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Статья представляет собой сокращенный вариант доклада на юбилейной конференции, посвя-
щенной 90-летию Д.К. Беляева и проведенной в августе 2007 г. Описываются эволюционные идеи  
Д.К. Беляева о связи основных факторов эволюции – изменчивости и отбора. Излагаются его пони-
мание эволюционного существа исторического процесса доместикации и результаты эксперимен-
тального воспроизведения на серебристо-черной лисице этого процесса. В аспекте идеи Д.К. Беляева 
о ключевой роли отбора по поведению в эволюционных трансформациях домашних животных 
приводятся имеющиеся в литературе данные по молекулярно-генетическому анализу изменчивости 
домашних животных. Проводятся параллели между специфическими чертами доместикации жи-
вотных и биологической эволюцией человека. Предполагается, что отбор по поведению мог играть 
также предоминантную роль и в эволюции человека. Кратко излагаются также взгляды Д.К. Беляева 
на эволюцию социальной организации человека и подчеркивается, что эта организация возникла и 
развилась по законам биологической эволюции.

В августе 2007 г. в ИЦиГ СО РАН состоялась 
международная конференция, посвященная 90-
летию со дня рождения академика Д.К. Беляева. 
Уже более 20 лет его нет с нами. Но Д.К. Беляев 
принадлежит к тем ученым, чье значение для 
науки не уменьшается с годами. Более того, 
чем отдаленнее время его жизни и творчества, 
тем глубже раскрывается значение его научных 
идей, которые при его жизни опережали время. 
Сам он много думал об их применении для 
объяснения проблем в разных областях биоло-
гии, социологии и медицины. Это и послужило 
поводом дать юбилейной конференции такое 
название. Я попытаюсь рассказать об этих раз-
мышлениях. Но прежде чем делать это, необхо-
димо раскрыть существо его идей и показать их 
современный статус. Уверена, что многие счита-
ют, что главное в его научном творчестве – это 
исследование процесса доместикации. Это так, 
но и не так. Доместикация, действительно, была 
постоянно в центре его внимания. Но только как 
очень интригующий, специфический процесс 
для понимания эволюционных закономерно-
стей. Основной же его научный вклад связан с 
дальнейшей разработкой эволюционной теории. 

Он считал, что некоторые фундаментальные 
вопросы генетики не только не получают ре-
шения, но не намечается даже обещающих 
путей их теоретической или эксперименталь-
ной проработки. К таким вопросам он прежде 
всего относил узловой эволюционный вопрос 
об источниках наследственной изменчивости 
и о связи темпов ее возникновения и вектора 
отбора (Belyaev, 1979). 

Эволюция, как известно, двухэтапный про-
цесс. Первый – это этап опосредованного через 
процессы развития возникновения изменчи-
вости и второй – движение этой изменчивости 
в последующих поколениях. Принято считать, 
что эти два этапа независимы друг от друга. 
Внимание фокусируется в основном на втором 
этапе – изучении закономерностей, определяю-
щих судьбу возникшей изменчивости.

Д.К. Беляев изначально допускал, что про-
цесс возникновения изменчивости и селекци-
онное давление на нее не являются полностью 
независимыми друг от друга, и что в некото-
рых эволюционных ситуациях отбор может 
выступать в качестве соучастника в создании 
изменчивости, особенно когда эта изменчивость 
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возникает с колоссальными темпами. В качестве 
наиболее иллюстративного примера такой эво-
люционной ситуации он и рассматривал исто- 
рическую доместикацию животных (Belyaev, 
1969; 1979). Ее эволюционные особенности  
послужили ему стимулом для углубления и 
дальнейшей разработки генетико-эволюцион-
ной теории. Эти особенности, к которым, прежде 
всего, относят темпы возникновения изменчи-
вости, ее размах и сходный у разных таксонов 
характер, многократно описаны и иллюстриро-
ваны, в том числе и на страницах «Информаци-
онного вестника ВОГиС» (Трут, 2007). 

