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В процессе многолетних исследований неодарвинистов обнаружен высокий уровень 
генетического полиморфизма природных популяций различных представителей эука-
риотов. Установлено, что его широкое распространение обусловлено, главным обра-
зом, адаптивным превосходством гетерозиготных особей. Обнаружена зависимость 
генетического полиморфизма от ряда биотических и абиотических факторов, таких 
как внутрипопуляционная конкуренция особей, разнообразие экониш, климатические 
особенности. Особый интерес представляют данные, указывающие на связь генети-
ческого полиморфизма с проявлениями таких поведенческих признаков, как социаль-
ная доминантность, конкуренция за пищу, «победы в сватовстве», поскольку поведе-
ние особей, как правило, определяет ход и направление эволюционного процесса. Его 
ведущая роль четко обозначилась при разработке «биологической» концепции вида и 
«балансовой» гипотезы, рассматривающей механизмы формирования генофонда по-
пуляций. Все вышеизложенное не оставляет сомнений в важнейшем значении генети-
ческого полиморфизма для эволюции организмов.
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Â соответствии с эволюционной концепцией Äарвина [1] внутривидовое 
разнообразие особей является, зачастую, итогоì селекции положитель-

ных изìенений их признаков. Эти изìенения (определяеìые сегодня как гене-
тический полиìорфизì) вычленяются естественныì отбороì из всей ìассы 
возникающей неопределенной изìенчивости наследственного ìатериала 
вида, используются в форìообразовательноì процессе и передаются потоì-
каì в ряду поколений. 

Òакиì образоì, генетический полиìорфизì в учении Äарвина является 
продуктоì естественного отбора и важнейшиì элеìентоì процесса эволюции 
организìов. 

Ñовершенно очевидно, что воззрения Äарвина на сущность и ìеханизì пе-
редачи наследственной изìенчивости во ìногоì совпадают с совреìенныì 
толкованиеì данного явления. Это совпадение не случайно, поскольку упоìя-
нутые воззрения вытекают из фундаìентальных представлений дарвинизìа о 
взаиìосвязях наследственности, изìенчивости и естественного отбора, в 
полной ìере разделяеìые неодарвинистаìи.

Îднако сложившийся во вреìена Äарвина взгляд на природу наследствен-
ности и изìенчивости организìов разрушал фундаìент представлений о есте-
ственноì отборе как ведущеì факторе эволюции [2]. Ñчиталось, что наслед-
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ственность – это некая жидкая субстанция 
(плазìа), которая, сìешиваясь при зача-
тии потоìства, утрачивает любые изìене-
ния, возникшие у родителей. Àналогичный 
вывод следовал из ìатеìатических расче-
тов, показавших, что всякое наследствен-
ное изìенение признака предков посте-
пенно «растворяется» в ряду поколений 
потоìков и, в конечноì счете, утрачивает-
ся [3].

Äанная точка зрения на наследствен-
ность и изìенчивость практически разру-
шала ядро дарвиновской концепции, рас-
крывающей сущность процесса биологи-
ческой эволюции [1].

Êак уже отìечалось выше, естествен-
ный отбор консолидирует в ряду поколе-
ний «неопределенные» полезные наслед-
ственные изìенения и такиì образоì про-
кладывает путь для усовершенствования 
существующих или создания новых при-
знаков, повышая, такиì образоì, приспо-
собленность организìов. Èсходя из этого 
необходиìо, чтобы наследственный ìате-
риал обладал дискретностью, а также, пе-
редаваясь в ряду поколений, сохранял 
возникшие в неì изìенения. Îднако дан-
ное положение, как уже упоìиналось, в 
корне противоречило существовавшиì в 
середине XIX века представленияì о при-
роде наследственности и изìенчивости 
организìов [1 – 3].

Â 1900 году были заново открыты зако-
ны Ìенделя; на свет появилась генетика – 
наука об основах наследственности и из-
ìенчивости организìов. Îднако ряд ре-
зультатов, полученных генетикаìи в 
течение первых двух десятилетий, каза-
лось бы, окончательно перечеркнул дар-
виновское представление о ведущей роли 
естественного отбора в биологической 
эволюции [2, 3].

