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Основополагающей для популяционной генетики и синтетической теории эволюции 
(СТЭ) явилась статья «О некоторых моментах эволюционного процесса с точки зрения 
современной генетики» (Четвериков, 1983). В качестве синонима СТЭ часто используют 
термины эволюционная генетика и неодарвинизм. Однако дефиницию неодарвинизм ис-
пользовать в указанном качестве неверно, поскольку это противоречит и хронологии её 
возникновения, и её смысловому содержанию (Воронцов, 1999). Подобной ошибки, среди 
прочих, не смог избежать и автор настоящей статьи (Вагин, 2013). 

Неодарвинизмом была названа эволюционная концепция, разработанная в конце ХIХ 
века (Вейсман, 1918). В ней Вейсман обосновывал положение о том, что сам процесс би-
ологической эволюции и его направленность контролируются действием естественного 
отбора. Следуя за Дарвином (Дарвин, 1935), он указывал, что нет никакой необходимости 
рассматривать данный процесс с позиции ламаркизма о «внутреннем стремлении органи-
змов к совершенствованию» (Ламарк, 1955), отрицавшей влияние внешних факторов на 
ход эволюционного процесса. Неодарвинизм также отвергал возможность наследования 
приобретённых признаков, постулированную Ламарком. Одним из основных положений 
неодарвинизма является учение о «зародышевой плазме» и «зародышевом пути». В соо-
тветствии с ним, потомкам передаются изменения, происходящие исключительно в «де-
терминантах» — наследственных единицах половых клеток. Исходя из контекста данного 
предложения, «детерминанты» в полной мере можно отождествлять с генами. Из нижес-
ледующего станет ясно, что идеи Вейсмана получили своё дальнейшее развитие в рамках 
СТЭ. 

Итак, Четвериков, в упомянутой выше работе, свел воедино плоды трудов Дарвина и 
Менделя (Дарвин, 1935, Мендель, 1965), заложив, тем самым, основы популяционной 
генетики и выросшей из нее СТЭ. При этом он указывал на тождественность мутационно-
го процесса в природных и лабораторных условиях, непрерывность возникновения новых 
мутаций и рецессивность большинства из них по отношению к аллелям дикого типа. По 
мнению Четверикова, природные популяции характеризуются преобладанием в них пан-
миксии, что позволяет использовать для анализа происходящих в них событий закон Хар-
ди-Вайнберга. Помимо этого, Четвериков теоретически обосновал селекцию гетерозигот, 
обеспечивающую высокий уровень генетического полиморфизма популяций. 
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Как считал Четвериков, в условиях отсутс-
твия изоляционных барьеров селекция гетеро-
зигот ведет к накоплению генетического разно-
образия, повышающего адаптивную пластич-
ность популяций, и тем самым, обеспечивает 
ход адаптивной эволюции, но не приводит к 
видообразованию, а лишь поддерживает суще-
ствование вида во времени и пространстве.  

Необходимо также отметить, что Четвери-
ковым было окончательно снято с дарвинизма 
«проклятие» Дженкина, разрушающее предста-
вление о естественном отборе, как факторе 
биологической эволюции. В качестве централь-
ной проблемы популяционной генетики Четве-
риков выдвинул положение об измерении скры-
той генетической изменчивости популяций и 
выявлении путей ее поддержания. Результаты 
проведенных им и его учениками эксперимен-
тальных генетических исследований природных 
популяций дрозофил вскрыли большие резер-
вы их наследственной изменчивости, что впер-
вые позволило продемонстрировать эффектив-
ность использования генетики в качестве инст-
румента для экспериментального изучения по-
пуляционных процессов (Четвериков, 1983). По 
образному выражению Четверикова: «…вид, 
как губка, впитывает в себя гетерозиготные 
геновариации…».  

Дальнейшее развитие популяционной ге-
нетики связано с работами Фишера, Райта и 
Холдэйна, широко использовавших в своих 
исследованиях математические методы.  

