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СУЩЕСТВУЕТ ЛИ ОТРИЦАТЕЛЬНАЯ ОБРАТНАЯ СВЯЗЬ В ОПРЕДЕЛЕНИИ ПОЛА?
В. А. ГЕОДАКЯН, С. В. ГЕОДАКЯН
Показано существование отрицательной обратной связи между вторичным и третичным соотношением полов у человека и многих видов растений и животных. Связующим звеном обратной связи у перекрестноопыляющихся растений служит количество пыльцы, попадающее на женский цветок, а у животных—интенсивность половой деятельности, которая проявляется через неодинаковое старение Х- и У-спермиев и через разное сродство к ним свежих и старых яйцеклеток. При этом малые количества пыльцы, интенсивная половая деятельность самцов, свежая сперма и старые яйцеклетки—факторы, которые приводят к увеличению рождаемости мужских особей.

Проблема регуляции пола у животных до сих пор не потеряла своей актуальности. Успехи, достигнутые в этом направлении, могут принести огромную прибыль народному хозяйству (Астауров, 1979).

Соотношение полов является важной характеристикой раздельнополой популяции. Обычно его выражают количеством самцов, приходящихся на 100 самок, долей мужских особей или в процентах. В зависимости от стадии онтогенеза различают первичное, вторичное и третичное соотношение полов. Первичное—это соотношение полов в зиготах после оплодотворения; вторичное—соотношение полов при рождении и, наконец, третичное—соотношение полов зрелых, способных размножаться особей популяции.

В настоящее время доказано и общепризнано, что у большинства видов животных и растений основным механизмом, определяющим пол, является хромосомный.

Поскольку в ходе гаметогенеза гаметы, содержащие Х- и У-хромосомы, производятся в равном числе, считалось, что этот механизм обеспечивает примерно равные количества полов при зачатии.

Долгое время не обращали внимания на то, что вторичное соотношение полов зависит не только от пропорции гетерогамет, но и от многих других факторов. Например, от отношения скоростей старения и элиминации Х- и У-несущих спермиев в организме самца, от их способности достичь яйцеклетки и оплодотворить ее, от сродства яйцеклеток к Х- или У-спермиям, наконец, от устойчивости (жизнеспособности) мужских и женских эмбрионов на разных стадиях эмбрионального развития. Все это и ряд других факторов может повлиять на вторичное соотношение полов. С учетом сказанного скорее надо было удивляться значениям вторичного соотношения полов, близким к 1 : 1, чем отклонениям от этой пропорции.

Следует остановиться на работах по эволюции соотношения полов, начало которым было положено теорией Фишера (Fisher, 1930). Согласно этой теории, для видов, выращивающих свое потомство, третичное соотношение полов 1 : 1 является оптимальным и обеспечивает наилучшие условия для выживания потомства. Чтобы объяснить наблюдаемые у многих видов отклонения от этой пропорции, Фишер утверждал, что равным должно быть не число самцов и самок, а затраты родителей на яроизводство потомства мужского или женского пола до завершения воспитания потомства, т. е. чем «дороже обходятся» родителям потомки данного пола, тем их меньше производится. Из «теории равных затрат» Фишера вытекает, в частности, что в тех случаях, когда потомки разного пола имеют разные размеры, должно наблюдаться нарушение соотношения полов. Однако данные Хоува (Howe, 1977) по вороньим дроздам (Quiscalus quiscula), у которых самцы тяжелее самок на 20%, и большое исследование Ньютона и Маркисса (Newton, Marquiss, 1978) по ястребу (Accipiter nisus), у которого, наоборот, самки в 2 раза массивнее самцов, не подтвердили предсказания теории Фишера. Гамильтон (Hamilton, 1967) обратил внимание на ошибочность теории Фишера во всех случаях, когда имеет место локальная конкуренция за скрещивания. Он насчитал около 25 видов клещей и насекомых из 16 разных семейств, у которых постоянный значительный инбридинг сочетается с большим избытком самок и с арренотокической системой размножения.

По мнению Калмуса и Смита (Kalmus, Smith, 1960), значение третичного соотношения полов 1 : 1 оптимально, поскольку максимально облегчает встречу особей противоположного пола и снижает степень инбридинга. Их теория не в состоянии объяснить наблюдаемые отклонения значений вторичного соотношения полов у многих видов от 1 : 1, а также его изменения в зависимости от различных факторов.

Ближе всех к идее регуляции соотношения полов подошел Мэйнард Смит (1981), который высказал предположение, что «родителям может быть выгодно производить потомство пола, более редкого в данной местности». В его монографии можно найти подробное изложение существующих теорий соотношения полов. Однако для них характерна недостаточная общность и неспособность объяснить весь комплекс проблем, связанных с соотношением полов,— наблюдаемые отклонения его значений в ту или другую сторону, а также зависимость его изменения от различных факторов, таких, как возраст родителей, условия их жизни, питание, голодание, наличие войн, климатические условия и др.

