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н.в.глотов 

КОЛИЧЕСТВЕННЬlЙ АНАЛИЗ ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ ГЕНОТИП-СРЕДА В 
ПРИРОДНОЙ ПОПУЛЯЦИИ 

В течение примерно I5 лет с небольшой группоl студентов и ас­
rшрантов сперва Московского, а затем Ленинградского универси­

тета мы проводим изучение генетической гетерогенности природ­

НЬIХ популяций растений и животных по количественным призна­

кам /I-7/. Участниками этой работы на разных этапах ЯБJIЯЮТСЯ 
Л.А.ЖИвотовский (Институт общей генетики АН СССР, Москва), 
М.М.Магомедмирзаев (Отдел биологии Дагестанского филиала АН 

СССР, махачкала) и Л.Ф.Семериков (Институт экологии растений 

и животных УНЦ АН СССР, Свердловск). Работа ведется в трех 

направлениях: !)количественное исследование иерархической 

струхтурн изменчивости на части ареала вида путем разложения 

общей изменчивости на составляющие компоненты, например, ме­

тамерная (билатеральная) изменчивость в пределах особи - меж­

ду особями в субвыборке - между субвнборками в популяции -
междV популяциями в территориалъво связанных группах популя­

ций ••• ; 2)изучение связи количественных признаков с внутри­
популяционным генетичесЮDI! по.пиморфизмом; З)количествеНШ:lЙ 

анализ взаимодействия генотип-среда в природной попу.пяции. 
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Изложению общих результатов, полученных при изучении третьей 

проблемы, и посвящено настоящее сообщение. 

Почему в качестве инструмента исследования выбраны ко­

личественНЪJе признаки? Во-первых, различи.я между значениями 

количественНЪJХ признаков у особей в природных популяциях 

обусловлены, по-видимому, множеством генов. Поэтому, изучая 

несколько количественных признаков, можно исследовать доста­

точно представительные части целостных геномов и таким обра­

зом харак·rеризовать генетическую гетерогенность популяций в 

целом, а не по отдельным локусам. Во-вторых, проявление ко­

личественНЪJХ признаков обычно сильно зависит от условий сре­

ды обитания и от генетического фона, поэтому оказывается 

возмоЖНЬiм обнаруживать не только собственно генотипические и 

не только собственно экологические эФРекты, но и взаимодей­

ствие генотип-среда. Наконец, в-третьих, изучение количест­

венных признаков при разумном их выборе технически достаточ­

но просто и возможно практически для JIЮбых видов растений и 

животных. Последнее обстоятельство крайне важно. Николай 

Владимирович ТИмофеев-Ресовский неоднократно подчеркивал, 

что сколько-нибудь существенный прогресс в развитии популя­

ционной биологии и теории микроэво.люции может быть достигнут 

лишь при условии вовлечения в популяционно-генетические ис­

следования большого числа видов растений и животНЪJх, разли­

чающихся по своему систематическому положению, особенностям 

биологии, месту в биогеоценотической структуре. 

Выявление и количественная оцею:а взаимодействия генотип­

~ 

В проводившихся ранее исследованиях задача количественной 

оценки взаимодействия генотип-среда не ставилась /8-II/. Мн 
предложили для этого достаточно общий метод, пригоДitый прак­

тически для .любого вида растений и животных, взятых из при­

роды. Покажем эту экспериментальную схему на примере нашей с 

В.В.Таракановым работы с дрозофилой. В садах станицы Убин­

ская Краснодарского края отлав.ливали оплодотворенных в при­

роде самок Drosoph:1la melanogaster и индивидуально помещали 

каждую последовательно на среды, различающиеся по питатель­

ности - богатую, нормальную и обедненную. У 8 дочерних осо-
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бей от каждой родительской самки на каждой среде измерялись 

количественные морфологические признаки. Таким образом, по­

лучали схему двухфакторного дисперсионного анализа с 8 по­
вторностями в каждой ячейке (ортогональный комплекс). Тогда 

общую изменчивость по каждому признаку можно разложить на 

компоненты: межсредовый (экологический), межсемейный (гено­
типический), взаимодействие семья-среда (генотип-среда) и, 
наконец, компонент, в:ключающий остаточную, неконтролируемую 

изменчивость. Разумеется, в этой простой схеме мы оцениваем 

лишь нижнюю границу генотипической изменчивости, поскольку 

различия между особями внутри семьи в:ключают, вследствие 

расщепления, и генотипический компонент. Какой смысл имеет 

эдесь взаимодействие генотип-среда? Обратимся к рис.I. В 

верхней его части показан случай, когда взаимодействие равно 

нулю: популяционные средние на разных средах разные, т.е. 