Эти специфические особенности эволюции 
домашних животных и трудность их объяснения 
с классических генетических позиций отмеча-
лись учеными (Боголюбский, 1959; Herre, 1959). 
Но никто не искал новых путей их объяснения. 
Д.К. Беляев считал, что нельзя использовать 
прежние способы объяснения устоявшихся 
проблем, если эти объяснения не являются 
удовлетворительными. Безусловно, в арсенале 
эволюции имеются разные механизмы, и она 
может использовать различные генетические 
решения для достижения одного и того же 
фенотипического результата. Но в то же вре-
мя существуют факторы, которые управляют 
преимущественным использованием в каждой 
конкретной ситуации тех или иных механизмов. 
И этим фактором на самых первых этапах одо-
машнивания, как считал Д.К. Беляев, была новая 
социальная – антропогенная среда, появление в 
ней впервые в эволюционной истории того или 
иного вида человека. Эта максимально стресси-
рующая среда сделала главной мишенью отбора 
поведение животных – толерантное отношение 
к человеку и скоррелированную с ним стрес-
соустойчивость. Гены же, детерминирующие 
поведенческую вариацию, как допускал Д.К. Бе-
ляев, относятся к непременным регуляторам ге-
нетических процессов. Поэтому доместикацию 
он гипотетически рассматривал как процесс 
больших изменений в регуляции генетической 
активности, происходящих в результате отбора 
по поведению. Такой взгляд на эволюционную 
сущность доместикации был высказан впервые 
именно им (Беляев, 1962; Belyaev, 1969) и стал 
поворотным моментом в понимании механиз- 
мов доместикационных преобразований (Cop-
pinger R., Coppinger L., 2002). 

Когда Д.К. Беляев впервые высказал идею 
о предоминантной роли в эволюционных пре-
образованиях домашних животных отбора по 
поведению и происходящих при этом отборе 
изменений регуляторных систем онтогенеза, 
наука еще не имела данных по гомологии 
белкового сиквенса не только домашних жи-
вотных и их диких предков, но даже человека 
и шимпанзе. Работа Kинг и Вилсона была 
опубликована в 1975 г. (King, Wilson, 1975). 
Поэтому высказанную гипотезу предстояло 
экспериментально прорабатывать. С этой целью 
еще 50 лет назад на серебристо-черной лисице 
были заложены первые линии отбора на приру-
чаемость. Со временем эта работа превратилась 
в крупномасштабный, известный во всем мире 
эксперимент по доместикации лисиц, который 
продолжается и в настоящее время. Методоло-
гия эксперимента состоит в систематическом 
интенсивном отборе лисиц на специфические 
свойства поведения, способствующие их ус-
пешной доместикации. Разные аспекты экспе-
римента многократно освещались (Trut, 1980, 
1999; Трут и др., 2004).

На рис. 1 схематически обобщены основные 
его результаты. Впечатляющий результат со-
стоит в том, что путем систематического отбора 
создана уникальная популяция одомашненных 
лисиц, у которых сформировалось поведение, 
характерное для другого вида – домашней собаки 
(Canis familiaris). Отбор лисиц на приручаемость 
привел также к возникновению у них других 
особенностей коммуникативного поведения, 
типичного для домашних собак, но отсутству-
ющего как у предков собак – волков, так и у не-
доместицируемых фермерских лисиц. Речь идет 
о способности понимать социальные сигналы 
человека (жесты, взгляды) и использовать их в 
процессе адаптации к социальной среде (Hare 
et al., 2005). Отбор оказал эффект и на вокаль-
ное поведение. Ручные лисицы используют в 
качестве вокальных индикаторов отношения к 
человеку такие специфические звуки, которые 
характерны близкородственным видам – песцу 
(Alopex lagopus) и американскому корсаку (Vulpes 
velox) (Darden, 2006; Gogoleva et al., 2008), но не 
лисице как биологическому виду.