В серии работ одного из авторов данной статьи развивается новый взгляд на соотношение полов, вытекающий из различной роли мужского и женского пола в эволюции вида (Геодакян, 1965а, б, 1977а, б, 1978, 1979; Геодакян, Кособутский, 1967; Геодакян и др., 1967). Согласно этим представлениям, дифференциация полов является специализацией по двум главным альтернативным аспектам эволюции—сохранения (женский пол) и изменения (мужской). Чем больше в популяции женских особей, тем лучше сохраняется имеющаяся генотипическая структура популяции (распределение генотипов), и наоборот, чем больше мужских особей, тем больше скорость или величина изменения этой структуры (в том числе качественных сдвигов среднего генотипа популяции).

Было показано, что третичное соотношение полов устанавливает отношение между тенденциями наследственности и изменчивости, т. е. определяет эволюционную пластичность вида. Поскольку на разных этапах эволюции, а также в различных условиях среды требуется разная эволюционная пластичность популяции, то для каждого из них существует свое определенное оптимальное значение третичного соотношения полов, не обязательно равное 1:1. Следовательно, вопреки существующему взгляду на вторичное соотношение полов как на константу, характерную для данного вида, которая обеспечивает оптимум третичного соотношения полов 1:1, согласно новой концепции, вторичное соотношение полов является не константой, а переменной величиной, тесно связанной с условиями среды. В стабильных, оптимальных условиях, когда не требуется много мужских особей, вторичное соотношение полов должно понижаться. В изменчивых, экстремальных условиях, когда требуется много мужских особей, наоборот, оно должно повышаться (Геодакян, 1978). Была высказана гипотеза (Геодакян, 19656), что для поддержания оптимального значения третичного соотношения полов у многих видов наряду с прямой связью между вторичным и третичным соотношением полов существует также и регуляторная отрицательная обратная связь. Иначе говоря, «любое нарушение оптимального соотношения полов взрослых особей вызывает такое изменение в соотношении полов их потомства, которое приводит к восстановлению оптимального соотношения полов в популяции в целом» (Геодакян, 19656).

Гипотеза отрицательной обратной связи была сформулирована в 1965 г. С тех пор появилось много работ, результаты которых уже могут позволить вынести однозначное суждение о ее верности или, наоборот, опровергнуть ее. Этому вопросу посвящена настоящая работа.

Принципиально возможны два механизма отрицательной обратной связи, регулирующей соотношение полов популяции при его нарушениях (Геодакян, 19776).

1. Вероятность иметь потомка данного пола, определяемая генотипом, исходно одинакова у всех самцов и самок популяции, но в зависимости от условий среды (дефицит или избыток противоположного пола) может изменяться. Такой механизм можно назвать организменным или физиологическим. Он может регулировать соотношение полов только в полигамной или панмиктной популяции.

2. Вероятность иметь потомка данного пола различна у разных особей и определяется их генотипом. В этом случае регуляция может осуществляться на популяционном уровне, большим или меньшим участием в размножении особей, дающих в потомстве избыток самцов или самок. Такой механизм можно назвать популяционным. В отличие от организменного механизма популяционный может регулировать соотношение полов не только в полигамной или панмиктной популяции, но и в строго моногамной.

При решении поставленного в заглавии статьи вопроса мы считали возможным рассматривать результаты как прямых экспериментов, в которых показано влияние третичного соотношения полов на вторичное, так и непрямых опытов, в которых изучалось влияние на вторичное соотношение полов различных факторов, зависящих от третичного соотношения полов.

Для организменного типа регуляции к таким факторам можно отнести: а) количество пыльцы, попадающее на женский цветок у перекрестноопыляющихся растений, поскольку очевидно, что при прочих равных условиях оно прямо пропорционально числу мужских цветков вокруг женского, т. е. третичному соотношению полов; б) старение и гибель пыльцы, так как чем больше мужских растений окружает женское, тем в среднем меньше времени требуется на опыление и наоборот; в) интенсивность половой деятельности у полигамных или панмиктных животных, поскольку она прямо пропорциональна числу особей противоположного пола и обратно пропорциональна числу особей своего пола, т.е. также зависит от третичного соотношения полов; г) старение и элиминацию гамет в организме самца или самки (задержка оплодотворения), так как вероятность старения собственных гамет в организме избыточного пола всегда больше, чем в организме дефицитного, т. е. существует тесная связь между старением гамет и третичным соотношением полов (схема).


Результаты прямых экспериментов, в которых изучали влияние третичного соотношения полов на величину вторичного у восьми видов растений и животных, представлены в табл. 1. У двудомных растений такие эксперименты были проведены Мулькэйхи (Mulcahy, 1967) на дрёме (М. album). Автор обнаружил существование отрицательной обратной связи в искусственно сформированных популяциях дрёмы со значениями третичного соотношения полов 4, 28, 52, 60 и 90% ♂♂.

В экспериментах В. А. Геодакяна с соавторами (1967) была установлена отрицательная обратная связь у гуппи (Lebistes reticulatus peters). Исходные соотношения полов родителей были 1 : 10, 1:1 и 10: 1. Наблюдаемый эффект был наибольшим в первом помете и уменьшался в последующих. Эффект был асимметричен — сдвиг вторичного соотношения полов заметно больше в сторону избытка самок в потомстве. Дальнейшее изучение природы отрицательной обратной связи, участвующей в регуляции соотношения полов потомства у гуппи, показало, что в ее реализации участвует зрительный канал связи (Геодакян, Кособутский,1969).

