
Биологическая эволюция – вчера, сегодня, никогда?.. 

(или о чем поведала бы подшивка J. Theor. Biol. тому, кто 

был бы в состоянии с ней ознакомиться ) 

3 ноября 16:00 

Конференц-зал ИЦиГ СО РАН 

 

Лашин С.А. 

Публичная лекция  

http://images.google.ru/imgres?imgurl=http://elementy.ru/images/eltpub/genom-.jpg&imgrefurl=http://elementy.ru/lib/164668&usg=__-k1LqXYq885lU7wfPGruO7TMKcg=&h=267&w=300&sz=29&hl=ru&start=6&um=1&tbnid=L1PFGl5vBcGw5M:&tbnh=103&tbnw=116&prev=/images?q=%D0%B3%D0%B5%D0%BD%D0%BE%D0%BC&hl=ru&lr=&sa=G&um=1&newwindow=1
http://images.google.ru/imgres?imgurl=http://meds-online.ru/Image/anatomia/kletka1.jpg&imgrefurl=http://meds-online.ru/%D0%B0%D0%BD%D0%B0%D1%82%D0%BE%D0%BC%D0%B8%D1%8F/%D1%81%D1%82%D1%80%D0%BE%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B5-%D0%BA%D0%BB%D0%B5%D1%82%D0%BA%D0%B8/%D1%81%D1%82%D1%80%D0%BE%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B5-%D0%BA%D0%BB%D0%B5%D1%82%D0%BA%D0%B8/&usg=__-vYwVxj-uUPvtxkAi9mbqi40RXk=&h=432&w=429&sz=72&hl=ru&start=20&um=1&tbnid=3hZwFnSXfBWngM:&tbnh=126&tbnw=125&prev=/images?q=%D0%BA%D0%BB%D0%B5%D1%82%D0%BA%D0%B0+%D1%87%D0%B5%D0%BB%D0%BE%D0%B2%D0%B5%D0%BA%D0%B0&hl=ru&lr=&um=1&newwindow=1


 
 

  

Ч. Дарвин  

 

Эволюция - 

преобразование в 

череде поколений 

неопределенной 

изменчивости “мало 

интересной для 

систематика” в 

изменчивость 

групповую 

(популяционную) и 

далее в константные 

таксономические 

признаки под 

действием отбора - 

дифференциального 

переживания, которое 

само есть следствие 

изменчивости.  

  

 по Дарвину: 

 

1) Непределенная изменчивость - 

признаки с неустойчивым 

проявлением, варьирующим 

 а) в череде поколений; 

б) от особи к особи (одного 

поколения); 

в) в зависимости от факторов 

среды. 

 

2) “Спорты ” - внезапное, 

случайное изменение признака, 

константно наследуемое в 

череде поколений . При 

гибридизации спорты могут 

проявляться через поколение 

 

3) Изменчивость, выявляемая при 

гибридизации . 

 

4) Изменчивость “природу 

которой я затрудняюсь 

определить” 

 

Современная интерпретация 

 

Признаки с широкой нормой 

реакции; 

Признаки с неполной 

пенетрантностью; 

Реализационная изменчивость; 

Эпигенетическая изменчивость; 

Модификационная изменчивость. 

 

 

 

 

Мутации 

 

 

 

Рекомбинации, гетерозис 

 

НАСЛЕДСТВЕННАЯ  ИЗМЕНЧИВОСТЬ  ПО ДАРВИНУ 

Ф. Дженкин 



  

К.-И. Доплер  

Эволюция представлений генетиков о наследственной 

изменчивости до 30 гг. ХХ в. 

Г.Мендель  К.-В. Негели  

Эволюция как комбинаторика 

нейтральных дискретных 

наследственных задатков при 

гибридизации 

+ 
направленное изменение таких 

задатков в зависимости от силы 

и/или длительности действия 

внешней среды   

Г.де Фриз  

Изменение задатков (мутации) ненаправлено и не 

зависит от действия внешней среды. Адаптивные 

мутации столь же часты, сколь и вредные.  

Может измениться частота мутаций, но они остаются 

ненаправленными. Мутации редки, большинство из 

них вредны и выбраковываются отбором (поэтому 

большинство генов в гомозиготном состоянии). 

Эффект генов на признак в основном аддитивен 

 

Т.Х.Морган         Дж.Г.Меллер

С.С Четвериков  

Хотя мутации и редки, популяция как губка впитывает их, сохраняя в гетерозиготном 

состоянии. 

В гетерозиготном состоянии рецессивный аллель в основном нейтрален, может 

быть полезен (гетерозис) и редко вреден. 

От взаимодействия аллелей в одном локусе к взаимодействию генов в разных 

локусах. Эффект генов на признак эпистатичен. Аддитивный эффект – лишь 

очень малая степень эпистаза 

  



План лекции 

• Дарвиновские теории 

– СТЭ 

– Теория нейтральной эволюции 

– Онтогенетические и evo-devo теории 

– Системная организмоцентрическая теория 

– Эпигенетическая теория 

– Экосистемная теория 

 

• Недарвиновские теории 

– Ламаркизм 

– Номогенез 

– Автоэволюция 



Что такое эволюция? 
• Эволюция (от лат. evolutio-развертывание) – процесс изменения 

(развития) системы 

 

• Эволюция состоит из постепенных изменений (в противовес 
революции) 

 

• Эволюция относительно детерминирована исходным состоянием 
системы (эволюция звёзд, планет, химических элементов, 
климата, ландшафта и т.д.) 

 

• Внешние события могут менять траекторию такого развития, но 
такие изменения относительно предсказуемы, если известны 
исходное состояние системы и характеристики модифицирующих 
воздействий 

 

• Эволюционный процесс – детерминистически воспроизводим (???)  



Биологическая эволюция 

• Эволюция – естественный процесс развития жизни на Земле 

 

• Эволюция включает: 
– Изменения и адаптации 

– Образование и вымирание видов 

– Преобразование экосистем 

– Преобразование биосферы в целом 

 

• В биологии чётко различают два процесса: 
– Онтогенез  – реализация уже существующей генетической программы в ходе 

развития организма 

– Филогенез – процесс возникновения и становления новой генетической 
программы 

• Под эволюцией подразумевают именно филогенез.  



Онтогенез и филогенез 

Онтогенез  – реализация уже существующей генетической программы в ходе 
развития организма 
 
Филогенез – процесс возникновения и становления новой генетической программы 



Дарвиновские и недарвиновские 

теории эволюции 

• Дарвиновские – эволюция детерминистически 

невоспроизводима 

– Эволюционный материал возникает случайно 

– Отбор работает с тем, что есть (появившееся случайно) 

– В отдельных случаях идёт эволюция без отбора 

 

• Недарвиновские – эволюция детерминистически 

воспроизводима 

– Взаимодействие «организм-среда»: механоламаркизм 

– Предопределяется самим организмом: психоламаркизм 

– Предопределяется структурой частей организма: номогенез 

– Предопределяется фундаментальными законами природы: 

автоэволюция 



Макро- и микроэволюция 

• Микроэволюция – протекание 
эволюционных процессов внутри 
популяций, рас и других объединений 
особей, вплоть до вида.  
  

