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ß ñïðîñèëà ó Í.È. Âàâèëîâà — ïî÷åìó ðàñùåïëåíèÿ 
ãèáðèäîâ ìåæäó ÿðîâûìè è îçèìûìè ôîðìàìè äàþò 

âñå, ÷òî óãîäíî, íî íå 3:1 ïî Ìåíäåëþ. «Òàê è äîëæíî  
áûòü, — îòâåòèë Íèêîëàé Èâàíîâè÷, — 3:1 — ýòî 

ïîøëîñòü — êàê ïðàâèëî, â áîëåå ñëîæíûõ ñêðåùèâàíèÿõ 
 äîëæíû èìåòü ìåñòî áîëåå ñëîæíûå ÷èñëîâûå îòíîøåíèÿ». 

Ñ.Ï. Çûáèíà. Ó÷èòåëü íà âñþ æèçíü  
(«Ïðèðîäà», 1987, ¹ 10, ñ. 105) 

Ðàññìîòðåíà èäåÿ Ã. Ìåíäåëÿ î íàñëåäñòâåííûõ ôàêòîðàõ (ãåíàõ) è âîçíèêøàÿ íà îñ-
íîâå ýòîé ìîäåëè ãåíîöåíòðè÷åñêàÿ ïàðàäèãìà, ñîãëàñíî êîòîðîé ãåíû êîíòðîëèðóþò íå òîëüêî 
íàñëåäîâàíèå îòäåëüíûõ ïðîñòûõ ïðèçíàêîâ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ, íî è îïðåäåëÿþò îíòîãåíåç, 
ìîðôîãåíåç è îñíîâíûå òåíäåíöèè ýâîëþöèè æèâîãî. Â ñòàòüå ïîêàçàíî, ÷òî, íàðÿäó ñ îòêðûòèåì 
äèñêðåòíîé íàñëåäñòâåííîñòè ó Pisum sativum L., Ã. Ìåíäåëü ôàêòè÷åñêè îïèñàë (â äîïîëíåíèå ê 
èçâåñòíûì ãåíîòèïè÷åñêîé è ìîäèôèêàöèîííîé) èíóþ (òðåòüþ) èçìåí÷èâîñòü ó ðàñòåíèé ðîäà 
Hieracium L., êîòîðóþ â íàñòîÿùåå âðåìÿ îáîçíà÷àþò êàê ýïèãåíåòè÷åñêóþ. Àíàëèç äàííûõ ëè-
òåðàòóðû ïîçâîëÿåò ñôîðìóëèðîâàòü ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ðåàëüíûé õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ 
ãåíîòèïîâ â ïîòîìñòâàõ îïðåäåëÿåòñÿ íå òîëüêî ïðàâèëàìè íàñëåäîâàíèÿ ïî Ìåíäåëþ, íî è 
ñòðóêòóðîé ãåíîìîâ (ïëîèäíîñòüþ), à òàêæå ñïîñîáîì ðåïðîäóêöèè ñåìÿí ó ðàñòåíèé (îäíî- èëè 
äâóðîäèòåëüñêèé). Â ÷àñòíîñòè, äàííûå î ñïîñîáàõ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ðàçíûõ âèäîâ è ðî-
äîâ ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî ðåïðîäóêòèâíûå ïðèçíàêè ïî áîëüøåé ÷àñòè òðóäíî îòíåñòè ê ìåíäå-
ëåâñêèì, è èõ íàñëåäîâàíèå, êàê ïðàâèëî, íîñèò ýïèãåíåòè÷åñêèé õàðàêòåð. Ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáàõ 
âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ãîðîõà (äâîéíîå îïëîäîòâîðåíèå) è âèäîâ ÿñòðåáèíêè (àïîãàìèÿ) èëëþ-
ñòðèðóþò ïîëèìîðôèçì ðåïðîäóêòèâíûõ ñòðàòåãèé ó äâóõ áîòàíè÷åñêèõ ðîäîâ è íèêàê íå îáó-
ñëîâëåíû àêòèâíîñòüþ ïîñòóëèðóåìûõ ñïåöèôè÷åñêèõ «ãåíîâ ïàðòåíîãåíåçà» èëè èõ îòñóòñòâèåì. 
Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå ýìáðèîíîâ ó ðàñòåíèé îòíîñèòñÿ ê ýïèãåíåòè-
÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè è ñâÿçàíî ñ ïîëó÷åíèåì êëåòêàìè çàðîäûøåâûõ ìåøêîâ èëè ñåìÿïî÷åê 
öâåòêà âíåøíèõ èëè âíóòðåííèõ ñèãíàëîâ, ïîçâîëÿþùèõ ïåðåéòè îò îäíîé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ ê 
äðóãîé. Ìíîæåñòâåííîñòü ñïîñîáîâ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ðÿäà ðàñòèòåëüíûõ âèäîâ (Beta vul-
garis L., Cannabis sativa L., Rosa canina L. è âèäîâ ðîäà Fragaria L.) èëëþñòðèðóåò êàê ñõîäñòâî, 
òàê è ðàçëè÷èÿ â èõ íàñëåäñòâåííûõ ñèñòåìàõ. Ïðîäåìîíñòðèðîâàíà ðåøàþùàÿ ðîëü ñîâåòñêèõ 
(ðîññèéñêèõ, óêðàèíñêèõ) áèîëîãîâ â ñòàíîâëåíèè íîâîé (ýïèãåíåòè÷åñêîé) ïàðàäèãìû ðàçâèòèÿ 
è íàñëåäñòâåííîñòè.   

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ìåíäåëèçì, ãåíîöåíòðè÷åñêàÿ ïàðàäèãìà, ïðàâèëî Àñòàóðîâà, ýïèãåíå-
òè÷åñêîå íàñëåäîâàíèå, îäíî- è äâóðîäèòåëüñêîå ðàçìíîæåíèå ðàñòåíèé. 

Â ìåòîäîëîãèè áèîëîãè÷åñêîé íàóêè ÕÕ âåêà öåíòðàëüíîå ìåñòî 
çàíèìàåò ãåíîöåíòðè÷åñêàÿ ïàðàäèãìà (ÃÖÏ), ñîãëàñíî êîòîðîé ãåíû êîí-
òðîëèðóþò íå òîëüêî îòäåëüíûå ïðîñòûå ïðèçíàêè ó ðàñòåíèé èëè æèâîò-
íûõ, íî òàêæå îïðåäåëÿþò âåñü õîä ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà îò ðîæäåíèÿ äî 
ñìåðòè. Ïîñòóëèðóåòñÿ, ÷òî èìåííî èçìåíåíèÿ â ãåíàõ (ìóòàöèè) è â êîì-
áèíàöèÿõ ãåíîâ (ðåêîìáèíàöèè) îáóñëîâëèâàþò ãëàâíûå òåíäåíöèè ýâîëþ-
öèè âñåãî æèâîãî íà Çåìëå. Óòâåðæäàåòñÿ òàêæå ñòðàííàÿ òî÷êà çðåíèÿ, ÷òî 
«îñíîâíîé åäèíèöåé îòáîðà ñëóæèò íå âèä, íå ãðóïïà è äàæå, ñòðîãî ãîâîðÿ, 
íå èíäèâèäóóì. Îñíîâíàÿ åäèíèöà — ýòî ãåí» (1, ñ. 243). ÃÖÏ ìîæíî óïî-
äîáèòü ãåîöåíòðè÷åñêîé ïàðàäèãìå óñòðîéñòâà ñîëíå÷íîé ñèñòåìû, ãîñ-
ïîäñòâîâàâøåé â ñîçíàíèè ëþäåé äî Êîïåðíèêà.   

∗ Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà âûïîëíÿëàñü ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ãðàíòà Ïðåçèäèóìîâ ÑÎ ÐÀÍ è ÍÀÍÁ ¹ 3 
(2012-2014 ãîäû), ãðàíòîâ ÐÔÔÈ ¹¹ 12-04-900000-Áåë_à, 13-04-90403. 
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Èäåÿ î ãëàâåíñòâå ãåíîâ â óïðàâëåíèè îíòîãåíåçîì, à òàêæå â ýâî-
ëþöèè îðãàíèçìîâ ñôîðìóëèðîâàíà äîâîëüíî äàâíî, ïîâòîðåíà ìíîãèìè, 
è óæå ïî÷òè çàáûòî, ÷òî îíà íå áîëåå ÷åì ãèïîòåçà. Â ïîñëåäíèå ãîäû âû-
ñêàçûâàåòñÿ ìíåíèå, ÷òî «âñåâëàñòèå ãåíîâ — ýòî ïîïóëÿðíàÿ â íàó÷íîì 
îáùåñòâå ìåòàôîðà» (2, ñ. 46). Ñóùåñòâóåò âïîëíå îáîñíîâàííàÿ ïîçèöèÿ, 
÷òî åäèíèöû îòáîðà — îòíþäü íå ãåíû (3). Íåêîòîðûå àâòîðû ïîäíèìàþò 
âîïðîñ î äðàìàòè÷åñêîé ñèòóàöèè â ïîñòãåíîìíóþ ýðó áèîëîãèè, âîç-
íèêøåé â òîì ÷èñëå âñëåäñòâèå ïîÿâëåíèÿ ÃÖÏ. Âåäü æèâàÿ êëåòêà ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé äèíàìè÷åñêóþ, î÷åíü ëàáèëüíóþ ñèñòåìó, âêëþ÷àþùóþ íå 
òîëüêî ãåíû õðîìîñîì è öèòîïëàçìû, íî òàêæå äåñÿòêè òûñÿ÷ áåëêîâ è 
áåñ÷èñëåííûõ ìàëûõ ìîëåêóë, âçàèìîäåéñòâóþùèõ äðóã ñ äðóãîì íà ïóòÿõ, 
êîòîðûå íå îïðåäåëÿþòñÿ ãåíàìè. Ïîíèìàíèå îñíîâ æèçíè äîëæíî îõâà-
òûâàòü ïðåäñòàâëåíèÿ íå òîëüêî îá àêòèâíîñòè, êîìáèíàòîðèêå è èçìåí-
÷èâîñòè ãåíîâ è ïðèçíàêîâ, íî òàêæå î ïðîöåññàõ, ïðîèñõîäÿùèõ â 
ôóíêöèîíàëüíûõ ìîäóëÿõ êëåòîê (4).   

Ïðåäñòàâëåíèÿ ÃÖÏ îá îáóñëîâëåííîñòè ïðèçíàêîâ è ñâîéñòâ îð-
ãàíèçìîâ òîëüêî ãåíàìè, à òàêæå ðàçëè÷íûå ñîîáðàæåíèÿ î ðåàëüíûõ èëè 
ìèôè÷åñêèõ âîçìîæíîñòÿõ ãåíîâ êîíòðîëèðîâàòü èçìåí÷èâîñòü è ýâîëþ-
öèþ æèâîãî âîçíèêëè îäíîâðåìåííî ñ ðîæäåíèåì ãåíåòèêè (íà÷àëî ÕÕ âå-
êà). Îäíàêî ÃÖÏ ïî ñóòè ïëîõî ñîîòíîñèòñÿ ñ ñóùíîñòíûìè ñâîéñòâàìè 
ñàìèõ ãåíîâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé, êàê èçâåñòíî, ïîëèìåðíûå íóêëåî-
òèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Ýêñïðåññèþ ãåíîâ âûçûâàåò íå èõ àâòîíîìíàÿ 
àêòèâíîñòü, à ôèçè÷åñêèå è õèìè÷åñêèå ñèãíàëû, ïîñòóïàþùèå â êëåòêó 
èçâíå è èíäóöèðóþùèå ñíà÷àëà ðåãóëÿòîðíûå, à ïîòîì è ñòðóêòóðíûå ãå-
íû. Èíûìè ñëîâàìè, ãåíû âûïîëíÿþò ëèøü èíñòðóìåíòàëüíóþ ðîëü, ïðî-
ÿâëÿÿ àêòèâíîñòü ïîä âîçäåéñòâèåì âíåøíèõ ñèãíàëîâ è îáåñïå÷èâàÿ ñóá-
ñòðàòíóþ ðåàëèçàöèþ òåõ èëè èíûõ ôóíêöèé êëåòêè. Òàêîâà êîíòóðíàÿ 
ñõåìà ñëîæíûõ èíòåãðàöèîííûõ ñâÿçåé ìåæäó ãåíàìè õðîìîñîì è öèòî-
ïëàçìû, ðåöåïòîðàìè âíóòðåííèõ è âíåøíèõ ìåìáðàí êëåòîê, à òàêæå 
èíôîðìàöèîííûìè ñèãíàëàìè, ïîñòóïàþùèìè êàê èç âíóòðèêëåòî÷íîé, 
òàê è èç âíåøíåé ñðåäû, è èíäóöèðóþùèìè ðàçâèòèå ïðèçíàêîâ è ñâîéñòâ 
îðãàíèçìîâ â îíòîãåíåçå.   

Ìíîãèå ãèïîòåçû â ãåíåòèêå, ïîñòðîåííûå íà áàçå ÃÖÏ åùå â íà-
÷àëå ÕÕ âåêà, íàõîäèëèñü è íàõîäÿòñÿ â ïðÿìîì ïðîòèâîðå÷èè ñ ñåëåêöè-
îííî-ãåíåòè÷åñêîé ïðàêòèêîé. Òàê, èñõîäÿ èç ìåõàíèçìà òðàíñãðåññèé, 
ïðåäëàãàåìîãî â ðàìêàõ ÃÏÖ (ÀÀââ ½ ààÂÂ = ÀÀÂÂ), èõ íå óäàåòñÿ ïðî-
ãíîçèðîâàòü â ñåëåêöèîííîì ïðîöåññå. Ãèïîòåçû î ìåõàíèçìàõ ãåòåðîçèñà 
(íàêîïëåíèå äîìèíàíòíûõ àëëåëåé è ñâåðõäîìèíèðîâàíèå) íå ïîçâîëÿþò 
ïðåäñêàçûâàòü ýôôåêò ãåòåðîçèñà (âñÿ ñåëåêöèÿ íà ãåòåðîçèñ âåäåòñÿ «ìå-
òîäîì ïðîá è îøèáîê», õîòÿ ýôôåêò ãåòåðîçèñà — âàæíåéøèé ðû÷àã ïî-
âûøåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè äëÿ âñåõ ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ ðàñòåíèé). Ñî-
âðåìåííàÿ áèîìåòðè÷åñêàÿ ãåíåòèêà, ñîçäàííàÿ íà áàçå ÃÖÏ, è ãèïîòåçà î 
ïîëèãåííîé ïðèðîäå ïðèçíàêîâ ïðîäóêòèâíîñòè äî ñèõ ïîð íå ñòàëè ïî-
ëåçíûìè äëÿ òåõíîëîãèé ñåëåêöèè.   

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ áóðíî ðàçâèâàþòñÿ ýïèãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâà-
íèÿ (ýïèãåíåòè÷åñêàÿ ïàðàäèãìà íàñëåäñòâåííîñòè — ÝÃÏ) (5), íà îñíîâå 
êîòîðûõ äîêàçûâàåòñÿ ýïèãåíåòè÷åñêàÿ ïðèðîäà òðàíñãðåññèé (6) è ãåòåðî-
çèñà (7), ðàçðàáàòûâàþòñÿ ìåòîäû èõ ïðîãíîçà. Òàê, îïèñàííûå ðàíåå ãåíû 
ÿðîâèçàöèè îêàçàëèñü ýïèãåíåòè÷åñêèìè ôåíîìåíàìè, íî íå ñïåöèôè÷å-
ñêèìè ëîêóñàìè ÄÍÊ-îâîé ïðèðîäû (8, 9).   

Íà íàø âçãëÿä, î÷åðåäíîå ïåðåîñìûñëåíèå èñõîäíûõ ýêñïåðèìåí-
òîâ Ã. Ìåíäåëÿ (G. Mendel) ñ ñåìàíòè÷åñêèõ è ñåìèîòè÷åñêèõ ïîçèöèé äà-
åò âîçìîæíîñòü âåðíóòüñÿ ê èñòîêàì ïîíÿòèé î ïðèðîäå íàñëåäñòâåííûõ 
ôàêòîðîâ è îá èõ ðåàëüíîé èëè ìèôè÷åñêîé ðîëè â íàñëåäñòâåííîé äå-
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òåðìèíàöèè ïðèçíàêîâ ó ðàñòåíèé. Ñîâðåìåííîå ïîíèìàíèå ïðèðîäû íà-
ñëåäñòâåííîñòè ïîçâîëÿåò îñîçíàòü ñâÿçü íàñëåäñòâåííîé âàðèàáåëüíîñòè 
ïðèçíàêîâ íå òîëüêî ñ èçìåí÷èâîñòüþ ãåíîâ è èõ êîìáèíàöèé, íî òàêæå 
ñî ñòðóêòóðîé ãåíîìîâ (èõ ïëîèäíîñòüþ) è ñ ðåïðîäóêòèâíûìè ñèñòåìàìè 
ó áîòàíè÷åñêèõ âèäîâ. 

Â ñåðåäèíå XIX âåêà Ã. Ìåíäåëü âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàë èäåþ î 
äèñêðåòíûõ ôàêòîðàõ (ãåíàõ, êîíòðîëèðóþùèõ ðàçâèòèå ïðèçíàêîâ ó ðàñ-
òåíèé), õîòÿ åãî íàáëþäåíèÿ ñ ôåíîìåíîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ íå áûëè 
îäíîçíà÷íûìè, ïîñêîëüêó îáúåêòû, âûáðàííûå èì äëÿ ýêñïåðèìåíòà, ðàç-
ëè÷àëèñü ñïîñîáàìè âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí. Ó ðàñòåíèé âîçìîæíû äâà 
ñïîñîáà âîñïðîèçâîäñòâà (îäíî- è äâóðîäèòåëüñêîå), êîòîðûå îäíîçíà÷íî 
ïðåäîïðåäåëÿþò íàñëåäîâàíèå ïðèçíàêîâ â ïîòîìñòâàõ. Îäíîðîäèòåëüñêàÿ 
ðåïðîäóêöèÿ, ðàññìàòðèâàåìàÿ ìíîãèìè êàê îáû÷íûé ìåíäåëåâñêèé ïðè-
çíàê, íà ñàìîì äåëå òàêîâûì íå ÿâëÿåòñÿ, áóäó÷è ïðîöåññîì èëè ñòàäèåé â 
îíòîãåíåçå. Ýòî âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ðàññìàòðèâàÿ ìåíäåëåâñêèå ïðàâèëà 
íàñëåäîâàíèÿ, ïîñêîëüêó ïàðàìåòðû èçìåí÷èâîñòè â ïîòîìñòâàõ ïðè îäíî- 
è äâóðîäèòåëüñêîé ðåïðîäóêöèè áëèçêè èëè ïî÷òè íåðàçëè÷èìû.   

Íà ñ ë å ä ñ ò â åííî ñ ò ü. Ïîä íàñëåäñòâåííîñòüþ íà êëåòî÷íîì óðîâ-
íå ïîíèìàþò ñâîéñòâî êëåòî÷íûõ ÿäåð è âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ 
îáåñïå÷èâàòü ñòðóêòóðíóþ è ôóíêöèîíàëüíóþ ïðååìñòâåííîñòü ìåæäó 
ñìåæíûìè ïîêîëåíèÿìè («êàæäàÿ êëåòêà îò êëåòêè»). Íàñëåäñòâåííîñòü íà 
óðîâíå îðãàíèçìîâ — ýòî âîñïðîèçâîäñòâî ïîòîìêàìè ïðèçíàêîâ ðîäèòåëåé 
(«ïîäîáíîå ðîæäàåò ïîäîáíîå»), ðåàëèçóåìîå ÷åðåç ñèñòåìû áèîõèìè÷åñêèõ 
ðåàêöèé, ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ êàê â êëåòêå, 
òàê è â îðãàíèçìå â öåëîì. «Çàêîí íàñëåäñòâåííîé ïåðåäà÷è ñîñòîèò â òîì, 
÷òî êàæäîå ðàñòåíèå èëè æèâîòíîå ïðîèçâîäèò ïîäîáíûõ ñåáå ïîòîìêîâ: 
ïðè÷åì ýòî ïîäîáèå çàêëþ÷àåòñÿ íå ñòîëüêî â ïîâòîðåíèè èíäèâèäóàëüíûõ 
ïðèçíàêîâ, ñêîëüêî â ïîâòîðåíèè îáùåãî ñòðîåíèÿ. Ïøåíèöà ïðîèçâîäèò 
ïøåíèöó, êàæäûé ðàçâèâàþùèéñÿ îðãàíèçì ïðèíèìàåò ôîðìó, ñâîéñòâåí-
íóþ êëàññó, ïîðÿäêó, ðîäó è âèäó, êîòîðîìó îí ïðèíàäëåæèò. Â ýòîì-òî è 
ïðîÿâëÿåòñÿ, ãëàâíûì îáðàçîì, íàñëåäñòâåííîñòü» (10, c. 173).    

Ïîä èçìåí÷èâîñòüþ ïîíèìàþò «íàëè÷èå íàñëåäñòâåííûõ èëè íåíà-
ñëåäñòâåííûõ ðàçëè÷èé â ñòðóêòóðàõ êëåòîê (âíóòðèèíäèâèäóàëüíàÿ èç-
ìåí÷èâîñòü), ñðåäè èíäèâèäîâ îäíîé ïîïóëÿöèè (èíäèâèäóàëüíàÿ èçìåí-
÷èâîñòü) èëè ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè (ãðóïïîâàÿ èçìåí÷èâîñòü)» (11, ñ. 501). 
Íàñëåäñòâåííàÿ (ãåíîòèïè÷åñêàÿ) èçìåí÷èâîñòü îáóñëîâëåíà ìóòàöèÿìè 
ãåíîâ è èõ êîìáèíàöèÿìè è ðåàëèçóåòñÿ ïðè ñêðåùèâàíèÿõ, íåíàñëåäñò-
âåííàÿ (ìîäèôèêàöèîííàÿ, èëè ïàðàòèïè÷åñêàÿ) — âíåøíèìè óñëîâèÿìè è 
æåñòêî íå çàêðåïëÿåòñÿ â ãåíîòèïå. «Íàñëåäñòâåííîñòü ïðîÿâëÿåòñÿ êàê â 
ñîõðàíåíèè íåèçìåííîãî, òàê è â ñîõðàíåíèè èçìåíèâøåãîñÿ, òîëüêî ïî-
ñëåäíåå íàáëþäàåòñÿ äàëåêî íå âî âñåõ ñëó÷àÿõ, è âîïðîñ, êîãäà æå èìåí-
íî, ñîñòàâëÿåò îäíó èç âàæíåéøèõ ñîâðåìåííûõ çàäà÷ ó÷åíèÿ î íàñëåäñò-
âåííîñòè» (12, c. 165).   