Филиппони с соавторами (Filipponi et ai,, 1972; Filipponi, Petrelli, 1967, 1975) изучали соотношение полов у клещей рода Macrocheles. Было показано, что при любом начальном соотношении полов в популяции клещей оно через некоторое время устанавливается на определенном оптимальном уровне, вокруг которого происходят колебания. Соотношение полов в потомстве отрицательно коррелирует с соотношением полов; родителей в популяции у всех трех изученных видов клещей —М. glaber, М. scutatus и М. preglaber. Коэффициенты отрицательной регрессии между вторичным и третичным соотношением полов для этих видов равны —0,0141; —0,0236 и —0,0362 соответственно.

Табл. 1. Зависимость вторичного соотношения полов от третичного у 

  растений, животных и человека

	Вид
	Соотношение полов, % самцов
	Авторы

	
	третичное (III с.п.)
	вторичное (II с.п.)
	

	Растения (дрема)

Melandrium album
	92

60

52

28

4
	44,0±2,5

48,0±1,4

48,5±1,4

46,5±1,2

55,0±4,25


	Mulcahy, 1967

	Рыбы (гуппи)

Lebistes reticulatus peters
	91

50

9,1
	32,7±1,8

50,4±1,5

60,7±1,4
	Геодакян и др., 1967

Геодакян, Кособутский, 1969

	
	91

50

9,1
	51±1,8

49±1,5

42±2,7


	Brown, 1982

	Клещи
Macrocheles glaber

M. scutatus

M. preglaber


	II с.п. = - 0,0141 * III с.п
II с.п. = - 0,0236 * III с.п
II с.п. = - 0,0362 * III с.п
	Filipponi e.a., 1972; Filipponi & Petrelli, 1967,1975

	Дрозофила

Drosophila melanogaster
	80

20


	│Увеличение

↓          II с.п.*
	Terman & Birk, 1965 (цит. по Coyne, 1971)

	
	50

20


	47,50

50,89
	48,22

50,82
	48,76

51,67
	Лучникова, Петрова, 1972

	Мыши
	Растет*

	Падает*
	Parkes, 1925,1926

	Крысы
	Растет*
	Падает*
	White, 1914



	
	91

9,1


	47,6±2,31

56,5±1,72
	Геодакян, Геодакян, 1985

	Лесной североамерикан-
ский сурок Marmota monax
	67

50


	31±4,1

50±2,5
	Snyder, 1976

	Человек

Гаремы:

Чжу Юаньчжан

Рамсес II

Мауля Исмаил
	50    (1)**
33,3 (2)

25    (3)

20    (4)

16,7 (5)
	49

51

52

55

57
	Thomas, 1913

	
	---*
1,35 (74)

--- 
	62,0±7,5

62,0±3,6

61,8±1,6
	У Хань, 1980

Эберс, 1965

Азия и Африка, 1970


* Цифровые данные не приведены. ** В скобках – число жен.

По критерию знаков эффект отрицательной обратной связи достоверен (P = 0,01).

Терман и Бирк (Terman, Birk, 1965) проводили опыты на дрозофиле (Drosophila melanogaster) при третичном соотношении полов 4 : 1 и 1 : 4. Когда родителей оставляли в культурах, наблюдалось значительное нарушение соотношения полов в потомстве в сторону компенсации изменений третичного соотношения полов. Однако отмеченные сдвиги не наблюдались, когда родителей удаляли из культуры при первом окукливании.

Е. М. Лучниковой и В. В. Петровой (1972) были поставлены специальные эксперименты на дрозофиле с целью проверки гипотезы отрицательной обратной связи. Были взяты два значения третичного соотношения полов—1:1 и 1 ♂: 4 ♀. Результаты трех экспериментов представлены в табл. 1. Авторы считают, что их результаты подтверждают гипотезу.

Однако В. А. Геодакяну и др. (1967), а также Койну и Гранту (Соуne, Grant, 1971) не удалось обнаружить значимых изменений вторичного соотношения полов при сдвигах третичного соотношения у дрозофилы. По-видимому, это можно объяснить малым эффектом обратной связи, а также влиянием различных факторов (условия питания, содержание мух и т. д.) на вторичное соотношение полов, которое может маскировать проявление эффекта. 

Уменьшение вторичного соотношения полов при увеличении третичного было отмечено Парксом (Parkes, 1925, 1926) у мышей и В. А. Геодакяном и Б. М. Касаткиным у крыс линии Wistar. Для природной популяции крыс Снайдер (Snyder, 1976) приводит также наблюдения Уайта (White, 1914) во время эпидемии чумы в Индии, при которой наблюдалась преимущественная гибель взрослых самок. Уайт пишет: «Для компенсации почти полного исчезновения взрослых самок рождались только самки».

В природных популяциях североамериканского сурка Marmota monax для молодых половозрелых особей третичное соотношение полов составляет 51% самцов (211 ♂ : 204 ♀). Когда Снайдер удалил из одной популяции примерно половину размножающихся самок (третичное соотношение полов стало 67% самцов), то на следующий год соотношение полов среди молодых особей было 40 ♂ : 89 ♀ (Snyder, 1976).

