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Представлены результаты синтеза эволюционной генетики и генетики развития, разъяс-
нены причины кризиса эволюционной генетики и пути его преодоления, а также дано объяс-
нение механизма видообразования высших организмов. 
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ак отмечалось в статье (Вагин, 2019), во второй половине ХХ века четко обоз-
начились узловые положения, характеризующие кризис эволюционной генети-

ки или, иначе, cинтетической теории эволюции (СТЭ). В рамках СТЭ не удалось дать 
удовлетворительное объяснение возникновению в процессе биологической эволюции 
сложных признаков организмов (Вагин, 2013; Гилберт, 2014; Кэрролл, 2015а). Не впи-
сывались в её представления о равномерном течении эволюционного процесса пале-
онтологические данные, указывающие на разноскоростной характер филогенеза (El-
dredge, Gould, 1972; Gould, 1977). В свою очередь данные, полученные на молекуляр-
но-биологическом уровне, указывали на различную скорость эволюции белков (Киму-
ра, 1985). Особо прискорбным для СТЭ обстоятельством явилась узость эмпирической 
базы, призванной подтвердить ведущую роль положительного отбора в процесах фо-
рмирования, поддержания и реорганизации генетической структуры популяций (Вагин, 
2013). Таким образом, ставилась под сомнение ведущая роль естественного отбора в 
историческом формообразовательном процессе и, тем самым, подрывались основы 
эволюционной генетики. 

Преодоление указаного кризиса было напрямую связано с новым эволюционным 
синтезом (НЭС), заключавшимся в объединении эволюционной генетики и генетики 
развития (Вагин, 2010; Гилберт, 2014). Следствием выхода из него явилось изменение 
понятийного аппарата СТЭ, повлекшее за собой трансформацию её теоретических ос-
нов. Наряду с этим, в рамках НЭС наконец-то был получен убедительный ответ на во-
прос о механизме видообразования высших организмов, который, по разным причинам 
(Вагин, 2019), не смогли дать авторы «Происхождения видов» и концепции биологиче-
ского вида (Дарвин, 1935; Майр, 1947). 

Стартом НЭС явились исследования (King, Wilson, 1975), показавшие, что разли-
чия между рядом структурных генов шимпанзе и человека, контролирующих гомологи-
чные признаки этих видов, составляли около 1 %. 

Необходимо отметить, что упомянутые виды принадлежат к различным родам 
семейства гоминидов (Schuh, Van Zandt Brower, 2009). Следовательно, полученные 
Кингом и Уилсоном результаты парадоксальным образом противоречили теоретичес-
кому канону (центральной догме) эволюционной генетики, гласившему: степень гене-
тических различий между видами прямо пропорцианальна их филогенетической отда-
ленности. 

                                                           
©
 Ю. В. ВАГИН, 2020 

К 



Эволюция дарвинизма. Новый эволюционный синтез: объединение эволюционной генетики... 

ISSN 2415-3680 (Online), ISSN 1810-7834 (Print). Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2020, том 18, № 1–2 71 

Исходя из него, один из столпов СТЭ Майр 
утверждал: «поиск гомологичных генов имеет 
смысл лишь в случае самых близкородствен-
ных организмов» (Майр, 1968). 

По мнению (King, Wilson, 1975), сущест-
венные морфологические различия между 
шимпанзе и человеком, могли быть обусловле-
ны видоспецифическим действием регулятор-
ных генов. Отталкиваясь от данного предполо-
жения, Рэфф и Кофмен постулировали крайне 
продуктивную идею о наличии у высших орга-
низмов морфогенетических программ индиви-
дуального развития, создающихся движущей 
формой положительного отбора на базе срав-
нительно небольшого количества регуляторных 
генов. Эти же гены, в результате мутаций, мог-
ли трансформировать морфогенетические про-
граммы индивидуального развития, что приво-
дило к формированию альтернативных онтоге-
незов, в дальнейшем, используемых отбором в 
качестве материала для морфологической эво-
люции (Рэфф, Кофмен, 1986). 