Â XIX âåêå ×. Äàðâèí (Ch. Darwin) ðàçëè÷àë äâå ôîðìû èçìåí-
÷èâîñòè — íåîïðåäåëåííóþ (ïîçäíåå åå ñòàëè îáîçíà÷àòü êàê ãåíîòèïè-
÷åñêóþ) è îïðåäåëåííóþ (íûíå ïàðàòèïè÷åñêóþ, â íåå âõîäÿò ýêîëîãè÷å-
ñêàÿ, èëè ìîäèôèêàöèîííàÿ, è ìåòàìåðíàÿ èçìåí÷èâîñòü). Ýòè äâå ôîðìû 
ïðî÷íî âîøëè â ïîíÿòèéíûé àïïàðàò ñîâðåìåííîé ãåíåòèêè. Ð. Ôèøåð 
(R. Fisher) â íà÷àëå ÕÕ âåêà ââåë ôóíäàìåíòàëüíîå óðàâíåíèå äëÿ îïèñà-
íèÿ èçìåí÷èâîñòè êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ: Vph = Vg + Ve, ñîãëàñíî êî-
òîðîìó ôåíîòèïè÷åñêàÿ äèñïåðñèÿ ïðèçíàêà åñòü ñóììà äâóõ äèñïåðñèé — 
ãåíîòèïè÷åñêîé è ïàðàòèïè÷åñêîé (13).   

Íàñëåäñòâåííîñòü íåðàçðûâíî ñâÿçàíà ñ ðàçìíîæåíèåì, òî åñòü ñ 
âîñïðîèçâåäåíèåì íîâûõ îñîáåé, êîòîðîå îñóùåñòâëÿåòñÿ ëèáî ïîñðåäñò-
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âîì êëåòî÷íîãî êëîíèðîâàíèÿ, ëèáî ïîëîâûì ïóòåì, îáåñïå÷èâàÿ íåïðå-
ðûâíîñòü è ïðååìñòâåííîñòü æèçíè. Áèîëîãè÷åñêîå íàñëåäîâàíèå ó ðàñòå-
íèé ïðè ïîëîâîì âîñïðîèçâåäåíèè âêëþ÷àåò êàê ðåïðîäóêöèîííûå ïðî-
öåññû íà óðîâíå îòäåëüíûõ ìîëåêóë, êëåòîê è òêàíåé, òàê è ìîðôîãåíåòè-
÷åñêèå ïðîöåññû íà óðîâíå îðãàíèçìà. Âûäåëèì òðè ñèñòåìû (òðè òèïà) 
ðåïðîäóêöèè ó ñåìåííûõ ðàñòåíèé — ñàìîóäâîåíèå èëè äðîáëåíèå (äåëå-
íèå öåëîãî íà äâå ÷àñòè) è âîñïðîèçâîäñòâî. Î÷åâèäíî, ÷òî êàæäîìó òèïó 
ðåïðîäóêöèè ïðèñóù ñâîé õàðàêòåð íàñëåäîâàíèÿ è èçìåí÷èâîñòè.   

Â ÿäðàõ è öèòîïëàçìå êëåòîê ñàìîóäâàèâàþòñÿ ìîëåêóëû ÄÍÊ, õðî-
ìîñîìû, ñóáêëåòî÷íûå îðãàíåëëû (õëîðîïëàñòû è ìèòîõîíäðèè), ñ çàâåð-
øåíèåì ñàìîóäâîåíèÿ îáû÷íî ïðîèñõîäèò äåëåíèå (äðîáëåíèå) êëåòêè êàê 
öåëîãî íà äâå ÷àñòè, âêëþ÷àþùåå êàðèîêèíåç (ìèòîç, èëè äåëåíèå ÿäðà è 
õðîìîñîì ñ ïîìîùüþ âíóòðèêëåòî÷íîãî âåðåòåíà) è öèòîêèíåç (îáðàçîâà-
íèå ïåðåãîðîäêè ìåæäó äî÷åðíèìè êëåòêàìè ñ èõ ïîñëåäóþùèì îáîñîáëå-
íèåì). Ïðè ñàìîóäâîåíèè ìîëåêóë ÄÍÊ, õðîìîñîì è âíóòðèêëåòî÷íûõ îð-
ãàíåëë ðåàëèçóåòñÿ ïåðâàÿ ôîðìà íàñëåäîâàíèÿ (ñòðóêòóðíàÿ íàñëåäñòâåí-
íîñòü), à óäâîåííûå ïîëèìåðíûå ìîëåêóëû è âíóòðèêëåòî÷íûå ñòðóêòóðû 
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òî÷íûå êîïèè ìàòåðèíñêèõ ìîëåêóë è âíóòðèêëåòî÷-
íûõ ñòðóêòóð. Ïðè êàðèî- è öèòîêèíåçå ðåàëèçóåòñÿ âòîðàÿ ôîðìà íàñëå-
äîâàíèÿ (êëåòî÷íàÿ íàñëåäñòâåííîñòü): â ýòîì ñëó÷àå äî÷åðíèå êëåòêè ëè-
áî ïîëíîñòüþ êîïèðóþò ìàòåðèíñêóþ, ëèáî íåò (íàïðèìåð, â ñëó÷àå àñèì-
ìåòðè÷íîãî äåëåíèÿ), à òî÷íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îðãàíåëë ìåæäó äî÷åðíèìè 
êëåòêàìè âîîáùå íå ñóùåñòâóåò. Ïåðâûå äâà òèïà ðåïðîäóêöèè õàðàêòåð-
íû äëÿ âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé ðàñòèòåëüíîãî öàðñòâà, êîòîðûå ðàçìíîæàþòñÿ 
êàê âåãåòàòèâíûì, òàê è ïîëîâûì ïóòåì, à òðåòèé òèï (âîñïðîèçâîäñòâî 
ñåìÿí) ñâÿçàí ñî ñìåíîé ïîêîëåíèé è ðåàëèçóåòñÿ òîëüêî ïðè ñïîðîãåíåçå 
è ïîëîâîì ïðîöåññå ó ðàñòåíèé (14). Âîñïðîèçâîäñòâî ñåìÿí ïðîèñõîäèò 
ïðè ñìåíå ôàç ðàçâèòèÿ (ñïîðîôèò→ãàìåòîôèò→ñïîðîôèò). Ãàìåòîôèòû 
(ìåãà- è ìèêðîñïîðû) ðàñòåíèé, ñôîðìèðîâàííûå íà ñïîðîôèòàõ, â ïðî-
öåññå ðåïðîäóêöèè âîñïðîèçâîäÿò íîâîå ïîêîëåíèå ñïîðîôèòîâ (ñåìÿí) 
ëèáî äâóðîäèòåëüñêèì (äâîéíîå îïëîäîòâîðåíèå, çèãîòè÷åñêèé ýìáðèîãå-
íåç), ëèáî îäíîðîäèòåëüñêèì (ïàðòåíîãåíåç, àïîçèãîòè÷åñêèé ýìáðèîãåíåç) 
ñïîñîáàìè. Î÷åâèäíî, ÷òî ñïîñîáû âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí äîëæíû îïðåäå-
ëÿòü äîëè ãåíîòèïîâ â ïîòîìñòâàõ ñåìåííûõ (öâåòêîâûõ) ðàñòåíèé.   

Ó ÷ åíè å  Ã. Ìåíä å ë ÿ  î  í à ñ ë å ä ñ ò â å ííî ñ òè  ó  ð à ñ ò å í è é. 
Èñòîðè÷åñêóþ ðîëü â ðàçâèòèè ïðåäñòàâëåíèé î ïðèðîäå íàñëåäñòâåííî-
ñòè ñûãðàëè ãèáðèäèçàöèîííûå îïûòû Ã. Ìåíäåëÿ íà ãîðîõå ïîñåâíîì 
(Pisum sativum L.), îçíàìåíîâàâøèå ñìåíó ïàðàäèãìû ñëèòíîãî íàñëåäî-
âàíèÿ íà ïàðàäèãìó äèñêðåòíîãî íàñëåäîâàíèÿ (15). Ñîãëàñíî ïðåäñòàâ-
ëåíèÿì Ã. Ìåíäåëÿ, äèñêðåòíûå ïðèçíàêè ãîðîõà êîíòðîëèðóþòñÿ ñïåöè-
ôè÷åñêèìè ôàêòîðàìè (ãåíàìè) êëåòêè. «Ãåíèþ Ìåíäåëÿ óäàëîñü ñ ïîðà-
çèòåëüíîé ÿñíîñòüþ è óáåäèòåëüíîñòüþ ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàòü, ÷òî 
îòäåëüíûå íàñëåäñòâåííûå ïðèçíàêè âåäóò ñåáÿ ïðè ñêðåùèâàíèè íåçàâè-
ñèìî, ñâîáîäíî êîìáèíèðóÿñü â ïîòîìñòâå ïî çàêîíàì âåðîÿòíîñòè â îï-
ðåäåëåííûå ÷èñëîâûå ñîîòíîøåíèÿ. Èì äàí ìåòîä èññëåäîâàíèÿ íàèáî-
ëåå çàïóòàííûõ áèîëîãè÷åñêèõ ÿâëåíèé, ïåðåä òàéíîé êîòîðûõ îñòàíàâ-
ëèâàëñÿ åñòåñòâîèñïûòàòåëü ïðîøëîãî âåêà» (16, c. 98). «Ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ 
ðàçðàáîòêà ÿâëåíèé ãèáðèäèçàöèè ïðèâîäèò ê óñòàíîâëåíèþ ðÿäà çàêî-
íîìåðíîñòåé. Òàê âûðàñòàåò ýêñïåðèìåíòàëüíîå ó÷åíèå î íàñëåäñòâåííî-
ñòè è èçìåí÷èâîñòè — ãåíåòèêà. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ñîäåðæàíèÿ ãåíåòèêè 
êàê íàóêè îïðåäåëÿåòñÿ èçó÷åíèåì íàñëåäñòâåííîãî ñîñòàâà îðãàíèçìîâ 
ìåòîäîì ñêðåùèâàíèÿ è äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ïîòîìñòâà. Ýòà ÷àñòü ãåíåòè-
êè âåäåò íà÷àëî îò Ìåíäåëÿ è ïîëó÷èëà íàçâàíèå ìåíäåëèçìà. ×àñòî îíà 
íàçûâàåòñÿ òàêæå ôàêòîðèàëüíîé ãåíåòèêîé, èáî åå çàäà÷à — óñòàíîâèòü 
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ãåíû — íàñëåäñòâåííûå ôàêòîðû, äåòåðìèíèðóþùèå òå èëè äðóãèå ïðè-
çíàêè îðãàíèçìîâ» (16, c. 103).   

Èäåÿ Ã. Ìåíäåëÿ î äèñêðåòíûõ ôàêòîðàõ íàñëåäñòâåííîñòè ïîäòâåð-
äèëàñü â ìíîãî÷èñëåííûõ ýêñïåðèìåíòàõ êàê íà ðàñòåíèÿõ, òàê è íà æèâîò-
íûõ, ÷òî îáåñïå÷èëî åé øèðîêóþ ïîääåðæêó â ñðåäå áèîëîãîâ (15). Ìåíäå-
ëåâñêàÿ ïàðàäèãìà òàêæå íàøëà ëîãè÷åñêîå ïîäòâåðæäåíèå è ïîëó÷èëà çà-
âåðøåíèå ñíà÷àëà â 1911-1915 ãîäàõ â õðîìîñîìíîé òåîðèè íàñëåäñòâåí-
íîñòè Ò. Ìîðãàíà (Th. Morgan) (õðîìîñîìû — íîñèòåëè ãåíîâ), à â ñåðåäè-
íå 1950-õ ãîäîâ — â îòêðûòèè õèìè÷åñêîãî êîäà ìîëåêóë ÄÍÊ. Ýòî ïîçâî-
ëèëî çàìåíèòü àáñòðàêòíîå ïîíÿòèå «ôàêòîð» (ãåí) íà áîëåå êîíêðåòíîå — 
èíôîðìàöèîííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ â ìîëåêóëå ÄÍÊ. Ñî-
ãëàñíî öåíòðàëüíîé äîãìå ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè, äâóöåïî÷å÷íûå ìîëåêó-
ëû ÄÍÊ ñëóæàò ìàòðèöåé äëÿ ñèíòåçà èíôîðìàöèîííûõ ÐÍÊ, à ïîñëåä-
íèå âûïîëíÿþò ðîëü ìàòðèöû äëÿ ñèíòåçà ïîëèïåïòèäîâ, èç êîòîðûõ ôîð-
ìèðóþòñÿ áåëêîâûå ìîëåêóëû — ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë äëÿ âîñïðîèçâîä-
ñòâà îñíîâíûõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð è îáåñïå÷åíèÿ ôóíêöèé êëåòêè.   

Çàäîëãî äî îòêðûòèÿ èíôîðìàöèîííîé ðîëè ÄÍÊ ìåíäåëåâñêèé 
àíàëèç ïîçâîëèë ýêñïåðèìåíòàëüíî èçó÷àòü ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü â 
ãèáðèäíûõ ïîêîëåíèÿõ — ñåãðåãàöèþ ïðèçíàêîâ, ñâÿçàííûõ ñî ñïîíòàí-
íûìè èëè èíäóöèðîâàííûìè ìóòàöèÿìè. Ìóòàöèÿ — «ëþáîå ñòðóêòóðíîå 
èëè êîìïîçèöèîííîå èçìåíåíèå â ÄÍÊ (â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòè-
äîâ, õðîìîñîì, ãåíîìà), ïðîèçîøåäøåå ñïîíòàííî èëè èíäóöèðîâàííîå 
ìóòàãåíàìè. Ìóòàöèÿ ïðèâîäèò èëè íå ïðèâîäèò (ìîë÷àùèå ìóòàöèè) ê 
èçìåíåíèþ òåõ èëè èíûõ ïðèçíàêîâ îðãàíèçìà» (17, c. 559). Ìåíäåëåâñêîå 
âèäåíèå íàñëåäñòâåííîñòè íîñèò âåðîÿòíîñòíûé õàðàêòåð è ðàññìàòðèâàåò 
ðàñòåíèå êàê áèîìîðôó, ñîñòàâëåííóþ èç ìíîæåñòâà äèñêðåòíûõ ïðèçíà-
êîâ (ôåíîâ). Â ðàìêàõ ìåíäåëåâñêîé ïàðàäèãìû (ÃÖÏ) ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, 
÷òî êàæäûé ïðèçíàê (ôåí) íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì îäíîãî èëè íåñêîëü-
êèõ (èíîãäà ìíîæåñòâà) ôàêòîðîâ (ãåíîâ) ãåíîìà. Ïîñòóëèðîâàííûå îäíî-
çíà÷íûå ñâÿçè ìåæäó ãåíàìè, ëîêàëèçîâàííûìè â õðîìîñîìàõ, è ïðèçíà-
êàìè èíäèâèäîâ ïîçâîëèëè ââåñòè àëãåáðàè÷åñêèå ñèìâîëû äëÿ îáîçíà÷å-
íèÿ ãåíîâ, èñïîëüçîâàòü âåðîÿòíîñòíûå ïðàâèëà ñëîæåíèÿ è óìíîæåíèÿ, 
ðàññ÷èòûâàÿ ÷àñòîòû ãåíîâ, ãåíîòèïîâ è ôåíîòèïîâ â ïîòîìñòâàõ, îïèñû-
âàòü ñåãðåãàöèþ ïðèçíàêîâ â ãèáðèäíûõ ïîêîëåíèÿõ è ïð.  

Ìîæíî ëè ïîëàãàòü, ÷òî ãåíîòèïè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü (èçìåí÷è-
âîñòü ìåæäó ôåíîòèïàìè â èäåàëüíî îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ ðîñòà) â ñåìåí-
íûõ ïîêîëåíèÿõ ðàñòåíèé ñâÿçàíà èñêëþ÷èòåëüíî ñ «êîìàíäàìè» êîíêðåò-
íûõ ãåíîâ èëè ñ ìóòàöèîííûìè èçìåíåíèÿìè ìîëåêóë ÄÍÊ è íå èìååò êà-
êóþ-ëèáî èíóþ ïðèðîäó? Íåëèøíå íàïîìíèòü, ÷òî â íà÷àëå ÕÕ âåêà ñóùå-
ñòâîâàëî ìíåíèå, ðàçäåëÿåìîå îñíîâîïîëîæíèêàìè ãåíåòèêè Ã. Äå Ôðèçîì 
(H. De Vries), Ê. Êîððåíñîì (C. Correns), Ó. Áýòñîíîì (W. Batson) è äð., ÷òî 
åñòü íå îäíà, à äâå ñèñòåìû íàñëåäñòâåííîñòè — Pisum type è Hieracium type 
(15, 18). Ðàçëè÷èÿ ìåæäó íèìè, êàê òåïåðü î÷åâèäíî, êîðåíÿòñÿ íå â ñòðîå-
íèè ìîëåêóë ÄÍÊ è íå â îñîáåííîñòÿõ ìèòîòè÷åñêèõ è ìåéîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé êëåòîê, à â ñïîñîáàõ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé.   

Ïîñëåäóþùåå ðàçâèòèå ïðåäñòàâëåíèé î ïðèðîäå íàñëåäñòâåííîñòè 
è èçìåí÷èâîñòè ïîêàçàëî, ÷òî íàðÿäó ñ äâóìÿ íàçâàííûìè ôîðìàìè èç-
ìåí÷èâîñòè (ãåíåòè÷åñêîé è ïàðàòèïè÷åñêîé) ñóùåñòâóåò òðåòüÿ — ýïèãå-
íåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü, ïðîÿâëÿþùàÿñÿ êàê â ïðîöåññå ìîðôîãåíåçà ó 
æèâîòíûõ (19), òàê è â ðåïðîäóêòèâíûõ ñòðàòåãèÿõ ó ðàñòåíèé (14). Ýïèãå-
íåòè÷åñêèìè íàçûâàþò òàêèå ìîäèôèêàöèè â ãåíîìå è ïëàñòîìå êëåòîê, 
êîòîðûå íå ñâÿçàíû ñ èçìåíåíèÿìè â íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ 
ÄÍÊ. ×àñòîòà ýïèãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé âñåãäà íà íåñêîëüêî ïîðÿäêîâ 
âûøå ÷àñòîòû ãåíåòè÷åñêèõ (ìóòàöèîííûõ) èçìåíåíèé (20-23).    
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Í à ñ ë å ä ñ ò â å í í î ñ ò ü  ò è ï à  P i s u m. Ôàêòû ïåðåäà÷è äèñêðåò-
íûõ ïðèçíàêîâ â ðÿäó ïîêîëåíèé ðåïðîäóêöèè ó ãîðîõà ïîñåâíîãî (ðèñ. 1) 
è íåêîòîðûõ äðóãèõ âèäîâ ðàñòåíèé îêàçàëèñü ñòîëü óáåäèòåëüíûì, ÷òî 
ïîçâîëèëè ñôîðìóëèðîâàòü òðè çàêîíà (ïðàâèëà) íàñëåäîâàíèÿ ïî Ìåíäå-
ëþ. Ïåðâûé — çàêîí åäèíîîáðàçèÿ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ F1, èëè 
çàêîí äîìèíèðîâàíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîìó ïðè ñêðåùèâàíèè äâóõ ãîìîçè-
ãîò âñå ãèáðèäû F1 åäèíîîáðàçíû ïî ãåíîòèïó è ôåíîòèïó, à ïðè ãàìåòî-
ãåíåçå ó ãåòåðîçèãîò â êàæäóþ èç ãàìåò ñ ðàâíîé âåðîÿòíîñòüþ ïåðåõîäèò 
îäèí èç äâóõ ôàêòîðîâ (àëëåëåé), îïðåäåëÿþùèõ ïðèçíàê; âòîðîé — çàêîí 
ðàñùåïëåíèÿ (ïðè ñêðåùèâàíèè äâóõ ðàñòåíèé F1 èëè èõ ñàìîîïûëåíèè 
ïðèìåðíî ÷åòâåðòàÿ ÷àñòü ïîòîìêîâ îáëàäàåò ðåöåññèâíûì ïðèçíàêîì) (ñì. 
ðèñ. 1); òðåòèé — çàêîí íåçàâèñèìîãî íàñëåäîâàíèÿ îòäåëüíûõ ïðèçíàêîâ 
(24, c. 390).    

 

Ðèñ. 1. Äâå ôîðìû ãîðî-
õà ïîñåâíîãî ñ àëüòåðíà-
òèâíîé îêðàñêîé öâåòêîâ
(íàñëåäóåòñÿ ïî ìîíîãåí-
íîé ñõåìå). 
 

Ã. Ìåíäåëü, 
êàê èçâåñòíî, ïðî-
âîäèë ñêðåùèâàíèÿ 
íå òîëüêî íà ãîðî-
õå, íî è íà ôàñîëè,

îòìå÷àÿ, ÷òî ó ôàñîëè «…÷èñëîâûå îòíîøåíèÿ, â êîòîðûõ ïîÿâëÿëèñü ðàç-
ëè÷íûå ôîðìû â îòäåëüíûõ ïîêîëåíèÿõ, áûëè òàêèìè æå, êàê è ó Pisum»  
(24, c. 34). ßñíî îñîçíàâàÿ, ÷òî ðåçóëüòàòû ïðîÿâëåíèÿ ïðèçíàêîâ â ãèá-
ðèäíûõ ïîêîëåíèÿõ ó P. sativum L. íå ìîãëè áûòü ñëó÷àéíûìè è èì îòêðû-
òû ôóíäàìåíòàëüíûå ïðàâèëà íàñëåäîâàíèÿ, îí ïûòàëñÿ ðàñøèðèòü êðóã 
ðàñòåíèé äëÿ âêëþ÷åíèÿ â ãèáðèäîëîãè÷åñêèé àíàëèç, ÷òîáû ïðîäåìîíñò-
ðèðîâàòü ñïðàâåäëèâîñòü ýòèõ ïðàâèë äëÿ íîâûõ âèäîâ.  