Люди не являются строго моногамными, поэтому у тех народов, у которых распространено многоженство, возникают различные отклонения вторичного соотношения полов от 1 : 1. Для нигерийцев Томас (Тhomas, 1913) приводит величины вторичного соотношения полов в зависимости от числа жен (табл. 1). Можно видеть, что между вторичным и третичным соотношением полов наблюдается обратная зависимость.

Увеличение вторичного соотношения полов при наличии отрицательной обратной связи должно наблюдаться также в гаремах. В табл. 2 приведены имеющиеся в нашем распоряжении данные по количеству детей того и другого пола в трех гаремах. Приведенные цифры трудно объяснить, исходя из чисто стохастического определения пола. Вероятность такого избытка мальчиков при случайном отклонении от соотношения 1 : 1 равна 10-15. К сожалению, малое количество отцов не позволяет сделать в данном случае однозначный вывод, хотя по числу матерей и детей эффект статистически достоверен. Если отнестись с доверием к историческим источникам о соотношении полов в гаремах, то этот материал также можно учитывать при решении вопроса о существовании обратной связи.

Значительный дефицит мужского пола появляется во время и после войн. В этот период в воюющих странах наблюдается увеличение мужских рождений примерно на 1—2% (данные представлены на рисунке). Это явление, установленное на очень большом статистическом материале, получило в демографии название «феномена военных лет», поскольку соотношение полов у человека в мирные годы довольно стабильно.

Помимо гаремов и войн в современном человеческом обществе можно встретить и другие случаи искусственных нарушений третичного соотношения полов, которые могут отразиться на значении вторичного соотношения полов, например в городах с текстильной промышленностью, где избыток женского населения, в различных экспедициях с избытком мужчин, в командах судов, в геологических партиях и т. д., однако данными по таким группам мы не располагаем.

У разных классов организмов возможны различные конкретные механизмы реализации отрицательной обратной связи. Например, у двудомных растений связующим звеном, как было сказано, может быть количество пыльцы, попадающее на женский цветок (Геодакян и др., 1967; Геодакян, 1977а, 1978). Чем больше мужских растений окружает женское растение, тем большее количество пыльцы попадает на него и тем меньше должно получиться мужских потомков. Влияние количества пыльцы на вторичное соотношение полов у четырех видов двудомных растений, принадлежащих к трем семействам, видно из табл. 3. Предсказанная закономерность подтверждается у всех изученных в этом отношении видов: с увеличением количества пыльцы уменьшается число мужских растений в потомстве и наоборот. Количество пыльцы зависит от плотности посадки растений, поэтому в густых посадках должна увеличиваться доля женских растений.

Табл. 3. Зависимость вторичного соотношения полов от количества пыльцы 


у двудомных растений.

	Вид (семейство)
	Характер опыления
	Условия опыления
	Вторичное соотношение полов, % ♂♂
	Авторы

	
	
	
	
	

	Rumex acetosa – щавель

(Polygonaceae)
	Искусственное
	Много пыльцы

Мало пыльцы

Очень мало пыльцы
	8,92

30,87

42,1
	Correns, 1922

	
	Искусственное
	Обильное

Скудное
	18

45
	Correns, 1922

	
	Естественное
	1920 пыльцевых зёрен/4 см2/24 дня

72 пыльцевых зерна/4 см2/24 дня

Примерно столько же
	43±5,5*

35±5,8*

43±5,8*
	Rychlewski & Kazimierez, 1975

	
	
	
	
	

	Melandrium album – дрёма (Cariophyllaceae)
	Искусственное
	Очень много пыльцы

Мало пыльцы
	31,65

43,78
	Correns, 1928

	
	Искусственное
	III с.п. % ♂♂

Избыточное          90

                               60

Среднее                 52

Ограниченное       28

                                 4
	44,0±2,5

48,0±1,4

48,5±1,4

46,5±1,2

55,0±4,2
	Mulcahy, 1967

	
	
	
	
	

	Cannabis sativa – конопля (Cannabinaceae)
	---
	Скудное
	Увеличивается**
	Riede, 1925

	
	
	
	
	

	Humulus japonicus –хмель (Cannabinaceae)
	Искусственное
	Много пыльцы
	30,2±5,8
	Kihara & Hirayoshi, 1932

	
	Естественное
	Нормальное количество
	44,9±2,3
	


* Кариологический метод определения. ** Цифровые данные не приведены. По критерию знаков эффект отрицательной обратной связи достоверен (P = 0,01).

Зависимость соотношения полов от возраста пыльцы изучал Циссельский (Ciesielski, 1911). В его опытах семена, полученные от цветков, опыленных свежей пыльцой, давали до 90% мужских растений, а при опылении старой пыльцой (12 ч и более) —90—100% женских растений. Однако Лилиенфельд (Lilienfeld, 1921) и Бессе (Bessey, 1918, 1933) не подтвердили его данных.