В свою очередь, структурные гены, по 
мнению Рэффа и Кофмена, играли ведущую 
роль в адаптивной модификации основного 
типа онтогенеза. Этот процесс находился под 
контролем мощного действия стабилизирую-
щей формы дарвиновского отбора и осуществ-
лялся путем «постепенной замены вариантных 
аллелей в соответствии с представлениями 
классической теории эволюции» (Рэфф, Коф-
мен, 1986). В данном случае под классической 
теорией эволюции Рэфф и Кофмен подразуме-
вали микроэволюционные процессы, протека-
ющие в популяциях.  

По мнению Гилберта, сложившаяся ситуа-
ция: «может привести к переоценке наших 
представлений о механизмах, лежащих в осно-
ве эволюционного изменения и разнообразия 
животных» (Гилберт, 1993). Дальнейший ход 
событий в полной мере подтвердил его предс-
казание. Результатом указанной переоценки 
явилась глубокая ревизия СТЭ, нашедшая свое 
выражение в новом эволюционном синтезе 
(Вагин, 2010; Гилберт, 2014; Кэрролл, 2015а). 

Убедительные подтверждения, упомянутые 
выше идеи Рэффа и Кофмена, получили благо-
даря молекулярно-генетическим исследованиям 
последних лет. Результаты этих исследований 
выявили наличие более 100 генов развития — 
регуляторных генов, контролирующих онтогенез 
животных (Гилберт, 2014; Кэрролл, 2015а). Пер-
выми среди них были обнаружены гомеозисные 
гены Drosophila melanogaster (Гилберт, 2014). 

Было установлено, что мутация лишь одного из 
этих генов приводила к заменам фенотипических 
признаков, известных как сериальные гомологи 
(Гилберт, 2014; Кэрролл, 2015а). Например, у 
дрозофилы на месте антенны развивалась нога, 
а на месте передних крыльев образовывались 
задние крылья. Выяснилось, что гомеозисные 
гены Drosophila melanogaster организованы в два 
кластера, расположенные по соседству на треть-
ей хромосоме. Один из них, комплекс Bithorax, 
содержал три гена, контролирующие морфогенез 
задней части тела дрозофилы. Другой, комплекс 
Antennapedia, состоял из пяти генов, определяю-
щих развитие передней части её тела. Порядок 
расположения генов в кластерах соответствовал 
порядку расположения контролируемых ими при-
знаков. При этом было установлено, что каждый 
из восьми генов содержал идентичную последо-
вательность ДНК, насчитывающую 180 основа-
ний. Данная последовательность кодировала 60-
аминокислотный белковый домен, входящий в 
состав всех белков указанных генов развития. Её 
назвали гомеобоксом, а кодируемый ею белковый 
домен — гомеодоменом (Гилберт, 2014). Необхо-
димо также отметить, что хотя каждый из гомео-
зисных генов оказывает специфическое влияние 
на определённый признак, все их продукты — 
гомеозисные белки — имеют сходные функции; в 
дальнейшем гомеозисные гены с гомеобоксами 
данного типа стали именовать Hox-генами (Гил-
берт, 2014; Кэрролл, 2015а). Позднее было уста-
новлено, что у членистоногих и позвоночных, 
Hox-гены на ранних стадиях развития определя-
ют функциональную специфику сомитов эмбрио-
нов в направлении от головы к хвосту (Гилберт, 
2014).  

Проведенный у представителей различных 
видов анализ выявил высокую степень гомоло-
гии гомеобоксов, что указывало на их древнее 
происхождение и эволюционный консерватизм, 
обусловленный важной ролью гомеобоксов в 
онтогенезе всех представителей царства живо-
тных (Гилберт, 2014; Кэрролл, 2015а). 