Но особенно интригующий результат со-
стоит в том, что генетическая трансформация 
поведения лисиц в сторону собачьего повлекла 
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Рис. 1. Схематическое представление основных результатов эксперимента.
а – трансформация поведения лисиц в ходе отбора: слева – лисица из неселекционируемой по поведению промышленной 
популяции. Агрессивная реакция на человека наиболее типична для этих лисиц: справа – лисица из экспериментальной 
доместицируемой популяции. Поведение, характерное для собак, сформировалось у этих лисиц в результате длительного 
отбора; б–д – показатели функциональной активности гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковой системы (ГГНС);  
б – экспрессия гена (или уровень мРНК) кортикотропин-рилизинг гормона (CRH) в гипоталамусе и пропиомеланокортина 
(POMC) в гипофизе; уровни адренокортикотропного гормона (АКТГ) и кортизола в плазме крови у неселекционируе-
мых (слева) и ручных (справа) серебристо-черных лисиц; в – возрастные изменения уровня кортизола в плазме крови 
у неселекционируемых и ручных серебристо-черных лисиц. 1, 2 – неселекционируемые лисицы: 1 – проявляющие 
агрессивную реакцию на человека, 2 – не проявляющие ее; 3 – ручные лисицы с высокой оценкой доместикации;  
г – суммарное время двигательной активности – индикатора исследовательского поведения и уровень кортизола в плазме 
крови у неселекционируемых и ручных серебристо-черных лисиц в возрасте 1–2 месяца: двигательная активность изоб-
ражена графически; нижняя линия – неселекционируемые, верхняя – ручные; уровень кортизола – в виде гистограммы 
(левые столбики – неселекционируемые, правые – ручные); д – уровень кортизола в плазме крови у серебристо-черных 
лисиц при беременности и лактации: (верхняя линия – неселекционируемые, нижняя – ручные); 
е–к – некоторые морфологические изменения, имеющиеся у собак и возникшие у лисиц доместицируемой популяции;  
е – сходный характер депигментации волосяного покрова у собак и лисиц: слева – собака бордер-колли; справа – ручная 
лисица; ж – манера держать хвост свернутым в кольцо: слева – исландская собака; справа – ручная серебристо-черная 
лисица; з – у отдельных ручных лисят повисают уши и укорачивается лицевой череп, что характерно для некоторых 
пород собак: слева – собака мопс; справа – ручной лисенок; к – удлинение лицевого черепа у некоторых пород собак 
и у ручных лисиц: слева – фараонова собака; справа – лисица; и – относительное удлинение нижней челюсти (пе-
рекус), наблюдаемое у английского бульдога, происходит и у некоторых ручных лисиц: слева – английский бульдог; 
справа – ручная лисица.
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за собой возникновение некоторых морфоло-
гических изменений, представляющих собой 
зеркальное отражение морфологических черт 
собак. Наиболее специфичные из них показаны 
на рис. 1, е–и. Эти изменения начали возникать в 
8–10-м поколениях отбора. Динамика и частота 
их возникновения, а также доказательства клю-
чевой роли в их возникновении отбора по пове-
дению многократно обсуждались ранее (Belyaev, 
1979; Трут, 1980, 1993; Trut, 1999, 2001; Трут и 
др., 2004). Поиск независимой генетической ос-
новы для каждого из появляющихся изменений 
выявил наличие специфических генов только 
для отдельных фенотипов окраски меха (фе-
нотип «Star» – наличие депигментированного 
пятна на голове и фенотип «motling» – наличие 
на меховом покрове строго локализованных 
желто-бурых пятен (Belyaev et al., 1981; Беля-
ев, Трут, 1986). Результаты же генетического 
анализа других изменений указывали на то, что 
под разными морфологическими изменениями 
может быть одна и та же генетическая основа. 
В анализирующих скрещиваниях родителей, 
несущих тот или иной признак, вместо потом-
ков ожидаемого фенотипа рождаются потомки 
совсем с другими признаками. Это заставляло 
рассматривать возникающие признаки как ком-
плекс плейотропных последствий одних и тех 
же генетических изменений, происходящих при 
отборе на доместикацию.

Какие же гипотетические гены с такой широ-
кой плейотропией может затрагивать отбор на 
доместикацию? Прежде всего, это могут быть 
гены, контролирующие глюкокортикоидный 
статус домашних животных. Принципиально 
важно, что в условиях отбора на доместикацию 
у лисиц происходит ослабление гипоталамо-ги-
пофизарно-надпочечниковой системы (ГГНС) 
на всех уровнях (рис. 1, в–е): снижаются об-
щий пул глюкокортикоидов, циркулирующих 
в крови, продукция гормонов надпочечниками 
в условиях in vitro, базальный уровень адрено-
кортикотропного гормона в крови и реакция 
надпочечников на стрессовые воздействия 
(Oskina, 1996). Ослабляется также экспрессия 
гена ПОМК (пропиомеланокортина) в гипофизе 
и наблюдается тенденция к снижению экспрес-
сии КРГ (кортикотропинрелизин гормона) в 
гипоталамусе (Gulevich et al., 2004). Важно 
также и то, что у ручных лисиц общий пул 

