изменения осуществимы одинаково легко.

Выяснение сущности или природы указанного влияния предшествую-
щей истории любой систематической группы на ход ее дальнейшего раз-
вития необходимо для углубленной разработки проблемы направленно-
сти в эволюционном процессе. Как известно, материал, относящийся к
этой проблеме, усиленно эксплоатировался антидарвинистами, и одна из
задач современного дарвинизма состоит в том, чтобы показать действен-
ность теории естественного отбора в объяснении явлений направленности.

, До сих пор не было сделано попытки провести анализа причин, огра-
ничивающих возможности эволюции, применительно к мелким система-
тическим группам, развитие которых доступно экспериментальному изу-
чению. Выводы, полученные при таком анализе, мы, основываясь на дар-
виновском учении о дивергенции, вправе были бы использовать совме-
стно с данными, накопленными при помощи других методов, также и при
обсуждении путей макроэволюции.

Шмальгаузен (2) недавно показал, что явления рекапитуляции пред-
ставляют собой результат наличия сложной корреляционной системы,
.не допускающей заметных сдвигов и разрывов без нарушения жизнеспо-
собности развивающегося индивидуума. Мы считаем, что на поставлен-
ный в данной статье вопрос должен быть дан сходный ответ, что ограни-
чивающее влияние на ход дальнейшей эволюции вида оказывают сложив-
шиеся в его предшествующей истории корреляции*.

Часть случаев параллельной изменчивости у видов рода Drosophila
(сходные по своему фенотипу мутации у разных видов), весьма вероят-
ятно, имеет у разных видов различную генетическую обусловлен-

* Ограничивающее влияние предшествующей истории вида на его дальнейше
развитие не может быть объяснено часто преувеличивавшимся [(3"1°), ср. (")] консер-

ватизмом наследственной структуры.
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ность (12,13). Особенно существенна
хіГ «..в!^·^ подчеркнутая Балкапшной и Рома-
<*3 х+^ § 11, шевым(14) частота, массовость · тех

χ со *·§ I ~оо re изменений в природных популяциях
•

^ ^1 ™ ™ — " " ^^' ^^F^ ^Ьь VW ^^ Л Л V

^ *ί·4. ^^g 0 5 ^ £)f phalerata, D. transversa, D. vibris-
гч | · Xoo $ina,D. fuTiebris, которые трактуются

ими как примеры фенотипического
параллелизма*.

..-.8я
« · · 1 J*_L JT--G^ Параллелизм массовых изменений
к ι ^ χ "̂ ^ g у многих видов рода Drosophila не
ч I ^4- *̂* ^гоо I i может быть объяснен одинаковым
й ^ ι w« S направлением отбора, так как жи-
о g **** ^Ч- знеспособность большинства линий,
в " *ri ,- содержащих указанные изменения,
о ~ , Ч- ~т ^_ g .^ понижена—иногда очень резко (*).
к *®Ч Хгч —- jr |ig'§ Таким образом, если бы удалось
о G -̂Го * * 0 - Х ^ ' м«н-£58 о . доказать, что эти изменения имеют

І А ||̂ Ĵ J™ ^Ь^Ъ »̂

СО ^* К -D T\QQTTLTTT Л тгіггто ст r\ Q О тттжттіптггъ т^лттлттж-* s I '-*·· ^^ *>тъ в разных случаях различную генети-
^ , ν^ w ческую обусловленность, мы были

бы вправе формулировать следую-
" , ' Хоо · щий важный вывод: многократноя а jTj. *̂* «j'-g ** ι и отмечавшийся параллелизм в измен-,

**̂  "|М ^̂  ^̂  | 3J № -̂  ft* i

χ oo x+ ш S, ι i чивости близких видов может зави-
j1-* <г+ *^S^ а40 о сеть не только от близости генотипа

~* сравниваемых видов или одина-
кового направления отбора, но и
других, подлежащих исследованию