К наиболее известным генам развития, на-
ряду с Hox-генами, принадлежат гены eyeless, 
Aniridia, Smalleye, Distal-less (Dll), tinman и ряд 
других (Гилберт, 2014; Кэрролл 2015а; Кэрролл 
2015б). 

Ген eyeless вызывает у мутантов Drosophila 
melanogaster полное отсутствие глаз. У человека 
известен его аналог — ген Aniridia. Его мутация 
приводит к уменьшению размеров глаз или к ис-
чезновению их радужной оболочки. У мыши по-
добный ген известен как Small eye. Его мутация 
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также вызывает аномалию или полное отсутствие 
глаз. Было установлено, что индукция экспрессии 
гена eyeless на крыльях или ногах дрозофил, 
приводила к возникновению на них элементов 
глаза. Следовательно, ген eyeless являлся клю-
чевым для развития глаза и, исходя из этого, был 
определён как мастер-ген. В свою очередь, экс-
периментально индуцированная экспрессия гена 
мыши Small eye в ряде мест тела дрозофилы, не 
связанных с формированием глаз, также приво-
дила к образованию элементов глаза, но дрозо-
филы, а не мыши. Полученные результаты опре-
делённо указывали на то, что структура глаза 
животных определялась не происхождением кон-
тролирующего её развитие гена, а контекстом 
материала наследственности; в данном случае 
видовой принадлежностью генома организма-
хозяина (Гилберт, 2014). В дальнейшем гены 
развития eyeless, Aniridia, Small eye получили 
общее название — Рах-6. На сегодня установле-
но, что ген Рах-6 контролирует развитие самых 
разных типов глаз — начиная от простых, как у 
плоских червей, и заканчивая сложными, как у 
насекомых или позвоночных (Гилберт, 2014; Кэр-
ролл, 2015а). Ген Dll участвует в формировании 
дистальных участков конечностей у всех членис-
тоногих и позвоночных. Он, наряду с геном eye-
less, также является мастер-геном, вовлечённым 
в создание весьма разнообразных структур, об-
щим свойством которых является их связь с ту-
ловищем животных. Ген tinman контролирует 
морфогенез сердца у Drosophila melanogaster и 
других членистоногих. Его функциональный и 
структурный гомолог, ген развития NK2, обнару-
жен у позвоночных. Таким образом, членистоно-
гие и позвоночные используют для формирова-
ния своих сердец гомологичные гены: tinman и 
NK2 (Гилберт, 2014). 

Продукты указанных выше генов развития 
входят в состав четырёх семейств белков: Hox, 
Рах-6, Dll и Tinman. Они содержат гомеодомены 
и являются ДНК-связывающими белками. При 
этом данные гомеодомены имеют выраженное 
сходство, но не идентичны, что проявляется в 
их функциональной специфичности при связы-
вании с ДНК (Кэрролл 2015а).  

Итак, установлено, что в морфогенезе всех 
типов глаз, конечностей и сердец у представите-
лей царства животных задействуются одни и те 
же гены развития. Следовательно, данные гены 
являются древними, эволюционно консерватив-
ными, гомологичными, входят в состав морфоге-
нетических программ представителей современ-
ных видов животных и впервые использовались в 

онтогенезе их отдаленных предков (Гилберт, 
2014; Кэрролл 2015а; Кэрролл 2015б). В связи с 
этим встают правомочные вопросы. Если наборы 
генов развития в царстве животных на заре их 
эволюции и в настоящее время практически сов-
падают, то каким образом между ними возникли 
выраженные морфологические различия? В чём 
заключается разгадка этого парадокса? 