Í à ñ ë å ä ñ ò â å í í î ñ ò ü  ò è ï à  H i e r a c i u m. Ïîèñê Ã. Ìåíäåëåì 
íîâûõ îáúåêòîâ èññëåäîâàíèÿ îõâàòûâàë ïðèìåðíî 20 âèäîâ. Â ýòîì ñïè-
ñêå áûëè ðàñòåíèÿ, ñòàâøèå ïîçæå êëàññè÷åñêèìè äëÿ ãåíåòèêè, — Antir-
rhinum, Melandrium, Lychnus (Silene), Mirabilis, Zea mays è äð. (18). Íî ñâîè 
óïîâàíèÿ îí âñå-òàêè ñâÿçàë ñ ïîëèìîðôíûì ðîäîì Hieracium L. Ðîä Hi-
eracium (ÿñòðåáèíêà) — îäèí èç íàèáîëåå ïîëèìîðôíûõ â ìèðîâîé ôëîðå. 
Îáùåå ÷èñëî âèäîâ îêîëî 15 000. Â êà÷åñòâå òèïè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé 
ìîæíî îòìåòèòü ÿñòðåáèíêó âîëîñèñòóþ Í. ðilosela L., ÷àñòî ïðîèçðàñòàþ-
ùóþ â åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè íà ñóõèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, â ñîñíîâûõ 
ëåñàõ, íà âûãîíàõ, âäîëü äîðîã è ò.ï., è ÿñòðåáèíêó çîíòè÷íóþ H. umbella-
tum L. — êðóïíîå ðàñòåíèå âûñîòîé äî 120 ñì ñ êîðçèíêàìè (îò îäíîé äî 
140 â ùèòîâèäíî-ìåòåëü÷àòûõ ñîöâåòèÿõ) (25). Ñðåäè áîòàíèêîâ ýòîò ðîä 
ïîëüçîâàëñÿ «äóðíîé» ñëàâîé çà ñâîå íåìûñëèìîå ðàçíîîáðàçèå. Ã. Ìåíäå-
ëþ êàçàëîñü, ÷òî â ýêñïåðèìåíò ñëåäóåò âçÿòü èìåííî âèäû Hieracium äëÿ 
ïîäòâåðæäåíèÿ çàêîíîâ íàñëåäîâàíèÿ, îòêðûòûõ èì íà Pisum. Ñêðåùèâà-
íèÿ, îñóùåñòâëåííûå èì äëÿ âûÿñíåíèÿ íàñëåäîâàíèÿ îêðàñîê öâåòêîâûõ 
êîðçèíîê, áûëè ñëåäóþùèìè (26):   

H. auricula (2x = 18) ½ H. aurantiacum (2n = 4x = 36; 5x = 45), 
H. auricula (2x = 18) ½ H. pilosella (2n = 4x = 36; 5x = 45; 6x = 54; 7x = 63), 
H. auricula (2x = 18) ½ H. pratense (2n = 4x = 36), 
H. echioides (2n = 4x = 36) ½ H. aurantiacum (2n = 4x = 36; 5x = 45), 
H. praealtum (2n = 5x = 45) ½ H. flagellare Rchb. (2n = 4x = 36; 5x = 42), 
H. praealtum (2n = 5x = 45) ½ H. aurantiacum (2n = 4x = 36; 5x = 45); 

â ñêîáêàõ óêàçàíî ÷èñëî õðîìîñîì è ãåíîìîâ â ÿäðàõ êëåòîê (27, ñ. 111). 
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Íàáëþäåíèÿ ïî íàñëåäîâàíèþ îêðàñêè öâåòî÷íûõ êîðçèíîê ó ãèáðè-
äîâ Hieracium íå ïîäòâåðäèëè îòêðûòûå íà P. sativum ïðàâèëà è ïðèâåëè 
Ã. Ìåíäåëÿ ê íåîæèäàííîìó, íî âàæíîìó, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, äëÿ 
ñîâðåìåííîé áèîëîãèè ðåçóëüòàòó: çàêîíû íàñëåäîâàíèÿ, ïðèåìëåìûå äëÿ 
îäíîãî ðîäà(îâ) ðàñòåíèé, îêàçûâàþòñÿ íåïîäõîäÿùèìè äëÿ äðóãèõ ðîäîâ. 
Õàðàêòåð ïðîÿâëåíèÿ ïðèçíàêîâ îêðàñêè è ìîðôîëîãèè öâåòêîâ ó ãèáðè-
äîâ Hieracium âûçâàë ó Ã. Ìåíäåëÿ ïîëíîå çàìåøàòåëüñòâî è çàñòàâèë 
îñîçíàòü, ÷òî çàêîíû íàñëåäîâàíèÿ ó Pisum è Hieracium íåîäèíàêîâû, õîòÿ 
ïðèðîäà ðàçëè÷èé îñòàëàñü åìó íåèçâåñòíîé (15, 18). Åñëè áûòü áîëåå òî÷-
íûì, ðåçóëüòàòû íàáëþäåíèé íà äâóõ ýòèõ îáúåêòàõ îêàçàëèñü äèàìåòðàëüíî 
ïðîòèâîïîëîæíûìè: ãèáðèäû F1 ìåæäó âèäàìè Hieracium ðàñùåïëÿëèñü ñà-
ìûì íåìûñëèìûì îáðàçîì, õîòÿ áûëè ïîëó÷åíû â õîäå ñêðåùèâàíèé, 
àíàëîãè÷íûõ âûïîëíåííûì ðàíåå íà Pisum, òîãäà êàê â F2, íàïðîòèâ, áûëè 
îäíîðîäíûìè è íå ðàñùåïëÿëèñü, ÷åãî Ã. Ìåíäåëü òàêæå íèêàê íå ìîã 
îæèäàòü (ðèñ. 2). 
 

Ðèñ. 2. Ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå 
îêðàñîê è ôîðì öâåòî÷íûõ êîðçèíîê 
ó âèäîâ ðîäà Hieracium (ÿñòðåáèí-
êà) (À) è ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðà-
çèå ïî ôîðìå è îêðàñêå öâåòêîâ 
(öâåòî÷íûõ êîðçèíîê) ó ãèá- 
ðèäà F1 (Hieracium auricula ½ H. aurantiacum) (Á) (öèò. ïî 28). 
 

Ãèáðèä H. auricula ½ H. aurantiacum ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç âà-
ðèàíòîâ ñêðåùèâàíèé, âûïîëíåííûõ Ã. Ìåíäåëåì (15, 18). Îïèðàÿñü íà 
ïðåäâàðèòåëüíûå íàáëþäåíèÿ, îí ñ÷èòàë, ÷òî îáà ðîäèòåëÿ ôåíîòèïè÷åñêè 
îäíîðîäíû, òî åñòü ïîëíîñòüþ ãîìîçèãîòíû. Èçó÷åíèå îäíîãî èç êðóï-
íûõ ïîòîìñòâ òàêîãî ãèáðèäà, ïîëó÷åííîãî Ã. Ìåíäåëåì è âîñïðîèçâåäåí-
íîãî ïîçäíåå äàòñêèì áîòàíèêîì Ê. Îñòåíôåëäîì (C.H. Ostenfeld) (28) 
(ñì. ðèñ. 2, Á), ïîêàçàëî, ÷òî â ïîêîëåíèè F1 íåò äâóõ ðàñòåíèé ñ îäèíà-
êîâûì ôåíîòèïîì ïî îêðàñêå è ðàçìåðó öâåòî÷íûõ êîðçèíîê. Ëèøü â íà-
÷àëå ÕÕ âåêà ñòàëî ïîíÿòíî, ÷òî íåñõîäñòâî â ïðàâèëàõ íàñëåäîâàíèÿ ó 
ãîðîõà è ÿñòðåáèíêè ñâÿçàíû íå ñ äèñêðåòíûìè ôàêòîðàìè íàñëåäñòâåí-
íîñòè, à ñ ðàçëè÷èÿìè â ðåïðîäóêòèâíîé áèîëîãèè ýòèõ ðàñòèòåëüíûõ ðî-
äîâ. Ãîðîõ — ðàñòåíèå ñ äâóðîäèòåëüñêèì òèïîì ðåïðîäóêöèè ñåìÿí: ýì-
áðèîíû âîçíèêàþò èç çèãîòè÷åñêèõ êëåòîê ïîñëå ñëèÿíèÿ ÿéöåêëåòîê è 
ñïåðìèåâ ïûëüöåâîé òðóáêè (äâîéíîå îïëîäîòâîðåíèå); ÿñòðåáèíêà — îä-
íà èç ìíîãî÷èñëåííûõ ãðóïï ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé, ó êîòîðûõ ýì-
áðèîíû ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ ñ ïîìîùüþ êàê äâóðîäèòåëüñêîãî, òàê è îäíî-
ðîäèòåëüñêîãî (ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî) ðàçìíîæåíèÿ (26, 28, 29).   

Ïàðòåíîãåíåç — äåâñòâåííîå ðàçìíîæåíèå, èëè ðàçâèòèå îðãàíèçìà 
èç ÿéöåêëåòêè áåç îïëîäîòâîðåíèÿ. Âïåðâûå îïèñàí øâåéöàðñêèì åñòåñò-
âîèñïûòàòåëåì Ø. Áîííå (Ch. Bonnet) â XVIII âåêå. Îí ñîîáùèë, ÷òî âñåì 
õîðîøî èçâåñòíûå òëè ëåòîì îáû÷íî ïðåäñòàâëåíû òîëüêî áåñêðûëûìè 
ñàìêàìè, ðîæäàþùèìè æèâûõ äåòåíûøåé. Îñåíüþ æå ñðåäè òëåé ïîÿâëÿ-
þòñÿ ñàìöû. Èç îïëîäîòâîðåííûõ ÿèö, ïåðåíåñøèõ çèìó, âûõîäÿò êðûëà-

ÁÀ 
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òûå ñàìêè. Îíè ðàçëåòàþòñÿ ïî êîðìîâûì ðàñòåíèÿì è îñíîâûâàþò íîâûå 
êîëîíèè áåñêðûëûõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê. Ïîõîæèé öèêë ðàçâèòèÿ ó 
ìíîãèõ íàñåêîìûõ, ó ìåëêèõ ðà÷êîâ — äàôíèé è ìèêðîñêîïè÷åñêèõ âîäíûõ 
æèâîòíûõ — êîëîâðàòîê. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ êîëîâðàòîê è íàñåêîìûõ âî-
îáùå íå íàéäåíî ñàìöîâ, ïîëîâîé ïðîöåññ ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò, ïîïó-
ëÿöèÿ ïðåäñòàâëåíà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè ñàìêàìè (http://ru.wikipedia.org). 
Åñòü àâòîðèòåòíûå ó÷åíûå, ïî ìíåíèþ êîòîðûõ ïàðòåíîãåíåç — îäíà èç 
ôîðì ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííàÿ ñðåäè ìíîãèõ 
ãðóïï æèâûõ ñóùåñòâ (íàñåêîìûå, ðûáû, ðàñòåíèÿ), äðóãèå ñ÷èòàþò ïàðòå-
íîãåíåç ôîðìîé áåñïîëîãî ðàçìíîæåíèÿ, ÷òî, êàê ìû ïîëàãàåì, îøèáî÷íî. 
Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïàðòåíîãåíåç — ýòî íå îäèí èç ìíîæåñòâà àëüòåð-
íàòèâíûõ ïðèçíàêîâ, ïðèñóùèõ êîíêðåòíîìó âèäó ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ, 
à îäèí èç âàðèàíòîâ ðàçâèòèÿ, îäíà èç ñòàäèé îíòîãåíåçà, êîãäà â ïðåäåëàõ 
öèêëà ïîëîâîãî âîñïðîèçâîäñòâà îñîáåé (ñåìÿí) ôîðìèðóåòñÿ îäíî èëè íå-
ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ îñîáåé (ñåìÿí). Ñóùåñòâóþò ðàç-
ëè÷íûå ôîðìû ïàðòåíîãåíåçà êàê ó æèâîòíûõ, òàê è ó ðàñòåíèé, ó êîòîðûõ 
ïàðòåíîãåíåç âñòðå÷àåòñÿ äàæå ÷àùå, ÷åì ó æèâîòíûõ  (29, 30).   

Ïàðòåíîãåíåç ó ðàñòåíèé âïåðâûå îïèñàí â XIX âåêå ó àëüêîðíåè 
(Alcornea illcifolia). Ýòî äâóäîìíîå ðàñòåíèå, íà îäíèõ ýêçåìïëÿðàõ êîòîðî-
ãî ðàçâèâàþòñÿ öâåòêè ñ òû÷èíêàìè, íà äðóãèõ — ñ ïåñòèêàìè (ñîîòâåòñò-
âåííî àíäðîöåéíûå è ãèíåöåéíûå öâåòêè). Â Áîòàíè÷åñêîì ñàäó Êüþ 
áëèç Ëîíäîíà áûëè âûñàæåíû òîëüêî ôîðìû ñ ïåñòè÷íûìè öâåòêàìè, è 
â 1839 ãîäó ê óäèâëåíèþ áîòàíèêîâ îíè ïðèíåñëè îáèëüíûé óðîæàé ñå-
ìÿí. Òåïåðü èçâåñòíî, ÷òî ìíîãèå ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâà Ñëîæíîöâåò-
íûå, à òàêæå äðóãèõ ñåìåéñòâ — Çëàêîâûå, Ðîçîöâåòíûå, Êðåñòîöâåòíûå 
è ïð. (íàïðèìåð, ìíîãèå ñîðòà ìàëèíû, îáûêíîâåííûå îäóâàí÷èêè) ïðî-
èçâîäÿò ñåìåíà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè (30, 31). Í.À. Õîëîäêîâñêèé ïèñàë: 
«Ïàðòåíîãåíåç åñòü îñîáàÿ ôîðìà ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ, íî ñ ó÷àñòèåì 
îäíîãî ëèøü æåíñêîãî ïîëà, òî åñòü áåç îïëîäîòâîðåíèÿ. Êòî áû ïîäóìàë, 
÷òî òàêîå îáûêíîâåííîå ðàñòåíèå, êàê âñåì èçâåñòíûé îäóâàí÷èê, ðàç-
ìíîæàåòñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè? È çäåñü ïîêàçàíèÿ îá îòñóòñòâèè îïëîäî-
òâîðåíèÿ âñòðå÷àëèñü è âñòðå÷àþòñÿ ñ ãëóáîêèì íåäîâåðèåì» (32, c. 351). 
Ïðîöåññ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé ðåïðîäóêöèè ñåìÿí ó ðàñòåíèé îáîçíà÷àþò 
ðàçíûìè ñèíîíèìè÷åñêèìè òåðìèíàìè — àïîãàìèÿ (àïîìèêñèñ), àãàìî-
ñïåðìèÿ, àïîçèãîòèÿ (33).  

Èññëåäîâàíèÿ Ê. Îñòåíôåëäà (26, 28) ïî êàñòðàöèè è ãèáðèäèçàöèè 
ÿñòðåáèíîê (ñì. ðèñ. 2), ó ìíîãèõ èç êîòîðûõ, êàê îòìå÷àëîñü âûøå, ýì-
áðèîíû ðàçâèâàþòñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè, ñ îäíîé ñòîðîíû, áûëè ïðîâå-
äåíû ñ öåëüþ èçó÷åíèÿ ñïîñîáîâ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí, ñ äðóãîé — ïðî-
äèêòîâàíû æåëàíèåì ïîâòîðèòü ñêðåùèâàíèÿ, âûïîëíåííûå â 1860-å ãîäû 
Ã. Ìåíäåëåì. Ê. Îñòåíôåëä ïèñàë: «ß ïðîâåë íàáëþäåíèÿ ñ áîëüøèì ÷èñ-
ëîì âèäîâ (îêîëî 65) è íàøåë, ÷òî áîëüøèíñòâî èç íèõ àïîãàìíûå. Òîëüêî 
äâà âèäà, H. umbellatum è H. virgaauren, íóæäàþòñÿ â îïëîäîòâîðåíèè ïðè 
ïîëó÷åíèè ñåìÿí è íå îáðàçóþò ñåìÿí ïðè êàñòðàöèè. Òåì íå ìåíåå, îäíà 
èç àïîãàìíûõ ôîðì H. umbellatum çàâÿçûâàåò íåìíîãî ñåìÿí ïîñëå êàñòðà-
öèè, åñëè åå ñðàâíèâàòü ñ íåêàñòðèðîâàííûìè öâåòêàìè. Íåñêîëüêî äðó-
ãèõ âèäîâ, âåðîÿòíî, ÿâëÿþòñÿ òîëüêî ÷àñòè÷íî àïîãàìíûìè, åñëè ñðàâíè-
âàòü ÷èñëî ñåìÿí ó êàñòðèðîâàííûõ è íåêàñòðèðîâàííûõ öâåòêîâ. Òàêèì 
îáðàçîì, ìû íàáëþäàåì òðè ñòàäèè â ðàçâèòèè àïîãàìèè: 1) ñåêñóàëüíûå 
âèäû, 2) ÷àñòè÷íî àïîãàìíûå âèäû, 3) àáñîëþòíî àïîãàìíûå âèäû (26, 
ñ. 347). Â èòîãå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñåìåíà ó ÿñòðåáèíîê ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ 
êàê îäíîðîäèòåëüñêèì, òàê è äâóðîäèòåëüñêèì ñïîñîáàìè (18, 28). Ïðè 
ïàðòåíîãåíåçå èíèöèàëüíîé êëåòêîé íîâîãî çàðîäûøà ìîãóò áûòü êàê 
êëåòêè çàðîäûøåâîãî ìåøêà (ãàìåòîôèòíàÿ àïîçèãîòèÿ), òàê è ñîìàòè÷å-
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ñêèå êëåòêè íóöåëëóñà (ñîìàòè÷åñêàÿ àïîçèãîòèÿ).   
Îäèí èç èíòðèãóþùèõ âîïðîñîâ äëÿ èñòîðèè áèîëîãèè — çíàë  

ëè Ã. Ìåíäåëü î ñóùåñòâîâàíèè îäíîðîäèòåëüñêîãî ñïîñîáà ðåïðîäóêöèè 
ñåìÿí ó ðàñòåíèé? Îòâåò, íà íàø âçãëÿä, ñêîðåå âñåãî ïîëîæèòåëüíûé. 
Ñòàòüÿ Äæ. Ñìèòà (J. Smith) (34) î ïàðòåíîãåíåçå ó A. illcifolia ìîãëà áûòü 
íåèçâåñòíà ëè÷íî Ã. Ìåíäåëþ, ñêðîìíî ïîäïèñàâøåìó ñâîè ñòàòüè «ëþáè-
òåëü áîòàíèêè». Îäíàêî â ïåðèîä ïðîâåäåíèÿ îïûòîâ ñ ÿñòðåáèíêàìè îí 
îïèðàëñÿ íà ïîñòîÿííûå êîíñóëüòàöèè ñ ñàìûì çíàìåíèòûì â òó ïîðó áî-
òàíèêîì Åâðîïû — ïðîôåññîðîì Ê. Íåãåëè (Ñ.W. Nägeli) èç Ìþíõåíà. 
Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî Ê. Íåãåëè ðàñïîëàãàë èíôîðìàöèåé î íàáëþäåíèÿõ 
Äæ. Ñìèòà, õîòÿ ýòî íèêàê íå îòðàæåíî â èõ ïåðåïèñêå ñ Ã. Ìåíäåëåì. Â 
10 ïèñüìàõ Ã. Ìåíäåëÿ ê Ê. Íåãåëè, îïóáëèêîâàííûõ â íàó÷íûõ æóðíàëàõ, 
íåò óïîìèíàíèé î ðàáîòå Äæ. Ñìèòà ïî ïàðòåíîãåíåçó ó ðàñòåíèé (35).   

Ã. Ìåíäåëÿ êàê ëþáèòåëÿ áîòàíèêè «ïîäâåëà», âåðîÿòíî, åãî óáåæ-
äåííîñòü â òîì, ÷òî ÿñòðåáèíêè è ãîðîõ, êàê è ëþáûå äðóãèå âèäû ðàñòå-
íèé, ðàçìíîæàþòñÿ îäíîòèïíî, òî åñòü âîñïðîèçâîäÿò ñåìåíà ïîñðåäñòâîì 
îïûëåíèÿ öâåòêîâ è ðåàëèçàöèè ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ. Â öâåòêàõ ÿñò-
ðåáèíîê äåéñòâèòåëüíî ôîðìèðóþòñÿ êàê ìåãà-, òàê è ìèêðîñïîðû, â 
ïûëüíèêàõ îáðàçóåòñÿ áîëüøîå ÷èñëî ïûëüöåâûõ çåðåí, íî äîãàäàòüñÿ, ÷òî 
ýòè ïûëüöåâûå çåðíà íå ïðèíèìàþò ïðÿìîãî ó÷àñòèÿ â ïîëó÷åíèè íîâîãî 
ïîêîëåíèÿ ñåìÿí, áûëî î÷åíü òðóäíî.   

Åùå îäíèì îáñòîÿòåëüñòâîì, îñëîæíèâøèì ðàáîòó Ã. Ìåíäåëÿ, 
îêàçàëîñü òî, ÷òî ðîä Hieracium â ïðèðîäå ïðåäñòàâëåí ìíîæåñòâîì âûñî-
êîïîëèïëîèäíûõ âèäîâ. Ýòî óñòàíîâèë òîëüêî â íà÷àëå ÕÕ âåêà Î. Ðîçåí-
áåðã (O. Rosenberg) (36) è â äàëüíåéøåì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñðåäè ÿñòðå-
áèíîê âñòðå÷àþòñÿ äè-, òðè-, òåòðà-, ïåíòà-, ãåêñà- è ãåïòàïëîèäíûå âèäû 
(27). Öèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ Î. Ðîçåíáåðãà, à çàòåì è äðóãèõ àâòî-
ðîâ ïðèâåëè ê ïðåäñòàâëåíèþ, ÷òî ïîëèïëîèäèÿ è ïàðòåíîãåíåç ó ðàñòå-
íèé âçàèìîñâÿçàíû (30, 31, 36, 37).   

Ïîëèïëîèäèÿ (óâåëè÷åíèå ÷èñëà õðîìîñîì èëè õðîìàòèä â ÿäðå, 
êðàòíîå îñíîâíîìó) ïðèâîäèò ê ìíîãîêðàòíîìó ïîâòîðåíèþ ãîìîëîãè÷íûõ 
õðîìîñîì èëè õðîìàòèä è ïîëíîñòüþ ìåíÿåò ïðîïîðöèè ãåíî- è ôåíîòè-
ïîâ â ãèáðèäíûõ ïîòîìñòâàõ (38), òî åñòü îíà — îäèí èç âàðèàíòîâ âíóò-
ðèãåíîìíîé èçìåí÷èâîñòè, õîòÿ ñàì ïðîöåññ ïîëèïëîèäèçàöèè êëåòî÷íûõ 
ÿäåð íå ïðèâíîñèò íèêàêèõ èçìåíåíèé â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ 
â ìîëåêóëàõ ÄÍÊ. Â ïðèðîäå íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ âèäû ðàñòåíèé ñ 
÷åòíîé ïîëèïëîèäèåé: òåòðà-, ãåêñà-, îêòàïëîèäû è ò.ä. Ìåíåå ðàñïðî-
ñòðàíåíû âèäû ðàñòåíèÿ ñ íå÷åòíîé ïîëèïëîèäèåé: òðè-, ïåíòà,- ãåïòà-
ïëîèäû. Ïåðåõîä íà áîëåå âûñîêèé óðîâåíü ïëîèäíîñòè íå òîëüêî ìåíÿåò 
ñîîòíîøåíèå ãåíîòèïîâ â ãèáðèäíûõ ïîòîìñòâàõ (ïîëèñîìè÷åñêàÿ ñåãðå-
ãàöèÿ ãåíîâ) (38), íî òàêæå âåäåò ê èçìåíåíèþ ìíîæåñòâà ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, ÷òî äàâíî è øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ â 
ñåëåêöèè ðàñòåíèé (39). Ýòó ôîðìó èçìåí÷èâîñòè ó ðàñòåíèé ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê îäíó èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ â ïðèðîäå ôîðì ýïè-
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (14, 40).  

Ñ ñîâðåìåííûõ íàó÷íûõ ïîçèöèé î÷åâèäíî, ÷òî èòîãè ãèáðèäèçà-
öèîííûõ ðàáîò Ã. Ìåíäåëÿ íà ÿñòðåáèíêàõ íèêàê íå ìîãëè ïîêîëåáàòü âû-
äâèíóòóþ èì êîíöåïöèþ äèñêðåòíûõ ôàêòîðîâ íàñëåäñòâåííîñòè ó P. sati-
vum. Ïðîáëåìó ñëåäóåò îáoçíà÷èòü èíà÷å. Âî-ïåðâûõ, ñóùåñòâóþò ëè ñïå-
öèôè÷åñêèå íàñëåäñòâåííûå ôàêòîðû (ãåíû), êîòîðûå âûçûâàþò ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêîå âîñïðîèçâîäñòâî ñåìÿí ó ðàñòåíèé (â ÷àñòíîñòè, ó ÿñòðåáè-
íîê) è ñàìè ïî ñåáå òàê æå ïîäâåðæåíû ñåãðåãàöèè, êàê, íàïðèìåð, ïðè-
çíàêè îêðàñêè öâåòêîâ ó ãîðîõà, èëè íåò? Âî-âòîðûõ, ïîâëèÿëà ñåãðåãàöèÿ 
ïî «ãåíàì ïàðòåíîãåíåçà» íà ñåãðåãàöèþ ïî îêðàñêå öâåòêîâ ó Hieracium 
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èëè íåò, à çíà÷èò, ìîæåò ëè ýêñïåðèìåíòàòîð ìàíèïóëèðîâàòü «ãåíàìè ïàð-
òåíîãåíåçà» äëÿ ïåðåíîñà èõ â äðóãèå âèäû ðàñòåíèé ñ ïîìîùüþ ìåæâèäî-
âîé èëè ìåæðîäîâîé ãèáðèäèçàöèè?  