3 И I ""̂  "̂̂ " . . *: причин. Таковыми мы, как ясцо из
х со *? г в g сказанного выше, считаем сложив-

о я ι л · яг^ шиеся в предшествующей истории
х g *j*25 ~~ ^ со 4^4 § систематической группы онтогенети-
и £ I ^+ ческие корреляции.
, в ^«2 ' : Если одно и то же изменение

s 5. TJ+ ..̂ . . часто встречается у многих видов
* ~? * , ... в *̂ 8 « и не зависит от мутаций одного и то-
ее I «4й9 ** -̂  и Φ о Ci." · "

К
О

ж | Х о о х ~ г я с ^ . н го же гена, имеющегося у всех этих
s -Ρ _ςοσ> . § |» видов, то очевидно, что в историчес-

;оо о ки обусловленной последовательно-
сти процессов онтогенетического раз-
вития у видов данного рода суще-

Г_|_ ^05 ^ н^І" ствуют некоторые пункты, наименее
о прочно обеспеченные, наиболее уяз-

^ вимые, или, если можно так выра-
х^ ^^Sg^g зиться, существуют одни и те же ела-
«*** w бые места в онтогенезе многих видов

данного рода. Но тогда массовые
изменения, характерные для многих видов, должны иметь различную
генетическую обусловленность не только у разниц видов, но и внутри
вида, больше того-нв пределах одной популяции.

Исследуя динамику генного состава природных популяций D. mela-
nogaster, мы выяснили, что массовые изменения, находимые у этого вида
(фенотшгачески совпадающие с такими же изменениями у других видов
Drosophila), действительно имеют различную генетическую обусловлен-

*Теже изменения найдены и у других видов (и И), в тон числе иу D. melan.
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ность у разных линий в пределах одной популяции [(3,6), ср. (*')]. При-
ведем пример. Мы разбили все найденные нами в 1937 г. в У майской поау-
ляции весьма частые случаи нарушений жилкования крыла, затрагиваю-
щие заднюю поперечную жилку, на 4 группы, впрочем далеко не четко
друг от друга отграниченные: 1) crossvein posterior—неполная или отсут-
ствует, 2) CO. post.—имеет одно или несколько ответвлений, 3) линии,
в которых встречаются оба указанных выше признака, 4) добавочная, 3-я,
crossvein обычно неполная; В таблице приведены данные, относящиеся .
к 1-ой и 4-ой группе, так как в линиях из этих групп изучаемый признак
был рецессивен и полученные результаты являются более четкими. Как
видно из таблицы, все изученные линии оказались неидентичными друг
другу. Аналогичные данные получены нами также и Для других популя-
ций, а также и при анализе других массовых изменений, встречающихся
у ряда видов (например, расставленных крыльев и вырезок типа Beaded).

• Сопоставление приведенных данных с другими материалами, касаю-
щимися генетики природных популяций Drosophila, показывает, что
из всех возможных способов интерпретации этих данных только один
является удовлетворительным*: различная генетическая обусловленность
(в предела» одной популяции) изменений, наиболее часто встречающихся
у ряда видов, представляет собой следствие постоянно идущей трансфор-
мации нормального генотипа природных популяций (3). Мутантные
гены, включаемые естественным отбором в нормальный генотип природ-
ных популяций, могут быть, с интересующей нас точки зрения, отне-
сены к категориям:

1. Мутантные гены, легко включаемые в нормальный генотип. В этом
случае перестройка генотипа осуществляется без изменения стойкости
фенотипа, т. е. /существующие в онтогенезе детерминационные связи
не изменяются, или их изменение не влечет за собой уменьшения обес-
печенности дефинитивных признаков.

К этой категории, вероятно, относится большинство мутантных генов,
участвующих в процессе трансформации нормального генотипа. Для их
обнаружения должны быть применены специальные методы исследования.

