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Цель. Показать возрастающую роль эпигенетической парадигмы для развития новых 
представлений о наследственности и изменчивости организмов и ее значение в созда­
нии инновационных технологий селекции. Методы. Анализ истории смены парадигм в 
учении о наследственности. Описание обнаружения нового важного феномена эпиге­
нетической организации количественных признаков – смены спектра генов под одним 
и тем же признаком при смене лим­фактора внешней среды. Результаты. Новое зна­
ние о природе и механизмах эколого­генетического «устройства» компонентов про­
дуктивности позволяет прогнозировать эффекты взаимодействия «генотип­среда», 
появление трансгрессий и экологически зависимого гетерозиса, сдвиги доминирова­
ния количественных признаков, знаков и величин генотипических корреляций и другие 
характеристики, необходимые для быстрого и эффективного конструирования новых 
сортов с высокой продуктивностью, устойчивостью и качеством продукции.
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«Я, конечно, знаю, что вся генетика основана на предположении 
о высокой точности и воспроизводимости действия генов. 
Такое ложное предположение могло возникнуть из­за того, что нет
никаких доказательств, подтверждающих, что в генетических
экспериментах измеряется первичное действие генов»

(г. êэксер [1], с. 61)

«К сожалению, у современных генетиков нет мостов с практиче­
ской селекцией»

(ì.â. êелдыш [2], C. 63)

введеíèе. Îñíовíые пàðàдèãмы íàñëедовàíèя
«Парадигìа устанавливает те первичные отношения, в соответствии с ко-

торыìи форìулируются аксиоìы, определяются понятия, протекают 
разìышления и строятся теории» [3]. «сìены парадигì – это исторические 
революции в науке» [4].

â XIX и XX веках в истории биологии происходила сìена парадигì, выра-
жающих представления о природе биологических процессов, лежащих в осно-
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ве наследственности и изìенчивости ор-
ганизìов. äо появления генетики суще-
ствовали организìоцентрическая (ÎцП) и 
видоцентрическая (вцП) парадигìы. â ÕÕ 
веке к ниì добавились геноцентрическая 
(гцП) и эпигенетическая (эгП) пара-
дигìы. îсобо выделиì биосфероцентри-
ческую парадигìу жизни (бцПж) â.è. âер-
надского [5]. Íазванные парадигìальные 
установки – коìплексные концеп ции, они 
не являются полностью взаиìоисключаю-
щиìи, но каждая из них позволяет давать 
неидентичные интерпретации одниì и теì 
же явленияì и процессаì природы. îни 
акцентируют вниìание на тех или иных 
представлениях о предìете, которые 
складывались в прошлоì и складываются 
сейчас в научноì сознании есте-
ствоиспытателя. так, «согласно îöП, на-
следственность – это воспроизводство 
потоìкаìи признаков родителей («подоб-
ное порождает подобное»), т. е. наслед-
ственность рассìатривалась как последо-
вательность в череде поколений онтогене-
тических процессов, форìирующих во 
вреìени ткани, органы и другие струк-
туры, из которых состоит целостный орга-
низì. â раìках îöП – наследственность 
это слитное свойство, присущее организ-
ìу как целоìу, а не отдельныì его частяì 
[5].

Íа рубеже XIX–ÕÕ веков возникла но-
вая концепция наследственности – ìенде-
лизì, исследующая дискретные факторы 
наследственности, т. е. возникла гöП.

Íаиболее универсальна бöПЖ – пара-
дигìа жизни â.è. âернадского, сфорìу-
лированная иì в раìках учения о биосфе-
ре и живоì веществе Планеты. Íа наш 
взгляд, саìая существенная часть этой па-
радигìы – особая роль пространственных 
(геоìетрических) свойств живого веще-
ства Планеты. â частности, âернадский 
особо выделил роль сиììетрии и диссиì-
ìетрии органических ìолекул. äругиìи 
словаìи, сиììетрия и диссиììетрия ор-

ганических ìолекул рассìатривается иì 
не как отдельное свойство растения или 
животного, а как фундаìентальная харак-
теристика живого вещества, адекватная 
такиì понятияì как ìатерия или энергия. 
бöПЖ в единоì реестре рассìатривает 
геоìетрию живого вещества и диссиììет-
рию его ìолекул, принципы сиììетриза-
ции на разных уровнях организации при-
родных тел, начиная с атоìного и ìолеку-
лярного и кончая планетарныì, включая 
при этоì также всю совокупность био-
сферных процессов. такой подход исклю-
чает противопоставление внутреннего и 
внешнего и рассìатривает в раìках бöПЖ 
единый процесс реализации жизненной 
програììы.

Ñеëекцèя ðàñòеíèй
селекция растений – набор технологий 

и ìетодов создания новых сортов и гибри-
дов растений, обладающих нужныìи эко-
ноìически значиìыìи свойстваìи. â эн-
циклопедиях и словарях обычно указыва-
ют, что теоретической основой селекции 
является генетика, хотя возраст селекции 
исчисляется несколькиìи тысячелетияìи, 
а возраст генетики лишь недавно перева-
лил за 100 лет. Это несоответствие позво-
ляет подобрать из истории селекции до-
статочное число приìеров, из которых 
следует, что выдающиеся успехи селекции 
были достигнуты задолго до появления 
ìенделизìа и, отнюдь, не в раìках гöП.