Рональд Фишер установил прямую взаимос-
вязь между степенью генетической изменчивости 
популяции и скоростью эволюции под действием 
естественного отбора (Фишер, 2011). Он вел по-
нятие «приспособленности» и установил, что 
скорость возрастания приспособленности в попу-
ляции равна ее дисперсии. Фишер показал также, 
что каждая мутантная аллель при своем возник-
новении крайне редка, а ее частота, как следует 
из закона Харди-Вейнберга, не может увеличи-
ваться лишь за счёт процесса воспроизведения. 
В тоже время, вероятность случайной элимина-
ции указанной аллели очень велика. В «генетиче-
ской теории естественного отбора» Фишера за-
ложено положение о том, что наследственные 
различия в воспроизведении особей являются 
производными от их «дифференциального выжи-
вания». Для изучения интенсивности отбора им 
было введено понятие о коэффициенте селекции, 
с помощью которого в следующем поколении 
измеряется степень преимущественного воспро-

изведения генетически различающихся особей. 
Еще одной проблемой, поставленной перед со-
бой Фишером, была разработка теории происхо-
ждения доминантности. Ключевым в данной тео-
рии являлся ответ на вопрос, почему новые му-
тации в большинстве своём бывают рецессивны-
ми? В поиске этого ответа Фишер высказал пред-
положение о том, что в процессе эволюции есте-
ственный отбор создал у диплоидных организмов 
систему модификаторов, усиливающих и стаби-
лизующих действие доминантных аллелей. Эти 
так называемые «модификаторы доминантности» 
оказывают благоприятное влияние на диплоид-
ный организм, защищая его от вредного воздейс-
твия большей части возникающих de novo мута-
ций. Данная защита основана на поддержании 
указанных мутаций в рецессивном состоянии, при 
котором они подвергаются медленному «обезв-
реживающему» действию отбора.  

Основным вкладом Райта в развитие по-
пуляционной генетики явились результаты его 
работы «Эволюция в менделевских популяци-
ях» (Райт, 1931). Рассматривая влияние слу-
чайных факторов на генофонд популяции, он 
выдвинул концепцию трехфазного подвижного 
равновесия, включающую дрейф генов, отбор 
внутри локальных популяций и межпопуляци-
онный отбор. Важнейшим элементом данной 
концепции стал дрейф генов: случайные изме-
нения частот аллелей и генотипов, происходя-
щие в небольшой полиморфной популяции в 
ряду поколений. Первоначально дрейф приво-
дит к флуктуации частоты аллели в ряду поко-
лений, а затем — к полному ее закреплению 
или элиминации. Окажет ли дрейф генов влия-
ние на популяционный генофонд, зависит от 
размера популяции; селективной ценности исс-
ледуемой аллели; давления мутаций и величи-
ны потока генов. Отмеченные четыре фактора 
взаимодействуют друг с другом. В соответствии 
с расчетами Райта при эквивалентных значени-
ях селективной ценности исследуемой аллели 
отбор регулирует частоты аллелей в больших 
популяциях более эффективно, чем в малых. 
Говоря иначе, отбор оказывает относительно 
небольшое влияние на частоты генов в небо-
льших популяциях, тогда как одна лишь слу-
чайность в этих условиях способна весьма эф-
фективно их регулировать. Из этого следует, 
что в популяции малого размера дрейф генов 
возьмёт верх над слабым давлением отбора.  

Холдэйн, наряду с Фишером и Райтом, 
внес значительный вклад в разработку матема-
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тической теории естественного отбора (Хол-
дэйн, 1935). При этом он показал, что элемен-
тарной единицей эволюции является популя-
ция, а не отдельно взятая особь. Позже Хол-
дэйн определил частоту мутирования генов 
человека и ввёл понятие «генетического груза» 
(Ермолаев, 2012). Анализируя теорию Райта, он 
отмечал: «Райт приходит к выводу, что случай-
ная выживаемость сыграла в эволюции гораздо 
более значительную роль, чем та, которая при-
писывается ей Фишером и мной. Только очень 
глубокий разбор этого вопроса, который почти 
еще не начался, может решить, кто из нас 
прав» (Холдэйн, 1935). 

Итак, Райту, Фишеру и Холдэйну удалось с 
помощью математических методов отобразить 
эволюцию вида, как популяционную динамику 
изменения частот структурных генов. Таким 
образом, они, совместно с Четвериковым, за-
ложили фундамент синтетической теории эво-
люции. Необходимо отметить, что дальнейший 
синтез генетики и дарвиновского учения о есте-
ственном отборе во многом связан с основными 
трудами Добржанского (Вагин, 2010). Они ока-
зали решающее влияние на формирование 
современной конфигурации СТЭ и в сущест-
венной мере определили направление, и раз-
витие современной эволюционной мысли. Сре-
ди них центральное положение занимает моно-
графия «Генетика и происхождение видов» 
(Добржанский, 2010). В ней представлены тео-
ретические основы СТЭ, при разработке кото-
рых Добржанский, во многом, руководствовался 
идеями, сформулированными Четвериковым. 
Для их проверки, он разработал и воплотил в 
жизнь экспериментальную программу исследо-
ваний генетической структуры природных попу-
ляций (Вагин, 2010).  