• Микроэволюция определяется случайными 
факторами [Дубинин, 1986] 
– генетическим дрейфом в малых популяциях 

– молекулярным драйвом, унифицирующим 
повторяющиеся последовательности в 
геномах за счёт неравного кроссинговера 
при мейозе, генной конверсии и 
транспозиции  

 

• В ходе микроэволюции мутантные аллели 
могут [Ли, 1978; Левонтин, 1978]. 
– Фиксироваться 

– Элиминироваться 

– когда отбор идет в пользу гетерозигот, 
возникает сбалансированный полиморфизм 

Дубинин Н.П. 

Левонтин Р. Ли Ч.Ч. 

Филипченко 

Ю.А. 



Макро- и микроэволюция 

• Макроэволюция – протекание 
эволюционных процессов в 
репродуктивно изолированных 
таксонах (начиная от вида и выше). 

 

• Макроэволюционные процессы на 
много порядков более длительны, 
чем микроэволюционные.  

 

• На сегодняшний день не 
существует однозначного мнения 
по поводу сущности и механизмов 
макроэволюции [Иорданский, 2004].  

Филипченко Ю.А. 

Иорданский Н.Н. 



Градуализм 

• «Природа не делает скачков» – 

постепенная дивергенция 

между родственными 

таксонами путём накопления 

небольших изменений (пример 

Костерина про чаек) 

• Схематично:  

– происходит дивергенция  

• сперва на подвиды 

• затем на виды 

• а уже потом со временем 

разделившиеся виды накопят различия 

до уровня родов, семейств и т.д. 

(с) wikipedia.org 



Синтетическая теория эволюции 

(СТЭ) 

Мутации 

Рекомбинации 

Отбор 

Добжанский Ф.Г. Хаксли Дж. Майр Э. 

Фишер Р. Холдейн Дж. Райт С. 

Тимофеев-Ресовский 

Н.В. 
Гаузе Г.Ф. Шмальгаузен И.И. 



Мутации 
Дрейф 

генов 
Популя

ция 

Нейтральные признаки 
Адаптации 

Видообразование 

Образование крупных таксонов 

Вид есть система популяций, 

репродуктивно изолированных от 

популяций других видов, и каждый 

вид экологически обособлен 

Синтетическая теория эволюции 

(СТЭ) 



Добжанский Ф. Г. Генетика и 

происхождение видов. РХД. 2010 г. 

384 стр.  

 

Впервые издана на русском в 2010 

году (впервые на английском в 

1937). 

Huxley J. 1942. Evolution: the 

modern synthesis (2nd ed 

1963, 3rd ed 1974) 

 



Генетическая изменчивость 

•  Мутации редки, большинство из 

них вредны и выбраковываются 

отбором 

•  Поэтому большинство генов в 

гомозиготном состоянии, а 

большинство мутаций возникают 

как рецессивные 

•  Эффект генов на признак 

аддитивен 

С.С. Четвериков 

Т.Х.Морган         Дж.Г.Меллер 

Работали с 

лабораторными 

популяциями 

дрозофилы 

Впервые оценил 

изменчивость 

природной популяции 

дрозофилы 

Классическая          Балансовая 

По Левонтин, 1978 

•  Большинство мутаций действительно 

возникают как рецессивные  

• Хотя мутации и редки, популяция как губка 

впитывает их, сохраняя в гетерозиготном 

состоянии  

• В гетерозиготном состоянии рецессивный 

аллель в основном нейтрален, может быть 

полезен (гетерозис) и редко вреден 

•  От взаимодействия аллелей в одном локусе 

к взаимодействию генов в разных локусах. 

Эффект генов на признак эпистатичен. 

Аддитивный эффект – лишь очень малая 

степень эпистаза 



Большинство признаков полигенно. 

Большинство генов полифенно

• Вопрос о взаимодействии генов 

родился вместе с генетикой

• p – красный цвет глаз; c – отсутствие меланина 

(альбинизм); f – согнутый хвост; Wv – доминантная 

пятнистость; fi – беспокойное поведение; st -

трясучесть; Va – переваливающаяся походка; V -

вальсирующие мыши

• black или ebony?

• разные гены могут иметь одинаковое 

фенотипическое проявление

p

c

f 

fi

st

Wv

Va

V

Скелет

Окрас волос

Глаз и зрение

Слух

Кровообращение

Координация движений

• Большинство генов вносят вклад в  

развитии нескольких признаков 

(полимерия и плейотропия на примере 

мыши)

http://portaleco.ru

Полимерия и плейотропия 



Нейтральная эволюция 

• Открытие высокого уровня 

полиморфизма 

изоферментов и других 

белков (60-е годы ХХ в.)  

 

• Противоречие с дилеммой 

Холдейна 

 

• Большинство изменений 

селективно нейтрально – 

М.Кимура (1983) 

Кимура М. 



Нейтральная эволюция 

• Большая часть 

внутривидовой изменчивость 

определяется не отбором, а 

случайным дрейфом аллелей 

 

 

 

 

• Концепция молекулярных 

часов 



Генные сети 

• Сложные признаки (биохимические, 

морфофизиологические) 

формируются в результате работы 

сложных коэкспресирующихся 

комплексов генов, связанных 

общими регуляторными 

взаимодействиями (Кауфман, 

Камшилов, Ратнер) 

Кауфман С. 

Камшилов М.М. 

http://wwwmgs.bionet.nsc.ru/mgs/gnw/genenet/viewer/Cell%20cycle%20%28fission%20yeast%29.html 

 http://wwwmgs.bionet.nsc.ru/mgs/gnw/genenet/viewer/HepatitisC%28apoptosis%29.html 

Ратнер В.А. 



Генные сети 

1) группа генов («ядро»), обеспечивающую выполнение её 

функций 

2) центральные регуляторы – транскрипционные факторы, 

координировано регулирующие гены «ядра», взаимодействуя 

с сайтами связывания в их регуляторной областях 

3) рецепторы, запускающие работу ГС в ответ на внешние 

сигналы 

4) пути передачи сигналов с рецепторов ГС на её центральные 

регуляторы.  

5) Часть продуктов генов «ядра» ГС также играют роль сигналов, 

взаимодействуя с рецепторами, как собственной ГС, так и 

других генных сетей и формируя регуляторные контуры с 

положительными и отрицательными обратными связями 

[Колчанов и др. 2000]. 



ГС развития цветка A. thaliana 
 

CO 

TFL 

FLC FRI 

Температура Свет Гормоны 
Питательные 

вещества 

LFY 

SOC1 

FT 

AР1  

AР2  

AP3 PI 

AG 

SEP3 

Чашелистики Лепестки Тычинки Плодолистики 

WUS 

AP3    PI  
AP1 SEP3 

AP3  PI  
AG  SEP3 

B 

A 

С 
D 

F 

E 

A - подсеть контроля вегетативного 

состояния  

меристемы побега. 

B - подсеть индукции цветения. 

С - подсеть развития чашелистиков. 

D - подсеть развития лепестков. 

E - подсеть развития тычинок. 

F - подсеть развития плодолистиков. 