Ñîãëàñíî ÃÖÏ, âñå ïðèçíàêè è ñâîéñòâà ðàñòåíèé íàõîäÿòñÿ ïîä 
êîíòðîëåì ãåíîâ, à ïîòîìó äîëæíû ñóùåñòâîâàòü ãåíû ïàðòåíîãåíåçà, è 
åñòü íåìàëîå ÷èñëî ïðèâåðæåíöåâ òàêîé ãèïîòåçû (31, 37). Áîëåå òîãî, îæè-
äàåìûå óñïåõè ïî ïåðåíîñó ãåíîâ àïîìèêñèñà ìåæäó ðàñòåíèÿìè ðàçíûõ 
âèäîâ ñâÿçûâàþò ñ íîâîé âîëíîé «çåëåíîé ðåâîëþöèè» â çåìëåäåëèè, êî-
òîðóþ îæèäàþò â XXI âåêå (41-43). Îäíàêî óñïåøíûõ ïðèìåðîâ ïîäîáíîãî 
ïåðåíîñà ïîêà íåò, íåñìîòðÿ íà äëèòåëüíîñòü ïðîâåäåíèÿ òàêèõ ðàáîò.   

Âî ìíîãèõ ïóáëèêàöèÿõ îáñóæäàåòñÿ âîïðîñ î ãåííîì êîíòðîëå àïî-
ãàìèè (àïîìèêñèñà) è âûñêàçûâàþòñÿ ìíåíèÿ, ÷òî àïîãàìèÿ — îäèí èç 
ìíîæåñòâà äèñêðåòíûõ, ãåíåòè÷åñêè êîíòðîëèðóåìûõ ïðèçíàêîâ ðàñòåíèé, 
÷òî ïîäêðåïëÿåòñÿ îáèëüíûìè ññûëêàìè íà êîíêðåòíûå èññëåäîâàíèÿ, ïî-
ñâÿùåííûå ýòîé òåìå (37, 41-45). Ñ ñåëåêöèîííî-ãåíåòè÷åñêîé òî÷êè çðå-
íèÿ âîïðîñ ôîðìóëèðóåòñÿ ñ «áîëüøåâèñòñêîé ïðÿìîòîé»: êîëè ó äèêèõ 
âèäîâ ðàñòåíèé åñòü ãåíû àïîãàìèè (àïîìèêñèñà), òî èõ ïåðåíîñ â êóëü-
òóðíûå âèäû ìåòîäàìè ãåííîé èíæåíåðèè — âñåãî ëèøü âîïðîñ âðåìåíè, 
èáî ñîâðåìåííàÿ áèîòåõíîëîãèÿ, êàê èçâåñòíî, «ìîæåò ïî÷òè âñå» (11, 41).   

Â òî æå âðåìÿ î ãåíàõ ïàðòåíîãåíåçà íè÷åãî íå èçâåñòíî çîîëîãàì, 
è ïðåæäå âñåãî ïîòîìó, ÷òî ïàðòåíîãåíåç èìè ðàññìàòðèâàåòñÿ íå êàê äèñ-
êðåòíûé ïðèçíàê, êîíòðîëèðóåìûé ìåíäåëåâñêèìè ãåíàìè, à êàê ïðîöåññ 
èëè ñòàäèÿ îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ó âèäîâ ñ öèêëè÷åñêèì òèïîì ïî-
ëîâîãî ïðîöåññà. Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå ýìáðèîíîâ íà÷èíàåòñÿ íå 
ñ àêòèâàöèè «ãåíîâ ïàðòåíîãåíåçà» â ãåíîìå, à ñ ïîáóæäåíèÿ ÿéöåêëåòîê ê 
ðàçâèòèþ. «Çàïóñê ðàçâèòèÿ â ÿéöå íàçûâàåòñÿ àêòèâàöèåé. Îíà ìîæåò áûòü 
âûçâàíà ðàçëè÷íûìè àãåíòàìè. Îäèí èç íèõ, ñàìûé ïðèâû÷íûé, — ñïåð-
ìàòîçîèä [íå ñëèâàþùèéñÿ ñ ÿéöåêëåòêîé, à òîëüêî àêòèâèðóþùèé åå — 
ïðèì. àâò.]. Áåç àêòèâàöèè ÿéöà íåò ðàçâèòèÿ, áåç ñïåðìàòîçîèäà îíî âîç-
ìîæíî [çà ñ÷åò äðóãèõ àêòèâàòîðîâ — ïðèì. àâò.] è â ïðèðîäå, è â ýêñïå-
ðèìåíòå» (17, c. 3). Ïîêà ÷òî íèêîìó èç ýíòîìîëîãîâ íå ïðèõîäèëà ìûñëü 
î ïîèñêå ãåíîâ ïàðòåíîãåíåçà ó òëåé, òàê êàê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ðåïðî-
äóêöèÿ ó íèõ ñâÿçàíà ñ ñåçîííûìè êîëåáàíèÿìè òåìïåðàòóðû. Ýòîò ïðî-
öåññ ðàññìàòðèâàëñÿ è ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê îäíîðîäèòåëüñêàÿ ðåïðîäóêöèÿ 
íàðÿäó ñ ñóùåñòâîâàíèåì äâóðîäèòåëüñêîé ðåïðîäóêöèè ó òëåé èëè äðóãèõ 
íàñåêîìûõ (29, 46, 47). Åñëè ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ ïàðòåíîãåíåçà (àïîãàìèè) 
ó ðàñòåíèé, ïî-âèäèìîìó, íåò, òî çàäà÷à ýêñïåðèìåíòàòîðà ñîñòîèò íå â 
«èíôèöèðîâàíèè» êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé «ìèôè÷åñêèìè» ãåíàìè àïîãàìèè 
îò äèêîðàñòóùèõ ôîðì (11, 41), à â ïîäáîðå ñèãíàëîâ, èíèöèèðóþùèõ 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå êëåòîê ðåïðîäóêòèâíîé ñôåðû ó êóëüòóðíûõ 
ðàñòåíèé (44) èëè æèâîòíûõ (46).   

Ïðèçíàâàÿ ïàðòåíîãåíåç îñîáîé ôîðìîé ïîëîâîé ðåïðîäóêöèè, íå-
îáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ýòîò ñïîñîá íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü êàê òóïèêî-
âûé, êîòîðûé ëèøü ôèêñèðóåò (êëîíèðóåò) íàêîïëåííóþ ðàíåå èçìåí÷è-
âîñòü. Èçâåñòíî, ÷òî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì ïîòîìñòâàì ïðèñóùà ñóùåñò-
âåííàÿ èçìåí÷èâîñòü êàê ïî äèñêðåòíûì, òàê è ïî êîíòèíóàëüíûì ïðè-
çíàêàì. Îá ýòîì ñ ïîëíîé îïðåäåëåííîñòüþ ïèñàë îñíîâîïîëîæíèê îòå÷å-
ñòâåííîé ãåíåòèêè Þ.À. Ôèëèï÷åíêî: «Èçâåñòíûé òåîðåòèê íàñëåäñòâåí-
íîñòè Âåéñìàí [A. Weismann — çäåñü è äàëåå ïðèì. ðåä.] (1874 ãîä) äàâíî 
óæå âûñêàçàë ìûñëü, ÷òî èçìåí÷èâîñòü â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îáóñëîâ-
ëèâàåòñÿ ñìåøåíèåì íàñëåäñòâåííûõ ñóáñòàíöèé îòöà è ìàòåðè âî âðåìÿ 
îïëîäîòâîðåíèÿ. Ñïðàâåäëèâîñòü ïîäîáíîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ìîæåò áûòü 
ïðîâåðåíà ëèøü ïóòåì ñïåöèàëüíûõ ñòàòèñòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, êîòî-
ðûå áûëè ïðîâåäåíû çíà÷èòåëüíî ïîçæå. Îäíàêî òàêèå èññëåäîâàíèÿ, ïî-
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ñêîëüêó äåëî èäåò îá èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè, íå ïîäòâåðäèëè ýòîãî 
ïðåäïîëîæåíèÿ Âåéñìàíà è ïðè ñðàâíåíèè èçìåí÷èâîñòè ôîðì, ïðî-
èçîøåäøèõ ïóòåì ïàðòåíîãåíåçà, ñ èçìåí÷èâîñòüþ òàêèõ æå ôîðì, íî 
âîçíèêøèõ ïóòåì ïîëîâîãî àêòà, íå óäàëîñü ïîäìåòèòü êàêîãî-íèáóäü 
îñîáåííîãî ðàçëè÷èÿ ìåæäó òåìè è äðóãèìè. Ïîäîáíûå èññëåäîâàíèÿ 
áûëè ïðîâåäåíû Âàððåíîì ïî îòíîøåíèþ ê äàôíèÿì è òëÿì, Êàñòëåì 
[W.Å. Castle] è Ôèëèïñîì [E.F. Phillips] ïî îòíîøåíèþ ê òðóòíÿì è ðàáîò-
íèöàì íàøåé îáûêíîâåííîé ï÷åëû, Ïèðñîíîì [C. Pearson], Ëè [C.C. Li] è 
Ðàéòîì [S. Wright] ïî îòíîøåíèþ ê îñàì, Êàñòëåì ñ êîëëåãàìè ïî îòíîøå-
íèþ ê ìóõå Drosophila ampelaphila, íàêîíåö, Óîëòîíîì ïî îòíîøåíèþ ê âî-
äîðîñëè Spirogira inflata — è âñþäó ñ îäèíàêîâûì ðåçóëüòàòîì, íå ïîäòâåð-
æäàþùèì âçãëÿäà Âåéñìàíà. Ó äàôíèé, íàïðèìåð, ïðîèçîøåäøèå ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèì ïóòåì îñîáè áûëè äàæå áîëåå èçìåí÷èâû, ÷åì òå, êîòîðûå 
âîçíèêëè ïóòåì ïîëîâîãî àêòà; ó îñ íàèáîëüøåé èçìåí÷èâîñòüþ îòëè÷à-
ëèñü ðàáîòíèöû (âîçíèêàþò, êàê èçâåñòíî, ïîëîâûì ïóòåì), çà íèìè ñëå-
äóþò ñàìöû (âîçíèêàþò ïóòåì ïàðòåíîãåíåçà) è, íàêîíåö, íàèìåíüøåé èç-
ìåí÷èâîñòüþ îòëè÷àþòñÿ ñàìêè (âîçíèêàþò â ðåçóëüòàòå îïëîäîòâîðåíèÿ). 
Òàêèì îáðàçîì, ñëåäóåò, âîïðåêè Âåéñìàíó, ïðèçíàòü, ÷òî ïðîèñõîæäåíèå 
èç îïëîäîòâîðåííûõ èëè íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö, òî åñòü íàëè÷èå èëè îò-
ñóòñòâèå ñìåøåíèÿ ðàçëè÷íûõ íàñëåäñòâåííûõ ñóáñòàíöèé, íå îòðàæàåòñÿ 
íà èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè» (47, c. 29-30).   

Ò ð å ò è é  ò è ï  è ç ì å í ÷ è â î ñ ò è. Ðàçíîîáðàçèå ñïîñîáîâ âîñïðî-
èçâîäñòâà ñåìÿí ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ ðàñòåíèé óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ýêñïå-
ðèìåíòàòîðû äîëæíû ñòàëêèâàòüñÿ ñ ðàçëè÷íûìè ñèñòåìàìè ðàñïðåäåëå-
íèÿ íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà â ðÿäó ïîêîëåíèé, ÷òî ïðèâîäèò ê íåîäè-
íàêîâûì òèïàì ðàñùåïëåíèé ïî èçó÷àåìûì ïðèçíàêàì, à èíîãäà è ê îòñóò-
ñòâèþ ðàñùåïëåíèÿ. Èìåííî ñ ïîäîáíîé ñèòóàöèåé ñòîëêíóëñÿ Ã. Ìåíäåëü 
â 1860-õ ãîäàõ â ãèáðèäèçàöèîííûõ ýêñïåðèìåíòàõ íà Hieracium, áîëüøóþ 
÷àñòü ðåçóëüòàòîâ êîòîðûõ ñëåäîâàëî áû ñâÿçûâàòü ñ ýïèãåíåòè÷åñêîé, à íå 
ñ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòüþ.   

Ïåðå÷èñëèì íåêîòîðûå ðàáîòû, ïîääåðæèâàþùèå ýïèãåíåòè÷åñêóþ 
ïàðàäèãìó (ÝÃÏ) íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ. Ã. Êýêñåð (48) â 1960 ãîäó ïî-
êàçàë, ÷òî ïåðåêëþ÷åíèÿ áèîõèìè÷åñêèõ öèêëîâ ïðè íàëè÷èè èåðàðõèè êà-
òàëèçàòîðîâ äàþò ôåíîòèïè÷åñêèå êàðòèíû äèñêðåòíîãî ðàçíîîáðàçèÿ, êî-
òîðûå â ãåíåòèêå òðàäèöèîííî ñîîòâåòñòâóþò ìåíäåëåâñêèì ãåíàì. À. Dur-
rant â 1962 ãîäó îïèñàë ãåíîòðîôû ëüíà (23), à Å.Ä. Áîãäàíîâà â òîì æå 
ãîäó ïîëó÷èëà íèêîòèíîòðîôû ó ïøåíèöû (20, 21). Ò.Á. Áàòûãèíà ïðîäå-
ìîíñòðèðîâàëà ýïèãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó èçìåí÷èâîñòè ýìáðèîíàëüíûõ 
ñòàäèé ðàçâèòèÿ ó ðàñòåíèé (49), ïîêàçàâ, ÷òî â çàâèñèìîñòè îò ïðîèñõîæ-
äåíèÿ çàðîäûøåé ìîãóò âîçíèêàòü ðàçíûå êàòåãîðèè ñåìÿí: ñ ïîëîâûìè 
(çèãîòè÷åñêèìè) çàðîäûøàìè (äâóðîäèòåëüñêîå íàñëåäîâàíèå); ñ ãåìèãàì-
íûìè õèìåðíûìè çàðîäûøàìè (äâó- è îäíîðîäèòåëüñêîå íàñëåäîâàíèå); ñ 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè çàðîäûøàìè (îäíîðîäèòåëüñêîå — ìàòåðèíñêîå èëè 
îòöîâñêîå íàñëåäîâàíèå) — äèïëîèäíûìè (íåðåäóöèðîâàííûé ïàðòåíîãå-
íåç), ãàïëîèäíûìè (ðåäóöèðîâàííûé ïàðòåíîãåíåç èëè ðåäóöèðîâàííûé àí-
äðîãåíåç); ñ ýìáðèîèäàìè (îäíîðîäèòåëüñêîå íàñëåäîâàíèå) — íóöåëëÿð-
íûìè, èíòåãóìåíòàëüíûìè, ìîíîçèãîòè÷åñêèìè. Â.À. Äðàãàâöåâ ñ ñîàâò. 
(50) â 1984 ãîäó îáíàðóæèëè ñìåíó ñïåêòðîâ è ÷èñëà ãåíîâ äëÿ ïðèçíàêîâ 
ïðîäóêòèâíîñòè ïøåíèöû ïðè ñìåíå ëèì-ôàêòîðà âíåøíåé ñðåäû è ïîçä-
íåå åå äîêàçàëè íà îáøèðíîì ìàòåðèàëå (6). Ñ ïîçèöèé ÝÃÏ Ñ.È. Ìàëåö-
êèé ñ ñîàâò. (7) â 2013 ãîäó ðàññìîòðåëè ýïèãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó ãåòåðî-
çèñà ó ðàñòåíèé íà ïðèìåðå ñàõàðíîé ñâåêëû. Â äîìåñòèêàöèîííûõ îïûòàõ 
Ä.Ê. Áåëÿåâ ñ êîëëåãàìè îïèñàëè êàê ôåíîìåí íîâûé òèï îòáîðà (äåñòà-
áèëèçèðóþùèé), ìåõàíèçì êîòîðîãî òîãäà áûë íåÿñåí. Å. ßáëîíêà è Ì. Ëýìá 
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ïðîàíàëèçèðîâàëè ýòè ýêñïåðèìåíòû ñ ñîâðåìåííûõ ïîçèöèé è âûÿâèëè íà-
ñëåäñòâåííóþ èçìåí÷èâîñòü â ïîâåäåíèè ÷åðíîáóðûõ ëèñèö è äðóãèõ äèêèõ 
æèâîòíûõ, èìåþùóþ ýïèãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó (51). Â 2012 ãîäó Ñ.Â. Ñà-
âåëüåâ îïèñàë 13 íîâûõ ïîäñòàäèé íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ ãîëîâíîãî ìîçãà ÷å-
ëîâåêà è áîëåå 200 ñëó÷àåâ íàðóøåíèé â åãî ðàáîòå ó ýìáðèîíîâ (52). Îêàçà-
ëîñü, ÷òî ñàìûå ðàííèå ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ãîëîâíîãî ìîçãà çàâèñÿò íå 
ñòîëüêî îò ðàáîòû ãåíîâ, ñêîëüêî îò âçàèìîäåéñòâèÿ êëåòîê äðóã ñ äðóãîì.  

Ïðèìåðîâ ýïèãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè è ýïèãåíåòè÷åñêîãî íà-
ñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ ó ðàñòåíèé è æèâîòíûõ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èç-
âåñòíî äîñòàòî÷íî ìíîãî. Âñå îíè îòíîñÿòñÿ ê ôåíîìåíàì òàê íàçûâàåìîé 
«íåêàíîíè÷åñêîé ãåíåòèêè» (òî÷íåå — íåêàíîíè÷åñêîãî íàñëåäîâàíèÿ): ýòî  
äëèòåëüíûå ìîäèôèêàöèè, ãåíåòè÷åñêàÿ àññèìèëÿöèÿ, íåñòàáèëüíîñòü ãå-
íîìà, âûçâàííàÿ ìîáèëüíûìè ãåíåòè÷åñêèìè ýëåìåíòàìè, ïàðàìóòàöèè, 
ðîäèòåëüñêèé èìïðèíòèíã, ãîðèçîíòàëüíûé ïåðåíîñ ãåíîâ, îáðàòíàÿ òðàíñ-
êðèïöèÿ, ýïèãåíåòè÷åñêàÿ äåòåðìèíàöèè ïîëà, ñâîéñòâà, ïðîÿâëÿåìûå ïðè-
îíàìè, èíàêòèâàöèÿ Õ-õðîìîñîìû è äàæå «ñèãíàëüíàÿ íàñëåäñòâåííîñòü» 
ïî Ì.Å. Ëîáàøåâó. Îäíàêî ñòàíîâëåíèå öåëîñòíîé êàðòèíû ÝÃÏ íàñëåäî-
âàíèÿ ïðîèñõîäèò òîëüêî â íàøå âðåìÿ. Ì.Ä. Ãîëóáîâñêèé ðàçäåëèë ýëå-
ìåíòû ãåíîìà íà äâå ïîäñèñòåìû — íà îáëèãàòíûå (ãåíû è èõ ðåãóëÿòîð-
íûå êîìïëåêñû â õðîìîñîìàõ è îðãàíåëëàõ) è ôàêóëüòàòèâíûå (ðàçíûå 
ÄÍÊ- è ÐÍÊ-íîñèòåëè, ÷èñëî è òîïîãðàôèÿ êîòîðûõ âàðüèðóåò â êëåòêàõ 
îðãàíèçìà) ýëåìåíòû, è ïðåäëîæèë òèïè÷íóþ ýïèãåíåòè÷åñêóþ òðèàäó ðå-
ãóëÿöèè: ñèãíàë→âîñïðèÿòèå ñèãíàëà ëîêóñîì-ïåðåêëþ÷àòåëåì→ïîääåðæà-
íèå âûáðàííîãî ñîñòîÿíèÿ (53).   

Îòêðûòèå ýïèãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè èìååò äëèòåëüíóþ èñòîðèþ, 
íà÷àëî êîòîðîé, ïî íàøåìó ìíåíèþ, ïîëîæèëè èññëåäîâàíèÿ ðóññêèõ áèîëî-
ãîâ — Á.Ë. Àñòàóðîâà è Í.Â. Òèìîôååâà-Ðåñîâñêîãî. Èìè âïåðâûå îòêðûò 
òðåòèé òèï èçìåí÷èâîñòè, êîòîðûé ðàçíûå ó÷åíûå îáîçíà÷àëè êàê «àñèììåò-
ðè÷íóþ» (èëè «ñëó÷àéíóþ») (19, 54), ïîçäíåå — êàê «àâòîíîìíóþ» (55), 
«ðåàëèçàöèîííóþ» (56) è, íàêîíåö, «ýïèãåíåòè÷åñêóþ» èçìåí÷èâîñòü (57).  

Äî ñåðåäèíû 1920-õ ãîäîâ ñ÷è-
òàëè, ÷òî ôåíîòèï îñîáè íàïðÿìóþ 
îïðåäåëÿåòñÿ åå ãåíîòèïîì (îäíîìåð-
íîñòü ñâÿçè «ãåí—ïðèçíàê»), õîòÿ ïðè-
çíàâàëè, ÷òî ôåíîòèï ìîæåò ìîäèôè-
öèðîâàòüñÿ óñëîâèÿìè ñðåäû. Äðóãè-
ìè ñëîâàìè, â 1920-å ãîäû ðàçëè÷àëè 
äâà òèïà èçìåí÷èâîñòè — íàñëåäñò-
âåííóþ è íåíàñëåäñòâåííóþ (ìîäè-
ôèêàöèîííóþ). Â ýòè æå ãîäû ïîêà-
çàíî, ÷òî ó Drosophila funebris ôåíîòè-
ïè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ó ãîìîçèãîò 
ïî ìóòàöèè «radius incompletes» ïîä-
äåðæèâàåòñÿ íà âåñüìà âûñîêîì óðîâ-

íå, íåñìîòðÿ íà ïîñòîÿíñòâî óñëîâèé âíåøíåé ñðåäû. «Ñàìûå “ñëàáûå” 
ëèíèè äàâàëè 39,4 %, 36 %, 34 % íå ïðîÿâëåíèÿ, áûëè âïîëíå ðåöåññèâ-
íûå è ïðè ðàñùåïëåíèè ÷àñòî îòñòàâàëè îò ñîîòíîøåíèÿ 3:1. Ñàìûå ñèëü-
íûå äàâàëè âñå 100 % ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðîÿâëåíèÿ â ÷èñòîêðîâíîé êóëü-
òóðå è îêîëî 6 % (à îäíà ëèíèÿ äàæå 17 %) äîìèíèðîâàíèÿ îò ñêðåùèâà-
íèÿ ñ íîðìàëüíûìè ëèíèÿìè. Òàêèì îáðàçîì, íà îñíîâàíèè èìåþùåãîñÿ 
ó ìåíÿ ìàòåðèàëà ïðåäåëàìè “ñèëû ïðîÿâëåíèÿ” radius incompletes â ðàçíûõ 
ãåíîòèïàõ íàäî ñ÷èòàòü, ñ îäíîé ñòîðîíû, 40 % íå ïðîÿâëåíèÿ, à ñ äðó-
ãîé — îêîëî 15 % äîìèíèðîâàíèÿ. Ïîñêîëüêó â ðÿäå ëèíèé radius incom-
pletes íàáëþäàëñÿ ïåðåõîä â ÷àñòè÷íî äîìèíàíòíîå ñîñòîÿíèå, âñòàë âî-

Ðèñ. 3. Ìóòàöèÿ tetraptera ó Drosophila mela-
nogaster — ïðèìåð àñèììåòðè÷åñêîãî íàñëåäî-
âàíèÿ ïðèçíàêà ÷åòûðåõêðûëîñòè ó íàñåêî-
ìûõ (19, 55).  



