
ISSN 1810-7834. Вісн. Óкр. тов-ва ãенетиків і селекціонерів. 2013, том 11, № 1 159

© Ю.Â. ÂÀÃÈÍ, 2013

Селективная перестройка морфоãенетической подпроãраммы, отвечающей ...

Ю
.В

. В
аã

и
н

ÓÄÊ 575.17:575.827:575.856:575.857

ÑЕЛЕКÒИВНАЯ ПЕРЕÑÒРÎЙКА  
ÌÎРФÎГЕНЕÒИЧЕÑКÎЙ ПÎДПРÎГРАÌÌЫ, 
ÎÒВЕЧАÞЩЕЙ ÇА РЕПРÎДУКÒИВНУÞ ФУНКЦИÞ 
ÑЕРЕБРИÑÒÎ-ЧЕРНЫХ ЛИÑИЦ

Ю.Â. ÂÀÃÈÍ
Èнститут ìолекулярной биологии и генетики ÍÀÍ Óкраины 
Óкраина, 03143, Êиев, ул. Àкад. Заболотного, 150 
e-mail: maliuta@imbg.org.ua

Мноãолетняя селекция серебристо-черных лисиц по характеру оборонительноãо по-
ведения привела к запуску процесса перестройки их репродуктивной функции. Дан-
ная перестройка характеризовалась изменениями реактивности ãипоталамо-ãипофи-
зарно-овариальной сиãнальной системы самок, следствием чеãо явилась утрата ими 
характерной сезонности размножения и появление у них вне сезона размножения – в 
осенний период ãода – состояний предтечки, а иноãда и течки. Столь быстрая и чет-
ко обозначившаяся селективная перестройка репродуктивной системы лисиц указы-
вает на ведущую роль в этих событиях движущей формы положительноãо отбора, дей-
ствие котороãо направлено на ãены-реãуляторы, ответственные за переключения путей 
индивидуальноãо развития признаков. Таким образом, результаты исследований про-
цесса доместикации лисиц представляют собой уникальное экспериментальное дока-
зательство правоты ключевоãо положения новоãо эволюционноãо синтеза (НЭС), рас-
крывающеãо специфику морфолоãической эволюции орãанизмов.
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Âо второй половине ÕÕ века четко обозначились узловые положения, харак-
теризующие кризис неодарвинизìа [1]. Íеодарвинизì так и не сìог дать 

удовлетворительного объяснения возникновению в процессе эволюции орга-
низìов сложных признаков. Íе вписывались в представления неодарвинизìа 
о равноìерноì течении эволюционного процесса палеонтологические дан-
ные, указывающие на разноскоростной характер филогенеза. Íо особо при-
скорбныì для него обстоятельствоì явилось крайне незначительное число 
фактов, призванных подтвердить ведущую роль положительного отбора в про-
цессах форìирования и реорганизации генетической структуры популяций. 

Âыход из создавшегося положения ознаìеновался глубокой ревизией нео-
дарвинизìа, нашедшей свое выражение в новоì эволюционноì синтезе (ÍЭÑ) 
ìежду неодарвинизìоì (эволюционной генетикой) и генетикой развития 
[2, 3]. Ëейтìотивоì ìодернизации парадигìы неодарвинизìа, осуществляе-
ìой в раìках данного синтеза, выступает теоретический постулат о разграни-
чении ролей структурных генов и генов-регуляторов в эволюционноì процес-
се. При этоì первые ответственны за адаптивную эволюцию, а вторые – за 
ìорфологическую. Îднако это разграничение в определенной ìере условно, 
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поскольку любое эволюционное изìене-
ние, фиксируеìое отбороì, иìеет адап-
тивную природу. 

Ãоворя более конкретно, в процессе 
ìорфологической эволюции представите-
ли вида выходят за пределы своей эколо-
гической ниши, либо расширяя ее, либо 
осваивая новую. Â противоположность 
этоìу, адаптивная эволюция сопровожда-
ется тонкой подгонкой приспособленно-
сти особей к существующей видовой 
нише, что ìожет привести к дроблению 
последней, форìированию в ее составе 
ряда узких ниш. 

Первый процесс связан с приспособи-
тельной перестройкой ìорфологии осо-
бей, а второй – подразуìевает фиксацию 
новых аллелей структурных генов, ответ-
ственных за продукцию белков и ферìен-
тов, расширяющих экологическую специ-
ализацию организìов. Äанная точка зре-
ния подтверждается результатаìи ряда 
исследований [4]. 

ÍЭÑ представляет ìорфологическую 
эволюцию [1, 3] как ìодификацию наслед-
ственного ìатериала ìорфогенетических 
програìì, осуществляеìую путеì селек-
ции небольшого количества генов-регуля-
торов (наприìер, гоìеозисных генов), пе-
реключающих направление индивидуаль-
ного развития признаков с одного пути на 
другой. При этоì ведущиì фактороì ìор-
фологической эволюции выступает дви-
жущая форìа положительного отбора. 