глюкокортикоидов, циркулирующих в крови, 
существенно снижен в период беременности и 
лактации. Вследствие этого все эмбриональное 
и раннее постнатальное развитие происходят на 
фоне пониженного уровня материнских глю-
кокортикоидов. Трудно переоценить значение 
этого факта для формообразования, посколь-
ку многогранные эффекты этих гормонов на 
процессы развития хорошо документированы 
(Demir N., Demir R., 2001). Они напрямую 
связаны с экспрессией гена ГР (глюкокортико-
идного рецептора). Промоторная зона гена ГР 
имеет сложную структуру. Множественные и 
тканеспецифические промоторы обеспечивают 
тонкую регуляцию изменений экспрессии гена 
ГР в разных условиях ранней среды (McCormick 
et al., 2000; Weaver et al., 2004). Существенно, 
что экспрессия ГР в гиппокампе – структуре 
мозга, вовлекаемой в регуляцию как поведения, 
так и активности гипофизарно-надпочечни-
ковой системы (ГНС) и во фронтальной коре 
имеет более высокий уровень у ручных особей 
(Оськина, Гербек, 2007). 

Суммируя эффекты отбора на ГГНС, можно 
сказать, что эти эффекты прослеживаются не 
только на уровне фенотипических параметров 
активности этой системы, но также на уровне 
генетической экспрессии КРГФ, ПОМК и ГР 
генов.

Доместикация вовлекает в сферу своего 
действия не только гормональные, но также 
и нейротрансмиттерные системы онтогенеза. 
Хотя роль нейротрансмиттеров в регуляции 
развития обсуждается давно (Бузников, 1987), 
она сравнительно недавно вновь поднима-
лась в коллективном обзоре, опубликованном 
в «Development Neuroscience» (Levine et al., 
2006). Но в связи с проблемой доместикации 
особого внимания заслуживает серотониновая 
система мозга. Ее участие в ингибировании 
агрессивного поведения животных, включая 
и лисиц, освещалось в «BioEssays» (Popova, 
2006). Роль же именно этой системы в регу-
ляции эмбриогенеза, продемонстрированная 
на примере грызунов, описана совсем недавно 
(Cote et al., 2007). В этих недавних публикаци-
ях так же, как и в более ранних, показано, что 
нервные трансмиттеры являются многосторон-
ними сигнальными молекулами, играющими 
важную роль в процессе развития и способными 
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вызвать целый каскад генетических актива-
ций. Все это уже с позиций сегодняшнего дня 
подкрепляет идею Д.К. Беляева о том, что в 
тех экологических ситуациях, в которых под 
экстремальным селекционным давлением на-
ходятся нейроэндокринные и нейротрансмит-
терные регуляторные системы организменного 
уровня, обладающие также функцией контроля 
генетических процессов, предоминантную роль 
в эволюционных преобразованиях играют не 
столько мутационные изменения генов, сколько 
изменения их активности. 

Изменения генетической экспрессии  
при доместикации

В настоящее время выявлены существенные 
различия в профиле экспрессии, прежде всего 
мозгоспецифических генов между домашней 
собакой и ее ближайшими дикими сородичами – 
серыми волками и койотами (Saetre et al., 2004). 
Особенно существенные изменения экспрессии 
были выявлены в гипоталамусе – биологически 
важной и эволюционно консервативной струк-
туре мозга. Гипоталамус является модулятором 
поведенческих и нейроэндокринных ответов на 
средовые факторы. При сравнении различий 
экспрессии между волками и койотами, разо-
шедшимися миллионы лет назад (Wayne et al., 
1991), было показано, что эти различия мини-
мальны и что профиль экспрессии гипоталами-
ческих генов у диких канид очень консервати-
вен. Это сильно контрастировало с изменчивой 
экспрессией этих генов у собак и с различиями 
экспрессии между ними и дикими канидами. 
Особенно изменчива экспрессия нейропептидов 
со множественными функциями. Авторы, про-
демонстрировавшие изменения в экспрессии 
некоторых мозгоспецифических генов у собак, 
не исключают, что именно отбор по поведению 
в ходе доместикации повышал скорость дивер-
генции генетической экспрессии (Saetre et al., 
2004). Но в то же время драматическая поведен-
ческая и физиологическая дивергенция лисиц, 
вызванная отбором на приручаемость, связана 
только с ограниченными изменениями генети-
ческой экспрессии в мозге (Lindberg et al., 2005). 
Неожиданно многие из генов, различающихся 
по экспрессии между ручными и контрольными 
лисицами, связаны с белками крови (Lindberg 

et al., 2005, 2007). Вполне возможно, что руч-
ным лисицам еще предстоит пройти большой 
эволюционный путь, для того чтобы произошли 
более существенные изменения в генетической 
экспрессии. Хотя за 50 лет селекции их поведе-
ние драматически дивергировало от поведения 
фермерских лисиц, однако не в такой степени, 
как дивергировало поведение собаки от волка за 
12–15 тысячелетий ее доместикации. Поэтому 
нельзя исключить того, что выявление суще-
ственных изменений в генетической экспрес-
сии у доместицируемых лисиц – перспектива 
будущих исследований.