15

ïðîñ: ñïðàâåäëèâî ëè ïðåäñòàâëåíèå, ÷òî äîìèíàíòíîñòü (ðåöåññèâíîñòü) 
ÿâëÿþòñÿ ôóíäàìåíòàëüíûì ñâîéñòâîì ãåíà? Ñðåäè ëèíèé radius incom-
pletes áûëè òàêèå, êîòîðûå äîìèíèðóþò ïðè ñêðåùèâàíèè ñ îáåèìè íîð-
ìàëüíûìè ëèíèÿìè L5 è KII, è áûëè òàêèå, êîòîðûå äîìèíèðóþò òîëüêî 
ïðè ñêðåùèâàíèÿõ òîëüêî ñ îäíîé èç íèõ» (55, c. 49).   

Ýêñïåðèìåíòû Í.Â. Òèìîôååâà-Ðåñîâñêîãî áûëè äîïîëíåíû îðè-
ãèíàëüíûìè èññëåäîâàíèÿìè Á.Ë. Àñòàóðîâà (19, 54) ñ ìóòàöèåé tetraptera 
(÷åòûðåõêðûëîñòü) ó D. melanogaster. Åìó ñ îñîáåííîé ÿñíîñòüþ óäàëîñü 
ïîêàçàòü íåçàâèñèìîñòü ýêñïðåññèè ôåíîòèïîâ îò ãåíîòèïà. Ñðàâíèâàÿ 
ïðîÿâëåíèå ìóòàíòíîãî ïðèçíàêà íà ëåâîé è ïðàâîé ñòîðîíå òåëà ìóõ, 
Á.Ë. Àñòàóðîâ çàêëþ÷àåò, ÷òî àñèììåòðè÷íîå íàñëåäîâàíèå ìóòàöèè îáú-
ÿñíÿåòñÿ ñàìîñòîÿòåëüíîé èçìåí÷èâîñòüþ, íå ñâîäèìîé íè ê ãåíåòè÷å-
ñêèì, íè ê âíåøíèì óñëîâèÿì è äåòåðìèíèðîâàííîé âíóòðåííèìè óñëî-
âèÿìè ðàçâèòèÿ. «Ãåíîâàðèàöèÿ tetraptera (tr) ðåöåññèâíà. Ïðèñóòñòâóÿ â 
ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè, ôàêòîð âûçûâàåò âåñüìà ðàçíîîáðàçíûå èçìåíå-
íèÿ ãàëòåðîâ, à â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðåâðàùàÿ èõ â íàñòîÿùåå êðûëûø-
êî. Âàðèàöèîííî-ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ýòîãî ÿâëåíèÿ ïðèâîäèò ê ïîðà-
çèòåëüíîìó íà ïåðâûé âçãëÿä âûâîäó î íåçàâèñèìîé èçìåí÷èâîñòè ïðèçíàêà 
íà ðàçíûõ ñòîðîíàõ îðãàíèçìà» (54, c. 54). «Â âàðèàöèè èíäèâèäóàëüíîãî 
ðàçâèòèÿ, íå ñâîäèìîé ê ãåíîòèïè÷åñêèì ðàçëè÷èÿì è ïðÿìûì âîçäåéñòâèÿì 
ñðåäû, âèäèò Í.Â. Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé (1925) ïðè÷èíó íåïîëíîãî ïðîÿâëå-
íèÿ ãåíîâàðèàöèè radius incompletus ó Drosophila funebris. Ïëàíêåò (Plankett, 
1926) äåðæèòñÿ òîãî æå âçãëÿäà ïî îòíîøåíèþ ê àñèììåòðè÷íîìó âûðàæå-
íèþ ïðèçíàêà Diacheta ó D. melanogaster — ÿâëåíèþ, ïðèíöèïèàëüíî ñõîä-
íîìó ñ àñèììåòðèåé tr» (54, c. 58). Àñèììåòðè÷íûé òèï èçìåí÷èâîñòè ó 
ãîìîçèãîò â ëèòåðàòóðå íåðåäêî îáîçíà÷àþò êàê «ïðàâèëî íàñëåäîâàíèÿ ïî 
Àñòàóðîâó» (55-57).  

Îáúÿñíÿÿ ïðèðîäó íîâîãî òèïà èçìåí÷èâîñòè, Á.Ë. Àñòàóðîâ èñ-
ïîëüçóåò ñëåäóþùóþ ëîãèêó. Ñòàíîâëåíèå ôåíîòèïîâ ìóõ ïî ìóòàíòíîìó 
ïðèçíàêó îí îïèñûâàåò ñ ïîìîùüþ ñòàíäàðòíîé ôîðìóëû: a = F (p, g, e), 
ãäå ð, g è e — âêëàäû ñîîòâåòñòâåííî öèòîïëàçìû, ãåíîòèïà è óñëîâèé 
ñðåäû îáèòàíèÿ â ðåàëèçàöèþ ïðèçíàêà. Îòìå÷åíî, ÷òî ó ìóòàíòíûõ ìóõ 
âñå òðè ôàêòîðà èäåíòè÷íû, è ïîòîìó îíè íèêàê íå ìîãóò îáúÿñíèòü ïðè-
ðîäó îáíàðóæåííîé èì èçìåí÷èâîñòè. «Åñëè îáðàòèìñÿ ê êîíêðåòíîìó 
ïðèìåðó èçìåí÷èâîñòè ãàëòåðîâ â ãîìîçèãîòíûõ êóëüòóðàõ (tr) è çàäàäèì 
ñåáå âîïðîñ — íåïîñòîÿíñòâó êàêîãî èç òðåõ ôàêòîðîâ (p, g, e) îáÿçàíà âà-
ðèàöèÿ íàøåãî ïðèçíàêà, òî ïåðâîå, ÷òî ìû ìîæåò óòâåðæäàòü êàòåãîðè÷å-
ñêè, ýòî ïîëíàÿ íåïðè÷àñòíîñòü ê ýòîé èçìåí÷èâîñòè ãåíîòèïà è íåïî-
ñðåäñòâåííûõ âîçäåéñòâèé âíåøíåé ñðåäû. Ðåøàþùèì îñíîâàíèåì äëÿ 
òàêîãî óòâåðæäåíèÿ ÿâëÿåòñÿ íåçàâèñèìîñòü âûðàæåíèÿ è ïðîÿâëåíèÿ ïðè-
çíàêà íà ðàçíûõ ñòîðîíàõ îäíîãî è òîãî æå èíäèâèäóóìà. Îáå ïîëîâèíû 
ìóõ ðàçâèâàþòñÿ â ñîâåðøåííî îäèíàêîâûõ âíåøíèõ óñëîâèÿõ, ãåíîòèïè÷å-
ñêèå óñëîâèÿ òàêæå âïîëíå îäíîðîäíû, òåì íå ìåíåå, ñòðîåíèå ïðèçíàêà íà 
ðàçíûõ ñòîðîíàõ ìîæåò âûðàçèòüñÿ â äâóõ êðàéíèõ ôîðìàõ âàðèàöèîííîãî 
ðÿäà è äàæå â àëüòåðíàòèâíîé ôîðìå (íàëè÷èå èëè ïîëíîå îòñóòñòâèå ïðè-
çíàêà). Î÷åâèäíî, íå çäåñü íàäî èñêàòü ïðè÷èíû èçìåí÷èâîñòè» (54, c. 57).  

Àñèììåòðè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü ïî ãåíó tr ïðèïèñûâàþò «âíóòðåí-
íèì» ôàêòîðàì áåç óòî÷íåíèÿ èõ ïðèðîäû. «Îáîçíà÷èì âíóòðåííèå óñëî-
âèÿ áóêâîé (i ), èìååì îêîí÷àòåëüíóþ ôîðìóëó ðàçâèòèÿ: a = F (p, g, e, i ). 
Áóäåì íàçûâàòü òó èçìåí÷èâîñòü, êîòîðàÿ çàâèñèò îò íåïîñòîÿíñòâà ôàê-
òîðà i, ñàìîñòîÿòåëüíîé èçìåí÷èâîñòüþ îðãàíîâ, çà÷àòêîâ è ò.ï.» (54, c. 58). 
«Îñíîâíîé âûâîä çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ïðèçíàêîâ 
Drosophila îáëàäàåò èçìåí÷èâîñòüþ, êîòîðàÿ íå ìîæåò áûòü ñâåäåíà íè ê 
âàðèàöèè ãåíîòèïè÷åñêèõ, íè ê âëèÿíèþ âíåøíèõ óñëîâèé. Èçìåí÷èâîñòü ýòà 
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îñîáåííî îò÷åòëèâà ó ëàáîðàòîðíûõ ìóòàöèé, ãäå ìû åå íàõîäèì òî â âèäå 
íåïîëíîãî ïðîÿâëåíèÿ, òî â âèäå ñèëüíî âàðüèðóþùåãî âûðàæåíèÿ. Îäíà-
êî, îíà èìååòñÿ è ó íîðìàëüíûõ âèäîâûõ ïðèçíàêîâ, îòëè÷àÿñü îò èçìåí-
÷èâîñòè ïåðâûõ ëèøü ñâîèì ìàñøòàáîì. Èíà÷å ãîâîðÿ, åñëè âåðíóòüñÿ ê 
íàøåìó óñëîâíîìó ñïîñîáó îáîçíà÷åíèÿ ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà èëè îðãàíà, 
òî ïðè äàííûõ âïîëíå ïîñòîÿííûõ p, g, e ôóíêöèÿ a = F (p, g, e) èìååò öå-
ëûé ðÿä âîçìîæíûõ çíà÷åíèé à1, à2, à3, …, àn è ýòî ïðîèñõîäèò â ñèëó âà-
ðèàöèè íåêîòîðîãî ôàêòîðà i, êîòîðûé ïðèõîäèòñÿ ââåñòè â ÷èñëî àðãóìåí-
òîâ íàøåé ôóíêöèè. Ìû âèäèì, ÷òî ÿâëåíèå, âîñïðèíÿòîå íàìè íà ïðè-
ìåðå ãåíîâàðèàöèè tetraptera êàê èñêëþ÷èòåëüíîå, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé 
ëèøü áüþùèé â ãëàçà äåìîíñòðàòèâíûé ïðèìåð î÷åíü øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåííîé çàêîíîìåðíîñòè. Ïàðàäîêñàëüíîñòü òîãî, ÷òî “ïðàâàÿ ñòîðîíà 
íå âåäàåò, ÷òî òâîðèò ëåâàÿ”, íåñêîëüêî óìåíüøàåòñÿ â íàøèõ ãëàçàõ» (54, 
ñ. 72). «Çäåñü ìû âîî÷èþ âèäèì, êàê çûáêè òàêèå ñâîéñòâà æèâûõ ñóùåñòâ, 
êàê íàñëåäñòâåííîñòü, ñèììåòðèÿ, òî÷íàÿ ðåãóëÿöèÿ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ïðî-
öåññîâ, ñâîéñòâà, êîòîðûå ìû íåðåäêî ñêëîííû âîñïðèíèìàòü êàê íåîòú-
åìëåìûå àòðèáóòû îðãàíè÷åñêîãî ìèðà» (54, c. 103).    

Â ïîñëåäíèå ãîäû óñòàíîâëåíû ôàêòû ïðèíöèïèàëüíî íåóñòðàíè-
ìîé ñòîõàñòè÷íîñòè â ýêñïðåññèè ãåíîâ (58). Âûÿñíåíèå òîãî, ñâîäèòñÿ ëè 
ãèïîòåòè÷åñêèé ôàêòîð i Àñòàóðîâà ê óêàçàííîé ñòîõàñòè÷íîñòè, âàðüè-
ðóþùåé îò êëåòêè ê êëåòêå, èëè îí îïðåäåëÿåòñÿ ãèñòîíîâûì êîäîì, ðåãó-
ëèðóþùèì ýêñïðåññèþ â áîëüøîé ñîâîêóïíîñòè êëåòîê, îáðàçóþùèõ ïðè-
çíàê, — ýòî âàæíàÿ çàäà÷à áóäóùèõ èññëåäîâàíèé ïðèðîäû ãèïîòåòè÷åñêî-
ãî ôàêòîðà i.  

Ýêñïðåññèÿ ìóòàöèé tetraptera è radius incompletes ó ãîìîçèãîò íà-
ãëÿäíî ïîêàçàëà, ÷òî ÃÖÏ (ôåíîòèï îñîáåé îïðåäåëÿåòñÿ èõ ãåíîòèïîì è 
âëèÿíèåì óñëîâèé ñðåäû) íå ñïîñîáíà îáúÿñíèòü ðåàëüíóþ êàðòèíó èç-
ìåí÷èâîñòè. Ýòè íàáëþäåíèÿ ïðèâåëè ðóññêèõ áèîëîãîâ Á.Ë. Àñòàóðîâà è 
Í.Â. Òèìîôååâà-Ðåñîâñêîãî ê îòêðûòèþ òðåòüåãî òèïà èçìåí÷èâîñòè, èìåþ-
ùåãî, ïî íàøåìó ìíåíèþ, îñîáóþ çíà÷èìîñòü êàê äëÿ îáùåé òåîðèè íà-
ñëåäñòâåííîñòè, òàê è äëÿ òåîðèè ñåëåêöèè. «Âñÿêîìó ïðîöåññó ôîðìîîá-
ðàçîâàíèÿ â îðãàíèçìå ñâîéñòâåííà íåêîòîðàÿ äîëÿ ñàìîñòîÿòåëüíîé, ñëó-
÷àéíîé èçìåí÷èâîñòè, íåñâîäèìîé íè ê äåéñòâèþ ãåíîòèïè÷åñêèõ ðàçëè-
÷èé, íè ê ïðÿìûì âîçäåéñòâèÿì âíåøíåé ñðåäû» (54, c. 103). «Àñòàóðîâ 
îáúÿñíèë íåïîëíîå è àñèììåòðè÷íîå ïðîÿâëåíèå ýòîãî ïðèçíàêà (÷åòû-
ðåõêðûëîñòè) åãî ñàìîñòîÿòåëüíîé èçìåí÷èâîñòüþ, íå ñâîäèìîé íè ê ãåíî-
òèïó, íè ê âíåøíèì óñëîâèÿì» (56, c. 18).  

Àäåêâàòíîå îïèñàíèå èçìåí÷èâîñòè ïî ëþáûì äèñêðåòíûì ìîðôî-
ëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì äîëæíî ó÷èòûâàòü êàê àðèôìåòè÷åñêèå, òàê è ãåî-
ìåòðè÷åñêèå ñâîéñòâà ïðèçíàêîâ, ÷òî áëåñòÿùå ïðîäåìîíñòðèðîâàë Á.Ë. Àñ-
òàóðîâ (54). Ýòà àäåêâàòíîñòü îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç èñïîëüçîâàíèå ïîíÿ-
òèé «ñèììåòðèÿ—àñèììåòðèÿ», ñîîòâåòñòâóþùèõ ýïèãåíåòè÷åñêîé (ðåàëè-
çàöèîííîé) èçìåí÷èâîñòè ó ðàñòåíèé è æèâîòíûõ. Èç ëèòåðàòóðû ìîæíî 
ïîäîáðàòü ìíîæåñòâî ïðèìåðîâ àñèììåòðè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè äèñ-
êðåòíûõ ïðèçíàêîâ. Ê íàèáîëåå ðàííèì ïðèìåðàì îòíîñèòñÿ îïèñàíèå 
Ð. Ãîëüäøìèäòîì (R. Goldschmidt, 1915 ãîä) ãèíàíäðîìîðôîâ äðîçîôè-
ëû, ó êîòîðûõ îäíà ïîëîâèíà òåëà áûëà ìóæñêîé, à äðóãàÿ — æåíñêîé. «Ó 
òàêèõ ìóõ ïðîäîëüíàÿ — ñàãèòòàëüíàÿ — ïëîñêîñòü, îòäåëÿþùàÿ ëåâóþ 
ïîëîâèíó îò ïðàâîé, èç îáû÷íîé çåðêàëüíîé ñèììåòðèè ñòàëà íåîáû÷íîé 
àíòèñèììåòðè÷íîé» (59, c. 132). «Ãèíàíäðîìîðôèçì ó íàñåêîìûõ ÿâëÿåòñÿ 
ñëåäñòâèåì ïîòåðè Õ-õðîìîñîìû ïðè îïëîäîòâîðåíèè çèãîòû. Ïîëîâèíà 
òåëà ó òàêèõ ìóõ ïî ôåíîòèïó è íàáîðó ïîëîâûõ õðîìîñîì ÿâëÿåòñÿ ìóæ-
ñêîé, à äðóãàÿ — æåíñêîé» (60, c. 111-112).   

Íàáëþäàåìûå ðåçóëüòàòû èçìåí÷èâîñòè ó ãîìîçèãîòíûõ ìóõ ïðîòè-
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âîðå÷èëè «ïðàâèëó Ìåíäåëÿ» äëÿ Pisum îá îòñóòñòâèè ãåíîòèïè÷åñêîãî  
ðàçíîîáðàçèÿ ïðè ðåïðîäóêöèè ãîìîçèãîò è «ïðàâèëó Èîãàííñåíà» î ñíè-
æåíèè ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ â ïîòîìñòâàõ ãîìîçèãîò (61). Êîë-
ëèçèÿ ìåæäó îòêðûòèåì íîâîãî òèïà èçìåí÷èâîñòè è ìåíäåëåâñêîé ïàðà-
äèãìîé íàñëåäîâàíèÿ óêàçûâàëà íà íåïîëíîòó ìåíäåëåâñêèõ ïðàâèë íàñëå-
äîâàíèÿ, ÷òî äîëæíî áûëî ïðèâåñòè ê âêëþ÷åíèþ «ïðàâèë íàñëåäîâàíèÿ 
ïî Àñòàóðîâó» (íàðÿäó ñ ìåíäåëåâñêèìè) â íåêèå «îáùèå ïðàâèëà» íàñëåäî-
âàíèÿ. Îäíàêî ýòîãî íå ïðîèçîøëî, è êîëëèçèÿ çàâåðøèëàñü âñåãî ëèøü 
ïîÿâëåíèåì äâóõ òåðìèíîâ — «ïåíåòðàíòíîñòü» è «ýêñïðåññèâíîñòü» (62), 
íå îáúÿñíÿþùèõ ïðè÷èí è ñóòè íîâîãî òèïà èçìåí÷èâîñòè. Íàïîìíèì, ÷òî 
ïåíåòðàíòíîñòü èçìåðÿåòñÿ ïðîöåíòîì îñîáåé — íîñèòåëåé èçó÷àåìîãî ãåíà 
(àëëåëÿ), ó êîòîðûõ îí ïðîÿâèëñÿ, îò ÷èñëà âñåõ îñîáåé â ïîïóëÿöèè (17, 
c. 623), à  ýêñïðåññèâíîñòü — ýòî «ñòåïåíü ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðîÿâëåíèÿ ãå-
íà, êàê ìåðà ñèëû åãî äåéñòâèÿ, îïðåäåëÿåìàÿ ïî ñòåïåíè ðàçâèòèÿ ïðèçíà-
êà. Ìóòàíòû ñ íåïîëíîé ïåíåòðàíòíîñòüþ èìåþò, î÷åâèäíî, âî ìíîãèõ ñëó-
÷àÿõ îñîáîå ïðåäðàñïîëîæåíèå ê èçìåí÷èâîé ýêñïðåññèâíîñòè» (17, c. 840).   

Àñèììåòðè÷íàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî Á.Ë. Àñòàóðîâó çàòðàãèâàåò ñàìûå 
ðàçëè÷íûå ãðóïïû ïðèçíàêîâ è, êàê îòìå÷àëîñü âûøå, ïî ñîâðåìåííîé 
êëàññèôèêàöèè åå îòíîñÿò ê ýïèãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (56, 63, 64). 
Âíóòðåííèå ôàêòîðû àñèììåòðèè â ðàçâèòèè ïðèçíàêîâ âêëþ÷àþò ýïèãå-
íåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû àêòèâàöèè è èíàêòèâàöèè êàê ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ, 
òàê è ãåíîâ-ðåãóëÿòîðîâ, à òàêæå âíåøíèå ñèãíàëû, ó÷àñòâóþùèå â ðåàëè-
çàöèè îòäåëüíûõ ñòàäèé ìîðôîãåíåçà ó âûñøèõ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ. Èë-
ëþñòðàöèÿìè àñèììåòðèé ïðè ìîðôîãåíåçå ñëóæàò ìíîãî÷èñëåííûå ïðè-
ìåðû «ãîìåîçèñà» «(Bateson, 1894) — ïîÿâëåíèå ó îñîáè ÷àñòåé òåëà, êîòî-
ðûå â íîðìå äîëæíû áûòü ðàñïîëîæåíû â äðóãîì ñåãìåíòå» (60, c. 117). 
Òàêèå òåðàòîëîãè÷åñêèå íàðóøåíèÿ îáîçíà÷àþò êàê «ãîìåîçèñíûå, èëè ãå-
òåðîìîðôè÷åñêèå», ìóòàöèè, êîãäà ó îðãàíèçìà íà ìåñòå îäíîãî îðãàíà 
ðàçâèâàåòñÿ îðãàí äðóãîãî òèïà (íàïðèìåð, ó äðîçîôèëû ïðè ìóòàöèè 
antennapedia íà ãîëîâå íà ìåñòå àíòåííû ôîðìèðóåòñÿ êîíå÷íîñòü). Èñ-
ñëåäîâàíèå ýòèõ ìóòàöèé ïîçäíåå ïðèâåëî ê îòêðûòèþ òðàíñêðèïöèîííûõ 
ôàêòîðîâ (ÒÔ) ìîðôîãåíåçà (ÒÔ — áåëêè, êîíòðîëèðóþùèå ñèíòåç ìÐÍÊ 
íà ìàòðèöå ÄÍÊ, êîòîðûå ôóíêöèîíèðóþò ëèáî ñàìîñòîÿòåëüíî, ëèáî â 
êîìïëåêñå ñ äðóãèìè áåëêàìè; ðåïðåññîðû îáåñïå÷èâàþò ñíèæåíèå, àêòè-
âàòîðû — ïîâûøåíèå êîíñòàíòû ñâÿçûâàíèÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû ñ ðåãóëÿ-
òîðíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ðåãóëèðóåìîãî ãåíà). Èìåííî ãîìåîçèñíàÿ 
ìóòàöèÿ tetraptera ó D. melanogaster ïîçâîëèëà Á.Ë. Àñòàóðîâó â 1927 ãîäó 
îòêðûòü òðåòèé òèï èçìåí÷èâîñòè — àñèììåòðè÷íóþ èçìåí÷èâîñòü (54).  