Íитью Àриадны, что вывела дарвинизì 
из кризисного состояния, послужила пио-
нерская работа ×етверикова «Î некоторых 
ìоìентах эволюционного процесса с точ-

ки зрения совреìенной генетики» [4]. Â 
этой публикации обосновано обúедине-
ние дарвинизìа и генетики, вошедшее в 
историю науки под треìя различныìи на-
званияìи: эволюционная генетика, синте-
тическая теория эволюции (ÑÒЭ), неодар-
винизì [5]. При этоì ×етвериков теорети-
чески разработал представление о 
селекции гетерозигот как ìеханизìе фор-
ìирования наследственной изìенчивости 
популяций, обеспечивающеì высокий 
уровень их генетического полиìорфизìа. 
По его образноìу выражению: «…вид, как 
губка, впитывает в себя гетерозиготные 
геновариации…» [4].

Â своей работе ×етвериков выдвинул 
также положение об адаптивной эволю-
ции, обусловленной фиксацией новых ал-
лелей структурных генов, повышающих 
приспособленность организìов, но не 
приводящих к видообразованию. Â соот-
ветствии с этиì в популяциях идут процес-
сы накопления генетического разно-
образия, усиливающие их адаптивную 
пластичность. Îднако из-за отсутствия 
изоляционных барьеров эти процессы не 
связаны с видообразованиеì.

Â качестве центральной проблеìы эво-
люционной генетики ×етвериковыì пред-
ставлено положение об изìерении скры-
той генетической изìенчивости популя-
ций и выявлении путей ее поддержания. 
Первоначальный анализ природных попу-
ляций дрозофилы, проведенный иì и его 
ученикаìи, вскрыл большие резервы на-
следственной изìенчивости, что ìогло 
указывать на важную роль генетического 
полиìорфизìа в процессах адаптации и 
видообразования.

Пониìание этой роли невозìожно без 
учета исторических причин возникновения 
генетического полиìорфизìа, а также без 
анализа конкретной экологической ситуа-
ции, в которой происходит его становле-
ние.
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Õотя наличие полиìорфизìа в природ-
ных популяциях обусловлено ìногиìи 
фактораìи [6–10], но, по всей видиìости, 
его широкое распространение, по ìнению 
большинства неодарвинистов, связано, в 
первую очередь, с адаптивныì превосход-
ствоì гетерозиготных особей [7, 11–14]. Â 
частности, Ìеллер и Фишер, одниìи из 
первых обосновавшие наличие создавае-
ìого естественныì отбороì генетическо-
го полиìорфизìа, показали, что в случаях 
наличия «сверхдоìинантной» гетерозиго-
ты в популяции поддерживается не только 
ее высокая частота, но и на определенноì 
стабильноì уровне сохраняются частоты 
обеих гоìозиготных форì [15, 16]. Поли-
ìорфизì подобного рода Форд назвал 
«сбалансированныì» [17].

Äобржанскоìу и его сотрудникаì уда-
лось выявить ряд биотических и абиоти-
ческих факторов, поддерживающих состо-
яние «сбалансированного» хроìосоìного 
полиìорфизìа в популяциях дрозо фил 
[18]. При этоì они установили, что адаптив-
ная ценность генотипов в существенной 
ìере зависит от внутрипопуляционной кон-
куренции особей. Âыяснилось также, что 
степень хроìосоìного полиìорфизìа в 
популяциях Droso phila willistoni находится 
в пряìой зависиìости от разнообразия 
экониш [19]. Было установлено, что повы-
шенная, в срав нении с гоìозиготныìи осо-
бяìи, при способленность гетерозиготных 
по хроìосоìныì инверсияì особей обу-
словливается, в первую очередь, увеличе-
ниеì их плодовитости и жизнеспособности 
[20, 21].

Подводя итог изучению генетико-эко-
логических ìеханизìов адаптации попу-
ляций, Äобржанский пришел к выводу [6], 
что клинальная изìенчивость генофонда 
вида обусловлена, прежде всего, клиìа-
тическиìи фактораìи. ×то же касается ло-
кальной дифференциации генофонда по-
пуляций, находящихся в сходных клиìати-
ческих условиях, то он связывал ее, 

главныì образоì, с биотическиìи факто-
раìи.