так в 1852 г. ëуи âильìорен предложил 
проводить оценку сахарной свеклы по 
коìплексу хозяйственно-ценных свойств 
(с последующиìи гибридизацией и отбо-
роì) не по средниì величинаì признаков 
популяций, а у индивидуальных потоìств. 
Это позволило еìу создать совершенно 
новый тип растений, ранее не известный в 
природе. åсли содержание сахара в кор-
нях у исходных популяций варьировало в 
пределах 6–8 %, то у вновь отобранных ин-
дивидуальных потоìств содержание саха-
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ра достигло 14–16 % [6]. Этот уровень 
фактически сохраняется и поныне. â своих 
представлениях âильìорен ориентиро-
вался на îöП наследования. следует под-
черкнуть, что это выдающееся достижение 
селекции растений произошло за полтора 
десятилетия до начала опытов г. ìенделя 
и за полвека до рождения генетики.

Две пàðàдèãмы ãеíеòèкè
â совреìенной генетике существуют 

две базовых парадигìы: гöП и ЭгП. Íе-
давно их сложное противостояние ìы по-
старались строго описать [7]. Первая счи-
тает гены, образно говоря, «диктатораìи» 
(генералаìи), отдающиìи «коìанды» 
признакаì, которые согласно «приказу» 
проявляют определенное качество (каче-
ственные признаки), или определенную 
величину или число (количественные при-
знаки). строгое и бескоìпроìиссное сле-
дование одной из парадигì порождает в 
головах исследователей ìифологическое 
ìышление. Íаприìер, некоторые упор-
ные сторонники гöП заявляют, что едини-
цей эволюции является ген (последова-
тельность äÍê) [8], а не популяция, как это 
следует из теории ìикроэволюции. â иì-
пактных научных журналах публикуются 
работы типа [9, 10], пропагандирующие 
«ìолекулярную» селекцию растений. Íе-
которые традиционные и ìолекулярные 
генетики, к сожалению, забывают о тоì, 
что сложные свойства продуктивности и 
урожая не наследуются, подобно простыì 
ìенделевскиì признакаì, а развиваются 
в тесноì взаиìодействии с ìеняющиìися 
в течение суток, недель, ìесяцев лиìити-
рующиìи фактораìи внешней среды, к 
тоìу же на фоне дифференциальной ак-
тивности генов на разных фазах развития 
растений.

Í.è. âавилов еще в 1935 г. писал: «ìы 
не будеì удивлены, если основательное 
изучение наследственности количествен-
ных признаков приведет к коренной реви-

зии упрощенных ìенделистических пред-
ставлений» [11, C. 275]. ê сожалению, се-
годня «упрощенные ìенделистические 
представления» лежат в основе тради-
ционной (ìенделевской), биоìетриче-
ской и ìолекулярной ветвей генетики.

åще в начале 70-х годов прошлого века 
акад. â.à. Энгельгардт призывал разви-
вать интегратизì – путь от простого к 
сложноìу в познании явлений жизни [12]. 
îн понял, что классический редукцио-
низì, господствующий в биологии и се-
годня (гöП – это итог редукционизìа в 
 генетике), не способен создать ìетоды 
точного управления сложныìи биосисте-
ìаìи – организìаìи, популяцияìи, фито-
ценозаìи, биогеоценозаìи, ландшафта-
ìи, биосферой.

àкад. П.ê. àнохин [13] уже давно сфор-
ìулировал важнейшее свойство систеì: 
«öелое, или систеìа, обретает свои соб-
ственные принципы организации, не пере-
водиìые на принципы и свойства тех от-
дельных коìпонентов и процессов, из ко-
торых она форìируется».

èзвестный ìолекулярный генетик гюн-
тер стент еще в 1974 г. предупреждал: 
«Поиски «ìолекулярного» объяснения 
сознания являются напрасной тратой вре-
ìени, поскольку физиологические про-
цессы, ответственные за это ощущение, 
задолго до того, как будет достигнут ìоле-
кулярный уровень, распадутся до орди-
нарных рабочих реакций, не более удиви-
тельных, чеì процессы, происходящие, 
наприìер, в печени [14, C. 524]. теì 
саìыì стент дал прекрасную иллюстра-
цию известноìу тезису à. сент-äьерди: 
«îдниì из основных принципов жизни яв-
ляется «организация»: ìы пониìаеì под 
этиì, что при объединении двух вещей 
рождается нечто новое, качества которого 
не аддитивны и не ìогут быть выражены 
через качества составляющих его коìпо-
нент» [15, C. 41]. ðаботы сент-äьерди под-
черкнули важность изучения неаддитив-
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ных эффектов взаиìодействия коìпонент 
сложной систеìы, так называеìых эмеð-
джеíòíых (заново возникающих) ñвойñòв. 
èìенно существование таких свойств 
обусловило необходиìость разделить 
биологию на несколько уровней организа-
ции. Íа каждоì более высокоì уровне 
возникают новые эìерджентные свой-
ства, коòоðых íе быëо вообще на более 
низкоì уровне организации. Íаприìер, 
популяционная генетика изучает эìер-
джентное свойство популяции – частоту 
конкретного аллеля в данной популяции. 
Этого свойства íеò вообще на уровне 
классической ìенделевской генетики при 
проведении парных скрещиваний.

â последнее вреìя бурно развивается 
ЭгП, отрицающая ìногие базовые поло-
жения гöП. так тоìас и др. [16] показали, 
что ìногие факты совреìенной физиоло-
гии растений несовìестиìы с гöП. Õард 
обрисовал наступающую эру эпигенетики 
[17]. Продолжается критика редукциониз-
ìа [18, 19, 20], показана эпигенетическая 
феноìенология у условных доìинантных 
ìутантов дрозофилы [21], продолжает 
развиваться синергетика [22], показаны 
эпигенетические феноìены, определяю-
щие сложные свойства организìов [23], 
выдвинута гипотеза о ìеханизìе инициа-
ции ìалыìи ðÍê ìетилирования äÍê de 
novo и аллельного исключения [24].