Â 1914 ãîäó â Ëîíäîíå ñîñòîÿëàñü ïóáëè÷íàÿ äèñêóññèÿ ìåæäó íàó÷-
íûìè øêîëàìè Ê. Ïèðñîíà (íàñëåäîâàíèå ïåãîñòè ó ñîáàê) è Í.Ã. Íèëüñî-
íà-Ýëå (N.H. Nilsson-Ehle), ïðåäëîæèâøåãî â 1909 ãîäó ãèïîòåçó ïîëè-
ìåðíûõ ãåíîâ äëÿ îïèñàíèÿ íàñëåäîâàíèÿ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ ó 
õëåáíûõ çëàêîâ (ïîçäíåå ïîëèìåðíûå ãåíû áûëè ïåðåèìåíîâàíû â ïîëè-
ãåíû). Í.È. Âàâèëîâ â òî âðåìÿ ðàáîòàë â Ãåðìàíèè — â Éåíå ó Ý. Ãåêêåëÿ 
(E. Haeckel), î÷åíü õîòåë ïîáûâàòü íà ýòîì äèñïóòå, íî íà÷àâøàÿñÿ ìèðî-
âàÿ âîéíà çàñòàâèëà åãî êðóæíûì ïóòåì ÷åðåç Íîðâåãèþ, Øâåöèþ, Ôèí-
ëÿíäèþ âåðíóòüñÿ â Ðîññèþ. Ãèïîòåçó Í.Ã. Íèëüñîíà-Ýëå øêîëà Ê. Ïèð-
ñîíà íå ïðèíÿëà, íî è ñàìà íå ñìîãëà îáúÿñíèòü íàñëåäîâàíèå ïåãîñòè ó 
ñîáàê. Ïîçäíåå âìåñòî ïðåäïîëîæåíèÿ î ïîëèìåðíûõ ãåíàõ áûëà âûäâèíó-
òà ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé ïðè ìîðôîãåíåçå â òêàíÿõ æèâîòíûõ è ðàñ-
òåíèé íîñèòåëÿìè ïîçèöèîííîé èíôîðìàöèè ñëóæàò ìîðôîãåíû (àêòèâà-
òîðû è èíãèáèòîðû), ðåàëèçóþùèå ñâîè ñâîéñòâà ïîñðåäñòâîì ïðîñòðàíñò-
âåííîé äèôôóçèè (65).   

Ðàññìîòðèì ñëåäóþùèé ïðèìåð: â ÿáëîíåâîì ñàäó, ãäå âñå äåðåâüÿ 
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îäíîãî ñîðòà ãåíåòè÷åñêè èäåíòè÷íû (êëîíû), èìååòñÿ êàê òàêîå äåðåâî, ó 
êîòîðîãî ïåðâàÿ ñêåëåòíàÿ âåòâü îòâåòâëÿåòñÿ îò øòàìáà íà âûñîòå 50 ñì è 
íàïðàâëåíà íà þã, òàê è äðóãîå, ó êîòîðîãî îíà ðàñïîëîæåíà íà âûñîòå 1 ì 
è ñîðèåíòèðîâàíà íà âîñòîê. Ýòî òèïè÷íîå ïðîÿâëåíèå «òðåòüåé èçìåí÷è-
âîñòè» ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ïî Á.Ë. Àñòàóðîâó (54). 

 Îáùåèçâåñòåí ìîðôîãåíåç ó êðèñòàëëîâ, îáðàçîâàíèå ëåäÿíûõ óçî-
ðîâ (ñõîæèõ ñ ëèñòüÿìè ðàñòåíèé) íà îêîííîì ñòåêëå, ìîðôîëîãè÷åñêîå 
ðàçíîîáðàçèå ñíåæèíîê, äåíäðèòîâ, âûðàñòàþùèõ ïðè ýëåêòðîëèçå ìåòàë-
ëîâ íà êðàÿõ ýëåêòðîõèìè÷åñêîé âàííû è ò.ï. Ïîäîáíûå ïðèìåðû ïîêàçû-
âàþò, ÷òî ìîðôîãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà ìîãóò ðåà-
ëèçîâûâàòüñÿ çà ñ÷åò ñàìîîðãàíèçàöèè è ñîâñåì íå êîíòðîëèðóþòñÿ íàïðÿ-
ìóþ ãåíàìè (â ïåðå÷èñëåííûõ ïðèìåðàõ î ãåíàõ íå ìîæåò áûòü è ðå÷è).  

Êë à ñ ñèôèêàöèÿ  ïðèçíàêîâ  ó  ð à ñ ò åíèé  è  ýïèãåíå òè-
êà. Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì îïðåäåëåíèÿì, ãåíîì íàçûâàþò ñïåöèôè÷å-
ñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ â ÄÍÊ (ó íåêîòîðûõ âèðóñîâ — â 
ÐÍÊ), äåòåðìèíèðóþùèõ ëèáî íóêëåîòèäíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü òðàíñ-
ïîðòíûõ èëè ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ, ëèáî ïîñëåäîâàòåëüíîñòü àìèíîêèñëîò â 
áåëêàõ (ñòðóêòóðíûå ãåíû). Êàê ïðàâèëî, ãåíû ñîñòîÿò èç ëèäåðíîé è 
òðåéëåðíîé îáëàñòåé, ìåæäó êîòîðûìè íàõîäÿòñÿ êîäèðóþùèå (ýêçîíû) è 
íåêîäèðóþùèå (èíòðîíû) ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (17, c. 210). ÃÖÏ ÷åòêî ðàç-
ëè÷àåò ïîíÿòèÿ «ãåí» è «ïðèçíàê», îòíîñÿ ïåðâîå — ê ìîëåêóëÿðíîé ãåíå-
òèêå, âòîðîå — ê îáùåé áèîëîãèè. Ñòîëü æå ÷åòêî ñëåäóåò ðàçäåëÿòü ïîíÿ-
òèÿ «ïðèçíàê» è «ïðîöåññ». Ïðèçíàê — ýòî ëþáàÿ ÷åðòà, îñîáåííîñòü èëè 
ñâîéñòâî, ïðèñóùåå îòäåëüíîé îñîáè èëè èõ ñîâîêóïíîñòÿì â äàííûé ìî-
ìåíò âðåìåíè, òîãäà êàê ïðîöåññ îçíà÷àåò ñìåíó ñîñòîÿíèé âî âðåìåíè, òî 
åñòü ñîâîêóïíîñòü ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé ïî äîñòèæåíèþ íåêîãî ðå-
çóëüòàòà, êîíå÷íîãî èòîãà (íàïðèìåð, îíòîãåíåç ðàñòåíèÿ, ïðîèçâîäñòâåí-
íûé ïðîöåññ). Ïîä÷åðêíåì äîïîëíèòåëüíî, ÷òî îíòîãåíåç — ïðîöåññ, èäó-
ùèé âäîëü îñè âðåìåíè, à èçìåí÷èâîñòü ëþáîãî ïðèçíàêà ðåãèñòðèðóåòñÿ 
ëèøü â îäèí èç ìîìåíòîâ âðåìåíè, ïîýòîìó ðàçìàõ èçìåí÷èâîñòè ïðèçíà-
êà íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà âñåãäà îðòîãîíàëåí âðåìåííóé îñè.  

Ïåðåõîäÿ ê êëàññèôèêàöèè ïðèçíàêîâ, îòìåòèì, ÷òî â ðàìêàõ ÃÖÏ 
ðàçëè÷àþò äèñêðåòíûå (ïðåðûâíûå) è êîíòèíóàëüíûå (íåïðåðûâíûå) ïðè-
çíàêè, êîòîðûå ïðè ïðîâåäåíèè èçìåðåíèé îòäåëüíûõ ÷àñòåé è öåëûõ ðàñ-
òåíèé ðåãèñòðèðóþòñÿ â ïðåäåëàõ ÷èñëîâûõ çíà÷åíèé, îòíîñèìûõ ëèáî ê 
àðèôìåòè÷åñêèì ïîíÿòèÿì, ëèáî ê ïîíÿòèÿì òðåõìåðíîé åâêëèäîâîé ãåî-
ìåòðèè. Â ñâîþ î÷åðåäü, äèñêðåòíûå ïðèçíàêè ðàñïàäàþòñÿ íà äâå ãðóï-
ïû — íà àëüòåðíàòèâíûå è ñ÷åòíûå. Àëüòåðíàòèâíûå ïðèçíàêè èìåþò íå-
ñêîëüêî ñîñòîÿíèé (äâà èëè áîëüøå: îêðàñêà öâåòêîâ — áåëàÿ, ðîçîâàÿ è 
êðàñíàÿ, ìíîæåñòâåííûå ôîðìû ôåðìåíòà — èçîôåðìåíòû è äð.) è, êàê 
ñëåäóåò èç ìíîãî÷èñëåííûõ íàáëþäåíèé, ó ðàñòåíèé îáû÷íî íàñëåäóþòñÿ 
â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðàâèëàìè Ìåíäåëÿ. Ñ÷åòíûå ïðèçíàêè õàðàêòåðèçóþò 
÷èñëî ÷àñòåé ðàñòåíèÿ èëè êàêîãî-ëèáî îðãàíà (íàïðèìåð, ÷èñëî ëèñòüåâ, 
ñîöâåòèé, öâåòêîâ, ñåìÿí è ïëîäîâ íà ðàñòåíèè, à òàêæå ÷èñëî ñòðóêòóð-
íûõ ýëåìåíòîâ â öâåòêàõ è äð.). Èçìåí÷èâîñòü ñ÷åòíûõ ïðèçíàêîâ ïîä÷è-
íÿåòñÿ áèíîìèàëüíîìó çàêîíó (çàêîíó Êåòëå) (47). Â îòëè÷èå îò àëüòåðíà-
òèâíûõ ïðèçíàêîâ ó ñ÷åòíûõ íàñëåäîâàíèå, êàê ïðàâèëî, íå ïîä÷èíÿåòñÿ 
ïðàâèëàì Ìåíäåëÿ (êðîìå òàêñîíîìè÷åñêèõ ñ÷åòíûõ ïðèçíàêîâ, êîòîðûå 
èäåíòèôèöèðóþò ðîä èëè âèä; îíè æåñòêî äåòåðìèíèðîâàíû ãåíàìè è ñòà-
áèëüíû êàê â ìåòàìåðàõ, òàê è â ýêîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ).   

Â ðàìêàõ ÝÃÏ âûäåëÿþòñÿ îñîáûå ãðóïïû ïðèçíàêîâ — ìîðôîãå-
íåòè÷åñêèå, ðåïðîäóêòèâíûå è äð. Ê ìîðôîãåíåòè÷åñêèì ìîæíî îòíåñòè 
ôðàêòàëüíûå ïðèçíàêè, êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ ó ðàñòåíèé è æèâîòíûõ ïðè 
ìîðôîãåíåçå è ïîòîìó íå ìîãóò êîíòðîëèðîâàòüñÿ ãåíàìè íàïðÿìóþ. Íà-
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ïðèìåð, ó ðàñòåíèé ê ôðàêòàëüíûì ïðè÷èñëÿþò ïðèçíàêè ñîñóäèñòûõ ñèñ-
òåì (îáðàçîâàíèå êñèëåìû è ôëîýìû), êîðíåâîé ñèñòåìû, ýìáðèîíàëüíûå 
ïðèçíàêè (49, 66). Ïðîöåññû ìîðôîãåíåçà ó ðàñòåíèé îïèñûâàþòñÿ äðåâî-
âèäíûìè ôðàêòàëàìè (66).   

Ñôîðìèðóåì òðèàäó ïðèçíàêîâ (äèñêðåòíûå—êîíòèíóàëüíûå—ôðàê-
òàëüíûå) è ñ ìàòåìàòè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ðàññìîòðèì èõ ñõîäñòâî è ðàç-
ëè÷èå. Ïðèçíàêè ïîëó÷åííîé òðèàäû ÷åòêî ðàçëè÷àþòñÿ ãåîìåòðè÷åñêîé 
ðàçìåðíîñòüþ D. Ó ëþáîãî ãåîìåòðè÷åñêîãî îáúåêòà åå ìîæíî ðàññ÷èòàòü, 
èñõîäÿ èç çàâèñèìîñòè óâåëè÷åíèÿ ðàçìåðà îáúåêòà S îò óâåëè÷åíèÿ åãî 
ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ L: D = log(S)/log(L). Äëÿ ëèíèè D = log(2)/log(2) = 1, 
äëÿ ïëîñêîñòè D = log(4)/log(2) = 2; äëÿ îáúåìà D = log(8)/log(2) = 3. Â 
îòëè÷èå îò ôèãóð åâêëèäîâîé ãåîìåòðèè, ôðàêòàëû — ýòî ãåîìåòðè÷åñêèå 
îáúåêòû ñ äðîáíîé ðàçìåðíîñòüþ (67). Äèñêðåòíûå ïðèçíàêè ñ ãåîìåòðè-
÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ îäíîìåðíûå, òîãäà êàê êîíòèíóàëüíûå ìîãóò áûòü 
îäíî-, äâóõ- èëè òðåõìåðíûìè, à ôðàêòàëüíûå — âñåãäà èìåþò äðîáíóþ 
ðàçìåðíîñòü (66). Òàêèì îáðàçîì, ðåïðîäóêòèâíûå ïðèçíàêè ðàñòåíèé ìî-
ãóò áûòü ñ÷åòíûìè (÷èñëî öâåòêîâ, ñåìÿí, ïëîäîâ íà ðàñòåíèÿõ) è ôðàê-
òàëüíûìè (ýìáðèîíàëüíûå ñòðóêòóðû öâåòêîâ è äð.). Ñ÷åòíûå òàêñîíîìè-
÷åñêèå ïðèçíàêè îáû÷íî íàõîäÿòñÿ ïîä æåñòêèì êîíòðîëåì ãåíîâ (÷èñëî 
÷àñòåé è îòäåëüíûõ ñòðóêòóð öâåòêîâ). Èçìåí÷èâîñòü äðóãîé ãðóïïû ñ÷åò-
íûõ ïðèçíàêîâ (÷èñëî öâåòêîâ, ñåìÿí è ïëîäîâ íà ðàñòåíèÿõ) êîíòðîëèðó-
åòñÿ âíåøíèìè ñèãíàëàìè (íàïðèìåð, ïëîòíîñòüþ ðàçìåùåíèÿ ðàñòåíèé â 
ôèòîöåíîçå), òî åñòü îíè ñêîðåå ýïèãåíåòè÷åñêèå. Ýìáðèîíàëüíûå æå ïðè-
çíàêè è ñâÿçàííûå ñ íèìè ïðèçíàêè òêàíåé çàðîäûøåâîãî ïóòè îòíîñÿòñÿ ê 
ôðàêòàëüíûì è êîíòðîëèðóþòñÿ õîäîì ìîðôîãåíåçà (ýïèãåíåòè÷åñêè).  

 Ýïèãåíå òèêà  è  ð å ï ðî ä ó ê òè âí à ÿ  áèî ë î ãè ÿ  ð à ñ ò å íèé. 
Â ñîâðåìåííîé áèîëîãèè â îñíîâíîì èññëåäóþò òîëüêî ãåíåòè÷åñêèå óïðàâ-
ëÿþùèå ñèñòåìû â ðàìêàõ ÃÖÏ, õîòÿ ëþáàÿ ìîëåêóëà áåëêà èëè ëþáîé 
áèîõèìè÷åñêèé öèêë â êëåòêå, ñïîñîáíûå íàõîäèòüñÿ â äâóõ ñîñòîÿíèÿõ 
(«+» èëè «−»), ìîãóò ïåðåäàâàòü èíôîðìàöèþ ñëåäóþùåìó ïîêîëåíèþ ìî-
ëåêóë èëè êëåòîê. Òàêèå ïåðåêëþ÷åíèÿ â ïðåäåëàõ êëåòîê ñïîñîáíû ïðè-
âîäèòü ê ýïèãåíåòè÷åñêîé ôîðìå èçìåí÷èâîñòè è íàñëåäîâàíèÿ.     

Ðàçâèòèå ÝÃÏ âûÿâèëî íîâûå ôåíîìåíû è ìåõàíèçìû íàñëåäñò-
âåííîé èçìåí÷èâîñòè, îäèí èç çàìå÷àòåëüíûõ ðåçóëüòàòîâ ýòîãî íàïðàâëå-
íèÿ — îòêðûòèå íîâûõ ïðèçíàêîâ è ñâîéñòâ, íàñëåäîâàíèå êîòîðûõ âîç-
ìîæíî ëèøü â ðàìêàõ ÝÃÏ. Ôîðìèðîâàíèå êîíöåïöèè ÝÏÃ ïðîèñõîäèëî 
íå îäíîìîìåíòíî. Â íà÷àëå ÕÕ âåêà áûëè îïèñàíû äëèòåëüíûå ìîäèôè-
êàöèè, ïîñòåïåííî çàòóõàþùèå â ðÿäó ïîêîëåíèé. Â 1927 ãîäó Á.Ë. Àñòàó-
ðîâ îòêðûë «òðåòüþ èçìåí÷èâîñòü» (19, 54). Äîñòàòî÷íî äàâíî ðàñøèôðî-
âàíû ìåõàíèçìû ýïèãåíåòè÷åñêèõ ôåíîìåíîâ — àöåòèëèðîâàíèå ãèñòîíîâ 
è ìåòèëèðîâàíèå ÄÍÊ (68). «Ãèñòîíîâûé êîä» ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íàáîð 
ìîäèôèêàöèé ãèñòîíîâûõ «õâîñòîâ» íà ïîâåðõíîñòè íóêëåîñîì, êîòîðûé 
ìîæíî öåëåíàïðàâëåííî ìåíÿòü, ïîäâåðãàòü îòáîðó è ïåðåäàâàòü ïî íàñëåä-
ñòâó. Ýòî îñíîâíîé ýïèãåíåòè÷åñêèé ìåõàíèçì, êîíòðîëèðóþùèé âêëþ÷å-
íèå èëè âûêëþ÷åíèå ãåíîâ è ïåðåäà÷ó ïðîãðàììû êîíòðîëÿ îò ìàòåðèí-
ñêîé êëåòêè ê äî÷åðíåé.   

Ó ðàñòåíèé ñ ýïèãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòüþ ñâÿçàíû ñèñòåìû âîñ-
ïðîèçâîäñòâà ñåìÿí è ïðîöåññû ìîðôîãåíåçà. Àïîãàìíûå âèäû ñ òåîðåòè-
÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ïðåäñòàâëÿþò îñîáûé èíòåðåñ â òîì îòíîøåíèè, ÷òî 
ôóíêöèÿ ïûëüöû ó ýòîé ãðóïïû íå îáÿçàòåëüíî ñâÿçàíà ñ äîíîðñòâîì îò-
öîâñêîãî ãåíîìà è ïåðåäà÷åé ãåíîâ îò îòöà ïîòîìñòâó. Ñ îäíîé ñòîðîíû, ó 
àïîãàìíûõ (àãàìîñïåðìíûõ) è ðîäñòâåííûõ ãàìîñïåðìíûõ âèäîâ öâåòêè 
ïî ìîðôîëîãèè íå ðàçëè÷àþòñÿ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïûëüöåâûå çåðíà è 
òðóáêè ó àïîãàìíûõ âèäîâ ìîãóò âûñòóïàòü íå äîíîðàìè îòöîâñêîãî ãåíîìà, 
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à ñèãíàëàìè (èíäóêòîðàìè), àêòèâèðóþùèìè çàïóñê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî 
ðàçâèòèÿ ýìáðèîíîâ, èíûìè ñëîâàìè, âûïîëíÿòü ðîëü «ïîëîâîãî ïàðòíåðà» 
(69). Ïîíÿòèå «ïîëîâîé ïàðòíåð» óêàçûâàåò, ÷òî ó àãàìíûõ âèäîâ õîðîøî 
âûðàæåíà ïðîãàìíàÿ ôàçà îïëîäîòâîðåíèÿ (ïûëüöà ïîïàäàåò íà ðûëüöà 
öâåòêîâ, ïðîðàñòàåò, íî íå ïðîèçâîäèò îïëîäîòâîðåíèÿ) è îòñóòñòâóåò ãà-
ìåòîãàìíàÿ ôàçà (ñëèÿíèå ìóæñêèõ è æåíñêèõ ãàìåò), îäíàêî ñåìåíà ó òà-
êèõ ðàñòåíèé îáðàçóþòñÿ â äîñòàòî÷íî áîëüøîì êîëè÷åñòâå.   

Ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáàõ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ãîðîõà è ÿñòðåáèíîê 
(ñîîòâåòñòâåííî äâó- è îäíîðîäèòåëüñêîå íàñëåäîâàíèå) èëëþñòðèðóþò ïî-
ëèìîðôèçì ðåïðîäóêòèâíûõ ñòðàòåãèé ó äâóõ áîòàíè÷åñêèõ ðîäîâ (15) è 
íèêàê íå îáóñëîâëåíû àêòèâíîñòüþ èëè íåàêòèâíîñòüþ «ñïåöèôè÷åñêèõ 
ãåíîâ ïàðòåíîãåíåçà» ó Hieracium. Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ïàðòåíîãåíåòè÷å-
ñêîå ðàçâèòèå ýìáðèîíîâ îòíîñèòñÿ ê ýïèãåíåòè÷åñêîé ôîðìå íàñëåäñò-
âåííîñòè è èçìåí÷èâîñòè è ñâÿçàíî ñ ïîëó÷åíèåì êëåòêàìè çàðîäûøåâûõ 
ìåøêîâ èëè ñåìÿïî÷åê öâåòêà âíåøíèõ èëè âíóòðåííèõ ñèãíàëîâ, ïîçâî-
ëÿþùèõ ïåðåéòè îò îäíîé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ ê äðóãîé.   