Важно также отметить то, что не только экс-
прессия мозгоспецифических генов, но и сами 
они показывают признаки ускоренной эволюции 
в родословной собак. Ускоренную эволюцию 
мозгоспецифических генов считают эволюцион-
ной инновацией, характерной для родословной 
человека (Dorus et al., 2004). Однако показано, 
что из 24 генов, вовлекаемых в развитие мозга 
и физиологию, с признаками ускоренной эво-
люции у человека 18 проявляют тот же тренд у 
собак (Lindblad-Toh et al., 2005). Нельзя исклю- 
чить того, что эта ускоренная эволюция неко-
торых нейроспецифических генов является 
отражением экстремального селекционного дав-
ления на эти гены. А это в свою очередь может 
служить иллюстрацией уже на уровне генов, а не 
фенотипов, творческой роли отбора как фактора, 
создающего изменчивость в направлении своего 
действия. Об этой функции отбора, как уже от-
мечалось, много лет назад говорил организатор 
эксперимента по доместикации Д.К. Беляев. Он 
неоднократно подчеркивал необходимость более 
широких исследований творческой роли отбора 
(Belyaev, 1979; Belyaev et al., 1981). 

Молекулярно-генетическая основа 
фенотипического разнообразия  

при доместикации

Если же от уровня мозгоспецифических 
генов собак обратиться вновь к уровню фено-
типов поведения и морфологии, то можно ли 
что-либо сказать сегодня о том, какие гены и 
какие изменения в этих генах трансформиро-
вали поведение и стандартный фенотип дикого 
волка в такую разнообразную ассамблею ныне 
существующих пород домашних собак? Боль-



12 Вестник ВОГиС,  2008,  Том 12,  № 1/2

шой прогресс в области молекулярной генетики 
собак (Parker et al., 2004; Ostrander et al., 2006; 
Wayne, Ostrander, 2007) дает возможность осу-
ществлять поиск вариантов ДНК, делающих 
наиболее существенный вклад в изменчивость 
тех или иных признаков доместикации. Приве-
денные ниже примеры демонстрируют некото-
рые результаты этих поисков. 

Что касается свойств поведения, то суще-
ствующие различия между породами являются 
результатом уже вторичной селекции собак в 
период породообразования. Они отражают ис-
торию пород, но не начальный период домести-
кации, когда отбор элиминировал прежде всего 
агрессивных животных. И если для многих 
поведенческих параметров продемонстриро-
вано сопряженное наследование, то агрессия, 
очевидно, наследуется независимо от других 
признаков поведения (Saetre et al., 2006). Есть 
экспериментальные данные, указывающие на 
связь между специфическими аллелями в по-
лиморфном регионе гена допаминового рецеп-
тора D4 (DRD4) и параметрами агрессивного 
поведения (Ito et al., 2004). Описаны также от-
дельные результаты анализа морфологических 
признаков доместикации. Так, характерная для 
домашних животных вариация их размеров и 
формы является количественной вариацией и 
контролируется в основном комбинацией ал-
лелей локусов количественных признаков или 
так называемых QTL (Quantitative Trait Loci). 
QTL-анализ общих габаритов собак выявил 
два QTL, которые локализованы вблизи гена 
IGF-1 (Insulin-like Growth Factor-1), вовлека-
емого в регуляцию скелетного роста (Chase 
et al., 2002). Последующее генотипирование 
одиночных нуклеотидных замен (SNP) проде-
монстрировало дивергенцию аллельных частот 
между мелкими и крупными породами (Sutter 
et al., 2007); доминирование у мелких пород 
трех тесно сцепленных IGF-1 гаплотипов и их 
отсутствие у крупных.

Для генетического изучения морфологиче-
ских особенностей собак иногда успешно были 
использованы некоторые гены-кандидаты. Так, 
было, например, показано, что одна из найден-
ных нуклеотидных замен гена, вовлекаемого у 
человека в развитие черепа (TCOF1), достовер-
но связана с короткой и широкой формой головы 
у собак (Haworth et al., 2001). 