век эпèãеíеòèкè – век эгП

«Только со смертью догмы 
начинается наука» 

(г. галилей)

ìногие биологи называют XXI век – ве-
коì эпигенетики. б.Ф. âанюшин [25] под-
черкивает: «Íельзя забывать, что у орга-
низìов существуют ìощные регулятор-
ные элеìенты (в геноìе и на уровне 
клетки), которые контролируют работу ге-
нов. Эти сигналы накладываются на гене-
тику и часто по-своеìу решают «быть или 

не быть». äаже саìая отличная генетика 
ìожет вовсе не реализоваться, если эпи-
генетика будет неблагополучной. По обра-
зноìу выражению П. и ä. ìедаваров «ге-
нетика предполагает, а эпигенетика 
располагает».

ê концу ÕÕ века генетикаì были извест-
ны следующие эпигенетические ìеха-
низìы и феноìены: ìетилирование äÍê и 
ацетилирование гистонов, приводящие к 
наследованию эпигенетических феноìе-
нов (генотрофы à. äаррента [26], никоти-
нотрофы å. богдановой [27] и т. п.). были 
известны эпигенетические феноìены: 
дифференциальная активность генов в он-
тогенезе [28], длительные ìодификации 
[29], генетическая ассиìиляция [30], ìик-
соплоидия [31], параìутации [32], роди-
тельский иìпринтинг, эпигенетическая 
детерìинация пола, инактивация Õ-хро-
ìосоìы [33], наследование белков-прио-
нов [34], «сигнальная наследственность» 
[35]. â 2004 г. открыты эпигенетические 
ìеханизìы яровизации [36, 37], в 2012 г. – 
эпигенетические ìеханизìы ìоногаìии 
степных полевок [38].

сегодня ìы знаеì, что первый (низ-
ший) уровень организации наследствен-
ности – структура äÍê, открытая в 1953 г. 
ä. óотсоноì и Ф. êрикоì и неìедленно 
превращенная в идеализированную ико-
ну – управляет отнюдь не всеìи признака-
ìи, свойстваìи и процессаìи в орга-
низìе. å.ä. свердлов пишет: «óчебники 
рассìатривают процесс репликации äÍê 
как систеìатическое движение äÍê-поли-
ìеразы вдоль одной линейной цепи äÍê, 
выстроенной подобно линии железной до-
роги. то же саìое относится и к транскрип-
ции, осуществляеìой ðÍê-полиìеразой. 
создается впечатление, что геноì – это 
открытая книга, готовая для чтения. îдна-
ко это не так. êнига закрыта, запечатана и 
запакована. более того, все записано не 
просто на страницах этой книги. Функцио-
нирование äÍê зависит от ìногоступенча-
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той передачи инфорìации разного рода. 
îно не саìыì простыì образоì связано с 
ее последовательностью» [39, C. 498].

следующий уровень структурной орга-
низации наследственного ìатериала – 
хроìосоìы. «Íе надо дуìать, что этот клу-
бок ìожет быть понят на основе идеальной 
двойной спирали» [39, C. 498]. с.à. ëав-
ров и å.â. ìавродиев [40] подчеркивают: 
«âеществоì наследственности у эукариот 
является не äÍê как таковая, а хроìатин – 
сложный коìплекс äÍê и ряда белков, в 
числе которых гистоны и их аналоги – не-
гистоновые хроìатиновые белки, а также 
факультативные составляющие – транс-
крипционные факторы и коìпоненты 
 систеì транскрипции, репликации äÍê и 
репарации (субъединицы ðÍê и äÍê-по-
лиìераз, коìпоненты кинетохора, топо-
изоìеразы, телоìеразы, белки ядерной 
оболочки и ìногие другие (в хроìосоìе 
содержание белков в 2 раза больше, чеì 
äÍê, авторы). îсновной структурный эле-
ìент хроìатина всех эукариот – нуклеосо-
ìа. Это коìплекс из восьìи гистонов – по 
две ìолекулы четырех различных типов. 
гистоны форìируют глобулярную структу-
ру (кор), на которую «наìотана» äÍê, при-
ìерно 140 пар нуклеотидов (или 1,7 обо-
рота) на нуклеосоìу».

Íа уровне хроìосоì работают систеìы 
дифференциальной активности генов, 
обеспечивающие тканевое разнообразие 
у каждой особи, экологически индуциру-
еìые гены, продуцирующие белки тепло-
вого, холодового и других шоков [41], аце-
тилирование гистонов, регулирующее 
вреìя цветения и другие эпигенетические 
процессы, обеспечивающие онтогенез 
[42].

следующий уровень организации на-
следования и реализации свойств в онто-
генезе – эпигенетический (известные эпи-
генетические феноìены перечислены 
выше). теорию эпигенов для фагов и виру-
сов развил ð.Í. ×ураев [43], он же создал 

экспериìентальную ìодель искусствен-
ного эпигена [44]. â 2005 г. вышли две ка-
питальных коллективных ìонографии по 
эпигенетической наследственности и 
изìенчивости у растений [45, 46]. Эпиге-
нетические («надгенетические» или «реа-
лизационные») феноìены не связаны с 
изìененияìи структуры генов и очень ши-
роко распространены в ìире растений 
[47, 48].