Â áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðå èìååòñÿ äîñòàòî÷íî áîëüøîå ÷èñëî îïè-
ñàíèé äëÿ ñèñòåì ðåïðîäóêöèè ñåìÿí, îòëè÷àþùèõñÿ îò òàêîâûõ è ó ãîðî-
õà, è ó ÿñòðåáèíîê (70). Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî ðàñòåíèÿ ìîæíî êëàññèôè-
öèðîâàòü ïî ðåïðîäóêòèâíûì ñòðàòåãèÿì (îíè ìîãóò áûòü ïîõîæèìè èëè 
îòëè÷íûìè îò èçâåñòíûõ ó ãîðîõà è ÿñòðåáèíîê), êîòîðûå ðàçâîðà÷èâàþò-
ñÿ â îíòîãåíåçå, à íå îïðåäåëÿþòñÿ àêòèâíîñòüþ îòäåëüíûõ îëèãîãåíîâ 
(èëè «ãåííûõ áëîêîâ» è òåì áîëåå «ãåííûõ ñåòåé»). Ðåïðîäóêòèâíûå ïðè-
çíàêè è ïðîöåññû âïîëíå ïîïàäàþò â êðóã ïðîáëåì áèîëîãèè ðàçâèòèÿ, 
îõâàòûâàåìûõ ãîìîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòüþ ó ðàñòåíèé ïî Í.È. Âàâè-
ëîâó (71). Âñå ýòî óêàçûâàåò íå íà ñïåöèôè÷íîñòü ãåíîâ, ÿêîáû ïðèñóòñò-
âóþùèõ ó òåõ èëè èíûõ âèäîâ ðàñòåíèé è óïðàâëÿþùèõ ïàðòåíîãåíåçîì, à 
íà ðàçëè÷èÿ â îíòîãåíåòè÷åñêèõ ïðîãðàììàõ è ñâÿçàíî ñ öèêëè÷íîñòüþ 
ñïîñîáîâ ïîëîâîãî âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí. Ïåðå÷èñëåííîå ïîçâîëÿåò ñòà-
âèòü êðàéíå âàæíûé â òåîðåòè÷åñêîì îòíîøåíèè âîïðîñ: êàêèì ïóòåì 
ýâîëþöèîíèðóþò ñèñòåìû ðåïðîäóêöèè ñåìÿí ó ðàñòåíèé — ãåíåòè÷åñêèì 
(ìóòàöèîííûì è ðåêîìáèíàöèîííûì) èëè ýïèãåíåòè÷åñêèì?  

Äëÿ èëëþñòðàöèè ìíîæåñòâåííîñòè ñïîñîáîâ âîñïðîèçâîäñòâà ñå-
ìÿí êðàòêî îïèøåì ñèñòåìû èõ ðåïðîäóêöèè ó íåêîòîðûõ âèäîâ ðàñòåíèé 
(Beta vulgaris L., Cannabis sativa L., Rosa canina L. è âèäîâ ðîäà Fragaria L.). 
Îíè øèðîêî èçâåñòíû èç áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðû, ïðè ýòîì îäíîâðå-
ìåííî è ïîõîæè, è íå ïîõîæè íà òàêîâûå ó Pisum sativum è Hieracium, òî 
åñòü ó íèõ ýâîëþöèîííî ñëîæèëèñü òèïû âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí, îòëè÷-
íûå îò òàêîâûõ ó ãîðîõà è ÿñòðåáèíîê. Ó íàçâàííûõ âûøå âèäîâ â ãèá-
ðèäíûõ ïîòîìñòâàõ ðåàëèçóþòñÿ èíûå ÷èñëîâûå ïðîïîðöèè ãåíîòèïîâ, 
÷åì îòêðûòûå Ã. Ìåíäåëåì íà ãîðîõå. Áîëåå òîãî, ìîæíî ýêñïåðèìåíòàëü-
íî ðåãóëèðîâàòü ñïîñîáû ðåïðîäóêöèè ñåìÿí, ìåíÿÿ ñèãíàëû èç âíåøíåé 
èëè âíóòðåííåé ñðåäû, òî åñòü îñóùåñòâëÿòü ýïèãåíåòè÷åñêóþ ðåãóëÿöèþ 
ðàçìíîæåíèÿ.   

Ñèñò åìà  ð åïðîäóêöèè  ñ åìÿí  ó  Beta vulgaris L. (2n = 18). 
Ñàõàðíàÿ ñâåêëà (ñåì. Chenopodiaceae) ââåäåíà â êóëüòóðó â êîíöå XVIII 
âåêà íåìåöêèì ôèçèêî-õèìèêîì Ô. Àõàðäîì (F.C. Achard) (72). Ñ÷èòàåò-
ñÿ, ÷òî ðàñòåíèÿì ñâåêëû ïðèñóùå ïåðåêðåñòíîå îïëîäîòâîðåíèå (äâóðî-
äèòåëüñêîå âîñïðîèçâîäñòâî ñåìÿí) (73, 74). Ìíîãî÷èñëåííûìè íàáëþäå-
íèÿìè óñòàíîâëåíî, ÷òî îñíîâíàÿ ÷àñòü ðàñòåíèé â ïîïóëÿöèÿõ ñâåêëû 
ñàìîñòåðèëüíû (ñàìîíåñîâìåñòèìû), òî åñòü íå îáðàçóþò çèãîò ïîñëå ñà-
ìîîïûëåíèÿ. Ïðè ïîïàäàíèè ïûëüöû íà ðûëüöå ñîáñòâåííîãî öâåòêà íà-
÷àâøååñÿ ðàçâèòèÿ ïûëüöåâîé òðóáêè âñêîðå çàìåäëÿåòñÿ, è â òå÷åíèå 8-
9 ñóò îíà íå óñïåâàåò ïðîðàñòè ïî âñåé äëèíå ïåñòèêà (74). Ïðè ïåðåêðå-
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ñòíîì æå îïûëåíèè ïûëüöåâûå òðóáêè äîñòèãàþò ìèêðîïèëå è ïðîèçâîäÿò 
îïëîäîòâîðåíèå óæå ê êîíöó 1-õ ñóò ïîñëå ðàñïóñêàíèÿ öâåòêîâ. Ñ÷èòàåò-
ñÿ, ÷òî âñå ñàìîíåñîâìåñòèìûå ðàñòåíèÿ âîñïðîèçâîäÿò ñåìåíà áëàãîäà-
ðÿ ïûëüöå, ïðèíåñåííîé ñ äðóãèõ ðàñòåíèé.   

Ìîäèôèöèðîâàòü ïðîöåññ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ñâåêëû óäà-
ëîñü ïðè èçìåíåíèè òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìà: ïðè 10-13 °Ñ àóòîñòåðèëü-
íûå ðàñòåíèÿ ñòàíîâÿòñÿ ÷àñòè÷íî àóòîôåðòèëüíûìè (ïñåâäîñîâìåñòè-
ìîñòü). Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñåìÿí îò ñàìîîïëîäîòâîðåíèÿ öâåòîíîñíûå ðàñòå-
íèÿ êóëüòèâèðîâàëè äî öâåòåíèÿ ïðè òåìïåðàòóðå 12-13 °Ñ, ëèøü êðàòêî-
âðåìåííî ïîâûøàÿ åå äî 15-17 °Ñ (75). Ñèñòåìà ðåïðîäóêöèè ó ñàõàðíîé 
ñâåêëû òàêæå èçìåíÿåòñÿ, åñëè âûðàùèâàòü ðàñòåíèÿ â âûñîêîãîðíûõ óñ-
ëîâèÿõ ñ óìåðåííûìè ñðåäíåñóòî÷íûìè òåìïåðàòóðàìè (67, 76).  

Ñåìåíà ìîæíî âîñïðîèçâîäèòü è àïîçèãîòè÷åñêèì ñïîñîáîì: ïàð-
òåíîãåíåç ó ñàõàðíîé ñâåêëû âïåðâûå îïèñàë åùå â 1920-õ ãîäàõ Í.Â. Ôà-
âîðñêèé (77) — ñîòðóäíèê Áåëîöåðêîâñêîé ñåëåêöèîííîé ñòàíöèè íà Óê-
ðàèíå. Èíôîðìàöèÿ î ïàðòåíîãåíåçå ó ñâåêëû ïî íåÿñíûì ïðè÷èíàì äîëãîå 
âðåìÿ íèêåì íå áûëà âîñòðåáîâàíà, è ñòàòüþ Í.Â. Ôàâîðñêîãî ñòàëè öèòè-
ðîâàòü ëèøü â 1970-å ãîäû. Óêðàèíñêèå áèîëîãè, ïîâòîðèâ îïûòû Í.Â. Ôà-
âîðñêîãî, îáíàðóæèëè ó ñâåêëû íóöåëëÿðíóþ ýìáðèîíèþ — äîïîëíèòåëü-
íûå çàðîäûøè, âîçíèêàþùèå èç êëåòîê íóöåëëóñà è ïðîðàñòàþùèå â çàðî-
äûøåâûå ìåøêè (73, 78, 79). Âñêîðå ýòè èññëåäîâàíèÿ â ÑÑÑÐ ðàñøèðè-
ëèñü, è êðîìå óêðàèíñêèõ áèîëîãîâ (70), ðàáîòû ïî ïàðòåíîãåíåçó ó ñâåêëû 
ñòàëè ïðîâîäèòü êàçàõñòàíñêèå (80, 81) è ðîññèéñêèå (82) ó÷åíûå. 

Ðèñ. 4. Ýïèãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü 
ïî îêðàñêå êîæèöû è ìÿêîòè êîðíÿ â 
àïîçèãîòè÷åñêîì ïîòîìñòâå ñàõàðíîé 
ñâåêëû (70).  

Ýêñïåðèìåíòû ïî ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêîé ðåïðîäóêöèè
ïîçâîëèëè èçìåíèòü ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ î ìåõàíèçìàõ âîñïðîèç-
âîäñòâà ñåìÿí ó B. vulgaris: ðàñ-
òåíèÿì ñâåêëû ïðèñóùè îáà 
ñïîñîáà — êàê îäíî-, òàê è 
äâóðîäèòåëüñêèé (83). Â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ îäíîðîäèòåëü-

ñêèé ñïîñîá ðåïðîäóêöèè ó ñâåêëû îáîçíà÷àþò êàê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé, 
èëè áåñïûëüöåâîé. Ñ ýòîé öåëüþ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñåìÿí ñòàëè âûðàùèâàòü 
íå ïûëüöåôåðòèëüíûå, à ïûëüöåñòåðèëüíûå ðàñòåíèÿ ñâåêëû, ëèáî ïî-
ìåùàÿ èõ ïîä èçîëÿòîðû, ëèáî âûðàùèâàÿ íà èçîëèðîâàííûõ ó÷àñòêàõ. 
Ðàáîòû ïî ïîëó÷åíèþ ñåìÿí â áåñïûëüöåâîì ðåæèìå óæå âûïîëíåíû íà 
îáøèðíîì ìàòåðèàëå è â òå÷åíèå ìíîãèõ ïîêîëåíèé ðåïðîäóêöèè (83-85). 
Îòìå÷åíî, ÷òî ïûëüöåñòåðèëüíûå ðàñòåíèÿ ñâåêëû äàþò äîñòàòî÷íî áîëü-
øîå ÷èñëî ñåìÿí (ïðè÷åì ëó÷øåãî êà÷åñòâà) èìåííî ïðè ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêîé ðåïðîäóêöèè (86). Íàèáîëåå íåîæèäàííûì, íà ïåðâûé âçãëÿä, îêà-
çàëîñü òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ïðè áåñïûëüöåâîé ðåïðîäóêöèè ïðîèñõî-
äèò ðàñùåïëåíèå ïî ëþáûì ìàðêåðíûì ïðèçíàêàì (àâòîñåãðåãàöèÿ) (40, 
83, 84, 87-89).   

Ïðèìåð ïîäîáíîãî ðàñùåïëåíèÿ — ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå 
ïî îêðàñêå êîæèöû è ìÿêîòè êîðíÿ â îäíîì àïîçèãîòè÷åñêîì ïîòîìñòâå 
ðàñòåíèÿ ñ áåëîé îêðàñêîé êîðíÿ (ðèñ. 4). Àïîçèãîòè÷åñêîé ðåïðîäóêöèè 
ñåìÿí ó ñàõàðíîé ñâåêëû ñîïóòñòâóþò ýïèãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â ãåíî-
ìå. Â ÷àñòíîñòè, îò ìàòåðèíñêîãî ðàñòåíèÿ ñ áåëûìè êîðíÿìè âîçíèêëè 
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ðàñòåíèÿ, êîðíè êîòîðûõ èìåþò êðàñíóþ (ðîçîâóþ) èëè æåëòóþ îêðàñêó. 
Àíàëèç àâòîñåãðåãàöèè ïî ïðèçíàêàì îêðàñêè ïîêàçàë, ÷òî íàáëþäàåìûé 
ôåíîìåí, âåðîÿòíî, ñâÿçàí ñ àêòèâàöèåé ëîêóñà Ðð, êîíòðîëèðóþùåãî 
ñèíòåç ïèãìåíòîâ ó ðàçëè÷íûõ ôîðì ñâåêëû. Ýòî çíà÷èò, ÷òî â àïîçèãî-
òè÷åñêîì ïîòîìñòâå ïðîèçîøëà àêòèâàöèÿ ãåíîâ îêðàñêè, òî åñòü èìååò 
ìåñòî ýïèãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü (70, 90), êîòîðàÿ â ïîëîâûõ ïîòîì-
ñòâàõ íå ïðîÿâëÿëàñü. Åñëè â ìåíäåëåâñêèõ ðàñùåïëåíèÿõ íà ãîðîõå ïî 
ìîíîãåííî íàñëåäóåìîìó ìàðêåðíîìó ïðèçíàêó âîçíèêàþò ïðîïîðöèè ãå-
íîòèïîâ 1ÀÀ:2Àà:1àà (èëè 3:1), òî â àïîçèãîòè÷åñêèõ ïîòîìñòâàõ ó ñâåêëû 
ìû èìååì äåëî ñ ñîîòíîøåíèåì 3ÀÀ:8Àà:3àà (èëè 11:3) (83, 84). Ñëåäîâà-
òåëüíî, ïîëó÷åíèå ñåìÿí ó ñâåêëû âêëþ÷àåò êàê ñèñòåìó âîñïðîèçâîäñòâà, 
àíàëîãè÷íóþ òàêîâîé äëÿ ãîðîõà (äâóðîäèòåëüñêèé ñïîñîá), òàê è õàðàê-
òåðíóþ äëÿ ÿñòðåáèíîê (ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé ñïîñîá). Ïðèìåðîâ ïîäîáíî-
ãî ïîëèìîðôèçìà â ñïîñîáàõ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ðàñòåíèé, âåðîÿòíî, 
ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî.  

Íàñëåäîâàíèå è ðåãó-
ëÿöèÿ ïîëà öâåòêîâ ó êîíî-
ïëè  (Cannabis sativa L., 2n = 20). 
Êîíîïëÿ ïîñåâíàÿ (ñåì. Cannabi-
aceae) (ðèñ. 5) — äâóäîìíîå ðàñ-
òåíèå, ó êîòîðîãî ïîë öâåòêîâ îï-
ðåäåëÿåòñÿ ïîëîâûìè õðîìîñîìà-
ìè: ó ÕÕ-ðàñòåíèé öâåòêè ïåñ-
òè÷íûå (ãèíåöåéíûå) (ìàòåðêà), à 
ó ÕY-ðàñòåíèé îíè òû÷èíî÷íûå 
(àíäðîöåéíûå) (ïîñêîíü). «Â îáû÷-
íûõ ïîñåâàõ ó êîíîïëè ñîîòíî-
øåíèå ìóæñêèõ è æåíñêèõ ðàñòå-
íèé áëèçêîå ê 1:1, ÷òî ñ÷èòàåòñÿ 
ðåçóëüòàòîì ãåòåðîãàìåòíîñòè îä-

íîãî èç ïîëîâ» (91, ñ. 7). Â íîðìå êîíîïëå ïðèñóù ñèíãàìíûé ñïîñîá äå-
òåðìèíàöèè ïîëà öâåòêîâ (õðîìîñîìíîå îïðåäåëåíèå ïîëà ðåàëèçóåòñÿ â 
ìîìåíò ñëèÿíèÿ ìóæñêèõ è æåíñêèõ ãàìåò), íî âîçìîæíà è ýïèãåíåòè÷å-
ñêàÿ äåòåðìèíàöèÿ. 

Ðåãóëÿöèÿ ïîëà öâåòêîâ â õîäå ðàçâèòèÿ ðàñòåíèÿ îáîçíà÷àåòñÿ êàê 
ýïèãàìíîå îïðåäåëåíèå ïîëà: êàðèîòèïè÷åñêè èäåíòè÷íûå ôèòîìåðû ôîð-
ìèðóþò ëèáî òû÷èíî÷íûå, ëèáî ïåñòè÷íûå, ëèáî îáîåïîëûå öâåòêè. «Ó 
êîíîïëè ìû íàáëþäàåì ðåçêîå è ðàçíîîáðàçíîå èçìåíåíèå öâåòêà ïîä 
âëèÿíèåì âíåøíèõ óñëîâèé. Ïîä âëèÿíèåì óêîðî÷åííîãî äíÿ, ïðè âûðà-
ùèâàíèè â òåïëèöå, à òàêæå ïðè òðàâìàòè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèÿõ ó êîíîïëè 
ïîÿâëÿþòñÿ èíòåðñåêñóàëüíûå öâåòêè è öâåòêè ïðîòèâîïîëîæíîãî ïîëà 
êàê íà ìóæñêèõ, òàê è íà æåíñêèõ ðàñòåíèÿõ. Ìóæñêèå è æåíñêèå ðàñòå-
íèÿ ìîãóò ïðîèçâîäèòü öâåòêè ïðîòèâîïîëîæíîãî ïîëà è îáîåïîëûå. Ýòî 
ãîâîðèò î òîì, ÷òî ïðè ñåëåêöèîííîé ðàáîòå òðàâìàòè÷åñêèå ïîâðåæäåíèÿ 
è ôîòîïåðèîäû ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû â êà÷åñòâå ïðîâîêàöèîííîãî ìå-
òîäà äëÿ âûÿâëåíèÿ ñòåïåíè îäíîäîìíîñòè» (91, ñ. 8). Óñëîâèÿ ñðåäû 
(ñèãíàëû), êàê ñëåäóåò èç ýêñïåðèìåíòîâ Í.Í. Ãðèøêî è åãî ñîòðóäíèêîâ 
(91), ïîçâîëèëè ðåãóëèðîâàòü êàê ïîë öâåòêîâ, òàê è ñèñòåìó ðåïðîäóêöèè 
ñåìÿí ó êîíîïëè, ñîõðàíèâ ñòàòóñ ïîëîâûõ õðîìîñîì â ãåíîìå. Åñëè â 
íîðìå ó êîíîïëè ðåàëèçóåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî ïåðåêðåñòíîå îïëîäîòâîðå-
íèå è ñåìåíà âîñïðîèçâîäÿòñÿ òîëüêî íà ðàñòåíèÿõ ñ æåíñêèìè öâåòêàìè, 
òî, ìîäèôèöèðóÿ öâåòêè (ðàíåâîé ñòðåññ) ó ðàñòåíèé îáîèõ ïîëîâ, óäàåòñÿ 
ðåïðîäóöèðîâàòü ñåìåíà íå òîëüêî ó æåíñêèõ, íî è ó ìóæñêèõ ðàñòåíèé 
(91, 92). Èññëåäîâàíèÿ, âûïîëíåííûå óêðàèíñêèìè áèîëîãàìè, ïðèâåëè ê 

Ðèñ. 5. Öâåòóùèå ðàñòåíèÿ êîíîïëè (Cannabis 
sativa  L.). 
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ðåâîëþöèîííûì èçìåíåíèÿì â ñåëåêöèè êîíîïëè: áûëè ïîëó÷åíû îäíî-
äîìíûå ôîðìû, êîòîðûå ìîæíî ïîäâåðãíóòü ñàìîîïûëåíèþ. Ýòî ïîçâîëè-
ëî, â ÷àñòíîñòè, ñîçäàòü ñîðòà êîíîïëè áåç êàííàáèîèäîâ, ÷åãî ôàêòè÷å-
ñêè íåâîçìîæíî áûëî ñäåëàòü ó äâóäîìíîé êîíîïëè (93).  

Ñè ñ ò åì à  ð å ïðî ä ó êöèè  ñ åìÿí  ó  ð à ñ ò å íèé  ç åìë ÿíèêè  
(ðîä Fragaria L.) (ñåì. Rosaceae). Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå òîò ôàêò, ÷òî â 
ðîäå Fragaria èìååòñÿ íåñêîëüêèõ ðàçäåëüíîïîëûõ âèäîâ, ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, 
÷òî ðåïðîäóêöèÿ ñåìÿí ó çåìëÿíèêè îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ïåðåêðåñòíîì 
îïëîäîòâîðåíèè. Îáîåïîëûå (ãåðìàôðîäèòíûå) öâåòêè âñòðå÷àþòñÿ ëèøü 
ó äèïëîèäíûõ âèäîâ (94), à â ïîïóëÿöèÿõ ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ íàðÿäó ñ 
ðàñòåíèÿìè, ôîðìèðóþùèìè îáîåïîëûå öâåòêè, èìåþòñÿ ðàñòåíèÿ êàê ñ 
÷èñòî ãèíåöåéíûìè, òàê è ñ ÷èñòî àíäðîöåéíûìè öâåòêàìè (ðèñ. 6). Ó 
çåìëÿíèêè ê òîìó æå âñòðå÷àåòñÿ ìóëüòèâèäóàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü — «åñòü 
ñîðòà êðóïíîïëîäíîé çåìëÿíèêè, èìåþùèå íà îäíîì ñîöâåòèè âñå òðè 
òèïà öâåòêîâ» (94, c. 107).   

Ìåæäó òåì ïî-
ëîâîé (ãàìîñïåðìíûé) 
ñïîñîá ðåïðîäóêöèè ñå-
ìÿí ó çåìëÿíèêè ìî-
æåò, êàê è ó ñâåêëû, 
íàïðèìåð, ñî÷åòàòüñÿ ñ 
àãàìîñïåðìíûì, òî åñòü 
ó ðàñòåíèé ðîäà Fra-
garia íàáëþäàåòñÿ êàê 
îäíî- òàê è äâóðîäè-

òåëüñêèé òèï âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí. Ó çåìëÿíèêè íå îïèñàí àâòîíîìíûé 
ïàðòåíîãåíåç, íî èçâåñòåí èíäóêöèîííûé (ýìáðèîãåíåç âûçûâàåòñÿ ÷óæå-
îïûëåíèåì, òî åñòü íàíåñåíèåì íà ãèíåöåéíûå öâåòêè ïûëüöû îò äðóãèõ 
âèäîâ çåìëÿíèêè èëè äðóãèõ ðîäîâ ñåìåéñòâà Rosaceae).   