В 40-х годах ХХ века вышли две работы по 
синтетической теории эволюции, практически 
завершившие ее разработку — «Эволюция: сов-
ременный синтез» Джулиана Хаксли, а также 
«Систематика и происхождение видов» Эрнста 
Майра (Хаксли, 1942, Майр, 1947). Монография 
Хаксли, по мнению историка биологии Провина, 
выделялась своей фундаментальностью и всес-
торонним освещением проблемы биологической 
эволюции (Provine, 1992). Необходимо отметить, 
что все основные идеи указанной монографии 
были сформулированы Хаксли в его более ран-
ней статье (Хаксли, 1936).  

В кратком изложении основные теоретиче-
ские постулаты СТЭ можно представить следу-

ющим образом (Вагин, 2013). Внутри популяций 
протекают так называемые микроэволюцион-
ные процессы, формирующие и фиксирующие 
адаптивную норму генетического полиморфиз-
ма, обусловленную дифференцированной при-
способительной реакцией различных сочетаний 
аллелей структурных генов, возникающей в 
ответ на конкретные экологические требования. 
Указанные процессы в основном осуществляю-
тся под контролем естественного отбора − ве-
дущего фактора эволюции. Однако в некоторых 
случаях, в частности при резких колебаниях 
численности популяций, ключевая роль может 
переходить к другому фактору эволюции − 
дрейфу генов. Микроэволюционные процессы 
контролируются всеми основными факторами 
эволюции: естественным отбором (ведущим 
фактором), мутационным процессом, дрейфом 
генов и изоляцией. Итогом микроэволюционных 
процессов является либо повышение адаптив-
ного потенциала популяции (адаптивная эво-
люция), либо видообразование (морфологичес-
кая эволюция). При этом ход адаптивной эво-
люции контролируется естественным отбором, 
мутационным процессом и дрейфом генов, тог-
да как в процессе видообразования задейство-
ваны все указанные факторы эволюции. Кроме 
того, постулируется, что в основе макроэволю-
ционных процессов, лежат закономерности 
аналогичные микроэволюционным, т. е. между 
указанными событиями отсутствует демаркаци-
онная линия, и они фактически представляют 
собой «две стороны одной медали». 

В рамках СТЭ были также сформулирова-
ны представления об элементарной эволюци-
онной единице — популяции; элементарном 
эволюционном явлении — изменении генотипи-
ческого состава популяции; элементарном эво-
люционном материале — мутациях; элемента-
рных эволюционных факторах — мутационном 
процессе, дрейфе генов или генетико-
автоматическиих процессах, изоляции и естес-
твенном отборе.   

Апофеозом СТЭ явилась разработанная 
Майром концепция биологического вида (Майр, 
1947). В ней была предпринята попытка отве-
тить на вопрос о путях видообразования — 
ключевой для биологической эволюции. Ядро 
данной концепции совершенно четко просмат-
ривалось уже в работе Четверикова. В соответ-
ствии с ней вид является полиморфной генети-
ческой системой, целостность которой поддер-
живается существующими или созидаемыми 
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естественным отбором изолирующими механи-
змами, защищающими эту систему от проник-
новения в нее генов других видов. Среди форм 
изоляции Майр выделил основные: географи-
ческую, экологическую, этологическую и репро-
дуктивную. Путь видообразования начинается с 
того, что популяции, входящие в состав опре-
деленного вида, накапливают под воздействи-
ем отбора мутации, повышающие их адаптив-
ность к среде обитания. Постепенно популяции 
разобщаются посредством либо географичес-
ких, либо биологических форм изоляции. В пос-
леднем случае их ареалы обитания могут даже 
перекрываться. Под воздействием указанных 
форм изоляции между родственными популя-
циями прекращается поток генов и далее они 
эволюционируют уже автономно, приспосабли-
ваясь к характерным для их ареала экологичес-
ким условиям. Завершает процесс видообразо-
вания формирование механизма репродуктив-
ной изоляции. Основным критерием «хороше-
го» вида является неспособность особей при 
межвидовой гибридизации производить на свет 
плодовитое потомство.  