óникальное открытие асиììетриче-
ской изìенчивости (или флуктуирующей 
асиììетрии, Фà) было сделано б.ë. àста-
уровыì в конце 1920-х гг. при анализе на-
следования гоìеозисной ìутации 
«tetraptera» у Drosophila melanogaster 
[49]. óченик и соратник б.ë. àстаурова, 
â.à. струнников назвал открытый эпиге-
нетический феноìен «третья изìенчи-
вость» в дополнение к уже известныì 
двуì – генотипической и экологической 
(ìодификационной) изìенчивостяì [50]. 
à.г. âасильев в своей заìечательной книге 
[51] очень точно описал ìеханизì Фà: 
«Проявление реализационной изìенчиво-
сти (форìирующей Фà, авторы), которая 
не связана ни с генотипоì, ни с условияìи 
внешней среды … обусловлено ìеханикой 
развития. äанное явление пряìо указыва-
ет на отсутствие однозначной связи ìежду 
генаìи и дискретныìи вариацияìи при-
знаков и хорошо согласуется с представ-
ленияìи о существовании эпигенетиче-
ской систеìы, которая порождает такого 
рода внутрииндивидуальную изìенчи-
вость» (с. 168).

è в настоящее вреìя проблеìа отно-
шений «гены – признаки» далека от стро-
гого количественного решения. âопрос: 
«что есть ген?», возникший в 1905 г. (что 
такое «фактор», «зачаток» г. ìенделя?) ак-
туален и поныне, и, по ìнению â.с. бара-
нова и др. [52], «даже полное секвениро-
вание äÍê геноìов вовсе не сниìает во-
проса – «что есть ген?».
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è в довоенные годы, и в наши дни ìы 
видиì повторение дискуссий, возникших 
сразу же после 1900 г. (переоткрытия ра-
бот и законов ìенделя). так Í.è. âавилов 
[53] писал: «óчение о корреляциях исчеза-
ет из селекционных руководств, как уста-
ревшее и опровергнутое. генетическая, а 
за ней и селекционная ìысль под влия-
ниеì ìенделизìа устреìляются к упро-
щенноìу пониìанию организìа как ìоза-
ики признаков, в которой ìожно заìенять 
одни звенья другиìи. îтражение этих 
представлений ìожно найти и у советских 
генетиков (Í.ê. êольцов, à.с. серебров-
ский). âыведение сортов и пород пред-
ставляется сравнительно простыì делоì. 
óстреìление к схеìатизации, к упроще-
нию явлений доходит до крайности» 
(с. 230). è далее: «Õарланд стал объяс-
нять поведение количественных призна-
ков, наприìер, длины волокна хлопчатни-
ка, действиеì десятков и даже сотен од-
нозначных факторов, сводя генетические 
исследования к форìальной эквилибрис-
тике» (с. 232). â итоге Í.è. âавилов пред-
лагает ìудрый путь развития теории се-
лекции: «Íеобходиìо подходить к орга-
низìу с учетоì всей сложности коìплекса 
признаков и свойств органов и их функций, 
их взаиìоотношения со средой в разви-
тии» (с. 233).

à.à. Жученко [54] подчеркивает: «Õа-
рактерной особенностью адаптивных ре-
акций в онтогенезе у высших эукариот яв-
ляется их интегрированность вследствие 
функциональной коадаптации генетичес-
кого ìатериала…, что опровергает пред-
ставление о геноìе как о «ìешке с боба-
ìи» и об аддитивных реакциях целостного 
организìа как о «реестре» отдельных при-
знаков» (с. 36).

г. êэксер [1] пришел к очень важноìу 
принципиальноìу результату: «Íекоторые 
результаты развития ìогут определяться 
не генаìи, а кинетической структурой 
 систеìы… êинетическая систеìа, осно-

ванная на иерархии катализаторов, обна-
руживает тип поведения, обычно связыва-
еìый с генаìи, как функциональныìи 
 единицаìи, являющиìися основныì пред-
ìетоì изучения генетики» (с. 63–64). 
Здесь êэксер пряìо говорит о существо-
вании генов-фантоìов, которые возника-
ют в уìах генетиков только потоìу, что 
ìногие генетики твердо верят в гипотезу о 
высокой точности и воспроизводиìости 
действия генов, хотя эта гипотеза не иìе-
ет строгих доказательств, и, как будет по-
казано ниже, – не иìеет никакого отноше-
ния к сложныì вреìенныì процессаì, та-
киì как: онтогенез, яровизация, длина 
солоìины злаков, форìирование во вре-
ìени коìпонентов продуктивности, уро-
жая и т. п.

Òеоðèя экоëоãо-ãеíеòèчеñкой оðãà-
íèзàцèè коëèчеñòвеííых пðèзíàков 
(ÒэгÎкП) – òеоðèя, бàзèðующàяñя 
íà эгП
Проблеìу взаиìоотношений генетики 

и селекции отìетил Í.è. âавилов еще в 
1935 г. «ìежду искусствоì селекции и ге-
нетикой лежит очень глубокая пропасть, и 
нужно сделать ìногое, чтобы перекинуть 
через нее ìост» [11].

Показано, что совреìенные ветви ге-
нетики (классическая, биоìетрическая и 
ìолекулярная), претендующие быть тео-
ретическиìи основаìи селекции, до не-
давнего вреìени ìало способствовали 
решенияì задач, без которых невозìожно 
построить количественную теорию селек-
ции растений для эколого-генетического 
улучшения сложных эконоìически важных 
количественных свойств растений, в 
первую очередь продуктивности и урожая. 
îказалось, что к 70–80-ì годаì прошлого 
века существовала не одна, а 14 «пропас-
тей» ìежду совреìенной генетикой и 
практической селекцией [55, 56].