2. Мутантные гены, включение которых в нормальный генотип затруд-
нено: "перестройка генотипа осуществляется, но при этом временно умень-
шается стойкость фенотипа. Происходящее в этом случае изменение детер-
ми наци о иных связей вызывает временное, компенсируемое уменьшение
обеспеченности дефинитивных признаков, так как в исторически обусло-
вленной последовательности процессов онтогенетического развития оказы-

г
л

* Непригодны следующие объяснения: 1) нарушение сбалансированности гено-
типа при скрещивании с особями из лабораторных линий; 2) связь между фен ore нети-
чес ним действием генов и их мутабильностью [по меньшей мере странная мысль,
недавно высказанная по другому поводу Гершензоном (**)]; 3) множественность генов»
способных нарушить нормальный ход онтогенеза в наиболее уязвимых пунктах;
4) отягрщенность природных хромосом мутантными генами; создающая такие усло-
вия, при которых даже мутации, обычно не имеющие фенотип ич ее кого проявления,
нарушают нормальный ход развития в наиболее уязвимых пунктах. Этим объясне-
ниям противоречат 1) факт обнаружения тех же массовых изменений при применении
метода инбридинга (м,24) или при простом просмотре мух и.з природных популяций)84);
и) частое появление тех же изменений как части плейотропного эффекта мутаций,
характеризующихся иными фенотипическими особенностями ((*/}, ср. (")]; 3) сравни-
тельная редкость этих изменений в старых лабораторных линиях, резко отличающая
их от линий, недавно взятых из природы, и, наконец, 4) результаты изучения мута-
ционного процесса в природных //-хромосомах, не отягощенных^ пр данным пред-
шествующего анализа, мутантными генами (так, например, при общем*1 числе изучен-

.ных линий из Бобровской популяции, равном 17—хромосом было изучено 435—изме-
нения, затрагивающие ου. post., мы нашли в потомстве одного или нескольких самцов
из 9 линий, «расставленные крылья»—в 6 линиях, вырез ни типа Beaded—ъ З линиях).

ί
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ваются затронутыми весьма уязвимые пункты. Внешне это выражается
в многочисленности модификаторов, активирующих проявление включае-
мых в нормальный генотипмутантных генов, ив массовости и не идентич-
ности друг другу изменений, представляющих собой результат такой
активации. Явления фенотшщческого параллелизма массовых, не идентич-
ных друг другу даже в пределах одной популяции изменений объясняются
общностью уязвимых пунктов онтогенеза у сравниваемых видов.

Исследуя массовые, не идентичные друг другу и повторяющиеся у ряда
видов изменения, мы познаем только стабилизующую деятельность отбора,
так как трансформация нормального генотипа не сопровождается здесь
изменением нормального фенотипа. Но анализ позволяет предвидеть
и иные, явственно отличающиеся результаты деятельности естественного
отбора:

3. Мутантные гены, при включении которых в нормальный генотип
перестройка генотипа возможна только за счет постоянного уменьшения
стойкости фенотипа или его изменения. Происходящее в этом случае изме-
нение детерминационных связей вызывает или некомпенсируемое умень-
шение обеспеченности дефинитивных признаков, приводящее рано или
поздно к их изменению, или сразу же их облигатное изменение.

Это уже один из путей возникновения новых географических рас,
одна из форм многогранной расообразующей деятельности отбора. В этом
случае благодаря общности наиболее уязвимых пунктов онтогенетической
системы корреляций у родственных видов должен наблюдаться паралле-
лизм в расообразовашш у этих видов, должно обнаруживаться явствен-
ное сходство признаков между географическими расами родственных видов,
не объяснимое близостью условий обитания. Весьма демонстративные
примеры подобных параллелизмов можно найти, например, у Ренша (25).
Их правильная интерпретация представляет большой интерес, так
как, хотя направленность в изменении некоторых морфологических
признаков зависит здесь от общности наиболее уязвимых пунктов онтоге-
нетической системы корреляций у родственных видов, а не от направле-
ния отбора, причина самих видообразовательных процессов все же—
отбор.
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