Â свою очередь, селекция структурных 
генов играет ключевую роль в поддержа-
нии, а в случае необходиìости и коррек-
ции основного типа онтогенеза у ìедлен-
но эволюционирующих организìов [1]. 
Этот процесс находится под ìощныì 
контролеì стабилизирующей форìы по-
ложительного отбора, осуществляеìыì 
путеì «постепенной заìены вариантных 
аллелей (структурных генов) в соответст-
вии с представленияìи «классической те-
ории эволюции» [3]. Â данноì случае под 

«классической теорией эволюции» подра-
зуìевается неодарвинизì. Ñтабилизиру-
ющая форìа положительного отбора 
контролирует ход адаптивной эволюции 
организìов путеì фиксации аллелей 
структурных генов, усиливающих гоìео-
стаз индивидуального развития особей и 
обеспечивающих, теì саìыì, укрепление 
существующей ìорфы [1, 3].

Ðезультаты недавно проведенных ис-
следований выявили действие стабилизи-
рующей форìы положительного отбора у 
плацентарних ìлекопитающих на прена-
тальной стадии индивидуального разви-
тия [1]. Первоначально была разработана 
соответствующая ìетодология. Åе алго-
ритì включал в себя следующие основные 
процедуры: 

– анализ расщепления потоìства по 
генотипаì, осуществляеìый в ìоìент его 
рождения;

– выявление факторов, влияющих на 
генотипическое соотношение потоìства, 
фиксируеìое при его рождении;

– оценку дарвиновской приспособлен-
ности потоìства, находящегося при ро-
ждении в дефиците.

Íа основе полученных данных были 
сфорìулированы достаточно реалистиче-
ские предположения о последовательно-
сти событий, связанных с внутриутробныì 
селективныì процессоì, а также о генети-
ко-физиологическоì ìеханизìе его дей-
ствия [1, 5]. Êроìе того, разработан ряд 
теоретических положений, касающихся 
вреìени, форìы и специфики действия 
положительного отбора на стадии прена-
тального онтогенеза плацентарных ìлеко-
питающих [1].

Íеобходиìо признать, что разработан-
ная ìетодология позволяет выявить нали-
чие исключительно стабилизирующей 
форìы положительного отбора. Получе-
ние экспериìентальных доказательств 
действия движущей форìы положитель-
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ного отбора – процесс более сложный, 
длительный и трудоеìкий.

Îсновной отличительной чертой дей-
ствия движущей форìы положительного 
отбора в процессе ìорфологической эво-
люции является селекция ìутаций регуля-
торных генов, не индуцирующих остановку 
развития, как это наблюдается в большин-
стве случаев при ìутациях структурных ге-
нов, а обеспечивающих переключение 
развития с одного пути на другой [3]. Òак, 
сравнительный анализ первичной структу-
ры ÄÍÊ шиìпанзе и человека выявил в 
районах геноìа человека, отвечающих за 
регуляцию, изìенения, сыгравшие, по 
всей вероятности, важную роль в его видо-
образовании. Êроìе того, были изучены 
ìолекулярно-генетические ìеханизìы, 
направляющие процесс индивидуального 
развития органа зрения у представителей 
ряда совреìенных видов, принадлежащих 
к различныì систеìатическиì группаì. 
Полученные данные позволили осущест-
вить реконструкцию хода эволюционных 
событий, связанных с форìированиеì 
глаза у позвоночных. Òакиì образоì, клю-
чевое теоретическое положение ÍЭÑ 
о  решающеì влиянии движущей форìы 
положительного отбора на ход ìорфоло-
гической эволюции, обеспечивающиìся 
селекцией регуляторных генов, на сегод-
няшний день уже подтверждено, но лишь 
на основе косвенного анализа эìпириче-
ских данных [4].

Îднако до сих пор отсутствуют пряìые 
экспериìентальные доказательства, под-
тверждающие решающее влияние движу-
щей форìы положительного отбора на ход 
ìорфологической эволюции, контролиру-
еìой селекцией регуляторных генов. 

Óникальныì приìероì успешных ис-
следований в данноì направлении, по на-
шеìу ìнению, являются результаты ìно-
голетнего экспериìента, связанного с от-
бороì по характеру оборонительного 
поведения, проводившегося на зверо-

ферìе в популяции серебристо-черных 
лисиц [6–9]. Îднако данный экспериìент 
изначально преследовал иную цель и ре-
шал иные задачи [6]. Èсходя из этого со-
вершенно очевидно, что указанные иссле-
дования не были направлены на проверку 
теоретических положений ÍЭÑ. Êроìе 
того, на ìоìент их проведения эти поло-
жения еще даже не были сфорìулированы 
[2, 3]. 

Âìесте с теì полученные результаты 
[6–9], на наш взгляд, подтверждают важ-
ность упоìянутых выше положений ÍЭÑ и, 
в первую очередь, важность теоретиче-
ских воззрений на ведущую роль в ìорфо-
логической эволюции генов-регуляторов, 
функционирующих в качестве переключа-
телей альтернативных состояний или пу-
тей развития организìов [3]. 