Эти «пропасти» удалось отчасти «за-
сыпать» с поìощью развития тЭгîêП и 
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24-х следствий из нее, полученных в 
 период 1984–2013 гг. главный блок экспе-
риìентальных данных получили при выпо-
лнении ìежведоìственной коопериро-
ванной програììы äèàс (диаллельные 
скрещивания для изучения генетики при-
знаков продуктивности яровых пшениц в 
Западной сибири). Програììу иницииро-
вал акад. ä.ê. беляев (директор èн-та 
 цитологии и генетики сî àÍ – куратор 
програììы) при активной поддержке со 
стороны Председателя сî àÍ акад. 
ì.à. ëав рентьева и, позднее, сìенившего 
его на этоì посту, акад. г.è. ìарчука (впо-
следствии Председателя гêÍт сссð и за-
теì Президента àÍ сссð). Програììа 
выполнялась с 1973 по 1983 гг. силаìи 9-и 
селекционных центров âàсÕÍèë и двух 
институтов сî àÍ, числоì специалистов 
более 100 человек. были организованы 
скрещивания (каждого сорта с каждыì) 
15-и сортов из нескольких стран ìира. ðо-
дительские сорта, гибриды первого и вто-
рого поколений выращивали по стандарт-
ныì схеìаì в 9-и географических точках в 
течение двух лет в случайных блоках, в 4-х 
кратной повторности. â рядке каждого 
блока – 40 учетных растений. Íа каждоì 
растении заìеряли 19 количественных 
признаков. äанные (5 ìлн заìеров при-
знаков продуктивности) обрабатывали по 
специально созданныì програììаì диал-
лельного анализа на Эâì âычислительно-
го центра сî àÍ (куратор вычислений 
акад. г.è. ìарчук). â 1984 г. вышла коллек-
тивная ìонография [57].

â 1984 г. группой исследователей, уча-
ствующих в анализе данных програììы 
äèàс, был обнаружен новый эпигенетиче-
ский феноìен (ÍЭФ) – сìена спектров и 
числа генов, детерìинирующих один и тот 
же количественный признак, при сìене 
лиìитирующего фактора внешней среды, 
и была опубликована новая ìодель эколо-
го-генетического контроля количествен-
ных признаков растений (ìЭгêêП) [58].

â период 1984–2013 гг. на основе тща-
тельных исследований причин и ìеханиз-
ìов ÍЭФ и совершенствования ìЭгêêП 
были развиты теоретически и проверены 
экспериìентально 24 новых селекцион-
но-важных следствия [56] и 9 ìощных ноу-
хау, позволяющих существенно повысить 
скорость и эффективность селекционного 
процесса с растенияìи [59]. â результате 
была создана теория эколого-генетиче-
ской организации количественных при-
знаков (тЭгîêП), наиболее коìпактно из-
ложенная в [59].

главное положение теории: при сìене 
лиìитирующего рост и развитие растения 
фактора внешней среды ìеняются спектр 
и число генов, детерìинирующих один и 
тот же количественный признак (êП). По-
казано, что признаки «интенсивность 
транспирации» и «интенсивность фото-
синтеза» в течение суток детерìинируют-
ся поочередно двуìя и треìя разныìи 
спектраìи генов соответственно [60]. ìе-
ханизì этого явления сейчас стал вполне 
очевиден. èзвестно [61], что общее число 
генов, экспрессируеìых в клетках челове-
ка, – около 24000, из которых 11000 экс-
прессируются в клетках любого типа. åсли 
этот принцип справедлив для растений, то 
очень легко объяснить результаты сле-
дующих опытов. åсли два сорта пшеницы – 
один с геноì Lr (устойчивость к бурой 
ржавчине), другой – без этого гена – 
высеять рядоì и заразить спораìи бурой 
ржавчины, то у первого сорта только про-
дукт одного гена Lr – фитоантисипин – бу-
дет «подпирать» признаки продуктивнос-
ти, а у второго сорта эти признаки будут 
развиты очень слабо (больные растения). 
При скрещивании этих сортов на фоне бу-
рой ржавчины в поколении F2 ìы получиì 
расщепление по признакаì продуктив-
ности 3 : 1 – результат влияния продукта 
только одного гена, хотя параллельно с 
ниì экспрессируются тысячи других ге-
нов. Íа фоне без ржавчины ìоногенная 
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детерìинация признаков продуктивности 
исчезает, а их наследование традиционно 
описывается с поìощью гипотезы полиге-
нии. такиì образоì лиì-фактор среды 
«заставляет» влиять на признак продукты 
тех генов, которые обеспечивают наи-
большую защиту данного генотипа от воз-
действия данного лиì-фактора.

â 2008 г. тЭгîêП получила подтверж-
дение на уровне традиционного картиро-
вания QTL [62, 63], в совìестноì иссле-
довании с генетикаìи герìании и, позд-
нее, – в широких экспериìентах в разных 
географических точках ðоссии [64, 65].

Íедавно брюс ëиптон опубликовал 
свою теорию, очень сходную с тЭгîêП 
[66], созданную иì в процессе изучения 
реакций клеток человека на средовые воз-
действия. Íо его первые публикации 
вышли из стэнфордского университета 
только в 1991 г., тогда как тЭгîêП появи-
лась в äàÍ сссð в 1984 г.