Перечисленные ранее гены входят в состав 
наиболее известной десятки генов, определяю-
щих развитие животных. Они, наряду с другими 
генами развития, интегрированы в состав морфо-
генетических программ, контролирующих онтоге-
нез у представителей современных видов, порой, 
находящихся друг от друга на довольно значите-
льных эволюционных расстояниях (Гилберт, 
2014; Кэрролл, 2015а). Выяснилось, что инструк-
ции, определяющие время и место экспрессии 
отдельных генов развития, содержатся в создан-
ных естественным отбором генных переключате-
лях (Кэрролл, 2015а). Они располагаются в 2–3 % 
«темной материи» генома, основной частью кото-
рой является «мусорная» ДНК, накопившаяся в 
процессе миллионов лет эволюции (Кэрролл, 
2015а; Кэри, 2016). Самое важное свойство ген-
ных переключателей — способность контролиро-
вать нюансы экспрессии отдельных генов разви-
тия. Генные переключатели рассредоточены по 
всему геному и, по сути, являются кодом, в соот-
ветствии с которым воспроизводятся и эволюци-
онируют фенотипы животных различных видов. 
При этом они являются автономными устройст-
вами по обработке информации (Кэрролл, 2015а). 
Таким образом, в результате их мутаций изменя-
ется ход развития лишь одного, контролируемого 
ими признака, а морфогенез остальных призна-
ков остаётся неизменным. Далее вступает в дей-
ствие естественный отбор, определяющий селек-
тивную ценность указанных наследственных из-
менений. По результатам его оценки, возникшие 
de novo мутации генных переключателей, либо 
элиминируются, либо фиксируются в составах 
генофондов популяций различных видов.  

Исходя из вышеизложенного, можно заклю-
чить, что генные переключатели являются ключе-
выми факторами, контролирующими, наряду с 
естественным отбором, процессы онтогенеза и 
филогенеза животных. В своей совокупности они 
объединяют уникальные, для каждого вида, инст-
рукции, позволяющие формировать и поддержи-
вать морфогенез его особей с помощью единого 
набора генов развития. В свою очередь материа-
лом, используемым в процессе морфологической 
эволюции, являются наследственные изменения 
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самих генных переключателей, трансформирую-
щие видовой морфогенез особей в пределах 
отдельно взятых признаков; при этом гены разви-
тия сохраняют стабильность своей структуры. 

Именно в этом кроется разгадка указанно-
го выше парадокса. Именно здесь дан убедите-
льный ответ на вопрос о механизме видообра-
зования высших организмов. 

Далее рассмотрим ход биологической эво-
люции в рамках Нового Эволюционного Синтеза. 
Установлено, что он неравномерен (Eldredge, 
Gould, 1972; Gould, 1989) и характеризуется про-
должительными, по геологической шкале време-
ни, этапами относительного постоянства видов 
(обусловленными адаптивной эволюцией, конт-
ролируемой стабилизирующим отбором) и менее 
продолжительными этапами их трансформации 
(обусловленными морфологической эволюцией, 
контролируемой движущим отбором). Действие 
стабилизирующей и движущей форм отбора 
определяет специфику поэтапного хода филоге-
неза, однако, на каждом из этапов имеет место 
также их взаимное влияние на эволюционный 
процесс. В конечном счёте, результат филогенеза 
обусловливается взаимодействием указанных 
форм отбора с конкретными экологическими фак-
торами. При этом морфологическая эволюция — 
селективная трансформация морфогенетических 
программ — обусловливается, в большей мере, 
взаимодействием с биотической средой. В свою 
очередь с косной средой, в частности, с градуа-
лизмом, прочно коррелирует адаптивная эволю-
ция — селективное поддержание и коррекция 
морфогенетических программ. Говоря иначе, есть 
биотические адаптации, как выражение морфоло-
гической эволюции, и есть градуалистические 
адаптации, как выражение адаптивной эволюции; 
любая из указанных форм эволюции адаптивна, 
поскольку контролируется естественным отбо-
ром.  