Разнообразие морфологических признаков 
у собак может быть также связано с вариацией 
в числе тандемных повторов в генах (Fondon et 
al., 2004, 2007). Вариация в числе повторов мо-
жет многократно превышать скорость точковых 
мутаций. Поэтому авторы выдвигают гипотезу о 
том, что вариация в протяженности тандемных 
повторов является главным источником быст-
рой морфологической эволюции и что функция 
повторов, связанных с генами развития, состоит 
в ускорении эволюции (Fondon, Garner, 2004). 

Лисицы как модель изучения 
молекулярно-генетической основы 

доместикации

Молекулярно-генетические механизмы раз-
нообразия поведения и морфологии современ-
ных пород собак могут не отражать, как уже 
отмечалось выше, природу доместикационных 
процессов, происходящих на самом раннем 
этапе доместикации. Для изучения ключевых 
молекулярных изменений домашних животных, 
происходящих на этом этапе, доместицируемые 
лисицы являются уникальной моделью. На экс-
периментальной ферме ИЦиГ СО РАН ведется не 
только отбор лисиц на элиминацию генов агрес-
сивности и доместикацию, но также отбор в об-
ратном направлении – на сохранение и усиление 
экспрессии агрессивного поведения, в результате 
которого создана популяция агрессивных лисиц. 
Эта популяция так же, как и доместицируемая, 
служит ценным ресурсом для генетических ис-
следований ранней доместикации.

Следует напомнить, что главный интригую-
щий результат как исторической доместикации 
собак, так и экспериментальной доместикации 
лисиц состоит в том, что отбор по поведению 
увеличивает широту морфологической измен-
чивости, особенно поражающей по признакам 
скелетной системы, определяющим размеры и 
форму животных. Поэтому принципиальный 
эволюционный вопрос состоит в том, интегри-
рованы ли на уровне генома свойства поведения 
и морфологии, т. е. существуют ли такие локу-
сы, которые корегулируют те и другие? Прежде 
всего, был использован один и тот же подход к 
изучению структуры количественной феноти-
пической изменчивости поведения и морфо-
логии. Методом главных компонент выявлены 
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комплексы коррелируемых параметров, струк-
турирующих эту изменчивость. В терминах 
главных компонент охарактеризованы различия 
между популяциями (Kukekova et al., 2006; Trut 
et al., 2006); показано, что в расщепляющихся 
поколениях, полученных от скрещивания руч-
ных и агрессивных родителей и последующих 
возвратных скрещиваний на одного из родите-
лей, эти комплексы ведут себя как отдельные 
фенотипы. Это указывало на пригодность этих 
фенотипов для молекулярно-генетического 
анализа. Для того чтобы предпринять гене-
тическое картирование QTL у лисиц, прежде 
всего необходимо было создать мейотическую 
карту генома лисицы. Собаки и лисицы, как 
хорошо известно, таксономически очень близ-
ки, но кариотипы домашних собак и лисиц 
отличаются по числу хромосом. В то время как 
собака имеет 78 в основном акроцентрических 
хромосом, лисица имеет 34 метацентрических 
хромосомы и 0–8 добавочных микрохромосом. 
Понимание гомологии хромосомных сегментов 
этих двух видов позволяет предсказать в пер-
вом приближении, как группы сцепления собак 
могут быть организованы у лисиц. Близость 
геномов собаки и лисицы позволила адаптиро-
вать собачьи микросателлитные маркеры для 
построения групп сцепления у лисиц (Kukekova 
et al., 2004). Первая версия мейотической карты 
генома лисиц создана (Kukekova et al., 2007). В 
настоящее время осуществляется поиск QTL 
поведения и морфологии и выявление общих 
QTL для тех и других свойств. Косегрегация 
в расщепляющихся поколениях некоторых 
главных компонент поведения и морфологии 
предполагает наличие общих QTL. 

Следует еще раз отметить тот факт, что 
варьирование скелетных параметров у лисиц 
так же, как и у собак, в основном связано с 
соотношением ширины и длины костей. Оно 
отражает, вероятно, разную скорость перехода 
ювенильной формы, для которой характерны 
более широкие и короткие кости, во взрослую. 
То же самое можно сказать и о варьировании 
поведенческих компонент. Они также отражают 
темпы трансформации детской эмоциональной 
привязанности к человеку во взрослое поведе-
ние. Все это наводит на мысль, что если и су-
ществуют локусы, корегулирующие поведение 
и морфологию, то они, как уже обсуждалось, 

вероятно, обладают более общей функцией 
регуляторов скоростей развития.