Стрелками с острым окончанием обозначены 

активирующие влияния, 

стрелками с тупым окончанием - ингибирующие влияния.  

В рамочку заключены названия генов, продукты которых 

образуют мультимеры. 

 





Онтогенетические (evo-devo) теории 
• В отличие от СТЭ признаётся 

качественное различие между микро- и 

макроэволюцией.  

 

• Элементарным актом макроэволюции 

признается не образование 

репродуктивно изолированных 

популяций, а качественная перестройка 

архетипа (интенсионала) организма 

[Васильева, 2002].  

 

• Таким образом, могут появляться не 

только виды, но и надвидовые 

монотипические таксоны (вплоть до 

типа), которые затем уже дивергируют 

на отдельные виды и формируют 

репродуктивные барьеры.  

Геккель Э. 

"ontogeny recapitulates 

phylogeny" 

Льюис Э. PNAS. 2000 

Evo-devo spec. feat. 



Онтогенетические (evo-devo) 

теории 
• При этом преобразование архетипа 

рассматривается как очень быстрый 

процесс, протекающий в течение 

нескольких поколений за счёт так 

называемых макромутаций 

(системных мутаций), имеющих ярко 

выраженный фенотипический эффект. 

• Формирование репродуктивных 

барьеров может быть либо 

следствием системных мутаций, 

например, при перестройках 

кариотипа [Стегний 2001, 

Трифонов и др., 2006] 



Сальтационизм 

• А.Н. Северцов и Р. Гольдшмидт 

предполагали, что такие 

макромутации (филэмбриогенезы 

по Северцову) должны изменять 

либо расположение 

эмбриональных зачатков 

(гетеротопии), либо время их 

закладки (гетерохронии).  Северцов А.Н. Гольдшмидт Р. 

Гетерохрония: нейрулы различных хордовых 

животных. А — ланцетник; Б —лягушка; В — 

цыпленок (по Ярыгин и др., 2003) 



Сальтационизм 

• В обоих случаях 

мутации будут менять 

общерегуляторные 

системы организмов, 

изменяя, таким 

образом, экспрессию 

множества генов 

[Шмальгаузен, 1968].  

Шмальгаузен И.И. 



Сальтационизм 

• На язык молекулярной 

биологии эту идею перевёл Ф. 

Жакоб, предположив, что 

микроэволюция идет за счет 

биохимических мутаций 

(например, мутаций в 

структурной части оперона), а 

системные мутации меняют 

регуляцию генов, (например, 

возникая в регуляторных 

районах оперонов)  

 [Jacob, 1977]. 

Жакоб Франсуа (1965, 1940) 



Сальтационизм 
• К аналогичным выводам пришел 

Уилсон, пытаясь объяснить 

противоречие между большой 

морфологической и малой адаптивной 

молекулярной дивергенцией, 

выявленной в эволюции  

– амфибий [Wilson et al., 1974a] 

– птиц [Prager et al., 1975] 

– млекопитающих [Wilson et al., 1974b] 

– человекообразных обезьян [King, Wilson 

1975] 

• С адаптивной эволюцией связаны 

лишь мутации в регуляторных районах 

генов. Мутации же в кодирующих 

районах генов эволюционируют в 

основном нейтрально и не играют 

существенной роли в эволюции. 

Уилсон А. 



ЭВОЛЮЦИЯ ЧЕЛОВЕКООБРАЗНЫХ: ГЕНЫ И ВЕТВИ ЭВОЛЮЦИОННОГО ДЕРЕВА, НА 

КОТОРЫХ ОТМЕЧЕНА  ИХ АДАПТИВНАЯ ЭВОЛЮЦИЯ  
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Ген № 
Биологическая функция 

Панкреатическая рибонуклеаза 

Определение пола у самцов 

Катаболизм РНК 
Метаболизм холестерина 
Репарация ДНК 

Иммунитет (?) 

Дофаминовый рецептор 
G-белки, рецептор 

G-белки, рецептор 

Межклеточная адгезия 

Иммунный ответ 

Воспалительный процесс 
Определение пола 

Сперматогенез 

Регуляция транскрипции 

Формирование скелета 

Энергетические 

процессы 

Сперматогенез 

Транспорт О2 

Пролиферация клеток 

G-белки, рецептор 

Жировые запасы, метаболизм 

Ольфакторный  рецептор 

Катаболизм РНК 

Сборка белковых комплексов 

Регуляция транскрипции 
Всего генов 

Усредненное Kа 
Усредненное Ks 

 Kа/Ks 
 P<% 

Wildman D. E. et al., PNAS., 2003 100 

(12), p.7181–7188 



Wang et al.,1999 

H 

0 

0,05 

H 
5’ 

Promoter region of the tb1 gene 

 
MAIZE 

TEOSINTE 

Подтверждение взглядов Шмальгаузена, 

Жакоба и Уилсона 

after John Doebley, 

http://www.wisc.eduTehuacana 

Tehuacana maize 

• Известный пример быстрой морфологической эволюции из-

за мутаций в регуляторном районе: селекция кукурузы из 

теосинта.  

• Около 7 тыс. лет назад селекционеры-индейцы подобрали из 

разных популяций теосинта комплекс мутаций в промоторе 

гена tb1 (teosinte-branched1), давший строение початка, 

характерное для современной кукурузы.  

• Эти мутации до сих пор существуют в популяциях теосинтов-

дикоросов, что позволяет экспериментально повторить 

процесс [Wang et al., 1999].  



Генные сети – блочно-модульный 

принцип организации 
• Генные сети эмбриогенеза можно разбить на блоки – 

небольшие генные сети, выполняющие ту или иную 

элементарную функцию.  

• Блоки несут различную эволюционную нагрузку [Cherdantsev, 

Skobeeva, 2009]:  

– в одних блоках изменчивость и вариабельность является важным условием 

развития 

– другие (в частности, регуляторные) блоки являются более 

консервативными [56] 

• По-видимому, это связано с тем, что ряд ГС входят в качестве 

блоков во многие другие структуры.  

 

• Например, ГС апоптоза функционирует в составе 

– ГС онтогенеза [Meier P., 2000] 

– ГС сети иммунного [Krammer, 2000] 

– противоопухолевого ответа [Lowe, Lin, 2000]  

– … 



Общая схема генной сети 

эмбриогенеза Drosophila 

melanogaster 

A - подсеть 

установления антерио-

постериорной оси тела и 

ее спецификации. 

B - подсеть 

установления и 

спецификации дорзо-

вентральной оси. 

С - группа подсетей, 

контролирующих 

миграцию клеток. 

D - группа подсетей 

морфофункциональной 

спецификации 

сегментов тела. 

(с) Гунбин К.В. 



ГС гомеозисных генов – сети-интергаторы 

. Гомеозисные мутации D. melanogaster. A – норма (вид с дорсальной стороны), C – мутация гена 

Ultrabithorax (фото E. B. Lewis, [Brosius, 1999]). B – норма (фотография головы), D – мутация гена 

Antennapedia [Biehs et al., 1998]. 