Своеобразный механизм обратной связи выработался у пчел и других перепончатокрылых, червецов, клещей, у которых из оплодотворенных яиц получаются самки (или самки и самцы), а из неоплодотворенных развиваются только самцы (Flanders, 1946). Понятно, что чем меньше самцов в исходной популяции, тем в среднем меньше яиц подвергается оплодотворению и тем больше самцов получается в потомстве, т. е. идет процесс компенсации.

У животных связующим звеном может являться интенсивность (частота) половой деятельности (ИПД) (Геодакян, 19656). Она, с одной стороны, зависит от третичного соотношения полов — для каждого пола она убывает с ростом количества особей своего пола и растет с увеличением количества особей противоположного пола. С другой стороны ИПД непосредственно связана с физиологическими параметрами организма. Следовательно, если существует отрицательная обратная связь и она реализуется через ИПД, то при высокой ИПД мужского пола должно наблюдаться увеличение рождений мужских особей, а при низкой интенсивности — наоборот, женских. Для женского пола должна наблюдаться обратная картина: при высокой ИПД женских особей должна повышаться вероятность рождений женских особей, а при низкой — мужских. Стало быть, при высокой ИПД у данного пола должна повышаться вероятность рождения ребенка того же пола, а при низкой — противоположного.

Низкая ИПД у самцов и самок равносильна тому, что в процессе оплодотворения участвуют, как правило, более старые спермии и яйцеклетки, чем при высокой ИПД. В табл. 4 приведены данные по влиянию ИПД самцов и старения спермы в организме самцов при естественном воздержании на вторичное соотношение полов у человека, а также семи видов животных (шесть семейств). Мы не рассматриваем работы, в которых старение спермы достигалось перевязкой протоков желез у самцов, а также работы, в которых старение спермы происходило в поло​вых путях самки или in vitro, поскольку эти условия отличаются от естественных, наблюдаемых в природе при дефиците самок. У всех приведенных в таблице видов при уменьшении ИПД самцов или старении спермы наблюдается уменьшение числа рождений мужских особей, что подтверждает нашу гипотезу об участии ИПД в регуляции вторичного соотношения полов и свидетельствует о возможности существования обратной связи у этих видов.
Для человека связь вторичного соотношения полов с ИПД проанализирована очень подробно и на большом статистическом материале в работах Джеймса (James, 1971а, b, с; 1975а, b, с; 1976). Им достаточно убедительно доказано, что при повышении ИПД мужчин наблюдается увеличение в их потомстве рождений мальчиков.

Такая закономерность у человека и разных видов животных может быть обусловлена более быстрой гибелью или инактивацией Y-спермиев по сравнению с X-спермиями (Геодакян и др., 1967). Действительно, для человека это предположение было подтверждено экспериментально. Было обнаружено, что после длительных периодов воздержания содержание У-хроматина в сперме заметно уменьшается. При воздер-жании менее 2 дней процент У-хроматина составлял 43,5, при воздержании 14 дней и более—37,2%. Как указывают авторы, это не связано с уменьшением окрашивания У-хроматина при старении сперматозоидов, так как его структура в клеточных ядрах очень стабильна. Уменьшением концентрации У-сперматозоидов в сперме с течением времени можно объяснить заниженные по сравнению с теоретически ожидаемой величиной (50%) значения У-хроматина, полученные разными авторами, а также большой разброс этих значений (Schwinger et al., 1976).

Другим возможным механизмом реализации обратной связи, функционирующим уже в организме самок и связывающим их ИПД с соотношением полов потомства, может являться разное сродство свежих и старых яйцеклеток к Х- и У-спермиям. Для осуществления обратной связи необходимо, чтобы при старении яйцеклеток (низкая ИПД) их относительное сродство к Д-спермиям падало, а к У-спермиям — росло. Таким образом, при нехватке самцов и низкой ИПД самок потомство будет рождаться, как правило, из более старых яйцеклеток, у которых вероятность оплодотворения У-спермиями выше, чем X-спермиями. При этом повышается доля рождения мужских особей, компенсирующая нехватку самцов в исходной популяции.

Данные литературы, касающиеся влияния задержки оплодотворения яйцеклеток на соотношение полов потомства, представлены в табл. 5. Предсказанная закономерность также подтверждается у всех изученных в этом отношении видов животных, как с мужской, так и с женской гетерогаметностью (15 видов, принадлежащих к 11 семействам). Следует отметить, что у высших животных не наблюдается таких больших сдвигов вторичного соотношения полов, как у низших.

Мы не включали в рассмотрение работы, проведенные с использованием искусственного оплодотворения (так как при этом сперма попадает в условия, далекие от природных), а также работы, в которых условия содержания самцов или самок были далеки от естественных. Большое количество таких работ, касающихся старения как спермы, так и яйцеклеток, результаты которых противоречивы, можно найти в обзоре Ланмана (Lanman, 1968а, b). В работе Р. Курбанова (1973) не было отмечено изменений в соотношении полов у шелкопряда при задержке оплодотворения яйцеклеток до 8 дней, хотя другие авторы получили такой 
Табл. 4. Зависимость вторичного соотношения полов от интенсивности половой деятельности (ИПД) самцов у животных.