Доместикация и эволюция человека

Свое понимание генетико-эволюционных 
основ доместикации Д.К. Беляев связывал с 
эволюцией человека. Он подчеркивал, что в 
эволюции предков современного человека и в 
эволюции домашних животных существуют об-
щие закономерности. Они становятся более объ-
яснимыми, если принять, что предоминантную 
роль в ходе антропогенеза так же, как и в ходе 
доместикации, играл отбор по поведению (Беля-
ев, 1981). Как известно, наиболее значительные 
этапы эволюции семейства гоминид произошли 
около 5–6 млн лет назад. Они привели к разделе-
нию ветви людей и шимпанзе от общего предка 
(рис. 2). Возможным прототипом основателя 
родословной людей некоторые эволюционные 
антропологи считают бонобо, или карликового 
шимпанзе (Pan paniscus), который удивительно 
близок австралопитеку (Australopitecus) – само-
му древнему нашему предку. Но принципиально 
то, что между шимпанзе и бонобо выявлен тот 
же комплекс поведенческих и морфофизиоло-
гических различий (Wrangham, Pilbeam, 2001), 
который выявлен нами между фермерскими и 
домашними лисицами (рис. 2). Этот комплекс 
изменений представляет собой также неотени-
ческий или педоморфный комплекс. Механиз-
мом же, продуцирующим неотению у бонобо, 
как и у лисиц, мог быть отбор на «миролюбие», 
на приручаемость. Такой отбор удерживает во 
взрослой жизни не только ювенильные черты 
поведения, но, по-видимому, и многие другие 
системы и признаки. Все это дало основание по-
лагать, что бонобообразный предок семейства 
гоминид попал в такие экологические условия, 
в которых экстремальным было давление отбора 
на ослабление агрессии. Это экстремальное 
селекционное давление и могло сыграть ре-
шающее значение в эволюционном отделении 
бонобо от шимпанзе. 

Отбору по поведению Д.К. Беляев отводил 
решающую роль во всей дальнейшей эволю-
ции отделившейся ветви. Он отмечал, что эта 
эволюция характеризовалась теми же специ-
фическими особенностями, что и эволюция 
домашних животных, прежде всего, огромными 
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темпами и масштабами морфофизиологических 
преобразований (Беляев, 1981). Особенно отме-
чают драматическое увеличение размера мозга, 
объем которого от стадии австралопитека до 
современного разумного человека увеличился 
от 350 см3 до 1,400–1500 см3 (рис. 2). В насто-
ящее время имеются данные, указывающие на 
то, что одним из существенных молекулярных 
коррелятов ускоренной фенотипической эво-
люции размеров мозга может быть ускоренная 
эволюция мозгоспецифических генов, особенно 
генов, вовлекаемых в детерминацию размеров 
мозга, например, ASPM и MCPH (Dorus et al., 
2004; Evans et al., 2005; Mekel-Bordov et al., 
2005). Имеются доказательства в поддержку 
адаптивного характера ускоренной эволюции 
мозгоспецифических генов, т. е. их ускоренная 
эволюция может быть результатом экстремаль-

ного селекционного давления на них. Это в 
свою очередь может быть иллюстрацией того, 
что отбор порождает изменчивость в направле-
нии своего действия.

В ходе эволюции человека драматически 
увеличивался также размах фенотипической 
изменчивости. Как известно, все человечество, 
населяющее нашу планету, принадлежит к одно-
му виду Homo sapiens sapiens. Но внутри этого 
вида более, чем внутри самого изменчивого, как 
признано всеми, вида Canis familiaris, эволюция 
создала ни с чем не сопоставимое разнообразие 
по всем признакам. Антропологи считают, что 
более изменчивого вида, чем человек, на Земле 
никогда не было и нет (Leakey et al., 1969). Эти 
специфические черты биологической эволюции 
человека становятся более логически объясни-
мыми, как отмечал Д.К. Беляев, если принять во 

Рис. 2. Фрагмент родословной семейства людей.
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внимание, что в ходе эволюционного формиро-
вания человека мозг является главной мишенью 
селекционного давления. Мозг же эволюциони-
ровал как целостная система регуляции онтоге-
неза физиологических функций и, что особенно 
важно, генетической активности (Беляев, 1981). 
Крайне интересны уже имеющиеся доказатель-
ства того, что после отделения человеческой ли-
нии от шимпанзе в ней произошли более сущес-
твенные изменения генетической экспрессии в 
ткани мозга, чем в линии шимпанзе (Gu J., Gu X.,  
2003). При этом как специфическая особенность 
человеческой линии произошло усиление экс-
прессии транскрипционных факторов.