ГС гомеозисных генов – сети-интергаторы 

Гомеозисные мутации A. thaliana [Ayala et al., 1998]. A - норма (вид сверху), C - мутация гена 

AGAMOUS. B - норма (вид сбоку), D - мутация гена PISTILLATA 



PI, AP3; 

 

Цветок из двух рядов  

лепестков и тычинок  

(чашелистики 

замещаются 

лепестками и пестик 

тычинками) 

PI, AP3, SEP3;  

 

Первые 

истинные  

листья 

превращены в 

лепестки  

PI, AP3, AP1; 

 

Стеблевые 

листочки 

превращены в 

лепестки 

PI, AP3, SEP3, SAG; 

  

Стеблевые листочки 

превращены в подобие  

тычинок, все органы 

цветка в тычинки или  

тычинко-подобные 

структуры 

Влияние трансгенных MADS-белков на 

морфологию цветка арабидопсиса 
 

Honma T. and Goto K. 2001. Complexes of MADS-box proteins are sufficient to convert leaves into floral organs. Nature. V. 409. P. 525- 529. 

SEP3; 

 

Карлик, с ранним 

цветением, извитыми 

листьями и 

терминальным цветком 





 
 



 
 



 
 



 
 



 
 



 
 



 
 



 
 



 
 



Кембрийский взрыв – множественные 

дупликации гомеозисных генов 

• Молекулярная филогения свидетельствует, что 

множественные дупликации Hox-генов предшествовали 

«кембрийскому взрыву», в ходе которого в 

палеонтологической летописи появилось всё 

разнообразие свободноживущих типов билатеральных 

животных (Bilateria)  

– [Ferrier, Holland, 2001; Balavoine et al., 2002; Peterson, Eernisse, 

2001]. 

•  Сходная картина выявлена и для растений – 

дупликации MADS-генов, ответственных за 

формирование цветка, предшествовали возникновению 

цветковых растений  

– [Lawton-Rauh, 2000]. 



Velvet 

worm(?)  

Aysheaia 

Annelida   

Canadia 
Arthropoda   

Sidneya 

Arthropoda   

Leanchoilia 

Priapulida  

Ottoia 

Crustacea   

Perspicaris 

Crustacea   

Waptia 
Chordata   

Pikaia 

Crustacea   

Canadapsis 

?   

Hallucigenia 

?   

Opabinia 

?   

Amiskwia 

?   

Anoma-

locaris 

?   

Wiwaxia 

Trilobita  

Albertella 

Trilobita  

Olenoides 

Адаптивная эволюция гомеозисных генов во время 

Кембрийского взрыва 



Общий предок гомеозисных генов  

цветковых растений 

AG-гены 

PI-гены AP1/AGL9-гены 
AP3-гены 

Адаптивная эволюция гомеозисных генов во время 

Кембрийского взрыва 

Эволюционное разделение MADS-белков  на 4 основных группы  произошло примерно 

486  миллионов лет назад, задолго до    дивергенции покрытосеменных  и голосеменных 

растений, произошедшей согласно данным молекулярной филогении примерно 285 

миллионов лет назад [Trends Ecol. Evol. 2000. 15 (4): 144-150.] 

Возникновение новых вариантов  MADS-белков   приводило к 

«перепрограммированию» генной сети, контролирующей развитие   и, 

как следствие этого, к возинкновению новых морфотипов   растений. 



Проблемы сальтационных evo-devo 

теорий 

1. Мутация polypetala изменяет  

паттерн экспрессии гена Plena. 

 

2. В результате  формируется 

цветок с несколькими рядами 

лепестков. 

 

3. В верхнем ряду показаны цветы 

Аntirrhinum (cлева – направо: 

дикий тип, Poly+/ poly, poly/ poly).  

 

4. Ниже даны схемы строения 

цветов и стадии их развития. 

Development. 1998. 125 (13):2359-2369 



Проблемы сальтационных evo-devo теорий 

и сценарии их преодоления - дупликации 

• Решение: дупликации, 

мегадупликации и 

полиплоидизация 

– Дуплицированная копия может 

приобрести новые свойства, в то 

время как её паралог продолжает 

выполнять прежние функции ([Оно, 

1973] – ещё в рамках СТЭ) 

– Дупликация может уменьшить 

степень интегрированности генной 

сети, когда одни и те же гены 

участвуют в нескольких блоках, и 

снизить плейотропный эффект 

мутаций ([Шмальгаузен, 1968], 

[Уоддингтон, 1975]) 

Оно С. 

Уоддингтон К. 



Проблемы сальтационных evo-devo теорий 

и сценарии их преодоления - дупликации 

• Экспериментальное подтверждение 
– у млекопитающих гены, экспрессирующиеся в одной ткани, в 

3-4 раза чаще фиксируют несинонимичные замены, чем 

гены, экспрессирующиеся в остальных 16 и более тканях 

[Duret, Mouchiroud, 2000] 

Число тканей 

Красная линия – Ka человек-грызуны; 

зеленая линия – Ka/Ks человек-грызуны; 

синяя линия Ka/Ks мышь-крыса 



• В то же время 
– если мутации не подвержены отбору, с высокой 

вероятностью одна из копий станет псевдогеном 

– необходима функциональная нагрузка обеих копий, 

например разнесение их экспрессии во времени (экспрессия 

на разных стадиях развития) и в пространстве (экспрессия в 

разных органах и тканях) [Родин и др., 2005; Liu et al., 2005; 

Klüver et al., 2005] 

– У многоклеточных с их обилием тканей и большими 

размерами гораздо больше шансов разнести экспрессию 

паралогов во времени и пространстве: лишь 8% генов у 

дрожжей остаются дуплицированными, остальные 92% 

возвращаются к состоянию одной копии, а у позвоночных, в 

среднем, остаются дуплицированными 50% генов [Prince, 

Pickett, 2002]. 

Проблемы сальтационных evo-devo теорий 

и сценарии их преодоления - дупликации 



 ( M.E. Johnson, Nature, 2001,  413, 514- 518) 

Отношение Nn/Ns количества несинонимических (Nn)  

и синонимических (Ns)  замен,  фиксировавшихся в 

ходе эволюционной дивергенции  последовательностей 

гена  morpheus приматов.  

Эволюционная дивергенция приматов   сопровождалась многократными 

дупликациями гена  morpheus и его адаптивной эволюцией. Критерий 

адаптивной эволюции: Nn/Ns > 1 (Кимура, 1984) 

HSA –Homo sapiena, PTR –Pan troglodytes, GGO –Gorilla gorilla, PPY –

Pongo pygmaeus, HKL –Hylobates klossi, OW –Old World monkeys.  