 «Ïðè îòäàëåííûõ ñêðåùèâàíèÿõ (êàê ó Fragaria, òàê è äðóãèõ ðî-
äîâ) î÷åíü ÷àñòî âîçíèêàþò ðàñòåíèÿ ìàòåðèíñêîãî òèïà ñ òåì æå ÷èñëîì 
õðîìîñîì, ÷òî è ó æåíñêîãî ðîäèòåëÿ. Èçó÷åíèå ïîêàçàëî, ÷òî îáÿçàòåëü-
íîå óñëîâèå âîçíèêíîâåíèÿ ìàòðîêëèííûõ ñåÿíöåâ — îïûëåíèå. Ñîãëàñíî 
ñâîäêå Ñ.Ñ. Õîõëîâà, ïñåâäîãàìèÿ [ìåõàíèçì èíäóêöèè ïàðòåíîãåíåçà, ïðè 
êîòîðîì ñïåðìèé îïëîäîòâîðÿåò öåíòðàëüíîå ÿäðî çàðîäûøåâîãî ìåøêà, à 
ÿéöåêëåòêà ðàçâèâàåòñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè; ïðè ïñåâäîãàìèè ïûëüöåâîé 
ïàðòíåð íå ÿâëÿåòñÿ îòöîâñêèì ðîäèòåëåì, òàê êàê ïåðåäà÷à ãåíîâ îò ãàìå-
òû (ñïåðìèÿ) ê ÿéöåêëåòêå (àïîçèãîòå) íå ïðîèñõîäèò — ïðèì. àâò.] âñòðå-
÷àåòñÿ â 6 èç 14 ðîäîâ Rosaceae, äëÿ êîòîðûõ èçâåñòåí àïîìèêñèñ» (31, 
c. 88). «Îêòîïëîèäû âîñòî÷íîé çåìëÿíèêè îïûëÿëè: ïûëüöîé äèïëîèä-
íîé ëåñíîé çåìëÿíèêè (F. vesca, 2n = 14), èíäóöèðîâàííûõ àâòîòåòðàï-
ëîèäîâ ëåñíîé çåìëÿíèêè (F. vesca, 2n = 28), äèïëîèäíîé ëåñíîé êëóá-
íè÷êè (F. collina, 2n = 14), àâòîòåòðàïëîèäíîé ëåñíîé êëóáíè÷êè (F.
collina, 2n = 28), ãåêñàïëîèäíîé ñàäîâîé êëóáíèêè (F. moschata, 2n = 42),
êðóïíîïëîäíîé çåìëÿíèêè (F. ananassa, 2n = 56), à òàêæå ñìåñüþ ïûëüöû
âîñòî÷íîé çåìëÿíèêè (F. orientalis, 2n = 28) è 16-ïëîèäíîé êðóïíîïëîäíîé
çåìëÿíèêè. Âî âñåõ âàðèàíòàõ çàâÿçûâàåìîñòü <…> ïëîäîâ è ñåìÿí áûëà
ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâîé, çà èñêëþ÷åíèåì êîìáèíàöèé ¹ 20-3 ½ F. collina 2n
è ¹ 25 ½ F. collina 2n. Â ýòèõ êîìáèíàöèÿõ ïëîäû çíà÷èòåëüíî ïðåâîñõî-
äèëè ïî âåëè÷èíå ïëîäû, ðàçâèâøèåñÿ ïðè ñâîáîäíîì îïûëåíèè. Ñåÿíöû
áûëè âåñüìà íåòèïè÷íû äëÿ îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ. Ñåÿíöû îò ñâîáîäíîãî
îïûëåíèÿ îêòîïëîèäîâ è îò ñêðåùèâàíèÿ èõ ñ ðàçëè÷íûìè âèäàìè ïðå-
âîñõîäÿò êàê îêòîïëîèäû, òàê è òåòðàïëîèäíóþ âîñòî÷íóþ çåìëÿíèêó ïî
ìîùíîñòè è îáëèñòâåííîñòè. Ó áîëüøèíñòâà ñåÿíöåâ öâåòîíîñû âûøå ëè-

Ðèñ. 6. Öâåòêè çåìëÿíèêè (ðîä Fragaria) — àíäðîöåéíûé, ãèíå-
öåéíûé è ãåðìàôðîäèòíûé (ñëåâà íàïðàâî).  
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ñòüåâ è ÷èñëî èõ áîëüøå, ÷åì ó 4n è 8n âîñòî÷íîé çåìëÿíèêè. Ïëîäîâè-
òîñòü ñåÿíöåâ âûøå, ÷åì ó èñõîäíûõ îêòîïëîèäîâ, è â ðÿäå ñëó÷àåâ âûøå, 
÷åì ó 4n âîñòî÷íîé çåìëÿíèêè. Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî íåçà-
âèñèìî îò âàðèàíòà îïûëåíèÿ íà èíäóöèðîâàííûõ îêòîïëîèäàõ âîñòî÷íîé 
çåìëÿíèêè, ðàñòåíèÿ, ïîëó÷åííûå èç ñåìÿí, çàâÿçàâøèõñÿ íà èíäóöèðî-
âàííûõ îêòîïëîèäàõ, èìåëè 2n = 28 âìåñòî îæèäàåìûõ 56, 21, 35, 84 è ò.ä. 
Îáúÿñíèòü ïîÿâëåíèå òåòðàïëîèäíûõ ñåÿíöåâ ïðè îïûëåíèè îêòîïëîèäîâ 
F. orientalis ïûëüöîé ðàçëè÷íûõ âèäîâ ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì ëèøü
ïðè ïîìîùè àïîìèêñèñà» (31, c. 93-94). Ä.Ô. Ïåòðîâ ñ ñîòðóäíèêàìè âû-
ïîëíèëè áîëüøîé îáúåì ðàáîò ïî îïûëåíèþ àâòîòåòðàïëîèäíîé çåìëÿíèêè
(F. vesca, 2n = 28) ïûëüöîé äðóãèõ âèäîâ çåìëÿíèêè ñ ðàçíîé ïëîèäíîñòüþ
êëåòî÷íûõ ÿäåð (31). Èòîã âñåõ îïûëåíèé áûë îäèí è òîò æå — èíäóêöèÿ
ðàçâèòèÿ ó F. vesca ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñåìÿí (ãèáðèäíûå â îïûòå íèêî-
ãäà íå âîçíèêàëè).

Â äðóãèõ àíàëîãè÷íûõ ýêñïåðèìåíòàõ ïðè îïûëåíèè öâåòêîâ êðóï-
íîïëîäíîé çåìëÿíèêè F. ananassa L. ïûëüöîé îòäàëåííîãî âèäà ãóñèíîé 
ëàï÷àòêè (Potentila anserine L.) â ñåìåííûõ ïîòîìñòâàõ, ïîëó÷àåìûõ çà ñ÷åò 
ïñåâäîãàìíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ, íàáëþäàåòñÿ àâòîñåãðåãàöèÿ ïî áàçîâûì 
ðåïðîäóêòèâíûì ïðèçíàêàì — ïî ïîëó öâåòêîâ è ðåìîíòàíòíîñòè. Ýòî îç-
íà÷àåò, ÷òî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ñåìåííûå ïîòîìñòâà, ïîëó÷åííûå îò ÷ó-
æåîïûëåíèÿ è ïñåâäîãàìíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ, ðàçâèëèñü èç ãåíåðàòèâíûõ 
êëåòîê çàðîäûøåâûõ ìåøêîâ, ïðîøåäøèõ ìåéîç. Â ñèëó ïîëèïëîèäíîñòè 
ãåíîìà F. ananassa (2n = 8x = 56) ñåãðåãàöèÿ ïî ìàðêåðíûì ïðèçíàêàì 
îñóùåñòâëÿåòñÿ ïî ïîëèñîìè÷åñêîìó òèïó (95, 96) è àíàëîãè÷íà òîé, ÷òî 
îïèñàíà ïðè àâòîñåãðåãàöèè ó ñàõàðíîé ñâåêëû (71). 

Ñ è ñ ò å ì à  ð å ï ð î ä ó ê ö è è  
ñåìÿí ó Rosa canina L. (2n = 5x = 35, 
ñåì. Rosaceae). Øèïîâíèê R. canina, 
èëè ñîáà÷üÿ ðîçà (ðèñ. 7), — ïåíòà- 
ïëîèäíûé âèä, òî åñòü îäèí èç âè-
äîâ ñ íå÷åòíîé ïîëèïëîèäèåé. Íå-
ñìîòðÿ íà ïåíòàïëîèäíîñòü ãåíîìà, 
ñåìåíà ó R. canina âîñïðîèçâîäÿòñÿ 
ïîñðåäñòâîì äâîéíîãî îïëîäîòâîðå-
íèÿ, íî âêëàä ìàòåðèíñêîãî è îò-
öîâñêîãî ðîäèòåëåé â ãåíîìíûé ñî-
ñòàâ ïîòîìñòâà íåîäèíàêîâ. Ñïîñîá 
ôîðìèðîâàíèÿ ìàêðî- è ìèêðîñïîð 
ó R. canina îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîãî ó 
áîëüøèíñòâà ðàñòåíèé êàê èç ñåìåé-

ñòâà Rosaceae, òàê è èç äðóãèõ ñåìåéñòâ ñ ÷åòíûì ÷èñëîì ãåíîìîâ íà êëåòêó.  
Â ðàáîòàõ øâåäñêèõ öèòîãåíåòèêîâ À. Ãóñòàôñîíà, À. Õàêîíñåíà è 

Ô. Ôàãåðëàíäà (A. Gustafsson, A. Hakonsson, F. Fagerland) (97, 98) áûëî ïî-
êàçàíî, ÷òî ó R. canina â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå íå âñå 
õðîìîñîìû, à òîëüêî 14 èç 35. Ýòè 14 õðîìîñîì îáðàçóþò ïðè êîíúþãàöèè 
7 ïàð áèâàëåíòîâ, ïðè÷åì êîíúþãàöèÿ ãîìîëîãîâ â êëåòêàõ ìàòåðèíñêèõ ìå-
ãàñïîð è îòöîâñêèõ ìèêðîñïîð îäèíàêîâà. Îñòàëüíûå õðîìîñîìû (21 øò.) â 
ìåéîçå ó÷àñòèÿ íå ïðèíèìàþò è íà ïðåïàðàòàõ ïðåäñòàâëåíû óíèâàëåíòà-
ìè. Ïî çàâåðøåíèè ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà 28 õðîìîñîì ðàñïîëàãàþòñÿ 
íà ìèêðîïèëÿðíîì êîíöå, à îñòàëüíûå 7 — íà äðóãîì êîíöå êëåòêè. Âòî-
ðîå äåëåíèå ìåéîçà ïðîòåêàåò íîðìàëüíî, è â èòîãå âîçíèêàþò ëèíåéíûå 
òåòðàäû èç ìåãà- è ìèêðîñïîð (ïî äâå êëåòêè ñ 28 è 7 õðîìîñîìàìè). Îäíà 
èç 28-õðîìîñîìíûõ ìåãàñïîð ïðåâðàùàåòñÿ â ôóíêöèîíàëüíûé çàðîäûøå-
âûé ìåøîê. Â ïûëüíèêàõ, íàîáîðîò, ôóíêöèîíàëüíûìè îêàçûâàþòñÿ òîëü-

Ðèñ. 7. Öâåòêè ïåíòàïëîèäíîãî øèïîâíèêà Rosa 
canina, ôîðìèðóþùåãî àíèçîãàìíûå ìåãà- è 
ìèêðîñïîðû (97). 
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êî ïûëüöåâûå çåðíà ñ 7 õðîìîñîìàìè, à êëåòêè ñ 28 õðîìîñîìàìè äåãåíå-
ðèðóþò. Ïðè ïåðåêðåñòíîì îïëîäîòâîðåíèè 28-õðîìîñîìíûå ÿéöåêëåòêè 
ñëèâàþòñÿ ñ 7-õðîìîñîìíûìè ñïåðìèÿìè, âîññòàíàâëèâàÿ ïåíòàïëîèäíîå 
ñîñòîÿíèå ÿäðà (2n = 5x = 35). Òàêèì îáðàçîì, ó ãåòåðîãàìåòíîãî øèïîâ-
íèêà R. canina âêëàä ïûëüöåâîãî è ìàòåðèíñêîãî ðîäèòåëÿ â ãåíîì ñåìåí-
íîãî ïîòîìñòâà ñîñòàâëÿåò ñîîòâåòñòâåííî 20 è 80 %. Ïîäîáíûå ñëó÷àè 
àíèçîãàìèè îáîçíà÷àþò â ëèòåðàòóðå òåðìèíàìè «ñåãìåíòíûé ïàðòåíîãå-
íåç» èëè «ñåãìåíòíàÿ àãàìîñïåðìèÿ». Î÷åâèäíî, ÷òî ñõåìà ðàñùåïëåíèé è 
÷èñëîâûå ïðîïîðöèè ãåíîòèïîâ ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ ó øèïîâíèêà R. canina 
ìîãóò êàê ñîîòâåòñòâîâàòü ïðàâèëàì Ìåíäåëÿ, îòêðûòûì äëÿ ãîðîõà (äëÿ 
îäíîé ÷àñòè ãåíîìà), òàê è êàðäèíàëüíî îò íèõ îòëè÷àòüñÿ (äëÿ äðóãîé 
÷àñòè ãåíîìà).  

Â çàêëþ÷åíèå, ïîäâîäÿ êðàòêèé èòîã îáñóæäåíèþ äâóõ ïàðàäèãì 
íàñëåäñòâåííîñòè, èçìåí÷èâîñòè è ðàçâèòèÿ, îòìåòèì, ÷òî â ðàìêàõ ãåíî-
öåíòðè÷åñêîé ïàðàäèãìû, ñôîðìèðîâàâøåéñÿ â ÕÕ âåêå, îñíîâíîé èñòî÷-
íèê íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè â ïîïóëÿöèÿõ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ ñâÿ-
çûâàþò ñ ìóòàöèÿìè è ðåêîìáèíàöèÿìè ãåíîâ â ãåíîìàõ. Âïåðâûå ïðàâèëà 
íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ ó ðàñòåíèé áûëè ñôîðìóëèðîâàíû Ã. Ìåíäåëåì â 
1865 ãîäó íà îñíîâå ýêñïåðèìåíòîâ ñ ãîðîõîì ïîñåâíûì (Pisum sativum). 
Ýòè îïûòû ïðèâåëè ê ðîæäåíèþ â íà÷àëå ÕÕ âåêà íîâîé íàóêè — ãåíåòè-
êè, îêàçàâøåé ñèëüíîå âëèÿíèå íà âåñü õîä ðàçâèòèÿ èññëåäîâàíèé ïî íà-
ñëåäñòâåííîñòè è èçìåí÷èâîñòè íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ÕÕ âåêà. Ëîãè÷åñêèìè 
âåðøèíàìè ðàçâèòèÿ èäåè Ã. Ìåíäåëÿ î íàñëåäñòâåííûõ ôàêòîðàõ ñòàëè 
õðîìîñîìíàÿ òåîðèÿ íàñëåäñòâåííîñòè Ò. Ìîðãàíà (1915 ãîä) è îòêðûòèå 
õèìè÷åñêîãî êîäà ìîëåêóë íóêëåèíîâûõ êèñëîò Äæ. Óîòñîíîì (J.D. Wat-
son) è Ô. Êðèêîì (F. Crick) (1953 ãîä).   

Ìåæäó òåì ðåçóëüòàòû ðàáîò Ã. Ìåíäåëÿ (1869 ãîä) ïî èçó÷åíèþ 
íàñëåäîâàíèÿ îêðàñêè öâåòêîâ ó ðàñòåíèé ðîäà Hieracium îêàçàëèñü ïî ñó-
òè ïðîòèâîïîëîæíûìè ïîëó÷åííûì èì íà Pisum sativum. Îäíàêî ýòè íà-
áëþäåíèÿ Ã. Ìåíäåëÿ, ïî íàøèì ïðåäñòàâëåíèÿì, íå ìåíåå çíà÷èìû äëÿ 
ïîíèìàíèÿ ïðèðîäû íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè, ÷åì îïûòû íà ãîðîõå 
ïîñåâíîì. Èçìåí÷èâîñòü â ãèáðèäíûõ ïîêîëåíèÿõ ó ðàñòåíèé ÿñòðåáèíêè 
îêàçàëàñü ñâÿçàííîé íå òîëüêî ñ äèñêðåòíûìè ôàêòîðàìè îêðàñêè öâåòêîâ 
ó ñêðåùèâàåìûõ ôîðì, êàê ýòî îòìå÷àëîñü ó ãîðîõà, íî òàêæå áûëà îáÿçà-
íà ñòðóêòóðå ÿäðà êëåòîê (ïîëèïëîèäèÿ) è ñïîñîáó ðåïðîäóêöèè ñåìÿí — 
îäíî- èëè äâóðîäèòåëüñêîìó. Îöåíèòü â ïîëíîì îáúåìå ñëîæíîñòü è âàæ-
íîñòü îòêðûòûõ èì ó âèäîâ ÿñòðåáèíêè çàêîíîìåðíîñòåé íàñëåäîâàíèÿ Ã. 
Ìåíäåëü íå ñìîã, íî â íàñòîÿùåå âðåìÿ ýòè ðåçóëüòàòû ôàêòè÷åñêè íàõî-
äÿòñÿ â ðóñëå èññëåäîâàíèé ïî ýïèãåíåòè÷åñêîé íàñëåäñòâåííîñòè è èç-
ìåí÷èâîñòè (99-101).  

ÝÃÏ íå ìåíåå ïîïóëÿðíà ñðåäè ñîâðåìåííûõ áèîëîãîâ, ÷åì ÃÖÏ â 
ÕÕ âåêå. Ýêñïåðèìåíòû íà ìíîãèõ áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòàõ â òå÷åíèè ÕÕ 
âåêà ïðèâåëè ê ïîíèìàíèþ îãðàíè÷åííîñòè ÃÖÏ, íå ïîçâîëÿþùåé îáúÿñ-
íèòü ìíîãèå ôàêòû íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè ó ðàñòåíèé è æèâîòíûõ. 
Íàïðèìåð, èçìåí÷èâîñòü ÷èñëà ãåíîìîâ â ÿäðàõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê (ïî-
ëèïëîèäèÿ) àáñîëþòíî íå çàòðàãèâàåò ñòðîåíèå ãåíîâ è èõ ðàñïîëîæåíèå â 
õðîìîñîìàõ, íî ó ïîëèïëîèäíûõ ðàñòåíèé íàáëþäàþòñÿ î÷åíü ñèëüíûå îò-
ëè÷èÿ îò äèïëîèäîâ è çíà÷èìàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî ëþáûì ìîðôîëîãè÷å-
ñêèì, ôèçèîëîãè÷åñêèì è áèîõèìè÷åñêèì ïðèçíàêàì.  

Îäíèì èç âàæíåéøèõ ýòàïîâ ñòàíîâëåíèÿ ÝÃÏ áûëî îòêðûòèå 
Á.Ë. Àñòàóðîâûì â 1927 ãîäó òðåòüåé («àñèììåòðè÷íîé») èçìåí÷èâîñòè, 
ïîëó÷èâøåé ïîçäíåå îáîçíà÷åíèå ýïèãåíåòè÷åñêîé. Âîçíèêíîâåíèå ïðåä-
ñòàâëåíèé îá ýòîì òèïå èçìåí÷èâîñòè ñëåäóåò, âåðîÿòíî, îòíåñòè ê íà÷àëó 
XIX âåêà è Æ.Á. Ëàìàðêó (J.-B. Lamarck) ñ åãî êîíöåïöèåé î íàñëåäîâàíèè 



ïðèîáðåòåííûõ ïðèçíàêîâ, êîòîðóþ â êîíöå æèçíè áûë âûíóæäåí ïðèçíàòü 
è ×. Äàðâèí.  

Èòàê, ñ òðåòüèì, ýïèãåíåòè÷åñêèì òèïîì èçìåí÷èâîñòè ó ðàñòåíèé 
ñâÿçàíû ñèñòåìû âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí è ìîðôîãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû, 
îñîáåííî âîçíèêíîâåíèå ðàçëè÷íûõ òèïîâ ñèììåòðèè è ôðàêòàëüíûõ 
ñòðóêòóð (êàê èçâåñòíî, îíè ðåàëèçóþòñÿ ïîñðåäñòâîì ñàìîîðãàíèçàöèè è 
íå êîíòðîëèðóþòñÿ íàïðÿìóþ ãåíàìè). Ðàññìîòðåíèå ñïîñîáîâ îáðàçîâà-
íèÿ ñåìÿí ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ è ðîäîâ ñâèäåòåëüñòâóåò, ÷òî ðåïðîäóêòèâ-
íûå ïðèçíàêè ðàñòåíèé ïî áîëüøåé ÷àñòè òðóäíî îòíåñòè ê ìåíäåëåâñêèì, 
à èõ íàñëåäîâàíèå, êàê ïðàâèëî, èìååò ýïèãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó. Ðàçëè-
÷èÿ â ñïîñîáàõ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ãîðîõà (äâîéíîå îïëîäîòâîðåíèå) 
è ÿñòðåáèíîê (àïîãàìèÿ) èëëþñòðèðóþò ïîëèìîðôèçì ðåïðîäóêòèâíûõ 
ñòðàòåãèé ó äâóõ áîòàíè÷åñêèõ ðîäîâ è íèêàê íå ñâÿçàíû ñ àêòèâíîñòüþ 
èëè íåàêòèâíîñòüþ ñïåöèôè÷åñêèõ «ãåíîâ ïàðòåíîãåíåçà». Ïî íàøåìó ìíå-
íèþ, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå ýìáðèîíîâ ó ðàñòåíèé îòíîñèòñÿ ê 
ýïèãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè è ñâÿçàíî ñ ïîëó÷åíèåì êëåòêàìè çàðîäû-
øåâûõ ìåøêîâ èëè ñåìÿïî÷åê öâåòêà âíåøíèõ èëè âíóòðåííèõ ñèãíàëîâ, 
ïîçâîëÿþùèõ ïåðåéòè îò îäíîé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ ê äðóãîé. Ìíîæåñò-
âåííîñòü ñïîñîáîâ âîñïðîèçâîäñòâà ñåìÿí ó ðÿäà ðàñòèòåëüíûõ âèäîâ (Beta 
vulgaris L., Cannabis sativa L., Rosa canina L. è ðîäà Fragaria L.) èëëþñòðè-
ðóåò êàê ñõîäñòâî, òàê è ðàçëè÷èÿ â èõ íàñëåäñòâåííûõ ñèñòåìàõ. 
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âàæíûõ ññûëîê íà ðàáîòû, íå ó÷òåííûå â ïåðâîì âàðèàíòå ñòàòüè. 
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A b s t r a c t  

The G. Mendel’s model for hereditary factors (genes) and appeared on its base the genecentric 
paradigm, which postulates that genes control not only inheritance of simple traits of plants and animals, but 
determine ontogenesis, morphogenesis and all cardinal tendencies of life evolution, are examined. In the 
article, it is indicated, that along with the discovery of discrete heredity for Pisum sativum L., G. Mendel 
by fact described, in addition to well-known genotypic and paratypic variability, a one more 
variability for plants of genera Hieracium L., which now is denominated as an epigenetic variability. 
Analysis of literature permits to evolve the idea, that the real distribution of genotypes is 
determined not only by the G. Mendel’s lows for inheritance, but by structure of genomes (a 
ploidy) and by a manner of plant seeds reproduction (uniparental or biparental). In particular, the 
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facts about the manner of reproduction of seeds of different species and genera demonstrate, that very 
often the reproductive characters are difficultly dedicated as mendelian, and their inheritance usually 
has an epigenetic nature. Distinctions in the manner of reproduction of Pisum seeds (double impregna-
tion) and in Hieracium species (apogamy) illustrate the polymorphism of reproductive strategies of two 
botanical genera and can not be determined, by no means, by activity of postulated specific «genes 
of parthenogenesis» or their absence. In our opinion, a partenogenetic development of plants em-
bryos can be attributed to epigenetic variability, and it is determined by receiving the external or in-
ternal signals, which make the switch from one development program to another, by cells of embryo 
sacks or seed buds of flower. A lot of manners for seed reproduction in many plant species (Beta vul-
garis L., Cannabis sativa L., Rosa canina L., and Fragaria L.) illustrate both likeness and distinction 
in their hereditary systems. In the article the main role of the Soviet (Russian and Ukrainian) biolo-
gists in settling the new (epigenetic) paradigm of development and inheritance is demonstrated. 

Keywords: mendelism, genocentric paradigm, principle of Astaurov, epigenetic heredity, 
uniparental and biparental mode of seed reproduction. 
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