	Вид (семейство)
	Низкая ИПД
	Высокая ИПД
	Авторы

	
	условия опыта
	вторичное соотношение полов, % ♂♂
	условия опыта
	

	Куры (Phasianidae)
	Петухи находились отдельно от кур в течение:
	7 дней

25 дней

30 дней

60 дней
	47,8±4,7

48,5±5,0

42,1±3,3

38,2±5,1
	56,1±5,0

56,1±5,0

53,7±3,5

47,7±6,2
	Петухи находились с курами до опыта
	Мамзина, 1955

	
	Петухи использовались через сутки
	42,4±2,9

45,7±4,9
	55,5±2,9

56,7±4,6
	Петухи находились с курами постоянно
	Курбатов, 1965

	Мыши (Muridae)
	Низкая ИПД
	Уменьшается*
	Увеличивается*
	Высокая ИПД
	Parkes, 1925

	Кролики (Leporidae)
	Спаривание через 5 дней
	34,6±4,2
	49,8±2,9
	Спаривание чаще чем через 5 дней
	Курбатов, 1965

	
	2-3 садки в день в течение 3 дней, 3 дня отдых и т.д
	47,1±1,2


	51,2±1,6

54,3±2,0

58,3±2,6

53,7±1,1
	С 1-го по 5-й день

С 6-го по 10-й день

С 11-го по 15-й день

С 1-го по 15-й день
	4-5 садок ежедневно в течение 15 дней
	Антонян, 1974

	Свиньи (Suidae)
	Меньше 10 опоросов на хряка
	48,6±1,5
	51,6

52,2±0,3
	10-15 опоросов на хряка

15-19 опоросов на хряка
	Камалян, 1962

	Лошади (Equidae)
	Число случек:
	20-34

35-39

40-44


	49,22±0,20

49,13±0,16

49,09±0,13


	49,19±0,13

48,47±0,13

50,19±0,13

50,29±0,13
	Число случек:
	45-49

50-54

55-59

60
	Dűsing, 1884

	Бараны (Bovidae)
	Нормальная ИПД
	51,7±1,1
	56,9±2,3
	Повышенная ИПД
	Маркарян, 1965

	
	2 садки в день в течение 3 дней, 3 дня отдых и т.д.
	50,6±2,8

50,1±1,3
	48,8±1,8

57,1±4,0

55,8±3,2
	2 садки в день 6 дней, отдых 1 день

4 садки в день в течение 65 дней

10 садок в день в течение 45 дней
	Антонян, 1974

	Крупный рогатый скот (Bovidae)
	80-100 спариваний в сезон
	42,6
	54,2

58,3
	100-120 спариваний

Свыше 120 спариваний
	Миллер, 1909

	Человек (Hovinidae)
	Низкая ИПД
	Уменьшается*
	Увеличивается*
	Высокая ИПД
	James, 1971a,b,c; 1975a,b,c; 1976


* Цифровые данные не приведены. По критерию знаков эффект отрицательной обратной связи достоверен (P = 0,01).

Табл. 5.
Зависимость вторичного соотношения полов от задержки 


оплодотворения яйцеклеток.

	Вид (семейство)
	Задержка оплодотворения

 или время спаривания
	II соотношение полов, % ♂♂
	Авторы

	
	
	после задержки

оплодотворения

(старые яйце-

клетки
	до задержки

оплодотворения

(контроль)
	

	
	
	
	
	

	Taleporia tubulosa

бабочка мешочница

(Psychidae)
	4 дня
	59
	42,5
	Seiler, 1920

	
	
	
	
	

	Rana esculenta
	18 ч

42 ч

56 ч

64 ч
	37,3

50

58

94     86
	48,6
	Hertwig, 1912

	
	89 ч

94 ч
	100

100
	53±4,7


	Кушакевич, 1910

	
	
	
	
	

	Rana temporaria
	80-100 ч
	77,9±4,3
	---
	Witschi, 1914

	
	
	
	
	

	Bombix mori – тутовый шелкопряд (Bombicidae)
	---
	Увеличивается*
	---
	Lombardi, 1923

	
	---
	Увеличивается*
	---
	Golanski, 1959

	
	
	
	
	

	Salmo iridens – радужная форель (Salmonidae)
	4-7 дней

21 день
	Немного уменьшается*

62,5
	50
	Mrsic, 1923,1930

	
	
	
	
	

	Salmo trutta
	21 день
	Увеличивается*
	---
	Huxley, 1923

	
	
	
	
	

	Tisbe dobzhanskii

T. clodiensis (Venice)

T. clodiensis (Ponza)

T. holothuriae
	5 дней

4-5 дней

4 дня

4 дня
	81,39

60,92

69,99

62,57
	58,88

52,71

59,13

54,86
	Volkman-Rocco, 1972

	
	
	
	
	

	Pseudococcus


	6 нед

8 нед

10 нед
	64,3

76,5

90,8
	50,5
	James, 1937

	
	
	
	
	

	Drosophila melanogaster (Drosophilidae)
	7 дней

14 дней

21 день
	52,23

52,83

53,23
	51,23
	Hannach, 1955

	
	
	
	
	