Сравниваемая пара 

последовательностей       Nn/Ns  

HSA         PRT 

HSA         PPY 

HSA         HKL 

HSA         OW 

PTR         OW 

PTR         OW 

HSA         HAS  

4.5 

3.61 

3.52 

13.00 

11.75 

7.78 

4.75  

T 

ГЕН А 

ГЕН А1 ГЕН А2 ГЕН А 

ГЕН А2 

ФУНКЦИЯ-1 

ФУНКЦИЯ-2 

ФУНКЦИЯ-1 

Схема приобретения геном новой 

функции в результате дупликации 

Вид-

потомок 1 

Вид-

потомок 2 

Предковый вид 

Проблемы сальтационных evo-devo теорий 

и сценарии их преодоления - дупликации 



ДУПЛИКАЦИЯ  КАК МЕХАНИЗМ ПРОГРЕССИВНОЙ ЭВОЛЮЦИИ 

 

Эволюционная дивергенция приматов   сопровождалась многократными 

дупликациями гена  morpheus и его адаптивной эволюцией. Критерий 

адаптивной эволюции: Nn/Ns > 1 (Кимура, 1984) 

T 

ГЕН А 

ГЕН А1 ГЕН А2 ГЕН А 

ПСЕВДОГЕН 

ФУНКЦИЯ-1 

ФУНКЦИЯ-2 

ФУНКЦИЯ-1 

Вид-

потомок 1 
Вид-

потомок 2 

Предковый вид 

T 

ГЕН А 

ГЕН А1 ГЕН А2 ГЕН А 

ФУНКЦИЯ-1 

ФУНКЦИЯ-2 

ФУНКЦИЯ-1 

Вид-

потомок 1 
Вид-

потомок 2 

Предковый вид 

ГЕН А2 

Мутации, не 
элиминируемые 

отбором 

Разнесение экспрессии во времени (по 
разным стадиям онтогенеза) и/или 
пространстве (по разным тканям 

или органам) 



Проблемы сальтационных evo-devo теорий 

и сценарии их преодоления - 

субфункционализация 

• оба паралога фиксируют мутации, 

повреждающие комплементарные 

функции 

• оба паралога выполняют функцию, с 

которой раньше справлялся 

единственный предковый ген (модель 

DDC – duplication, degradation, 

complementation) [Lynch, Force, 2000] 



 (по Turnaev et al., 2010 ) 

Проблемы сальтационных evo-devo теорий и сценарии их 

преодоления - субфункционализация 



Решение проблем сальтационизма с 

точки зрения теории генных сетей 

• Одна макромутация с ярко 

выраженным 

фенотипическим 

эффектом заменяется на 

серию последовательных 

мутаций, постепенно всё 

более и более 

(лавинообразно???) 

реорганизующих генные 

сети [Akam, 1998] 

 Ap1  

 CAL  

SQUAMOSA 

Tm4 

AGL8 

 FUL  

Ap1 

CAL FUL 

LFY+++      +++      +++         +++          ++                   --- 

WT                Ap1 
-            

 CAL
-                  FUL

-               CAL
-
/ FUL

-        
CAL

-
/ FUL

-
/Ap1

- 

Development. 1993. 119 (3): 

721-743, 

Cell. 1992. 69 (5): 843-859, 

Plant Cell. 1990. 2 (8): 741-

753, 

Development. 2000. 127 (4): 

725-734 

 



Эпигенетическая теория 

эволюции 
• Два способа образования новых структур: 

– Силовой – изменение в системе является 

однозначным отображением мутации и, 

следовательно, может быть протестировано 

отбором непосредственно. Это соответствует 

эволюции биохимических признаков 

– Параметрический – мутация переводит систему в 

неустойчивое состояние, изменяя таким образом 

вероятность осуществления того или иного 

варианта её функционирования. Таким способом 

эволюционируют сложные 

морфофизиологические признаки 

• При этом непосредственным предметом 

эволюции являются не отдельные гены, а 

целостные системы развития (генные 

сети) 

Шишкин М.А. 

• Шишкин М.А. Эволюция 

как эпигенетический 

процесс. // В кн.: 

Современная 

палеонтология. Ред. 

Меннер В.В., Макридин 

В.П. М.: Недра, 1988. С. 

142-169. 

• Шишкин М.А. 

Закономерности 

эволюции онтогенеза. // 

В кн.: Современная 

палеонтология. Ред. 

Меннер В.В., Макридин 

В.П. М.: Недра, 1988. С. 

169-209. 



Эпигенетическая теория 

эволюции 
• Фенотип – основной субстрат отбора 

• Отбор не только фиксирует полезные 

изменения, но и принимает участие в их 

создании 

• Основополагающее влияние на 

наследственность оказывает не геном, а 

эпигенетическая система (ЭС) — совокупность 

факторов, воздействующих на онтогенез 

• Наследуется общая организация ЭС, 

формирующая организм в ходе его развития, 

причём отбор ведёт к стабилизации ряда 

последовательных онтогенезов, устраняя 

отклонения от нормы (морфозы) и формируя 

устойчивую траекторию развития (креод). 

Шишкин М.А. 

• Шишкин М.А. Эволюция 

как эпигенетический 

процесс. // В кн.: 

Современная 

палеонтология. Ред. 

Меннер В.В., Макридин 

В.П. М.: Недра, 1988. С. 

142-169. 

• Шишкин М.А. 

Закономерности 

эволюции онтогенеза. // 

В кн.: Современная 

палеонтология. Ред. 

Меннер В.В., Макридин 

В.П. М.: Недра, 1988. С. 

169-209. 



Эпигенетическая 

теория эволюции 
• Эволюция же по ЭТЭ заключается в 

преобразовании одного креода в другой 

при возмущающем воздействии среды.  

• В ответ на возмущение ЭС 

дестабилизируется, в результате чего 

становится возможным развитие 

организмов по отклоняющимся путям 

развития, возникают множественные 

морфозы.  

• Некоторые из этих морфозов получают 

селективное преимущество, и в течение 

последующих поколений их ЭС 

вырабатывает новую устойчивую 

траекторию развития, формируется 

новый креод. 

а) система развития в виде 

«эпигенетического ландшафта», 

показывающего возможности траектории 

онтогенеза 

б) нелинейная природа соотношению 

между ролью индивидуальных генов, 

функционирующих в ходе развития, и 

структурой эпигенетического ландшафта 

(по Waddington, 1957) [Шишкин, 2011] 

вид «сверху» 

вид «снизу» 



X 

S1 

S2 

S3 

λ λ0 λ1 λ2 

S1 – автономная 

траектория развития;  

S2 и  S3 – альтернативные 

траектории развития,   

реализующиеся   от 

значения регуляторного 

параметра λ. 

Синтез эпигенетических и мол.-ген. данных 

Свежий корм 

по Камшилов, 1979 

eyeless 

Несвежий 

корм + 

продукты 

жизнедея

тельности 

личинок 

• Мутация eyeless – развитие глаза стало 

зависимым от внешней среды.  

• Несвежий корм защищает от безглазости. 

• Наиболее безглазые самки наименее плодовиты. 



X 

S1 

S2 

S3 

λ λ0 λ1 λ2 

Свежий корм 

Несвежий 

корм + 

продукты 

жизнедея

тельности 

личинок 

по Камшилов, 1979 

• Отбор на безглазость на свежем корме не менял 

фенотип при пересадке на несвежий 

Синтез эпигенетических и мол.-ген. данных 



X 

S1 

S2 

S3 

λ λ0 λ1 λ2 

Свежий корм 

Несвежий 

корм + 

продукты 

жизнедея

тельности 

личинок 

• Отбор на безглазость на несвежем корме менял норму 

реакции – несвежий корм из фактора, супрессирующего 

безглазость стал фактором, её провоцирующим! 
по Камшилов, 1979 

Синтез эпигенетических и мол.-ген. данных 



Изменения пигментации и архитектоники у 

доместицированных лисицы, соболя и 

норки демонстрируют хорошие 

гомологические ряды с давно 

одомашненными   

видами.  