Элеìенты тЭгîêП включены в ìежду-
народную энциклопедию «Basic Life 
Science», New York – Boston – London, 
Vol. 8 – Genetic Diversity in Plants – P. 233–
240, а краткое изложение теории опубли-
ковано в толковоì словаре по общей и 
 ìолекулярной биологии, общей и прик-
ладной генетике, äÍê-технологии и био-
инфорìатике [67]. Íа базе тЭгîêП соз-
даны элеìенты инновационных техноло-
гий эколого-генетического повышения 
продуктивности и урожая, некоторые из 
них сегодня успешно работают в более 
чеì 30-и российских и зарубежных гене-
тических и селекционных центрах [68].

тЭгîêП прояснила причины того, по-
чеìу «превращение дикорастущих видов 
растений в сельскохозяйственные прои-
зошло без всякого приìенения достиже-
ний совреìенной генетики и каких-либо 
представлений ìенделевской генетики. 
совреìенные селекционеры растений с 
успехоì приìеняют в основноì эту же 
стратегию [69, C. 270]. стало понятныì, 

почеìу «никакой существенной корреля-
ции ìежду конечной урожайностью и эф-
фективностью какого-либо определенно-
го биохиìического пути не обнаружено» 
[69, C. 275].

эгП è фуíдàмеíòàëüíые  поëожеíèя 
òðàдèцèоííых веòвей ãеíеòèкè – 
меíдеëевñкой, бèомеòðèчеñкой 
è моëекуëяðíой
Эти три ветви совреìенной генетики 

базируются на гöП, а тЭгîêП – на ЭПг. 
ðазличия в концептуальных подходах ве-
дут к различияì в пониìании и интерпре-
тации биологических процессов, что не 
приводит к ясности при работе с селек-
ционныì ìатериалоì. сегодня на базе 
тЭгîêП обнаружены и исследованы ре-
альные ìеханизìы ìногих феноìенов, ко-
торые традиционная генетика называет 
ãеíеòèчеñкèмè, а тЭгîêП считает их – 
эпèãеíеòèчеñкèмè (эколого-генетиче-
скиìи).

с позиций гöП и ЭгП ìеханизìы одно-
го и того же феноìена выглядят совер-
шенно по-разноìу.

ðассìотриì несколько приìеров ве-
роятного появления генов-фантоìов в 
раìках гöП.

1. â традиционной генетике давно су-
ществует каталог ìенделевских генов 
яровизации пшениц. îднако, недавние 
исследования [36, 37] показали, что до-
вольно длительный и сложный процесс 
яровизации (не признак, а иìенно про-
цесс) иìеет эпигенетическую природу. 
с этих позиций необходиìо более тща-
тельно изучить существующий каталог ге-
нов яровизации, исследовав поведение 
каждого «гена» в градиенте низких теìпе-
ратур с позиций ЭгП.

2. â традиционной генетике уже давно 
существует каталог генов короткостебель-
ности пшениц, т. е. постулируется, что уко-
рочение стебля детерìинируется одниì 
(или двуìя-треìя) «большиìи» генаìи 
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г. ìенделя. îднако, програììа äèàс [57] 
показала, что генетика длины каждого 
ìеждоузлия отлична от таковой всех дру-
гих ìеждоузлий и ìеняется для каждого 
ìеждоузлия специфически при сìене ди-
наìик лиì-факторов среды в разных гео-
графических точках. êроìе того, сорта, не 
иìеющие гена короткостебельности, но 
созданные в ìезофитных условиях (напр. 
в Швеции) – на фоне засухи в óсть-êаìе-
ногорске иìеют длину стебля ìеньшую, 
чеì сорта, иìеющие такой ген, но обла-
дающие большей засухоустойчивостью. 
Íалицо феноìен взаиìодействия «гено-
тип-среда» (âгс) – т. е. сìена рангов по 
высоте, а âгс – это эпигенетический фе-
ноìен.

Жесткий каталог генов короткосте-
бельности и факты âгс по длине солоìины 
находятся в противоречии, которое требу-
ет дополнительного изучения поведения 
образцов каталога генов короткостебель-
ности и причин сìены рангов по длине со-
лоìины в разных средах в раìках ЭгП.

3. â програììе äèàс ìы изучали с по-
зиций гöП генетику гоìеостаза продук-
тивности (пластичности) сортов [70], по-
строив ìатрицу Õейìана из коэффициен-
тов регрессии 15-и сортов и их гибридов 
F1 по экологическоìу градиенту – от гео-
графической точки с ìиниìальной сред-
ней продуктивностью к точке с ìаксиìаль-
ной. Эâì выдала наì вполне значиìые 
все генетические параìетры Õейìана, 
включая параìетр «число генов, детерìи-
нирующих гоìеостаз продуктивности». 
îказалось, что только один ген опреде-
ляет различие по пластичности сортов. 
Этот ген – есть достоверный ген-фантоì, 
поскольку природа пластичности оказа-
лась совершенно иной. àнализ тех же ìа-
териалов ìетодаìи тЭгîêП показала ре-
альную природу гоìеостаза продуктив-
ности. åго ìеханизì таков: если один сорт 
обладает хорошиìи генетико-физиологи-
ческиìи систеìаìи засухоустойчивости и 

холодостойкости, а другой – хорошей за-
сухоустойчивостью, но плохой холодо-
стойкостью, то в двух средах – «засуха» и 
«холод» – первый проявит гоìеостаз про-
дуктивности, второй резко снизит продук-
тивность на фоне холода (не пластичный 
сорт). Природа реальной пластичности 
сорта – это сìена спектров генов под коì-
понентаìи продуктивности при сìене 
лиì-факторов внешней среды, т. е. в ее 
основе лежит эпигенетический (эколо-
го-генетический) ìеханизì.