имеет место влияние среды; различаются и средние для трех се­

мей, показанных на рисунке; однако отрезки прямых 0-Н и Н-Б 

для всех семей параллельны отрезкам, соеДИRЯЮщим общепопуля­

ционные средние. В нижней части рисунка ситуация иная: здесь 

также видны различия между средами и между семьями, но отрез­

ки для двух семей из трех !!е_ПШJ§?Ч!е:!!Ь.!!Ы отрезкам, соединя­

ющим общепопуляциоиные средние. Взаимодействие генотип-среда 

в нашей схеме означает непараллелъность отрезков по крайней 

мере для некоторых семей отрезкам, соединяющим общепопуляци­

онные средние. Мерой взаимодействия служит степень непарал­

лельности. 

Мы проанализировали потомство 169 самок из природной по­
пуляции. В табл.I представлены средние доли влияния разных 

факторов в общей изменчивости признаков. Можно видеть, что по 

всем изученным признакам обнаруживаются и генотипические, и 

эqфекты взаимодействия генотип-среда. Заметим, что по величи­

не эти доли влияния довольно близки, они систематически вос­

произво.nятся в повторных опытах и не связаны с пространствен­

ной структурированностью популяции. Подобно тому, как на ком­

поненты разлагается дисперсия (изменчивость) отдельных при­
знаков, на компоненты можно разложить и ковариации (совмест­
ную изменчивость) всех возможных пар признаков. Структура 
нсех ковариаций оказывается удивительно однообразной, хотя 
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Рис.I. Отсутствие (вверху) и наличие (внизу) взаимо­
действия генотип-среда. Толстая линия соединяет популяци­

онные средние, остальные линии - средние для отдельНЪIХ 

семей. 
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структура разных дисперсий существенно различна, и в табл.I 

приведены усредненные по всем ковариациям данные. 

Доля семей, обусловливающих взаимодействие генотип-среда 

Ответ на вопрос: какова доля семей в популяции, определяющих 

взаимодействие генотип-среда? - очень важен. Представления о 

генотипической структУJ>е популяции будут совершенно различны­

ми, если лишь единичные особи обусловливают эqфект взаимодей­

ствия или если этот эф!Jект возникает как явление массовое, 

основанное на генетической гетерогенности популяций. Для от-

Таблица I 
Доли влияния факторов в изменчивости количественных 

признаков дрозофилы, % 

Признаки 

Длина крыла 

Длина бедра 

Число стерно-
плевралъных 
щетинок 

Число абдоми­
нальных ще­
тинок 

Число веточек 
а рис ты 

пары признщов 
(в среднем) 

и с т 

Среда 

80,4 

86,5 

39,9 

44,0 

2?,3 

85,5 

о ч ни к 

Семья 

4,0 

2,4 

I2,3 

II,I 

9,0 

2,0 

и з м е н ч и в о с т и 

Взаимодей- Остаточная 
ствие изменчивость 

6,4 9,2 

4,4 6,? 

3,3 44,5 

?,9 3?,О 

3,? 60,О 

5,I ?,5 

вета на этот вопрос мы использовали следующую процедуру. В 

сумме квадратов взаимодействия семья-среда мы выделили вкла­

ды отдельных семей и проранжировали их. Семья, давшая макси­

мальный вклад, исключается из анализа, и для оставшихся се­

мей вновь проводится дисперсионный анализ, вновь определяют­

ся вклады отдельных семей во взаимодействие, вновь исКЛIJчает­

ся семья, дапцая максимапъный вклад. Процедура продолzается 

до тех пор, пока взаимодействие не перестает быть статистиче-
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ски значимым на 5%-м уровне. заметим, что этот метод позволя­

ет установить .лиmь нижнюю границу доли семей, создающих вза­

имодействие генотип-среда: статистические выводы зависят от 

объема выборки, а наша процедура основана на ее последова­

теJJЬном уменьшении. В табл.2 можно видеть, что взаимодействие 

генотип-среда, действительно, создается генетической гетеро­

генностью популяции. 