Д.К. Беляев: 

 дестабилизирующий отбор при 

доместикации лис (отбор на 

дружественное поведение по 

отношению к человеку) 

по О.В.Трапезов,  
2006, ИЦиГ СО РАН 

по Л.Н.Трут, 2008, ИЦиГ СО РАН 

показатели 

активности 

ГГНС 

возрастная динамика  

кортизола в плазме крови 

исследовательская 

активность (график) на 

фоне уровня кортизола в 

плазме крови (столбцы) 

 возраст 1–2 мес. 

2 – не агрессивные 
1- агрессивные 

3 – ручные 

дикие 

уровень 

кортизола в 

плазме крови 

при 

беременности и 

лактации 
3 3 

2 
1 

1/2 

1/2 

3 



Дестабилизирующий отбор: при доместикации лис 

(отбор на дружественное поведение по отношению 

к человеку) 

Асимметрия  ряда 
морфологических  
признаков (эта 
особенность 
проявляется  при 
доместикации  как 
лисы, так и норки)  

 

Звездочка  на лбу – 
характерный признак  
 у ряда  доместицированных 
животных 
 

Дружественное поведение по отношению к  
человеку  



    
  

 Acetoacetyl CoA  
+ 

 Acetyl CoA  

 mevalonate  

 squalene  

HMG- 

CoA -S 

HMG- 
CoA -R 

FDFS 

SREBP 

SRP 

preSREBP 

SS .… .… 

HMG-CoA-S gene 

HMG-CoA-R gene 

FDPS gene 

SS gene  

+ 

- 
+ 

+ 
+ + 

LDLR gene + 

LDLR 

+ 

 HMG-CoA  

farnesyldi

phosphat

e 

Эволюция регуляторных контуров ГС 

kf=1 

kf=0.1 

kf=0.03 

0 

50 

100 

   106    108    110    112    114 x 

0 

50 

100 

   106    108    110    112    114 

x 

Очень сильная  

отрицательная  

обратная связь 

Очень слабая  

отрицательная  

обратная связь 

Отрицательная обратная  

связь  умеренной силы 

0 

50 

100 

   106    108    110    112    114 

x 

«НЕЙТРАЛИЗАЦИЯ" мутационного спектра под 

действием отрицательной обратной связи  

X 

X 

0 

s 

d 

K 

K 

dX 

dt 
 = Ks - Kd • X 

Отрицательная обратная связь 

 cholesterol  

 cholesterol  

Центральный фрагмент генной сети биосинтеза 

холестерина в клетке c регуляцией по механизму 

отрицательной обратной связи 

[Игнатьева, Колчанов, 2008, ИЦиГ СО РАН] 



DX=0.5 

0 
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- 

u(X-X0 ) 

x0 x 
Внутренние  
процессы  
системы 

СТАБИЛИЗИРУЮЩИЙ ОТБОР : 

1)  усиление регуляторного контура. 

2)  норма в  популяции - особи 

     с отрицательной обратной 

     связью. 

ДВИЖУЩИЙ ОТБОР: 

1. Ослабление регуляторного  

     контура. 

2.  Норма в  популяции - особи 

     без отрицательной обратной 

      связью. 

Колчанов, Шиндялов, 1995, ИЦиГ СО РАН 

Эволюция регуляторных контуров ГС 



Эволюционные  качели:  чередование стабилизирующего и 

движущего отбора 

Регуляторные 

механизмы 

СТАБИЛИЗИРУЮЩИЙ ОТБОР  

ДВИЖУЩИЙ  И  ДЕСТАБИЛИЗИРУЮЩИЙ ОТБОР 

ОСЛАБЛЕНИЕ или полное 

РАЗРУШЕНИЕ отрицательных 

обратных связей  

 

 

ВСКРЫТИЕ ранее замаскированной  

фенотипической изменчивости.  

 

 

ВОЗНИКНОВЕНИЕ  (или УСИЛЕНИЕ ранее 

существовавших)  регуляторных контуров  с   

отрицательными обратными связями. 

 

 

 НЕЙТРАЛИЗАЦИЯ мутационных спектров и 

минимизация размаха фенотипической 

изменчивости 

 

+ 

_ 

Иерархическая  

слоистая структура  

графа сети  

регуляции  

транскрипции генов  

кишечного тракта 

 S.elegans 

 

Регуляторный модуль 

Суслов, 

Колчанов, 

Сергеев, 2006, ИЦиГ 

СО РАН, НГУ 

по Walhout, 

2006 



Пунктуализм 

• В 1972 была предложена теория 

прерывистой эволюции (пунктуализм), 

занимающая промежуточное положение 

между сальтационизмом и классическим 

градуализмом.  

• Согласно этой теории, становление 

новых таксонов происходит в ходе 

редких периодов интенсивной 

дивергенции (эволюционный взрыв, 

кладогенез), чередующимися с 

длительными периодами – стазисами, в 

которых существенных изменений не 

происходит [Eldredge, Gould, 1972].  

Отметив явление стазиса, 

Элдридж и Гулд не предложили 

механизмов этого явления. 

Различные объяснения 

механизмов стазиса были 

предложены в рамках 

эпигенетической концепции 

эволюции (см. выше) и 

экосистемной теория эволюции. 

Элдридж Н. Гулд С.Дж. 



Экосистемная теория эволюции 
• синтез экологии и эволюционного 

течения 

• основывается на работах советских и 

российских учёных-эволюционистов В.А. 

Красилова, С.М. Разумовского, В.В. 

Жерихина и других.  

• Макроэволюция -  формирование 

биогеоценозов и биомов, что 

активизирует диверсификацию таксонов 

(по правилу ниш Гаузе) 

• не интересуется механизмами 

преобразования генетической 

информации, но ставит скорость и 

масштаб этих преобразований в 

зависимость от филоценогенетических 

процессов – процессов закономерного 

изменения (эволюции) экосистем 

разного уровня. 

Красилов В.А. 

Жерихин В.В. 

Гаузе Г.Ф. 

Борьба за 

существование.  

РХД. 2002. 160 с. 



Экосистемная теория 

эволюции 
• позволяет объяснить множество противоречий 

между данными экспериментальной и 

популяционной генетики и полевыми 

исследованиями 

• скорость эволюции согласно данным генетики, 

должна в первом приближении положительно 

коррелировать  

– со скоростью размножения и «оборота» жизненного цикла 

[Тимофеев-Ресовский и др., 1977; Грант, 1991] 

– с размером и структурированностью популяций [Колмогоров, 

1938, Майр, 1974] 

 



Экосистемная теория эволюции 

• Между тем, количественный подсчет 

«времени полураспада таксона» по данным 

палеонтологии показал, что быстрее всех 

формировались роды и семейства 

мегафауны (хоботные, носороги), немного 

медленнее — крупных копытных и далее 

[Расницын, 1987] вплоть до прокариот, 

формирование основных систематических 

групп которых завершилось в докембрии и с 

тех пор практически не менялось [Заварзин, 

2001, 2003].  

