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Представлен новый взгляд на функциональное наполнение понятий «положительный 
отбор» и «отрицательный отбор» в свете нового эволюционного синтеза (НЭС). 
В его основе лежит разграничение ролей структурных генов и генов­регуляторов 
в эволюционном процессе.
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Понятия «положительный отбор» и «отрицательный отбор», как два 
альтернативных типа природной селекции, основательно закрепились в 

эволюционной биологии [1–3]. 
â соответствии с постулатаìи синтетической теории эволюции (стЭ), по-

ложительный (дарвиновский) отбор является ведущиì фактороì историче-
ского развития организìов [3–8]. â качестве конкретного результатата его де-
ятельности выступает фиксация генов, повышающих дарвиновскую приспо-
собленность организìов, основныìи коìпонентаìи которой являются 
плодовитость, жизнеспособность и скорость роста особей [2, 3, 7]. äанный от-
бор охватывает собой движущую и стабилизирующую форìы природной се-
лекции [8].

äвижущая форìа контролирует внутри популяции процесс форìирования 
новой наследственной биологической норìы, в большей ìере отвечающей 
ìеняющиìся экологическиì требованияì [8]. äанная ìодернизация популя-
ции осуществляется путеì перестройки ее генофонда, как адаптивной реак-
ции организìов на продолжительное и однонаправленное давление условий 
среды обитания [8, 9].

стабилизирующая форìа, напротив, оказывает воздействие на организìы 
в условиях кратковреìенных флуктуирующих изìенений экосистеìы вида [8]. 
Этиì определяется специфика ее действия. îна, как и движущая форìа, об-
новляет популяционный генофонд. îднако стабилизирующая форìа в первую 
очередь вводит в состав генофонда популяции гены, призванные усилить го-
ìеостаз развития особей в ответ на разновекторное давление среды; теì са-
ìыì сохраняется и укрепляется устоявшаяся биологическая норìа [8–10]. та-
киì образоì, действие стабилизирующей форìы постепенно снижает зависи-
ìость процесса индивидуального развития от возìущающего паратипического 
влияния [6, 8].
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â результате повышается уровень ка-
нализации онтогенеза [4, 9, 11], что, в 
свою очередь, приводит к усилению влия-
ния онтогенеза на направленность исто-
рического развития организìов и к кана-
лизации уже саìого филогенетического 
процесса [9–11].

со своей стороны, отрицательный от-
бор консервирует сложившуюся генетиче-
скую структуру популяции путеì элиìина-
ции носителей подавляющего большин-
ства, возникающих de novo, селективно 
значиìых ìутаций, поскольку указанные 
ìутации, являясь зачастую функциональ-
но негативныìи [1–3, 7, 8], понижают дар-
виновскую приспособленность особей [2, 
3, 7]. такиì образоì, он устраняет от раз-
ìножения особей с наследственныìи из-
ìененияìи, существенно нарушающиìи 
процесс их индивидуального развития, 
выступая, теì саìыì, в форìе очищаю-
щего отбора [7, 8].

âìесте с теì в использовании и толко-
вании рассìотренных выше понятий на-
блюдаются определенные разночтения.

так, è.è. Шìальгаузен [8] указал на 
двусìысленность терìина «отрицатель-
ный отбор». â частности, он обращает вни-
ìание на различия в трактовке результа-
тов одного наблюдения, в котороì под от-
рицательныì отбороì первоначально 
подразуìевалась элиìинация крылатых 
насекоìых, а в дальнейшеì – уже селек-
ция бескрылых форì. По его ìнению, вìе-
сто терìина «отрицательный отбор» пред-
почтительнее использовать терìин «эли-
ìинация».

По сути, è.è. Шìальгаузен предлагает 
рассìатривать отрицательный отбор в ка-
честве аналога элиìинации. â такоì слу-
чае, он вступает в противоречие с саìиì 
собой, когда постулирует тезис о тоì, что 
естественный отбор в обязательноì по-
рядке выполняет две взаиìосвязанные 
функции: элиìинирующую и селективную 
[8, 10].

â свою очередь ä.ê. беляев подчерки-
вал, что «отбор действует всегда лишь в 
одной форìе, а иìенно в форìе элиìина-
ции ìенее приспособленных» [12]. èз это-
го следует, что положительный отбор, по 
сути, является фикцией, поскольку его се-
лективная функция, в контексте данного 
определения, всего лишь производная от 
элиìинирующей.