Таблица 2 
Доля семей, вносящих вклад во взаимодействие 

генотип-среда 

Признаки 

Длина крыла 

Длина бедра 

Число стерноплевраJJЬных щетинок 

Число абдоминаJJЬНЬ!Х щетинок 

Число веточек аристы 

Хотя бы по одному признаку 

Типы норм реагирования генотипов в популяции 

Процент семей 
в популяции 

58,0 

56,8 

8,3 

24,9 

7,7 

74,6 

Изучение взаимодействия генотип-среда дриводит в конечном 

итоге если не к представлению о распределении норм реагирова­

ния генотипов в популяции, то по крайней мере к выделению не­

которых типов норм реагирования. Описываемый ниже подход 

пред.ложен В.В.Таракановым. Среди семей, обусловливающих вза­

имодействие генотип-среда, можно ожидать наличие семей двух 

типов: I)"стабильных", показывающих как относитеJJЬно слабое 
уменьшение значения признака на обедненной среде, так и отно­

сительно слабое увеличение значения признака на богатой сре­

де, и 2)"нестабильншс", показывающих как более резкое умень­
шение значения признака на обедненной, так и более резкое 

увеличение значения признака на богатой среде. В качестве ме­

ры стабилъности семьи можно взять стандартное отклонение зна­

чений средних для данной семьи на разных средах. Пример тако-
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го анализа д.ля одной из выборок по признаку дпина кpWia пока­

зан на рис.2. Распределение в верхней части рисунка характе­

ризует типичные семьи (Т), не дающие вклада во взаимодействие. 
Распределение в ни.жней части рисунка явно двувершинно: ста­

бильные (С) семьи четким хиатусом отделены от нестабИJIЪных 
(НС). Точно такие же графики получены и для других выборок. 
То, что три распределения ясно различаются, удивления не вы­

зывает, это - прямое следствие использованного метода. Не­

сколько неожиданна, пожалуй, лишь четкость разделения ста­

бильных и нестабильных семей. В среднем по всему материалу 

частота типичных семей составляет 42,3%, стабильных - 23,8% 
и нестабильНЬIХ - 33,9%. 

Разнообразие типов реагирования особей в популяции может 

объясняться наличием определенных аллелей, ВJIИЯЮЩИХ на норму 

реакции, но скорее всего, определенными сочетаниями генов, 

возникающих при рекомбинации. Ответ на этот вопрос может 6ыть 

получен в специальном эксперименте. Необходимо, предваритель­

но оценив тип реагирования соответствующих родителей, зало­

жить затем популяционные ящики отдельно от типичных, стабиль­

НЬIХ и нестабильных особей и их смеси и исследовать динамику 

численности, приспособленности, изменчивость количественных 

признаков в этих экспериментальных популяциях. Очень перспек­

тивным нам представляется анализ типов реагирования при пол­

ном контроле всего генома дрозофилы с помощью методики С.М. 

Гершензона /!2/. 
Наконец: норма реакции генотипа специфична по отношению 

к действующему фактору (питательность среды) или имеет общий 

характер вне зависимости от природы контрастных фонов (пита­
тельность среды, температурные воздействия, коНУ.Уре:ЕЩИЯ с 

другими видами и т.п.)? 

Как зависит проявление взаимодействия генотип-среда от ампли­

тудн отклонения экологических условий от оптимальных? 

Ответ на этот вопрос дает проведенный нами анализ эксперимен­

тальных данных И.Н.Дрегольсв:ой (Институт цитологии АН СССР, 
Ленинград) об изменении теплоустойчивости гидры д.пинносте­
бельчатой (Цydra oligaoti• !811. ) в ответ на развое по ам­
плитуде повышение и понижение температуры среды. Полипов от-
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Рис.2. Распределение стандартного отклонения 

"между средами" ;п,дя ТИПИЧНЬIХ (Т), ста6ИJIЪНЫХ (С) и 
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лавливали из пруда в окрестностях Ленинграда и клоJ:Ш от отде­

льных особей культивировали при температуре 2r0c. Затем на 
сутки гидр переносили д.ля температурной акклимации в понижен­

ную - 6, IO, !5, rв0 (холодовая акклимация) или повышенную 
температуру - 23, 25, 27° (тепловая акклимация). Через сутки 
гидр подвергали действию тестирующей температуры 35°. Крите­
рием терморезистентности служил логарифм времени переживания 

особи в тестирующей температуре /I3,I4/. 
Мы проводили анализ данных в соответствии с поставленной 