• А.П. Расницын объяснил это противоречие, 

связав скорость эволюции с экологической 

пластичностью таксона. Пока вид в 

состоянии найти себе пригодный для жизни 

биотоп, он не эволюционирует [Расницын, 

1987]. 

Заварзин Г.А. 

Расницын А.П. 



Экосистемная теория 

эволюции 
• Таким образом, именно формирование и эволюция экосистем 

определяют скорость и канализирование эволюции популяций, 

видов и надвидовых таксонов [Красилов, 1986; Старобогатов, 

1988; Заварзин, 2001]. 

•  Эволюция рассматривается как процесс создания и/или 

диверсификации экологических ниш. Процесс эволюции в 

равной степени зависит как от генетических факторов 

(популяционная генетика, микро- и макромутации и т.д.), так и 

от экологических (сбалансированность сукцессионных 

процессов в масштабе биогеоценоза, биома, биосферы) 

[Gunter, 1949; Левченко, 1993; Старобогатов, 1985; 

Старобогатов, Левченко, 1993, 1999, Заварзин, 2001].  



Пастбищники в саванне Африке – пример заполненной лицензии. 

 (по Родригес де ла Фуэнте, 1978 ) 

Пастбищники в прерии Америки – пример незаполненной лицензии (к 

бизону без проблем добавился мустанг и на короткое время - верблюд). 

Освоение незаполненных экониш 



Кардинальные биологические инновации и 
изменения пространственых параметров 

биоферы  (докембрий - палеозой) 

Кардинальные 

биологические инновации 

Пространственная 

экспансия живых 

систем 



Симбиогенетическая 

эволюция 
• Симбиогенез – происхождение новых 

таксонов путём аккумулирования геномов 

разных, ранее репродуктивно изолированных 

ветвей 

• Впервые сформулированы в начале XX века 

[Мережковский, 1909; Фаминцын, 1907; 

Воронцов, 1999].  

• Гипотеза симбиогенетического происхождения 

клеток зелёных растений.  

– Мережковский предположил, что клетки 

цианобактерий могли быть вероятными 

предшественниками хлоропластов и, соответственно, 

фотосинтезирующая клетка зелёных растений имеет 

симбиогенное происхождение.  

• Следствием симбиогенетической теории 

является (частичное???) признание 

полифилии органического мира как минимум 

на уровне царств. 

Мережковский К.С. 

Фаминцын А.С. 



• Дальнейшее развитие данной 

теории произошло в 50-60 гг. 

XX века и было связано с 

развитием генетики и средств 

электронной микроскопии. 

Было обнаружено 

принципиальное различие в 

строении ядерной ДНК 

эукариот и кольцевой ДНК 

прокариот, а также сходство 

ДНК внеядерных органелл с 

ДНК прокариот. Более того, 

органеллы оказались 

способными к авторепродукции 

[Margulis, 1970; Райков, 1978]. 

Симбиогенетическая 

эволюция 

Маргулис(-Саган) Л. 



• Т. Кавалье-Смит 

сформулировал гипотезу 

о происхождении 

эукариотической клетки в 

результате серии 

последовательных актов 

симбиогенеза в 

предковом 

прокариотическом 

сообществе.  

[Cavalier-Smith, 2002а,б] 

Симбиогенетическая 

эволюция 

Кавалье-Смит Т. 



Martin et al., 2001 

(a), Mereschkowsky (1905, 1910); 

 

  

(b), Goksøyr (1967);  

(c), Sagan (1967);  

 

(d), de Duve (1969);  

(e), Stanier (1970);  

 

(f), Raff, Mahler (1972); Uzzel, Spolsky (1974);  

(g), Bogorad (1975);  
 

(h), Cavalier-Smith (1975); 

(i) John, Whatley (1975);Whatley et al.(1979); 
  

(j), Doolittle (1980); Van Valen,Maiorana (1980); 
  

(k), Margulis (1981);  

(l), Cavalier-Smith (1987); Van 

Valen,Maiorana(1980);  

(m), Zillig et al. (1989);  

(n), Lake, Rivera (1994); Gupta,Golding (1996);  

Moreira, Lopez-Garcia (1998);Horiike et al. 

(2001);  

(o), Margulis et al. (2000). 

 

Некоторые модели 

происхождения  

эукариотической 

клетки 



 

 

Возникновение жизни – около 4 млрд..лет назад 

PROCARYOTA: кольцевая хромосома, отсутствие мембранных компартментов, пинотрофия 

Cyanobacteria: 
фотосинтез с 

выделением O2 

Митохондрии 

PPRREECCAARRYYOOTTAA:: гибкий 
эндоскелет, 

цитоплазматическая. 
мембрана 

эукариотического типа с 
белковым опушением 

BACTERIA: муреиновый экзоскелет  

Mycoplasma: 
потеря 

экзоскелета 

AARRCCHHAAEEBBAACCTTEERRIIAA

:: 
экстремофильность

, восстановление 
экзоскелета на базе 

гликопротеинов  

NEOMURA: потеря  муреинового    
экзоскелета, N-гликозилирование 

EUBACTERIA 

-
proteobacteria 

ПРОГЕНОТ: муреиновый 
экзоскелет,  

Преэукариот. Возникновение актин-миозинового и тубулин-

дининового клеточных моторов, мембранной 
компартментализации, везикулярного и др. внутриклеточного 

транспорта. Рост размеров, фаготрофия 

EUCARYOTA: ядро, ДНК - скелет, рост кол-ва ДНК, хромосомы, 

сплайсинг РНК, митоз, клеточный цикл, мейоз 

Protozoa: центриоли, жгутик 

Opisthoconta 
Biconta 

Animalia Fungi: утеря 

фагоцитоза 

Plantae 

Другие 
протисты 

Зеленые растения 

Эндосим
биоз 1 

Неомуральная революция – потеря способности 
синтезировать муреин ( более 1.6 млрд.лет назад) 

Хлоропласты 

Эндосимбиоз 2 

Горизонтальный перенос 
генов основных 

метаболических путей 
основных 

1,4-1,2 

млрд. лет 

назад 

Жизнь 

в cос-

таве 

 

прока-

рио-

тичес-

ких  

 

эко-

систем 

Экоси-

стемы 

 

 эука-

риот 

Симбиогенетическая эволюция 



Симбиогенетическая эволюция 

Горизонтальный перенос: cлева филогенетическое 

древо, построенное на базе гена нитрогеназы nifH, 

cправа – филогенетическое древо для тех же 

таксонов прокариот, построенное на базе 16S рРНК.  

Разногласия в деревьях говорят о горизонтальном 

переносе  

Трансдукция  

Коньюгация  

Трансформация  



• Эксплуатация эукариотами генов эндогенных ретровирусов, 

часто необратимо встраивавшихся в геном [Brosius, 1999], 

может привести даже к ароморфозам.  