Однако концепция биологического вида, 
разработанная Майром, фактически объяснила 
лишь способ существования вида, но не смогла 
объяснить сам процесс видообразования. Дар-
вину также не удалось этого сделать. В обоих 
случаях данное интеллектуальное фиаско име-
ло под собой объективное, хотя и отличающее-
ся, основание. Причиной неудачи Чарльза Дар-
вина явилось отсутствие: признанной научным 
сообществом корпускулярно-константной тео-
рии наследственности (Вагин, 2018), а также 
представления об элементарной единице эво-
люции — популяции. Это делало принципиаль-
но невозможным формирование в его рамках 
концепции видообразования. В результате сто-
ронники учения Дарвина вплоть до конца ХIХ 
века сосредоточили свое внимание на разрабо-
тке филогенетических закономерностей эволю-
ции, основываясь, при этом, на анализе мор-
фологических, палеонтологических и эмбриоло-
гических данных (Майр, 1947).  

Что касается неудачи Майра, то она также 
имела системный характер: ее источником бы-
ла сама СТЭ, описывающая эволюцию вида, 
как популяционную динамику изменения частот 
исключительно структурных генов. В данном 
случае речь, фактически, шла о невозможнос-
ти, объяснить наследственный механизм мор-
фогенеза, лежащий в основе формирования 

нового вида, исходя лишь из популяционной 
динамики изменения частот указанных генов. 

Кроме того, сторонник СТЭ Левонтин и со-
здатель конкурирующей с ней теорией нейтра-
льности молекулярной эволюции Кимура, ука-
зывали на узость эмпирической базы, являю-
щейся опорой теоретического постулата СТЭ о 
ведущей роли естественного отбора в процессе 
формирования генетического полиморфизма 
популяцій (Левонтин, 1978, Кимура, 1985). На-
ряду с этим, слабость указанной эмпирической 
базы, по мнению Левонтина, может также сви-
детельствовать против ведущей роли естест-
венного отбора в биологической эволюции.  

Со своей стороны Кимура утверждал, что 
сторонники эволюционной генетики неверно 
определяют роль и место естественного отбора 
в эволюции организмов. Он подчеркивал, что 
естественный отбор обычно действует в отри-
цательный форме, направленной на элимина-
цию особей, несущих гены, существенно сни-
жающие их приспособленность. По его мнению, 
решающую роль в созидании генетического 
полиморфизма играют стохастические процес-
сы, обусловливающие закрепление в популя-
циях нейтральных или слабо отрицательных 
мутаций. 

В указанной монографии Левонтина ощу-
щалось «смятение», связанное с положением 
дел в СТЭ: попытки измерить уровни межвидо-
вых генетических различий не дали ощутимого 
результата; многолетние исследования генети-
ческой структуры популяций обнажили серьез-
ные методологические огрехи использованных 
экспериментальных подходов, поставившие 
под сомнения ряд теоретических положений.  

Возникали также вопросы по поводу дале-
кой от решения в рамках СТЭ проблемы селек-
тивного формирования сложных биологических 
признаков, а также отмечалась скудость эмпи-
рических данных, подтверждающих действие 
естественного отбора в природных популяциях 
(Вагин, 2013).  

Не вписывались в СТЭ унаследованные от 
Дарвина представления о равномерном тече-
нии эволюционного процесса палеонтологичес-
кие данные, указывающие на его разноскорост-
ной характер (Gould, 1989). Надо отметить, что 
доказательства разноскоростного характера 
филогенеза были получены и на молекулярно-
биологическом уровне (Кимура, 1985).  

Все это ставило под сомнение ведущую 
роль естественного отбора в историческом фо-
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рмообразовательном процессе и, тем самым, 
подрывало основы эволюционной генетики.  

Таким образом, во второй половине ХХ ве-
ка четко обозначились узловые положения, 
характеризующие кризис СТЭ: в рамках данной 
теории не удалось дать удовлетворительное 
объяснение возникновению в процессе эволю-
ции организмов сложных признаков; не вписы-
вались в ее представления о равномерном те-
чении эволюционного процесса палеонто-
логические данные, указывающие на разноско-
ростной характер филогенеза; особо прискорб-
ным для нее обстоятельством явилась узость 
эмпирической базы, призванной подтвердить 
ведущую роль положительного (дарвиновского) 
отбора в процессах формирования и реоргани-
зации генетической структуры популяций.  
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