Итак, морфологическая эволюция контроли-
руется движущим отбором. При этом эволюцион-
ные изменения происходят путем модификации 
наследственно детерминированных программ 
онтогенеза животных, базирующихся на сравни-
тельно небольшом количестве генов развития 
(Рэфф, Кофмен, 1986). Указанные гены функцио-
нируют опосредованно, через генетические пере-
ключатели, определяя, в том числе, альтернати-
вные состояния или пути их индивидуального 
развития (Вагин, 2013; Кэрролл, 2015а). Подоб-
ный механизм управления онтогенезом способен 
обеспечивать достаточно быстрые, по геологиче-
ской шкале времени, морфологические измене-

ния, приводящие к возникновению новых планов 
(типов) строения организмов (Рэфф, Кофмен, 
1986; Вагин, 2013; Гилберт, 2014). В свою оче-
редь адаптивная эволюция находится под мощ-
ным контролем стабилизирующей формы поло-
жительного отбора и осуществляется путем «пос-
тепенной замены вариантных аллелей структур-
ных генов в соответствии с представлениями 
классической теории эволюции» (Рэфф, Кофмен, 
1986). Следовательно «неспешный» ход адапти-
вной эволюции, характерный, по геологической 
шкале, для относительно длительных промежут-
ков времнени (Eldredge, Gould, 1972; Gould, 1989), 
находит удовлетворительное объяснение в рам-
ках представлений о микроэволюции, осуществ-
ляемой в популяциях путем селекции структур-
ных генов (Рэфф, Кофмен, 1986). Таким образом, 
подход, основанный на различиях ролей структу-
рных генов и генов развития в процессе филоге-
неза, позволил дать удовлетворительное объяс-
нение механизму возникновения у животных но-
вых морфологических признаков и разноскорост-
ному характеру их эволюции. 

Сущность модернизации парадигмы эволю-
ционной генетики, осуществленной НЭС, заклю-
чается в разграничении ролей структурных и ре-
гуляторных генов в эволюционном процессе, а 
также в том, что в основе морфологической эво-
люции лежит древнейшая программа морфогене-
за. В тоже время сам процесс филогенеза осуще-
ствляется путем ее селективной трансформации. 
Из этого следует, что НЭС трансформировал 
«взгляд» СТЭ на ход и «управление» историчес-
ким развитием организмов. Таким образом, был 
преодолён кризис, порожденный ограниченнос-
тью некоторых теоретических положений СТЭ 
(Вагин, 2019). При этом сохранился основопола-
гающий постулат классического дарвинизма, о 
ведущей роли отбора в эволюции организмов, 
подразумевающий действие естественного отбо-
ра на уровне фенотипов, нацеленное на преоб-
разование наследственной программы индивиду-
ального развития организмов, как ответа на из-
меняющиеся экологические требования (Вагин, 
2013). 

За последние годы заметно расширилась 
эмпирическая база, подтверждающая ведущую 
роль отбора в формировании генетического 
полиморфизма популяций целого ряда видов, в 
том числе омаров, креветок, пауков, змей, пят-
нистых бабочек, мешотчатых прыгунов, ягуаров 
и т. д. (Кэрролл, 2015б). В основном это яви-
лось следствием разработки и внедрения в 
практику биологических исследований новей-
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ших инструментальных методов изучения пер-
вичной структуры ДНК. В результате этого по-
лучены дополнительные сведения, касающиеся 
адаптивних изменений многих структурних ге-
нов (Кэрролл 2015а). Благодаря этим сведени-
ям, найдено также решение одной из важней-
шей задач эволюционной биологии: естествен-
ной систематизации видов, основанной на дан-
ных анализов первичной структуры геномов 
представляющих их особей (Кэрролл 2015а; 
Кэрролл 2015б). Молекулярная систематика, 
построенная на анализе первичной структуры 
генов, позволяет разграничить тождественные 
адаптивные изменения у представителей сис-
тематически далёких видов, возникших в про-
цессе их приспособления к сходным экологиче-
ским условиям, от тождественных адаптивних 
изменений у представителей близкородствен-
ных видов, связанных с их общей генеалогией 
(Кэрролл, 2015б). 