– ген синцитин, обеспечивающий нормальное развитие плаценты у 

млекопитающих, является потомком умеренного (лизогенного) вируса 

[Potgens et al., 2004].  

– гены RAG1 и RAG2 участвующие в механизме рекомбинации генов 

антигенных рецепторов лимфоцитов [Agrawal et al., 1998] – остатки 

транспозона, встроившегося ~400 млн. лет назад в геном гермальных 

клеток предков челюстноротых и утратившего транспозазу 

• Исходной их функцией могла быть защита вируса в клетке от 

внедрения других вирусов или от атак иммунной системы 

хозяина.  

• Наконец, ретровирусные последовательности могли 

участвовать в формировании механизма инактивации X-

хромосомы у млекопитающих [Biosphere origin and evolution, 

2008] 

Симбиогенетическая 

эволюция - эукариоты 



Эволюция как аналог воспроизводимого и обратимого процесса в 

классической механике  

Э. Жоффруа Сент-Илер (1772—1844) 

1) Источник эволюции  лежит вовне организма – 

это прямое воздействие внешней среды на 

организм.  

2) Результаты этого воздействия наследуются. 

3) Воздействие должно быть дозированным:  

сильное воздействие приведет к появлению 

нежизнеспособных уродов, отметаемых 

отбором .  

4) Изредка отбор поддерживает уродливый 

признак – возникает новый тип строения.   

Ж.-Б. Ламарк (1744-1829)  

1) Источник эволюции в самих 

организмах  - стремление 

живых существ к 

совершенству, 

понимаемому как 

увеличение разнообразия 

способностей 

взаимодействовать с 

внешней средой. 

 

2) Эволюция возможна 

благодаря наследованию 

благоприобретённых 

признаков из-за упражнения 

органов. 

 

3) Результаты тренировки 

передаются потомству у 

раздельнополых видов при 

эндогамии лишь при 

условии отбора - подбора 

пар, долго тренирующих 

признаки в общем 

направлении .  

Физика Галилея-Ньютона: 
представление о 
идеальных объектах и 
силах. Эволюция = 
измеримое изменение 
объекта под действием 
силы. 
  

Эволюции нет, а есть изменчивость – помеха, 
результат повреждающего влияния среды на 
развитие идеальной системы корреляций. 

Ж.-Л. Кювье(1769—1832) «Дайте мне одну 

кость, и я восстановлю животное»  - задача 

натуралиста – установить диагоноз таксона, 
выявив в нем неизменное (например, зубы).  



Ламаркизм 
• Теория, сформулированная Ж.Б. 

Ламарком в начале XIX века, была первой 

целостной концепцией эволюции 

[Воронцов, 1999].  

• Основные тезисы ламаркизма [Ламарк, 

1955-1959; Воронцов, 1999]:  

– 1) стремление живых существ к совершенству, 

понимаемому как увеличение разнообразия 

способностей взаимодействовать с внешней 

средой (отсюда вырос психоламаркизм) 

– 2) это стремление реализуется вследствие 

возможности «наследования 

благоприобретённых признаков» (адаптивных 

модификаций, в современной терминологии), 

благодаря «упражнению» и «неупражнению» 

различных органов (отсюда вырос 

механоламаркизм) 

– 3) результаты такой «тренировки» передаются 

потомству, причем, у раздельнополых видов – 

благодаря «подбору пар», тренирующих признаки 

в одном и том же направлении.  

 

Ламаркова (но не ламаркистская !!!) 

интерпретация. 

 

 “Совершенство способностей 

указывает на совершенство 

органов, дающих им место” 

(Ламарк)  

 

Эволюция – расширение 

пространства способностей. 

 

Способность может быть сохранена 

для использования только в 

результате упражнения 

 

Либо в результате наследования 

благоприобретенных признаков 

Ж.-Б. 

Ламарк 

 (1744-

1829)  



Ламаркизм 
• Показательно, что это упоминание 

Ламарком об отборе, как факторе 

эволюции (!) впоследствии совершенно 

выпало из поля зрения как его 

последователей, так и критиков. 

 

«Поставить ногу лошади и 

руку человека – рука 

совершеннее, т.к. в ней 

возможностей больше» 

 

Ламаркова (но не ламаркистская !!!) 

интерпретация. 

 

 “Совершенство способностей 

указывает на совершенство 

органов, дающих им место” 

(Ламарк)  

 

Эволюция – расширение 

пространства способностей. 

 

Способность может быть сохранена 

для использования только в 

результате упражнения 

 

Либо в результате наследования 

благоприобретенных признаков 

Ж.-Б. 

Ламарк 

 (1744-

1829)  



• Л. С. Берг, изучая сходные ряды изменчивости у 

крайне отдаленных групп (например, рыбы и 

млекопитающие), либо в пределах локальных 

длительно и строго изолированных популяций 

одного и того же таксона (озерные и речные рыбы), 

пришел к идее о запрограммированности эволюции. 

• Он предполагал, что запрограммированность 

обеспечивается структурой белков, а перебор их 

свойств обеспечивает правильность гомологических 

рядов Н.И.Вавилова. 

• Как ни странно, концепция Берга оказалась близка 

к тому, что нам известно об эволюции белков (с 

поправкой на роль отбора)  

Номогенез 

Берг Л.С. 



Номогенез 
• Таксоны развивались полифилетично, 

преимущественно конвергентно (редко – 

дивергентно)  

• Развивались из множества первичных форм, на 

основе закономерностей, зафиксированных в 

пространственных структурах белков.  

• Набор таких законов, как и набор конформаций, 

ограничен, задавая, таким образом, пространство 

возможностей для эволюции, что и обеспечивает, 

например, повторяемость изменчивости, 

выраженную в гомологических рядах 

Н.И.Вавилова.  

• Естественному отбору при этом отводится роль 

стабилизирующего, а не прогрессивного фактора 

[Берг Л.С., 1977]. 

Берг Л.С. 



Автоэволюция 

• В 1917 математиком Д’Арси 

Томпсоном в труде «О росте и 

форме», посвящённом применению 

математических методов к 

исследованию геометрических 

форм и процессов роста животных 

и растительных организмов, был 

выдвинут тезис: биологи 

переоценивают роль эволюции и 

недооценивают роль законов 

физики и механики в организации 

живых организмов [Фомин, 

Беркинблит, 1973]. 

Д’Арси Томпсон 



Автоэволюция 
• В качестве примеров приводится 

подобие форм медуз и капель 

жидкости, падающих в вязкой 

среде или подобие внутренних 

поддерживающих структур 

трубчатых костей птиц и 

инженерных конструкций опорных 

ферм. Кроме этого Томпсоном 

было проведено сравнение 

филлотаксиса (количественных 

отношений между спиральными 

расположением листьев и 

связанных с ними структур у 

растений) и последовательностей 

Фибоначчи. 





Автоэволюция 
• Аналогичные идеи в своей 

концепции автоэволюции 

высказывает и современный автор 

А. Лима-де-Фариа, отрицающий 

идею естественного отбора, и 

рассматривающий биологическую 

эволюцию как закономерное 

продолжение предбиологической 

эволюции, определяющей 

основное направление развития 

живого [Лима-де-Фариа, 1991]. 
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