Íекоторые исследователи сосредото-
чили свое вниìание на поиске связей ìеж-
ду генетическиì полиìорфизìоì и изìе-
ненияìи численности популяций у пред-
ставителей ряда видов позвоночных. Òак, в 
процессе изучения популяций Peromyscus 
maniculatus и Clethrionomys gapperi было 
установлено, что особи, гетерозиготные 
по локусаì трансферрина (Tf) и альбуìи-
на, лучше приспособлены к условияì вы-
сокой плотности [22]. Â свою очередь у 
саìцов Microtus pensylvanicus был про-
деìонстрирован эксцесс гетерозигот по 
гену Tf при спаде численности популяции, 
а у гетерозигот по гену лейцинаìино-
пептидазы таковой наблюдался по ìере 
увеличения численности [23]. Òакже была 
обнаружена положительная корреляция 
ìежду средней величиной гетерозиготно-
сти и плотностью популяции в ежегодноì 
видовоì цикле Peromyscus polinotus [24]. 
Ðезультаты исследований популяции ко-
пытных леìингов показали, что при увели-
чении ее численности иìел ìесто досто-
верный эксцесс гоìозиготных по гену Tf 
особей, а на ее пике был зарегистрирован 
аналогичный показатель, но уже для гете-
розигот [25]. Â сообщении [26] приводят-
ся данные о положительной зависиìости 
ìежду средней величиной гетерозиготно-
сти популяций и их плотностью у предста-
вителей различных видов позвоночных 
животных.

Îсобый интерес представляют иссле-
дования, проводившиеся на протяжении 
шести лет на полевках Microtus 
pensylvanicus и Microtus ochrogaster 
[27]. Â них изучалась связь ìежду динаìи-
кой популяций и генетически обуслов-
ленныì агрессивныì поведениеì особей. 
Предварительно участки обитания поле-
вок были огорожены, что полностью отре-
зало пути иììиграции и эìиграции живот-
ных. Â итоге, плотность особей на огоро-
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женных участках в три раза превысила 
таковую на контрольных (неогороженных) 
участках. Это повлекло за собой переис-
пользование пастбищ и, как следствие, ги-
бель полевок от голода. Äавление хищни-
ков на полевок в условиях огораживания 
не изìенялось, и единственной причиной 
перенаселенности участков их обитания 
являлось отсутствие рассеивания: иììи-
грации и эìиграции животных. Äальней-
шие экспериìенты по изучению саìого 
рассеивания полевок показали, что оно 
ìаксиìально в фазе подúеìа и ìиниìаль-
но в фазе спада численности их популя-
ций. Âыяснилось, что при ìаксиìальноì 
рассеивании особей среди саìок-эìи-
грантов преобладают носители генотипа 
Tfc/Tfe. При этоì указанные саìки иìели 
репродуктивное преиìущество над саì-
каìи, носителяìи гоìозиготных транс-
ферриновых генотипов. Îценка изìенчи-
вости поведения саìцов обоих видов по-
казала, что на пике численности популяций 
они были ìаксиìально агрессивны. При 
этоì расселявшиеся саìцы оказались бо-
лее агрессивныìи, нежели саìцы-«рези-
денты» на контрольной площади.

Åстественныì продолжениеì иссле-
дований [27] явилась работа [28]. Â ней 
анализировалась взаиìосвязь агрессив-
ности поведения и гетерозиготности саì-
цов из восьìи популяций Peromyscus 
polinotus. Âыяснилось, что ìногие при-
знаки поведения, обеспечивающие луч-
шую приспособленность животных, нахо-
дятся в пряìой зависиìости от степени их 
гетерозиготности. Òак называеìый «пове-
денческий гетерозис» выражался в повы-
шении агрессивности саìцов, связанной с 
усилениеì проявления таких признаков, 
как социальная доìинантность, конкурен-
ция за пищу, «победа в сватовстве». Эти 
признаки деìонстрировали рост по ìере 
увеличения гетерозиготности особей. Â 
пряìой зависиìости от степени гетерози-
готности находился и вес животных. Àна-

лизируя полученные данные, автор прихо-
дит к выводу о тоì, что «поведенческий ге-
терозис» обусловлен гетерозиготностью 
по ìногиì генаì, так как ìаловероятно, 
чтобы единичный локус оказывал решаю-
щее влияние на форìирование столь 
сложного (коìплексного) признака, како-
выì является агрессивность.