4. с позиций гöП доìинирование ко-
личественных признаков (êП) иìеет тот же 
ìеханизì, что и качественных: для доìи-
нирования нужны доìинантные гены 
(в ìенделевской генетике) и, соответ-
ственно, доìинантные полигены в биоìе-
трической генетике. àнализ природы до-
ìинирования и ее сìен с позиций тЭгîêП 
[71] показал, что сìена доìинирования 
êП в разных средах – есть сìена спектров 
продуктов генов при сìене лиì-фактора 
среды, т. е. доìинирование êП и сìена до-
ìинирования êП иìеют эпигенетическую 
природу.

5. с позиций гöП феноìен гетерозиса 
иìеет генетическую природу (гипотезы 
гетерозиса: накопление доìинантных ал-
лелей, сверхдоìинирование, коìпенса-
ционный коìплекс генов и т. п.). Эти гипо-
тезы существуют как в ìенделевской гене-
тике, так и в биоìетрической (анализ 
«сверхдоìинирования» по Õейìану пред-
полагает тот же ìеханизì взаиìодей-
ствия двух аллелей в локусе, что и в ìенде-
левской генетике).

Íаì удалось на основе тЭгîêП полу-
чить в фитотроне, давая засуху в фазу ку-
щения и холод в фазу налива, эффект гете-
розиса по продуктивности у яровой пше-
ницы около 100 % от лучшего родителя, и 
доказать, что природа экологически зави-
сиìого гетерозиса – это не генетические 
ìеханизìы, постулированные гöП, а эпи-
генетические (или, что тоже саìое, эколо-
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го-генетические) [72]. ê такоìу же выводу 
пришли другие коллективы [73].

Рàññмоòðèм пðèðоду íекоòоðых ñе-
ëекцèоííо-вàжíых феíомеíов ñ позè-
цèй гцП è эгП

1. Природа ВГС. â раìках гöП совре-
ìенные ветви генетики (ìенделевская, 
биоìетрическая, ìолекулярная) до сих 
пор не иìеют ни одной гипотезы о ìеха-
низìе феноìена âгс (сìене рангов гено-
типов по продуктивности в разных сре-
дах), хотя саì феноìен âгс – есть главный 
«рычаг» повышения продуктивности и уро-
жая в селекции растений [74]. C позиций 
тЭгîêП âгс – это сìена спектра продук-
тов генов при сìене лиì-фактора внеш-
ней среды [59]. Эффекты âгс ìожно про-
гнозировать, сравнивая типичные дина-
ìики лиì-факторов в зоне создания сорта 
и в зоне, куда сорт предполагается интро-
дуцировать [59].

2. Природа трансгрессий. â раìках 
гöП учебники генетики приводят такой 
ìеханизì трансгрессий: ààвв х ааââ = 
ààââ. Эта гипотеза ничего не дает селек-
ционеру, так как он никак не ìожет в кол-
лекционноì питоìнике найти генотипы 
ààвв и ааââ, поэтоìу вынужден отыски-
вать трансгрессии ìетодоì «проб и оши-
бок», производя тысячи скрещиваний. 
â раìках ЭгП (тЭгîêП) трансгрессии – 
это поочередная сìена генетико-физио-
логических систеì у гибридов под коìпо-
нентаìи продуктивности на разных 
лиì-факторах [59]. трансгрессии для кон-
кретной зоны селекции ìожно прогнози-
ровать, зная типичные динаìики лиì-фак-
торов в географических точках происхож-
дения сортов-родителей [59].

3. Природа генотипических корреля­
ций. â учебниках генетики утверждается, 
что ìеханизì генотипических корреля-
ций – это плейотропия или сцепление ге-
нов. Íо тогда генотипические корреляции 
должны быть стабильны в разных средах. 
Фактически величины и знаки генотипиче-

ских корреляций обнаруживают «пляску 
святого âитта» от среды к среде. гипотезы 
плейотропии и сцепления (созданные в 
раìках гöП) не проходят. â раìках ЭгП 
сдвиги знаков и величин генотипических 
корреляций есть результат сìены спек-
тров продуктов генов при сìене лиì-фак-
торов среды. èз тЭгîêП вышли ìетоды 
строгого прогноза сдвигов знаков и вели-
чин коэффициентов генотипической кор-
реляции в разных средах [59].

4. ГЦП и морфогенез. â раìках гöП 
ìорфогенез есть процесс, управляеìый 
дифференциальной активностью генов по 
фазаì онтогенеза [75]. îднако ë.â. бе-
лоусов [76] пришел к другоìу выводу: «ге-
ноì и ìорфогенез – сущности совершен-
но разного порядка. При всех изìенениях 
взглядов на гены со вреìен ìенделя они 
всегда рассìатриваются как статистичес-
кие дискретные факторы, тогда как ìорфо-
генез – это разворачивающийся в про-
странстве-вреìени континуальный (не-
расчлененный по ходу своеìу на отдель-
ные признаки) процесс. äаже если 
принять, что каждый шаг ìорфогенеза 
связан с активацией или репрессией опре-
деленных генов (на саìоì деле это не так), 
то пространственно-вреìенное расписа-
ние активации/репрессии генов должно 
определяться не иìи саìиìи, а вне- 
(эпи)-генетическиìи фактораìи, пряìо 
или косвенно связанныìи с ìорфогене-
зоì» (с. 29). с.â. савельев [77] описал 
13 новых подстадий норìального разви-
тия головного ìозга человека и более 200 
случаев нарушений в его работе у эìбрио-
нов. îказалось, что саìые ранние стадии 
форìирования головного ìозга зависят 
не столько от работы генов, сколько от 
взаиìодействия клеток друг с другоì. îб-
щеизвестен ìорфогенез у кристаллов, об-
разование ледяных узоров (схожих с 
листьяìи растений) на заìерзшеì окон-
ноì стекле, саìые разные типы ìорфоге-
незов снежинок, развитие дендритов (ìа-
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леньких деревьев, наприìер, из ìеди), 
вырастающих при электролизе ìеталлов 
на бортах электрохиìической ванны и т.п. 
Эти приìеры показывают, что ìорфогенез 
в широкоì сìысле слова ìожет реали-
зовываться за счет процессов саìоорга-
низации и совсеì не контролируется на-
пряìую генаìи (в приведенных приìерах 
о генах не ìожет быть и речи) [7, C. 18].

