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Отрицательная обратная связь регулирующая 
половой диморфизм и дисперсию полов
В. А. ГЕОДАКЯН Институт биологии развития им. Н. К. Кольцова АН СССР, Москва

Основные характеристики раздельнополости: соотношение полов, дисперсия (D) и половой диморфизм (SD) рассматриваются нашей теорией не как константы, присущие данному виду, как считали ранее, а как переменные величины тесно связанные со средой и определяющие эволюционную пластичность вида. Это значит, что они имеют важное адаптивное значение и различные оптимумы в разных условиях и наряду с механизмами, устанавливающими этот оптимум, существуют механизмы отрицательной обратной связи. Такой контроль соотношения полов был предсказан нами в 1965 г. (3). У животных отрицательная обратная связь реализуется через интенсивность половой деятельности, старение и элиминацию гамет, а у перекрестноопы- ляющихся растений — через количество пыльцы, попадающее на женский цветок.
Как контролируется половой диморфизм? Если распределение количественного признака различно у мужчин и женщин, существует популяционный половой диморфизм и m- —группа особей с минимальным, m0 —средним и m+ —максимальным значением признака для каждого распределения, тогда половой диморфизм родительских пар из одинаковых классов: m- x m-, m0 x m0, m+ x m+, будет близок к оптимуму. Максимальное отклонение будет у противоположных комбинаций родителей: m- x m+ и m+ x m-. Одна из этих реципрокных комбинаций имеет максимальный половой диморфизм, другая—минимальный. 

Для реализации предсказанной обратной связи, контролирующей величину полового диморфизма, необходимо, чтобы потомство родителей с оптимальным половым диморфизмом имело также оптимальный половой диморфизм. Потомство родителей с максимальным половым диморфизмом, должно иметь минимальный половой диморфизм, и наоборот. Такую связь может обеспечить известный генетический механизм сцепления с полом (Х-сцепление).
Можно сделать следующие выводы: (1) Наряду с известными функциями Х-хромосома может играть роль в регуляции полового диморфизма. (2) Так как половой диморфизм может быть по любым признакам включая находящиеся в аутосомах, можно предположить, что (а) более тесную связь Х-хромосомы с количественным наследованием признака; (б) большую пропорцию в ней регуляторных генов по отношению к структурным, т.е. большую модификаторную роль половых хромосом по сравнению с ayтocoмами.
Как контролируется дисперсия? Если в полуляции существуют только два типа X-хромосом: X1 и X2, тогда мы имеем два мужских генотипа — X1Y, X2Y и три женских: X1X1, X1X2, X2X2. В мужских генотипах все Х хромосомные гены находятся в гемизиготном состоянии и все рецессивные признаки проявятся, тогда как в женском генотипе признаки проявятся только в гомозиготном состоянии. Следовательно, только они будут подвергаться действию отбора. Для этой цели они должны быть локализованы на периферии фенотипического распределения признака в популяции (оперативная часть). Чтобы избежать элиминации гетерозиготные женские генотипы должны находиться в центре распределения (консервативная часть).
Из 6 возможных типов скрещивания между 2 мужскими и 3 женскими генотипами только 4 (a, b, c, d) приводят к новым комбинациям:


         a





      b
X1Y + X1X2 ↔ X2Y+X1X1 


X1Y+X2X2 ↔ X2Y + X1X2. 


        c





      d
Все эти скрещивания переводят мужские генотипы X1Y в X2Y, или X2Y в X1Y, переводя их с одной стороны распределения на другую, так что они всегда контактируют с фронтом вредного фактора среды. Поэтому они противостоят отбору, который сужает дисперсию, не меняя соотношения между оперативной и консервативной частями популяции. Женские генотипы переходят из гетерозиготного состояния в гомозиготное (a, d) или наоборот (b, c). При этом гомозиготизация приводит к их переходу с центра на периферию и увеличивает дисперсию, тогда как гетерозиготизация приводит к обратному эффекту. Этот механизм способен регулировать дисперсию и автоматически поддерживает её оптимум. С уменьшением дисперсии пропорция женских гетерозигот возрастает, что приводит к большей гомозиготизации в следующем поколении. И наоборот, увеличение дисперсии (рост пропорции женских гомозигот) приводит к гетерозиготизации и уменьшению дисперсии (Отрицательная обратная связь).

По сравнению с половым диморфизмом, дисперсия более общее явление: она важна не только для раздельнополых форм, но и для бесполых и гермафродитных. Поэтому должны существовать более общие механизмы регуляции. Все рассуждения о консервативной роли гетерозигот и оперативной роли гомозигот применимы также для аутосом, т.е. для всех диплоидных форм. В простейшем случае моногибридного скрещивания: 2Aa ↔ AA + aa, рост дисперсии означает увеличение пропорции гомозигот, тогда как её уменьшение, наоборот связано с увеличением пропорции гетерозигот.
Было показано (1, 2, 4), что изменение равновесия влево (гибридизация, аутбридинг) увеличивает гетерозиготность, увеличивает потенциальную изменчивость и сужает дисперсию. С другой стороны, изменение равновесия вправо (инбридинг) уменьшает гетерозиготность, увеличивает свободную изменчивость и дисперсию. Для ясности мы рассмотрели простейшие случаи: две разновидности Х хромосомы и моногибридное скрещивание. Переход к более сложным полиаллельным случаям не меняет основных выводов.
Следовательно, хорошо известные генетические механизмы диплоидии, гомо-, гетеро- зиготности и гаметности, и перекрестного (Х хромосомного) наследования способны обеспечить такие важные характеристики популяции как дисперсия и половой диморфизм регуляторным механизмом отрицательной обратной связи.
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