	Мыши
	От 3,25 до 4,25 дня

От 9,5 до 11,5 дня

17,5 дня
	47,3±4,8

44,4±5,2

54,8±3,5
	---

51,5±3,5**
44,4±3,6
	Vickers, 1969

	
	
	
	
	

	Крысы
	В первые 3 ч и последние 
3 ч эстрального цикла
	48,43±3,38**
	51,84±3,37**
	Crew, 1927

	
	За 10 ч до овуляции – норма

За 5-3 ч до овуляции

За 2-1 ч до овуляции

Через 0-1 ч после овуляции***
	---

50,7

57,4

41,2
	47
	Hammond, 1934

	
	Через 1-3 ч после овуляции

Через 3-5 ч после овуляции

Через 4-6 ч после овуляции

Через 5-7 ч после овуляции****
	60,0±2,3

62,7±5,9

65,5±3,0

51,2±7,8

71,8±4,4

69,7±14,5
	50,0
	Hart & Moody, 1949

	
	
	
	
	

	Кролики (Leporidae)
	Через 10-12 ч после овуляции***
	71±9
	49±4,1
	Иванова, 1953

	
	Через 2,5-16 ч после овуляции***
	58,0±2,6
	50
	Szemere, 1958

	
	
	
	
	

	Крупный рогатый скот (Bovidae)
	В начале эструса

В середине эструса

В конце эструса
	49,6±3,2

---

60,7±4,7
	53,6±4,4
	Russell, 1891

	
	
	
	
	

	Человек (Hovinidae)
	2-3 дня*****
	54,8
	48,7
	Guerrero, 1970, 1974

	
	2 дня
	Увеличивается*
	---
	Harlap, 1979

	
	2 дня
	Увеличивается*
	---
	Shettles, 1978


* Цифровые данные не приведены. ** Различие не достоверно. *** Овуляцию вызывали спариванием с вазэктомированным самцом. **** Группы 6 самцов и 15 самок, момент овуляции определяли по времени начала течки и времени дня. ***** Время овуляции определяли по температурному тесту. 
По критерию знаков эффект отрицательной обратной связи достоверен (P = 0,01).

эффект (см. табл. 5). Отсутствие эффекта в работе Р. Курбанова могло быть связано с тем, что самок держали в холодильнике при 10— 12о. Кроме того, во многих работах не описывается, в каких условиях содержались самцы до начала эксперимента, что также существенно. Поскольку результат эксперимента зависит от двух эффектов—старения яйцеклеток (способствует рождению самцов) и старения сперматозоидов (способствует рождению самок), чтобы исключить второй эффект, необходимо содержать самцов до начала эксперимента не в изоляции, а вместе с другими самками.

Для реализации популяционного механизма регуляции соотношения полов необходимо: во-первых, чтобы в популяции существовал генетически обусловленный полиморфизм по вероятности оставить потомство с определенным соотношением полов и, во-вторых, чтобы эта вероятность была в обратной корреляции с репродуктивным рангом данной особи: чем выше репродуктивный ранг, тем больше должно быть потомков противоположного пола. У самцов репродуктивный ранг (доступ к брачным партнерам) коррелирует, как правило, с их социально-иерархическим рангом (доступ к ресурсам вообще). У самок может иметь место обратная корреляция, поскольку их иерархический ранг, как и у самцов, определяется силой и агрессивностью, а репродуктивный ранг — больше привлекательностью и уступчивостью.

Специально исследовался вопрос: является ли определение пола и рождение ребенка того или другого пола у человека чисто случайным событием? На огромном статистическом материале (5 млн. рождений в Саксонии в 1876—1885 гг.) было установлено, что семьи, в которых превалирует один пол, появляются значительно чаще, а семьи, с равным или близким соотношением полов — гораздо реже по сравнению с теоретическим ожиданием. Аналогичные исследования, проведенные позже в Англии, Франции, США и Финляндии, привели к тем же результатам. Были исследованы вероятности рождения второго мальчика в семье после первенца-мальчика и первенца-девочки. Для населения США они оказались равны соответственно 0,5387 и 0,4988, а для Финляндии — 0,5132 и 0,4955. Эти различия статистически весьма показательны. Было установлено, что имеется слабая, но реальная тенденция в семьях производить второго ребенка того же пола, что и первый, третьих детей одинакового пола со вторыми и т. д. Эти работы подробно анализированы у Штерна (1965). Бар-Анон и Робертсон (Ваг-Аnon, Robertson, 1975) проанализировали материал по 150000 потомков 107 быков-производителей. В потомстве отдельных быков наблюдали преобладание бычков (1,5%), а также корреляцию (коэффициент 0,5) между соотношением полов в потомстве производителя и его отца.

Связь репродуктивного ранга («успеха») родителей с соотношением полов их потомства исследовали Трайверс и Уиллард (Trivers, Willard, 1973). Они рассмотрели данные, относящиеся к таким видам, как олень, свинья, овца, собака, тюлень и человек. У этих видов самки, имеющие, по терминологии Трайверса и Уилларда, больший «репродуктивный успех», рожают больше сыновей. А у серого тюленя Halichoerus grypus соотношение полов в потомстве самок, ощеняющихся в ранний период сезона, было 58,2% оо, а в конце сезона спаривания—42,5% оо (Соulson, Hickling, 1961).