Крайне важными в ходе антропогенеза и в 
эволюции домашних животных могли быть про-
цессы полной инактивации генов или активации 
ранее молчащих генов. Механизмы этих процес-
сов могут быть самые разные. С эволюционной 
точки зрения это не так важно. Принципиальное 
значение имеют фенотипические эффекты этих 
феноменов. На лисице они были в свое время 
описаны на примере мутации «Star», детерми-
нирующей специфическую пегость (Belyaev 
et al., 1981). Д.К. Беляев подчеркивал, что вся 
проблема эволюционной роли молчащих генов 
ждет своей экспериментальной проработки. 
В настоящее время у человека обнаружены 
десятки «молчащих» генов, аналоги которых у 
шимпанзе и других обезьян вполне нормально 
функционируют. Специфические для человека 
генетические потери могут служить двигателем 
эволюционных изменений и открывать путь для 
прогрессивных преобразований. Такую гипо-
тезу высказал М. Olson еще в 1999 г. в статье 
«When less is more?» (Olson, 1999).

Несмотря на то что биологическая эволюция 
человека имеет много общего с биологической 
эволюцией домашних животных, человек вместе  
с тем на своем эволюционном пути приобрел ряд 
специфических, только ему характерных свойств 
биологической организации, которые сделали 
возможными его дальнейшее прогрессивное 
развитие и возникновение форм социальной 
жизни. С этого периода человек перестал быть 
чисто биологическим существом, хотя и сфор-
мировался по законам биологической эволюции. 
Биологические особенности его физической и 
нервно-психической организации становятся 
теперь взаимосвязаны с условиями и требовани-

ями социальной организации его жизни. Чело-
век стал развиваться под совокупным контролем 
двух программ – биологической, возникшей в 
ходе предшествующей эволюции, и социальной, 
сформировавшейся на определенном биологи-
ческом фундаменте (Беляев, 1981).

Вопрос о соотношении биологического и со-
циального в человеке давно служил предметом 
острых дискуссий среди философов и естест-
воиспытателей. Д.К. Беляев как крупнейшая 
личность в науке не мог быть в стороне от этих 
дискуссий. Он остро откликался на них. В этих 
дискуссиях он выступал как представитель био-
логического направления в социологии, как био-
лог-социолог и постоянно подчеркивал единство 
био-социальной природы человека. Он писал, 
что «социальное» нужно понимать как высшую 
форму эволюционного развития биологическо-
го, и что корни социальной организации жизни 
человека – в его эволюционном прошлом.

Эволюция сложных явлений человеческой 
психики также была проблемой большого инте-
реса генетика-эволюциониста Д.К. Беляева. Так, 
он много размышлял об исторических корнях 
той особенности мозговых функций человека, 
которые С.Н. Давиденков назвал парадоксом  
нервно-психической эволюции человека (Да-
виденков, 1947). Человек с его наиболее совер-
шенным мозгом должен был бы выработать 
наиболее совершенный, наиболее сильный тип 
нервной системы. Но работа этого совершенного 
органа удивительно легко срывается при жиз-
ненных трудностях, что противоречит логике 
эволюции. Это загадочное явление человеческой 
психики Д.К. Беляев также связывал с дестаби-
лизирующими эффектами отбора по функциям 
мозга, т. е. с тем, что движущие силы эволюции 
в процессе становления человека были направ-
лены на мозгоспецифические гены, вызывая их 
ускоренную эволюцию (Беляев, 1991).

Автор выражает благодарность А.В. Хар-
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Summary

This consideration of the essence of animal domestication provides a broad framework for addressing the basic 
evolutionary issue, targeted selection − variability relationship. Taken together, the experimental fox data and a 
literature survey led us to view the similar patterns of behavioural-morphological transformations in foxes and dogs 
as results of selection for tameability. This selection is treated as the key and universal mechanism of evolutionary 
transformation of animals not only under domestication, also under other extreme environmental challenges. The 
origins of human are rooted in an ever-changing stressing environment, and the possible predominant role of 
selection for behaviour and the brain-specific genes intertwined with his origins is discussed.

The perspective on future research is to identify what genes and what changes in them might have brought 
about evolutionary transformations in the silver fox. The new fox model offers also unprecedented opportunities 
for research in other evolutionary of behaviour, including cognitive abilities and vocalization. Furthermore, the 
experimentally domesticated foxes may be relevant to human health and social problems; the fox population may 
give cues to human behavioural disorders, for example, autism, whose major component is lack of capacity to 
establish social contacts with other humans.