задачей следующим образом. Покажем ход рассуждений на матери­

алах по хо.лодовой акклимации. Условия обитания гидры ухудша­

ются по мере понижения температуры среды. Трудно сказать на­

сколько, но экологические условия, например, при ra0 отклоня­
ются от 21° меньше, чем при !5°. Таким образом, минимальные 
экологические различия имеют место для пары вариантов 2I-I8°, 
большие д.ля пары 2I-I5°, еще большие д.ля пары 2I-I0° и, нако­
нец, самые большие в эксперименте для пары 2!-6°. Тогда можно 
проанализировать изменчивость терморезистентности на клонах 

одних и тех же гидр при увеличении степени отклонения от эко­

логического оптимума, сравнивая пары 2I-I8°, 2I-I5° и т.д. 
Аналогичным образом можно проанализировать изменчивость тер­

морезистентности при тепловой акк.лимации при увеличении кон­

трастности экологических условий в ряду 2!-23°, 2!-25°, 2!-
270. 

Возрастание доли влияния взаимодействия клон-условия 

(генотип-среда) при увеличении отклонения от экологического 

оптимума показано на рис.3. Однако наряду с признанием более 

полного вЫЯБJiения взаимодействия генотип-среда в "жестких" 

экологических условиях, нельзя ис:к.лючить д.ля определенного 

вида организмов и определенного признака существования неко­

торых относительно "мягких" экологических условий, в которых 

взаимодействие будет проявляться наиболее полно. 

Возможность использования экспресс-теста 

Оценка взаимодействия генотип-среда путем анализа признаков у 

родственников на экологически контрастных фонах не может быть 

полностью применена к долгоживущим видам. Необходимо исследо­

вать возможность использования экспресс-теста. Эта работа бн-
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ла выполнена нами с В.В.Гриценко на овсянице Воронова (Fes­
tuca woronow11 Насk. ) из популяций Дагестана. 

План эксперимента 6wr осуществлен полностью на материа­
ле, полученном в Гунибе. Семена от каждого из 37 материнских 
растений разделяли на три части. В одном варианте семена про­

ращивали в 0,001%-м растворе гиббереJJJIИНа, оказывающем стиму­
лирующее действие. В другом варианте в качестве ингибитора 

бwr использован 0,5%-й раствор нитрата аммония. В третьем, 
контрольном варианте семена проращивали в водопроводной воде. 

Учитывали признак максимальная длина ростка, эксперимент про­

должался 45 дней. 
Была получена следующая структура общей изменчивости: 

доля влияния условий проращивания составила 84,1%, семей -
7,7% и взаимодействия семья-условия - 4,1%. Параллельно про­
водились эксперименты по клонированию особей овсяницы с по­

следующим выращиванием клонов на северном и южном микроскло­

нах Гунибского плато и посемейные посевы овсяницы в Гунибе и 

Москве. Оказалось, что несравненно менее трудоемкий экспресс­

тест в то же время гораздо лучше диффереIЩИрует эколога-гене­

тическую структуру популяции. 

"Почему сие важно в-пятых?" 

Это - один из любимых вопросов Николая Владимировича, его ес­

тественная реакция на прос.лушанный доклад. И нередко следова­

ло печально-ироническое заключение: "В-пятых, это вовсе не 

важно". Надеемся, в нашем случае это не так. Действительно, с 

одной стороны, выяснен ряд прющипиальных вопросов, касающих­

ся эколога-генетической структуры природных популяций, и, что 

не менее важно, возник ряд новых вопросов. С другой стороны, 

предложенный подход может быть эф!Jективно использовав в при­

кладных целях :ках ДJШ характеристики эколога-генетического 

потенциала разИЬIХ популяций видов растений и животных, так и 

ДJШ характеристИЮ1 эколога-генетического потенциала сортов 

культурвых растений и пород домашних животных. 

Отметим, наконец, одну тонкость, которая ~о сих пор спе­

циSJIЬно не подчеркивалась. Обнаружение взаимодействия.генотип 

-среда в природной популяции отнюдь не означает важности од­

новремевво генотипичес:ких и экологических факторов. О важнос­

ти генотипических факторов свидетельствуют эффекты собственно 
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семей, клонов и т.п. О важности экологических - эФРекты раз­

ных вариантов условий среды. Взаимодействие генотип-среда -
это "третья сила", не сводимая к формуле "генотип+среда". В 

феномене взаимодействия генотип-среда нельзя выделить и 

взвесить отдельно генотипический и отдельно экологический 

компоненты. Подобно тому, как нельзя в феномене ТИмофеевых­

Ресовс:ких разделить влияния Николая Владимировича и ЕлеНЬ1 

А.лександров11Ь1. 
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