Èсходя из представленных данных 
[22–28] ìожно предположить, что отбор, 
идущий при повышении плотности попу-
ляции, благоприятствует высокогетерози-
готныì агрессивныì особяì. По всей ве-
роятности, в условиях популяционного 
стресса, вызванного резкиì ограничени-
еì жизненного пространства животных, 
иìенно эти особи проявляют повышенные 
адаптивные свойства. Èх адаптивный 
успех способствует сохранению разно-
образия популяционного генофонда, по-
скольку на пике численности, когда наблю-
дается ìассовая гибель и значительно 
ограничивается успех спаривания живот-
ных, наибольший шанс выжить и оставить 
после себя потоìство иìеют высокогете-
розиготные агрессивные особи.

Èтак, изучение экологических процес-
сов, влияющих на становление генетиче-
ского полиìорфизìа в популяциях ìикро-
тид, подтвердило точку зрения, заключаю-
щуюся в тоì, что для природных популяций 
характерен высокий уровень генетическо-
го полиìорфизìа и гетерозиготности [4, 
7, 11–14]. Ðешающее значение в созида-
нии и фиксации подобной популяционной 
структуры принадлежит «балансирующей» 
форìе отбора, направленной на поддер-
жание гетерозигот [14, 16, 17]. При этоì 
обозначился очень важный ìоìент, свя-
занный с теì, что адаптивное преиìуще-
ство гетерозигот ìожет выражаться в раз-
витии ряда гетерозисных эффектов, в тоì 
числе и по некоторыì поведенческиì при-
знакаì [27, 28]. Èìенно «поведенческий 
гетерозис» является саìыì интересныì 
результатоì экологического анализа, по-
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скольку, как считал Ìайр: «…часто, а ìо-
жет быть и всегда, «лидероì» в процессе 
эволюции служит иìенно поведение орга-
низìа в целоì» [29].

Îдна из теорий связывает возникнове-
ние гетерозиса с селективныì преиìуще-
ствоì гетерозигот, возникающиì на фоне 
«коадаптированной» генотипической сре-
ды, обеспечивающей гетерозиготаì ìак-
сиìальную приспособленность [30, 31]. 
Подобный гетерозис иìеет внутрипопуля-
ционное происхождение, создается в про-
цессе деятельности естественного отбора 
и определен Äобржанскиì как «эугетеро-
зис» [31].

Îсновываясь на анализе результатов 
ìноголетних экспериìентальных иссле-
дований, связанных с изучениеì динаìи-
ки генетической структуры популяций и 
порождающих ее причин, Äобржанский 
предложил свое решение центральной 
проблеìы эволюционной генетики, разра-
ботав «балансовую» гипотезу [30]. Åе клю-
чевыì положениеì является представле-
ние о тоì, что адаптация членов популя-
ции к условияì среды обитания достига-
ется за счет относительного превосходства 
гетерозигот над обеиìи гоìозиготныìи 
форìаìи.

Ãоворя определеннее, «балансовая» 
гипотеза запрещает при описании про-
цессов форìирования биологических 
свойств организìов отвлекаться от кон-
кретных экологических условий, в которых 
эти процессы развертываются. Здесь кро-
ется принципиальное отличие ее подхода 
к анализу указанных процессов от таково-
го, используеìого «классической» гипоте-
зой. Îно состоит в тоì, что «классическая» 
гипотеза предписывает «дикиì» (типиче-
скиì) форìаì абсолютную ценность, ко-
торой они лишены с точки зрения гипотезы 
«балансовой» [14, 30, 32].