Неучетом роли популяционного механизма могут также объясняться противоречивые результаты разных авторов, полученные на одном объекте при разных схемах эксперимента (например, возможен неучет ранга особей у дрозофил).

В естественных условиях отклонение третичного соотношения полов от оптимума всегда превращает один пол в «дефицитный», а другой в «избыточный» с диаметрально противоположным изменением их состояния. Дефицитный пол в среднем имеет более интенсивную половую деятельность, чаще испытывает половое насыщение, в оплодотворении участвуют более свежие его гаметы и т. д. А избыточный пол, наоборот, имеет менее интенсивную половую деятельность, чаще испытывает половой голод, в оплодотворении участвуют более старые его гаметы и т. д. по сравнению с теми же характеристиками популяции с оптимальным соотношением полов. Отклонения от оптимума третичного соотношения полов в первую очередь и сильнее отражается на животных низших репродуктивных рангов: в моногамной популяции они остаются без брачных партнеров, а в панмиктной падает их ИПД. При таких отклонениях, независимо от того, организменный или популяционный механизм регуляции, в организме самца или самки действует механизм обратной связи, требуемая поправка всегда однозначна: должна повышаться рождаемость дефицитного пола. Наряду с этим возможны другие, искусственные ситуации, когда оба пола испытывают не противоположные, а одинаковые изменения состояния. Например, при раздельном содержании самцов и самок и у тех и у других будут низкая интенсивность половой деятельности и старые гаметы, т. е. и те и другие оказываются в состоянии избыточного пола. Тогда в зависимости от того, в организме какого родителя действует механизм обратной связи, результат регуляции будет тот или иной.

Табл. 6.
Теоретически ожидаемый пол потомства в зависимости от интенсивности


половой деятельности (ИПД) при организменном или популяционном типе


обратной связи, действующей в организме отца или матери, для 


естественных и искусственных нарушений оптимума ИПД.

	Нарушение оптимума ИПД
	ИПД
	Обратная связь

	
	
	организменная
	популяционная

	
	отца
	матери
	в организме отца
	в организме матери
	в организме отца
	в организме матери

	Естественное
	Высокая
	Низкая
	♂
	♂
	♀
	♀

	
	Низкая
	Высокая
	♀
	♀
	♂
	♂

	Искусственное
	Высокая
	Высокая
	♂
	♀
	♀
	♂

	
	Низкая
	Низкая
	♀
	♂
	♂
	♀


Ответ на вопрос, вынесенный в заглавие данной статьи, могут дать как естественные отклонения, так и искусственные. В то же время анализ первых может пролить свет на тип механизма обратной связи: организменный или популяционный, а анализ вторых — на локализацию механизма обратной связи: действует в организме самца или самки (см. табл.6).

ВЫВОДЫ
1. Существование отрицательной обратной связи четко показано прямыми экспериментами по крайней мере у трех видов (у одного вида растений и двух видов животных): Melandrium album, Lebistes reticulatus peters, Macrocheles.

2. Наличие обратной связи весьма вероятно у большого количества видов растений, животных и человека (у всех видов, рассмотренных в статье), поскольку все они обладают теми или иными механизмами для ее реализации.

3. Связующим звеном обратной связи у перекрестноопыляющихся растений является количество пыльцы, попадающее на женский цветок, а у животных — интенсивность половой деятельности, которая проявляется через неодинаковое старение Х- и У-спермиев и через разное сродство к ним свежих и старых яйцеклеток. При этом малые количества пыльцы, интенсивная половая деятельность самцов, свежая сперма и старые яйцеклетки приводят к увеличению рождений мужских особей.

4. Обнаружение отрицательной обратной связи и механизмов ее реализации у разных видов позволит сформулировать новые подходы к проблеме регуляции пола.

5. Помимо теоретического интереса наличие отрицательной обратной связи может представить интерес и для сельскохозяйственной практики. В животноводстве ценные племенные самцы-производители используются в сезон оплодотворения очень интенсивно. Это должно приводить к повышению доли самцов в их потомстве, что, как правило, нежелательно. Учитывая отрицательную обратную связь и ее коэффициент регрессии, можно подсчитать то оптимальное количество производителей, при котором экономический эффект будет максимальным.
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IS THERE A NEGATIVE FEEDBACK IN SEX DETERMINATION?
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Summary

A negative feedback between the secondary, and tertiary sex ratio has been demonstrated for the man and many plant and animal species.  The feedback component is represented in cross pollinating plants by the amount of pollen caught on the female flower and in animals with a male heterochromosome by the intensity of sexual activity expressed via unequal aging of X- and Y-sperms and different affinity of the fresh and aged eggs to these latter.  The small amount of pollen, intensive sexual activity of males, fresh sperm and aged eggs are factors leading to increase in the number of males.

Вторичное соотношение полов





Третичное соотношение полов





Интенсивность половой деятельности, количество пыльцы дифференциальное старение и гибель гамет





Дифференциальная смертность полов





Схема отрицательной обратной связи, регулирующей соотношение полов популяции.