О необходимости создания подобной сис-
темы видов, построенной на основе естествен-
ной истории их возникновения, писал ещё Ла-
марк, указывавший на фундаментальные недо-
статки систематики К. Линнея, построенной на 
анализе сугубо морфологических признаков 
организмов (Ламарк, 1935).  

Итак, Новый Эволюционный Синтез позво-
лил раскрыть механизм возникновения у живо-
тных, в ходе их исторического развития, слож-
ных признаков, получить доказательства в 
пользу разноскоростного характера их филоге-
неза. Помимо этого были установлены допол-
нительные факты, подтверждающие ведущую 
роль положительного отбора в процессах фор-
мирования, поддержания и реорганизаци гене-
тической структуры их популяций. В результате 
удалось преодолеть обозначенный в начале 
статьи кризис СТЭ, сохранив при этом осново-
полагающий постулат классического дарвиниз-
ма о ведущей роли естественного отбора в 
контроле над эволюционным процессом. 

Завершая рассмотрение эволюции дарви-
низма, основополагающего учения современ-
ной биологии, представим её основные вехи. 
Первоначально дарвинизм прочно опирался на 
учение о естественном отборе, как ведущем 
факторе эволюции. Оно являлось главным тео-
ретическим постулатом дарвинизма. Однако в 
шестом, последнем прижизненном издании 
«Происхождения видов», Дарвин, в силу ряда 
причин, пожертвовал естественным отбором в 
угоду ламаркизму. Это явилось причиной де-
градации дарвинизма, приведшей к тому, что в 

начале XX века большинство биологов, хотя и 
принимало концепцию эволюции, но мало кто 
из них считал, что естественный отбор являет-
ся её основной движущей силой. В качестве 
таковой господствовали «определенная» изме-
нчивость Ламарка, ортогенез и видовые мута-
ции Хуго де Фриза (Вагин, 2018). Наконец в 
1926 году началось объединение дарвинизма и 
генетики, из которого выросла синтетическая 
теория эволюции. В рамках данной теории ес-
тественный отбор вернул себе роль главного 
фактора эволюции (Вагин, 2019). В середине 
70-х годов стартовал синтез эволюционной 
генетики и генетики развития. Его главным нау-
чным результатом явился факт древнего прои-
схождения наследственных программ развития 
организмов. Выяснилось, что селективная мо-
дификация этих программ в процессе филоге-
неза приводила к созданию новых форм живот-
ных, то есть являлась магистральным путем их 
биологической эволюции. Таким образом, бла-
годаря объединению эволюционной генетики и 
генетики развития был раскрыт механизм мор-
фологической эволюции, действующий в про-
цессе видообразования. А эволюция самого 
дарвинизма, начавшаяся с публикации «Проис-
хождения видов», до настоящего времени 
определяет лицо современной биологи. Основ-
ное достижение НЭС — установление факта 
древнего происхождения наследственных про-
грамм развития, используемых, путём их селек-
тивной модификации, в процессе онто- и фило-
генеза для создания новых форм животных.  

Выход в свет величайшего научного труда 
Дарвина «Происхождения видов…» проливше-
го свет на механизм биологической эволюции. 
Открытие заново, на рубеже ХIХ и ХХ веков, 
законов Менделя, приведшее к формированию 
современной генетики. Стартовавшее 90 лет 
назад объединение дарвинизма и генетики. 
Разграничение эволюционных ролей структур-
ных генов и генов развития, явившееся следст-
вием НЭС. Эти события в существенной мере 
определили путь формирования и лицо совре-
менной биологии.  
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Представлено результати синтезу еволюційної гене-
тики і генетики розвитку, роз’яснено причини кризи 
еволюційної генетики та шляхи його подолання, а 
також дано пояснення механізму видоутворення 
вищих організмів. 
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The results of the synthesis of evolutionary 
genetics and developmental genetics are presented, the 
causes of the crisis of evolutionary genetics and ways to 
overcome it are explained, and the mechanism of 
speciation of higher organisms is explained. 
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