Èтак, в соответствии с представления-
ìи Äобржанского [30] для природных по-
пуляций характерен высокий уровень ге-

нетического полиìорфизìа и гетеро-
зиготности. Ðешающее значение в 
созидании и фиксации подобной популя-
ционной структуры принадлежит «балан-
сирующей» форìе отбора, направленной 
на поддержание гетерозигот [14, 30]. Íа-
капливаеìый такиì образоì потенциал 
генетической изìенчивости придает по-
пуляции высокую адаптивную пластич-
ность и открывает перед ней широкие эво-
люционные перспективы [14].

Ðезультаты ìноголетних широкоìас-
штабных исследований выявили наличие 
высоких уровней наследственной изìен-
чивости природных популяций [7, 33]. Òак, 
у представителей различных видов эука-
риотов уровни гетерозиготности колеба-
лись в пределах от 2 % до 20 %, а уровни 
генетического полиìорфизìа в некото-
рых случаях достигали показателя, превы-
шающего 50 %. Äанные уровни гетерози-
готности и генетического полиìорфизìа 
природных популяций в полной ìере соот-
ветствуют предсказанияì «балансовой» 
гипотезы [30].

Êроìе того, Äобржанский разработал 
«биологическую» концепцию вида [6, 20], 
ядро которой совершенно четко просìа-
тривалось в цитированной выше работе 
×етверикова [4]. Â соответствии с этой 
концепцией вид является полиìорфной 
генетической систеìой, целостность ко-
торой поддерживается уже существующи-
ìи или созидаеìыìи естественныì отбо-
роì изолирующиìи ìеханизìаìи, а также 
защищается иìи от проникновения генов 
других видов. Êлючевыì критериеì «хо-
рошего» вида является неспособность 
особей при ìежвидовой гибридизации 
производить на свет плодовитое потоì-
ство.

Äанная концепция базировалась на 
представлениях ÑÒЭ [6, 13, 14, 20, 33]. Â 
соответствии с ниìи внутри популяций 
протекают так называеìые ìикроэволю-
ционные процессы, форìирующие и фик-
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сирующие адаптивную норìу генетиче-
ского полиìорфизìа, обусловленную 
различной приспособительной реакцией 
аллелей структурных генов и их сочетаний 
в ответ на конкретные экологические тре-
бования. Эти процессы контролируются 
всеìи основныìи фактораìи эволюции: 
естественныì отбороì (ведущиì факто-
роì), ìутационныì процессоì, дрейфоì 
генов и изоляцией [6, 14, 20, 33].

Èтогоì ìикроэволюционных процес-
сов является либо повышение адаптивно-
го потенциала популяции (адаптивная 
эволюция [4]), либо видообразование. 
При этоì ход адаптивной эволюции кон-
тролируется естественныì отбороì, ìу-
тационныì процессоì и дрейфоì генов, 
тогда как в процессе видообразования за-
действованы все основные факторы эво-
люции.

Выводы
Ìноголетние исследования неодарви-

нистов вскрыли высокий потенциал изìен-
чивости, заложенный в наследственноì 
ìатериале природных популяций эукарио-
тов. Òак, у представителей различных ви-
дов уровни гетерозиготности колебались в 
пределах от 2% до 20%, а уровни генетиче-
ского полиìорфизìа достигали 50%.

Â соответствии с представленияìи нео-
дарвинизìа широкое распространение 
генетического полиìорфизìа в природ-
ных популяциях эукариотов связано, глав-
ныì образоì, с адаптивныì превосход-
ствоì гетерозиготных особей. Äанный ìе-
ханизì поддержания генетического 
полиìорфизìа назван «балансирующиì».

Îбнаружена зависиìость «сбаланси-
рованного» полиìорфизìа хроìосоì от 
ряда биотических и абиотических факто-
ров, таких как внутрипопуляционная кон-
куренция особей, разнообразие экониш, 
клиìатические особенности.

Â процессе эколого-генетических ис-
следований у представителей позвоноч-

ных выявлена взаиìосвязь генетического 
полиìорфизìа с изìененияìи плотности 
их популяций. При этоì рост гетерозигот-
ности саìцов, связанный с переуплотне-
ниеì, приводит к усилению проявления 
ряда признаков их агрессивности, таких 
как социальная доìинантность, конкурен-
ция за пищу, «победы в сватовстве».