5. Биометрическая генетика и ЭГП – 
(ТЭГОКП). âсе ìетоды биоìетрической 
генетики (ìазер, äжинкс, Õейìан и др.) – 
это положения традиционной ìенде-
левской генетики, перенесенные на ситуа-
ции, когда четкая гистограììа расщепле-
ний в генерации F2 исчезает и возникает 
норìальное (для ростовых процессов – 
логнорìальное) распределение геноти-
пических значений êП отдельных индиви-
дууìов. Фундаìентоì биоìетрической 
генетики служит гипотеза о полигенах, 
выдвинутая только лишь на основании 
фактов отсутствия четких ìенделевских 
расщеплений. тЭгîêП показала, что прев-
ращение гистограììы ìенделя в нор-
ìальное распределение иìеет совершен-
но иной ìеханизì, чеì тот, который посту-
лирует гипотеза полигении [59].

â.à. ðатнер [78] исследовал вопрос 
«что такое полигены?» Это исследование 
отвечает и на вопрос «что такое гены коли-
чественных признаков – QTL-ы?»

â.à. ðатнер пишет: «Приìерно 5 % 
суììарной äÍê геноìа непосредственно 
участвует в кодировании, а остальные 
95 % считаются некодирующиìи (ин-
троны, ìежгенные проìежутки, которые 
содержат ìногие знаки управления – эн-
хансеры, инсуляторы и другие участки и, 
возìожно, выполняют какие-то иные 
функции). óказанные гены, если так ìожно 
выразиться, «известны наì в лицо», т. е. 
они клонированы и секвенированы. При-
ìерно для половины секвенированных ге-
нов известны их функции или сходство с 
известныìи функционирующиìи генаìи, 

часто известны их ìеханизìы управления, 
выявлены их белковые продукты и т. д. äру-
гая половина секвенированных генов пока 
функционально не описана и ни на что не 
похожа. èх анализ ожидается в будущеì.

×то касается полигенов (и QTL, по-
скольку неизвестно чеì отличаются QTL-ы 
от полигенов, авторы), то ни один полиген 
(как и QTL) «не известен наì в лицо», т. е. 
не выделен, не клонирован и не секвени-
рован. Íеясно, чеì полигены отличаются 
от обычных генов. îднако, если все поли-
гены различны, то их число в геноìе дро-
зофилы должно было бы достигать 
100 000. à если они сопоставиìы по длине 
с генаìи, то должны были бы заниìать до 
50 % геноìа, что ìаловероятно» (с. 106).

такиì образоì гипотеза полигении, 
как и гипотеза QTL, пока не иìеют никаких 
экспериìентальных подтверждений, а с 
позиций тЭгîêП – полигены и QTL вообще 
не существуют. «â каждый короткий ìо-
ìент вреìени любой количественный при-
знак является ìоногенныì (его генетичес-
кая изìенчивость в популяции детерìини-
руется одниì «узкиì ìестоì» (одниì 
геноì) в определенноì ìетаболическоì 
пути). îднако при сìене лиì-фактора 
внешней среды ранее детерìинирующий 
признак ген сìеняется другиì геноì, де-
терìинирующиì тот же признак, но лежа-
щиì в другоì ìетаболическоì пути, и 
очень часто в другой хроìосоìе. Это при-
водит к «сìазыванию» классической гис-
тограììы расщепления по ìенделю, 
 возникает кривая норìального (лог-нор-
ìального) распределения, в которой не-
возìожно выделить классы расщеплений» 
[79, с. 22].

При этоì не существует никакого «на-
бора генов» («полигенов»), которые бы од-
ноìоìентно (одновреìенно) детерìини-
ровали бы признак, точно так же, как нет и 
набора QTL.

êривая норìального распределения 
возникает не потоìу, что ìного генов (по-
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лигены) одновреìенно вносят каждый 
свой вклад в величину количественного 
признака, а потоìу, что в каждый после-
дующий небольшой проìежуток вреìени 
другой ген начинает детерìинировать тот 
же признак, придя на сìену первоìу гену 
соответственно сìене прежнего лиì-фак-
тора среды на новый.
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Aim. To show increasing role of epigenetic para-
digm for development of new notions about he-
redity and variability of organisms and its signif-
icance for creating new breeding technologies. 
Methods. Analysis of history paradigms chang-
ing in notions about heredity. Description and 
analysis of new important phenomenon of epi-
genetic organization of quantitative characters, 
change in spectrum of genes under the same 
character upon change in the limiting factor of 
environment. Results. New knowledge of na-
ture of eco-genetic «construction» of productiv-
ity components allows to predict the effects of 
genotype-environment interaction, appearance 
of transgressions, ecologically dependent het-
erosis, displacements of dominance for quan-
titative characters, sings and levels of genotyp-
ical correlations and other characteristics nec-
essary for fast and effective constructing of new 
varieties with high productivity, steadiness and 
quality.

Keywords: paradigms of heredity, eco-genetic 
nature of quantitative characters.