Âыяснилось, что ìноголетняя селек-
ция наиболее спокойных, легко приручае-
ìых особей приводила к перестройке ре-
продуктивной стратегии саìок лисиц, вы-
разившейся в утрате иìи характерной 
сезонности (ìоноэстричности) разìно-
жения [6–8]. При этоì у саìок вне сезона 
разìножения – в осенний период года – 
наблюдались состояния предтечки, а иног-
да и течки [6, 8], а также отìечались соот-
ветствующие изìенения в реактивности 
гипоталаìо-гипофизарно-овариальной 
сигнальной систеìы [9]. Êроìе того, у до-
ìестицируеìых лисиц был зафиксирован 
ряд поведенческих и ìорфологических 
признаков, свойственных собакаì, про-
шедшиì тысячелетний процесс одоìаш-
нивания [6, 7]. 

Èзвестно, что репродуктивная функция 
лисиц, аìериканских норок и некоторых 
других представителей плотоядных нахо-
дится под жесткиì фотопериодическиì 
влияниеì [10–13]. Îно осуществляется 
опосредованно, через гипоталаìо-гипо-
физарно-овариальную сигнальную систе-
ìу [11], обеспечивающую четко выверен-
ную пространственно-вреìенную экс-
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прессию генов, контролирующих ход про-
цессов, обусловливающих норìальное 
течение процесса репродукции саìок 
[14–16].

Выводы
Òакиì образоì, отбор на приручае-

ìость (наследуеìый признак) вызвал у ли-
сиц значительные изìенения ряда при-
знаков: нарушилась характерная для них 
сезонность разìножения, трансфорìиро-
вались фенотип и поведение. Ðезультаты 
проведенных исследований указывают на 
ключевую роль в этих событиях генов-ре-
гуляторов. Èх селекция ìогла обеспечить 
коррелятивную перестройку ìорфогене-
тических подпрограìì, направляющих 
процессы индивидуального развития упо-
ìянутых выше признаков, в тоì числе под-
програììы, контролирующей воспроиз-
водительную функцию лисиц. Ñледствиеì 
этих событий явилось селективное пере-
ключение указанной подпрограììы с ìо-
ноэстричности на диэстричность.
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Багатор³чна селекц³я ср³блясто-чорних ли-
сиць за характероì оборонної повед³нки при-
звела до запуску процесу перебудови їхньої 
репродуктивної функц³ї. Òака перебудова ха-
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рактеризувалася зì³наìи реактивност³ г³пота-
лаìо-г³поф³зарно-овар³альної сигнальної сис-
теìи саìок, насл³дкоì чого стала втрата ниìи 
характерної сезонност³ розìноження ³ поява у 
них позасезонного розìноження – в ос³нн³й пе-
р³од року – стан³в предт³чки, а ³нод³ й т³чки. Ñе-
лективна перебудова репродуктивної систеìи 
лисиць, що наст³льки швидко ³ ч³тко позначила-
ся, вказує на пров³дну роль у цих под³ях руш³й-
ної форìи позитивного в³дбору, д³я якого спря-
ìована на гени-регулятори, що в³дпов³дають 
за переìикання шлях³в ³ндив³дуального розви-
тку ознак. Òакиì чиноì, результати досл³джень 
процесу доìестикац³ї лисиць являють собою 
ун³кальний експериìентальний доказ право-
ти ключового положення нового еволюц³йного 
синтезу (ÍÅÑ), який розкриває специф³ку ìор-
фолог³чної еволюц³ї орган³зì³в.

Кëючов³ ñëовà: руш³йна форìа позитив-
ного в³дбору, ìорфолог³чна еволюц³я, ген-
регулятор, доìестикац³я, новий еволюц³йний 
синтез.

THE SELECTIVE ALTERATION OF THE 
 MORPHOGENETIC SUBROUTINES 
 RESPONSIBLE FOR REPRODUCTIVE 
 FUNCTION OF SILVER-BLACK FOXES

Yu.V. Vagyn 

Institute of Molecular Biology and Genetics  
NAS of Ukraine 
Ukraine, 03680, Kyiv, Akad. Zabolotnogo str., 150 
e-mail: maliuta@imbg.org.ua

Multi-year breeding of silver foxes by the nature 
of defensive behavior led to the launch of 
their reproductive function restructuring. This 
alteration was characterized by the changes in 
reactivity of the hypothalamic-pituitary-ovarian 
signaling system of females; as a consequence 
there was loss of their typical seasonal breeding 
and the emergence of their non-breeding 
season, in the autumn of the year, states of 
proestrus, and sometimes that of estrus. So 
fast and clearly marked selective alteration of 
the fox reproductive system indicates a leading 
role in these developments of driving form in 
positive selection, whose effect is directed to 
the regulator genes responsible for switching 
pathways of individual development of traits. 
Thus, the results of studies on the process of 
fox domestication is a unique experimental 
proof of the correctness of a key provision of the 
new evolutionary synthesis (NES), disclosing 
the specifics of the morphological evolution of 
organisms.

Key words: driving form of positive selection, 
morphological evolution, gene-regulator, do-
mes tication, new evolutionary synthesis.