Îбнаружение «поведенческого гетеро-
зиса» является важнейшиì результатоì 
эколого-генетического анализа, посколь-
ку поведение особей, как правило, опре-
деляет ход и направление эволюционного 
процесса.

Äобржанский предложил свое реше-
ние центральной проблеìы эволюцион-
ной генетики, разработав «балансовую» 
гипотезу. Åе ключевыì положениеì явля-
ется представление об относительноì 
адаптивноì превосходстве гетерозигот 
над обеиìи гоìозиготныìи форìаìи, что 
противоречит взглядаì «классической» 
гипотезы, предписывающей «дикиì» (ти-
пическиì) форìаì абсолютную ценность.

Êлючевая роль генетического поли-
ìорфизìа обозначилась также при разра-
ботке «биологической» концепции вида, в 
соответствии с которой вид форìируется 
естественныì отбороì как полиìорфная 
генетическая систеìа.
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Â ÅÂÎËЮÖІЇ: ÊÎÍÖÅПÖІЯ ÍÅÎÄÀÐÂІÍІЗÌÓ
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Ó процес³ багатор³чних досл³джень неодар-
в³н³ст³в виявлений високий р³вень генетич-
ного пол³ìорф³зìу природних популяц³й р³з-
них представник³в еукар³от³в. Âстановлено, що 
його поширення обуìовлене, головниì чиноì, 
адаптац³йною перевагою гетерозиготних осо-
бин. Âиявлена залежн³сть генетичного пол³-
ìорф³зìу в³д ряду б³отичних ³ аб³отичних факто-
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р³в, таких як внутр³шньопопуляц³йна конкурен-
ц³я особин, р³зноìан³тн³сть екон³ш, кл³ìатичн³ 
особливост³. Îсобливий ³нтерес представля-
ють дан³, що вказують на зв’язок генетичного 
пол³ìорф³зìу з повед³нкою таких повед³нкових 
ознак, як соц³альна доì³нантн³сть, конкуренц³я 
за їжу, «переìоги у сватанн³», оск³льки повед³н-
ка особин, як правило, визначає х³д ³ напряìок 
еволюц³йного процесу. Його пров³дна роль ч³т-
ко позначилася при розробц³ «б³олог³чної» кон-
цепц³ї виду та «балансової» г³потези, що роз-
глядає ìехан³зìи форìування генофонду по-
пуляц³й. Óсе вищесказане не залишає суìн³в³в 
у найважлив³шоìу значенн³ генетичного пол³-
ìорф³зìу для еволюц³ї орган³зì³в.

Ключові слова: генетичний пол³ìорф³зì, ге-
терозис, неодарв³н³зì, адаптац³я, еволюц³я, 
«б³олог³чна» концепц³я виду, «балансова» г³по-
теза.

THE ROLE OF GENETIC POLYMORPHISM IN 
EVOLUTION: CONCEPT OF NEO-DARWINISM
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In the course of many years of research, 
neo-Darwinians have detected high levels of 
genetic polymorphism in natural populations 
of various representatives of eukaryotes. Its 
wide distribution was found to result mainly 
from adaptive superiority of heterozygous 
individuals. The dependence of the genetic 
polymorphism on several biotic and abiotic 
factors, such as intrapopulational competition 
of individuals, diversity of econiches, climatic 
features was revealed. Of particular interest 
are the data indicating the relationship of 
genetic polymorphism with the behavior of 
such behavioral traits as social dominance, 
competition for food, «victory in courtship», 
because the behavior of individuals, as a rule, 
determines the course and direction of the 
evolutionary process. Its leading role is clearly 
delineated in the development of «biological» 
species concept and the «balance» hypothesis, 
which consider the mechanisms of populations’ 
gene pool formation. All above stated leaves 
no doubt as to the importance of genetic 
polymorphism to the evolution of organisms.

Key words: genetic polymorphism, heterosis, 
neo-Darwinism, adaptation, evolution, «biolo-
gical» species concept, «balance» hypothesis.