ðаскрывая биологический сìысл есте-
ственного отбора, è.è. Шìальгаузен и 
ä.ê. беляев исходили из положений стЭ о 
путях и законоìерностях эволюционного 
процесса. â соответствии с этиìи положе-
нияìи внутри популяций протекают так на-
зываеìые ìикроэволюционные процес-
сы, форìирующие и фиксирующие, в от-
вет на конкретные экологические 
требования, адаптивную норìу генетиче-
ского полиìорфизìа. äанные процессы в 
основноì осуществляются под контролеì 
положительного отбора – ведущего фак-
тора эволюции. èтогоì ìикроэволюцион-
ных процессов является видообразова-
ние, осуществляеìое при непосредствен-
ноì участии всех факторов эволюции: 
ìутационного процесса, дрейфа генов, 
изоляции и естественного отбора [3, 7, 8]. 
При этоì подчеркивалось, что в основе 
ìакроэволюционных процессов, протека-
ющих на надвидовых систеìатических 
уровнях, лежат законоìерности, анало-
гичные ìикроэволюционныì, т. е. ìежду 
указанныìи событияìи отсутствует де-
ìаркационная линия, и они фактически 
представляют собой «две стороны одной 
ìедали» [7, 8].

åсли оставаться на позициях представ-
лений о ìикроэволюции, как универсаль-
ноì ìеханизìе исторического развития 
организìов, контролирующеì его по-
средствоì селекции структурных генов 
[7–9, 13, 14], то ìожно согласиться с из-
ложенныìи выше воззренияìи [8, 12].

îднако в настоящее вреìя идет актив-
ный процесс нового эволюционного син-
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теза ìежду стЭ и генетикой развития [4, 
6, 15, 16]. â раìках этого синтеза изло-
женные выше проблеìы обретают иную 
актуальность и соответвенно требуют кри-
тического переосìысления.

ëейтìотивоì ìодернизации парадиг-
ìы стЭ, осуществляеìой в раìках ÍЭс, 
является разграничение ролей структурных 
генов и генов-регуляторов в эволюцион-
ноì процессе [15].

èсходя из этого, ð. ðэфф и т. êофìен 
подчеркивают [6], что основной отличи-
тельной чертой действия движущей фор-
ìы положительного отбора является се-
лекция ìутантных аллелей относительно 
небольшого количества генов-регулято-
ров, функционирующих в качестве пере-
ключателей альтернативных состояний 
или путей онтогенеза [6, 16]. óказанные 
аллели не индуцируют остановку разви-
тия, как это наблюдается в большинстве 
случаев при ìутациях структурных генов, а 
обеспечивают его переключение с одного 
пути на другой [6]. При этоì эволюцион-
ные изìенения достигаются за счет транс-
форìации существующей наследствен-
ной програììы индивидуального разви-
тия организìа, а наблюдаеìые ìежду 
видаìи ìорфологические различия обу-
словлены в основноì ìутацияìи упоìяну-
тых выше генов-регуляторов.

следовательно, вектор активности 
движущего отбора направлен на ìодерни-
зацию ìорфогенетической програììы 
онтогенеза [15]; указанный отбор опреде-
ляет ход ìорфологической эволюции ор-
ганизìов, а в его действии превалирует 
селективная функция. 

â свою очередь, селекция структурных 
генов играет ключевую роль в поддержа-
нии, а в случае необходиìости и коррек-
ции основного типа онтогенеза организ-
ìов. Этот процесс находится под ìощныì 
давлениеì стабилизирующей форìы по-
ложительного отбора, осуществляеìыì 
путеì «постепенной заìены вариантных 

аллелей (структурных генов) в соответ-
ствии с представленияìи классической 
теории эволюции» [6]. â данноì случае 
под «классической теорией эволюции» 
подразуìевается стЭ.

óказанная форìа положительного от-
бора контролирует течение адаптивной 
эволюции организìов путеì фиксации ал-
лелей структурных генов, которые усили-
вают, как отìечалось выше, гоìеостаз 
 индивидуального развития особей и обе-
спечивают, теì саìыì, укрепление суще-
ствующей ìорфы [8–10]; в ее действии 
достигается определенное равновесие 
ìежду элиìинирующей и селективной 
функцияìи, что показали, в тоì числе, и 
наши исследования [17].

×то касается отрицательного отбора, 
то в его деятельности четко просìатрива-
ется доìинирующая роль элиìинации. 
Широко распространенныì результатоì 
действия отбора данного типа является 
устранение от разìножения носителей ге-
нов, существенно нарушающих норìаль-
ное течение их онтогенеза. â этоì случае, 
как отìечалось выше, он выступает в фор-
ìе очищающего отбора [8], который в пол-
ной ìере отождествляется с элиìинирую-
щей функцией природной селекции. 

îднако отрицательный отбор ìожет 
выступать также в дизруптивной форìе, 
устраняя от разìножения гибридные орга-
низìы, возникающие в ìестах контактов 
близкородственных популяций; данные 
популяции длительное вреìя пребывали в 
сиìпатрическоì состоянии и к ìоìенту 
возобновления контактов ìогли находить-
ся на завершающей стадии видообразо-
вания [3, 8]. следствиеì возвращения по-
пуляций к аллопатрическоìу состоянию 
явилось завершение начавшегося ранее 
процесса форìирования ìежду ниìи ре-
продуктивного барьера [7]. â данноì слу-
чае позволительно говорить о четко про-
сìатривающейся в действии отрицатель-
ного отбора селективной функции, как 
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производной от элиìинирующей. åе био-
логический сìысл выражается в укрепле-
нии ìежду зарождающиìися видаìи 
 репродуктивного барьера путеì избира-
тельного устранения периодически возни-
кающих ìежвидовых гибридов [7, 8].

îтìетиì, что результатоì деятельно-
сти отрицательного отбора, фиксируеìыì 
в экспериìентах, является, как правило, 
полное отсутствие в потоìстве предста-
вителей одного из ожидаеìых генотипи-
ческих классов [2, 18].

èтак, в действии всех форì положи-
тельного и отрицательного типов отбора 
наблюдается либо доìинирование, либо 
определенный баланс активности элиìи-
нирующей и селективной функций [2, 8, 
18]. с учетоì данного обстоятельства, 
ìожно устранить разночтения, возникшие 
в раìках неодарвинизìа при их использо-
вании и толковании [2, 8]. При этоì необ-
ходиìо опираться на положения ÍЭс о 
специфической роли движущей и стаби-
лизирующей форì положительного отбо-
ра в эволюционноì процессе [6, 17]. 

èсходя из этого, определиì движущую 
форìу положительного отбора как при-
родное явление, контролирующее про-
цесс ìорфологической эволюции; его от-
личительной чертой является селекция 
 аллелей относительно небольшого коли-
чества генов-регуляторов, функциониру-
ющих в качестве переключателей альтер-
нативных состояний или путей онтогенеза 
и не индуцирующих остановку развития; 
вектор активности движущей форìы поло-
жительного отбора направлен на ìодер-
низацию ìорфогенетической програììы 
онтогенеза, но при этоì в ее действии 
превалирует активная селективная функ-
ция, а элиìинирующая пассивна.

×то касается стабилизирующей форìы 
положительного отбора, то она контроли-
рует процесс адаптивной эволюции путеì 
постепенной заìены аллелей структурных 
генов, поддерживая или осуществляя кор-

рекцию основного типа онтогенеза; при 
этоì в ее действии достигается опреде-
ленное равновесие ìежду активностяìи 
элиìинирующей и селективной функций.

äействие всех форì отрицательного 
отбора главныì образоì направлено на 
устранение от разìножения особей, несу-
щих гены, существенно нарушающие нор-
ìальное течение их онтогенеза и, следо-
вательно, в его действии доìинирует эли-
ìинирующая функция. такиì образоì, 
дефиниция «отрицательный отбор», явля-
ющаяся по своей сути сеìантическиì нон-
сенсоì, обретает конкретный биологиче-
ский сìысл; становится полезныì, рабо-
тающиì терìиноì, поскольку указывает 
лишь на доìинирование в действии отбо-
ра данного типа активной элиìинирующей 
функции относительно селективной; при 
этоì устраняется двусìысленность, свя-
занная с отождествлениеì элиìинации, 
как одной из функций отбора, с саìиì от-
рицательныì отбороì.

выводы
â действии всех форì положительного 

и отрицательного типов отбора наблюда-
ется либо доìинирование, либо опреде-
ленный баланс активности элиìинирую-
щей и селективной функций. â действии 
движущей форìы положительного отбора 
превалирует активность селективной 
функции, а элиìинирующая функция пас-
сивна. â действии стабилизирующей фор-
ìы положительного отбора достигается 
определенное равновесие ìежду активно-
стяìи элиìинирующей и селективной 
функций. â действии всех форì отрица-
тельного отбора активная элиìинирую-
щая функция доìинирует над пассивной 
селективной функцией. äання дефиниция 
позволяет устранить двусìысленность, 
связанную с отождествлениеì элиìина-
ции, как одной из функций отбора, с саìиì 
отрицательныì отбороì. 
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Представлено новий погляд на функц³ональне 
наповнення понять «позитивний в³дб³р» ³ «не-
гативний в³дб³р» у св³тл³ нового еволюц³йного 
синтезу (Íåс). â його основ³ лежить розìежу-
вання ролей структурних ген³в ³ ген³в-регулято-
р³в в еволюц³йноìу процес³.

Ключові слова: позитивний доб³р, негативний 
доб³р, селективна функц³я, ел³ì³нуюча функц³я, 
структурн³ гени, гени-регулятори.

TRANSFORMATION OF CONCEPTS ON PO-
SITIVE AND NEGATIVE TYPES OF NATURAL 
SELECTION
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Institute of Molecular Biology and Genetics  
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Ukraine, 03680, Kyiv, Akademika Zabolotnogo Str., 
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A new view on the functional filling of the 
concepts «positive selection» and «negative 
selection» in the light of new evolutionary 
synthesis (NES) was presented. It is based on 
distinguishing between the roles of structural 
genes and regulatory genes in the evolutionary 
process.

Keywords: positive selection, negative 
selection, function of selection, function of 
elimination, structural genes, regulatory genes.


